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RESUMEN

Teodricamente, se espera que una reproduccién exitosa en plantas requiera que los
caracteres de una flor covarien entre si ajustiandose adecuadamente a sus polinizadores.
Sin embargo las flores son complejas estructuras con multiples partes involucradas en
diferentes funciones y por lo tanto es esperable que la seleccion natural actie mas bien
sobre modulos formados por ciertos rasgos que sobre la integracion total de los
caracteres florales. La seleccion mediada por polinizadores puede ejercer distintos
regimenes de selecciéon sobre rasgos o agrupaciones de rasgos dependiendo de la
composicion y conducta de los polinizadores y de las caracteristicas del habitat. La
modificacién del habitat puede influir en la composicion de ensambles de polinizadores,
modificando de este modo los regimenes de seleccién y asi la covariacion de rasgos de
una flor, En este trabajo se evalud si la seleccion actia sobre asociaciones de rasgos que
conforman modulos dentro de Viola portalesia y si el cambio de habitat a través de sus
ensambles de polinizadores genera diferencias en los patrones selectivos sobre los rasgos
individuales y sobre los mddulos de la flor en dos ambientes contrastantes de la zona
Central de Chile. Los resultados indicaron diferencias en los ensambles de polinizadores
entre habitats y afios. Sin embargo, no se observaron diferencias importantes en los
niveles globales de integracion floral ni en el patrén de covarianza de los rasgos entre los
sitios y afios. Respecto a la estructura modular del fenotipo floral, la especie presentd
tres modulos claramente diferenciables de un patrén de integracion completo entre los
rasgos florales. Al analizar seleccion natural sobre los componentes individnales y

modulares del fenotipo floral por poblacidn se observaron diferencias entre sitios y afios
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en cada nivel jerarquico analizado. Sin embargo, no todos los rasgos involucrados en la
estructura de los médulos fueron blancos de seleccion individual. Estos resuliados
indican que la seleccion mediada por polinizadores actia de una manera no

necesariamente acoplada a nivel individual y modular en esta especie.
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ABSTRACT
Theoretical expectations suggest that successful plant reproduction requires that flower
traits covary in an integrated way to accommodate to their pollinators. However, the
flowers are complex structures, and different traits often exhibit different functions.
Under circumstances, natural selection may promote associations among traits that act in
a coordinate form to ensure plant reproduction. Pollinator-mediated selection may
impose different selection regimes on individual fraits or group of traits depending on
the composition and behavior of the local pollinator assemblage. Habitat modification
may affect the composition of pollinator assemblages therefore modifying the selective
regime and the resulting covariation of floral traits. In this research we assessed (a) the
extent to which natural selection act upon frait associations (modules) in Viola
portalesia (Violaceae) and (b) whether habitat change, and concomitant variation in the
composition of the pollinator assemblage, causes differences in the selection pattern at
the individual trait and intrafloral module level in two conirasting environments in a
central Chilean forest. Results indicate that even though pollinator assemblages differed
between habitats and years, the overall integration level and patterns of floral integration
were broadly similar in space and time. Regarding the modular flower structure,
populations showed three well-defined modules. Analysis of selection upon individual
and intrafloral modular characters revealed differences between sites and years.
However, not all characters involved in the structure of the selected modules were
targets of selection when analyzed at the individual trait level. In general, these results

indicate that pollinator-mediated selection, albeit important in Viola portalesia, does not
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necessarily acts in a coupled form at the individual trait and modular level in this

species.




INTRODUCCION

La integracién fenotipica es un concepto que se ha desarrollado en el marco de la
ecologia y biologia evolutiva desde sus origenes en los afios 50 del siglo XX (Olson &
Miller 1958, Berg 1960). Especificamente, se refiere a la covariacion de ciertos rasgos
como resultado de procesos histéricos, fisiolégicos, del desarrollo y/o adaptativos
(Armbruster et al. 2004). La integracion fenotipica ha sido estudiada en diversos
sistemas biolégicos. En plantas por ejemplo, las piezas florales han sido identificadas
como un claro ejemplo de integracién fenotipica. Especificamente, la flor ha sido
representada como un fenotipo integrado que resulta de la covariacion de distintos
rasgos que trabajan en conjunto en relacion a una determinada funcidn, en este caso la
funcion reproductiva, y donde estos rasgos se encuentran ademés menos correlacionados
con los rasgos vegetativos (Berg 1960, Armbruster et al. 2004, Pérez-Barrales et al.
2007). La covariacion de rasgos en la flor puede ser el resultado tanto de factores
genéticos, de desarrollo y/o adaptativos. Sin embargo, las causas ultimas de la
integracion floral en plantas signe siendo un tema relevante de investigacion (Herrera et
al. 2002, Pérez et al. 2007). Por un lado, las causas genéticas y de desarrollo se vinculan
con la idea de que rasgos que se desarrollan cercanamente tienden a estar fenotipica y
genéticamente mas correlacionados, probablemente debido a un control genético comun
y por ende debido a una co-regulacion de su desarrollo (Armbruster et al. 2004). Las
causas adaptativas se relacionan principalmente con la fuerza de la seleccién natural

mediada por polinizadores, debido a que los polinizadores se han considerados como




uno de los factores mds relevantes en conducir la adaptacién floral (e.g., Hodges &
Arnold 1994, Maad 2000, Medel et al. 2007, Muria et al. 2010).

La idea de que los polinizadores causan integracion en la flor, se basa
principalmente en la hipdtesis de Berg (1960), la cual plantea que para que una planta
pueda adaptarse a polinizadores con habitos especializados, la flor debe llegar a ser una
estructura altamente integrada. Como todos los rasgos de una flor deben estar
intimamente correlacionados unos con ofros, ajustindose adecuadamente a sus
polinizadores, tal ajuste conllevaria a un incremento de las tasas de visita de los

polinizadores, asegurando e incrementando finalmente la reproduccién de las plantas.

Atn cuando la integracion total de rasgos ha sido considerada como una
adaptacién que incrementa los beneficios de la polinizacion biotica (Berg 1960, Stebbins
1974), los escasos estudios actuales que se han aproximado a estimar el valor funcional
de la integracion bajo condiciones naturales han encontrado resultados controversiales.
No todos han detectado una relacion entre la composicién del ensamble de polinizadores
y el nivel de integracién poblacional (e.g., Herrera et al. 2002, Nattero et al. 2010 a) asi
como tampoco se ha detectado seleccion natural actuando sobre la integracion floral
considerada como un rasgo (e.g., Herrera et al. 2001; Ordano et al. 2008). En base a estos
resultados se ha sugerido que las fuerzas selectivas, mas que actuar sobre la correlacién
total de los rasgos (o sobre el mddulo floral), es posible que actien sobre mddulos
intraflorales, es decir sobre ciertas agrupaciones de rasgos florales que cumplen una
determinada funcion y que se encuentran menos correlacionadas con otras partes de la

flor (Wagner & Altenberg 1996, Magwene 2001). En efecto, las flores son complejas




estructuras con multiples partes involucradas en diferentes funciones tales como
atraccion de polinizadores, donacién y recepcion de polen y evasion de antagonistas
(Pigliucci 2003). Especificamente, si bien las partes de la flor estdn vinculadas
funcionalmente, es decir, su efectividad funcional puede estar determinada por su
capacidad de trabajar en conjunto, la flor es un blanco de regimenes complejos de
seleccién que pueden resultar en conflictos entre diferentes funciones, siendo poco
probable que todos los rasgos florales sean optimizados para todas estas funciones. En
otras palabras, si distintas fuerzas selectivas actiian sobre distintos grupos intraflorales,
la seleccion no necesariamente debiera favorecer la integracion total de rasgos, sino mas
bien la formacién de médulos (Ordano et al, 2008). En este sentido, existe bastante
evidencia que los polinizadores, ademas de ejercer seleccidn sobre rasgos individuales,
ejercen seleccion correlacional {e.g., O’Connell & Johnston 1998, Caruso 2000, Gémez
2000, Maad 2000, Benitez-Vieyra et al. 2006, Muria et al. 2010), sugiriendo que los
polinizadores son capaces de promover evolucién sobre la estructura de correlaciones
del fenotipo floral. Afin cuando es conocido que los polinizadores ejercen seleccion
correlacional, estudios que evalien la presencia de mddulos intraflorales y la seleccion
sobre estos moédulos son pricticamente ausentes en la literatura. Aquellos que se han
aproximado a evaluar seleccién correlacional sobre rasgos que conforman un médulo,
han designado estos médulos usando solo un criterio funcional (e.g., Nattero et al. 2010
b). En este trabajo se propone identificar a priori los mddulos florales de Viola
portalesia y posteriormente evaluar la existencia de seleccion mediada por polinizadores

sobre los médulos previamente identificados.




Por otro lado, ain cuando los polinizadores se consideran una de las mayores
fuerzas proximales que conducen la adaptacion en las angiospermas, existen factores
bidticos y abidticos més distales que, a través de modificar los efectos de la polinizacién
o la composicion de los ensambles de polinizadores pueden ejercer influencia sobre los
patrones de seleccion sobre las flores. Ejemplos de ello, son otras interacciones
bioldgicas tales como herbivoria y depredacion y las condiciones ambientales locales. Se
ha documentado también que los ensambles de polinizadores no sdlo pueden variar a un
nivel espacial (e.g., Johnston 1991), sino también a nivel temporal (e.g., Schemske &
Horvitz 1989, Maad 2000, Caruso et al. 2003). De este modo, diferentes poblaciones de
una misma especie pueden experimentar diferentes regimenes selectivos dependiendo de
las condiciones locales a la que se enfrenten, uno de los factores distales que no ha
recibido suficiente atencién es el referido a la transformacion del habitat inducida por la
actividad humana. La transformacién del habitat pueden conllevar cambios sustanciales
en los ensambles de polinizadores en comparacién a ambientes inalterados, generando
asi heterogeneidad espacial y temporal en los regimenes de seleccién mediada por
polinizadores sobre los caracteres de las flores en paisajes heterogéneos (Muriia et al,

2010).

El bosque de Ruil de Chile central es un habitat nativo que ha sido extensamente
sujeto a transformaciones como consecuencia de la deforestacién y subsecuente
reemplazo del bosque nativo por plantaciones comerciales de Pinus radiata (Bustamante
et al. 2003). Esta préactica ha producido un paisaje altamente fragmentado de habitat

nativo embebido en una matriz de Pinus, lo que ha provocado una amplia variacién en la




abundancia y riqueza de especies de diversos grupos funcionales (Grez et al. 2006). La
especie Viola portalesia es una hierba que se encuentra tanto en el bosque original como
en el habitat transformado y como consecuencia puede estar experimentando y
respondiendo de manera diferencial a los regimenes de seleccion locales. En este
contexto, las preguntas que surge es si la transformacién del habitat a través de sus
ensambles de polinizadores genera cambios en los patrones selectivos sobre los rasgos
individuales y sobre los mddulos florales de Viola portalesia. Especificamente es
esperable que si existen diferencias en los ensambles de polinizadores entre los habitats,
los patrones de covarianza y Ia seleccidn resultante sobre los rasgos individuales y sobre
la asociacion de rasgos de la corola de Viola portalesia (Violaceae) podrian diferir entre
los ambientes, observidndose una pérdida de estructura modular en los ambientes
alterados y con ello una ausencia de seleccion sobre tales fenotipos. De acuerdo a lo
anterior, el objetivo general de esta tesis es determinar si la seleccién actia sobre
asociaciones de rasgos que conforman modulos dentro de Viola portalesia y si el cambio
de habitat a través de sus ensambles de polinizadores generan diferencias en los patrones
selectivos sobre los rasgos individuales y sobre los modulos de esta flor en dos
ambientes contrastantes de la zona Central de Chile. Especificamente se examinara: 1) la
composicién y patrones de conducta del ensamble de polinizadores entre los habitats; ii)
diferencias en los rasgos individuales entre poblaciones iii) el grado y magnitud de la
integracion floral entre el habitat original y el habitat transformado; iv) la presencia de
modularidad (o integracion intrafloral) y los patrones de seleccidon sobre la integracion
intrafloral en ambos ambientes, y finalmente, v) la consistencia de los patrones de

seleccion sobre la integracion floral en dos temporadas reproductivas de la especie focal.
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MATERIALES Y METODOS

Especie de estudio

Viola portalesia es una hierba perenne, endémica de Chile, que se distribuye a lo largo
de la costa desde la Regidén de Valparaiso hasta la Region de Los Rios. La flor
zigomorfa, presenta un cdliz de cinco sépalos libres y una corola formada por cinco
pétalos (Figura 1). El pétalo inferior forma un espolén en la parte posterior de la flor.
Posee cinco estambres y un estilo con forma de gancho. Funcionalmente, sus flores son
hermafroditas e incapaces de autopolinizarse en forma auténoma, necesitando de
polinizadores para llevar a cabo su fertilizacién (Espinoza 2008). El periodo de floracién
de esta especie ocurre entre los meses de Septiembre y Diciembre. El fruto es una
capsula tri-valva dehiscente y sus semillas son dispersadas a finales de Diciembre y

comienzos de Enero (Hoffmann 1982).

Sitios de estudio

Este estudio fue realizado en dos poblaciones del bosque de Ruil, Region del Maule,
durante la estacién de primavera de los afios 2007 y 2009. La primera poblacion estd
localizada al interior de la Reserva Nacional Los Ruiles (35° 83'S; 72°50'W). Las
especies mds representativas en la Reserva (Habitat Original o HO desde aqui en
adelante) son Nothofagus alessandri y N. glauca, Ugni molinae, Oxalis articulata,
Teline monspessulana y Viola portalesia La segunda poblacion de V. portalesia se

encuentra inmersa en una matriz de Pinus radiata localizada a 3.6 ki de la primera




Figura 1. Vista frontal (a) y lateral (b) de la flor de Viola portalesia. En (c) se indican los seis
caracteres medidos en la corola: Largo del pétalo de aterrizaje (LPA); Ancho del pétalo de
aterrizaje (APAY); Largo del pétalo inferior (LPI); Ancho pétalo inferior (API); Largoe del pétalo
superior (LPS) y Ancho del pétalo superior (APS). En (d) se indican los 3 caracteres del espolon
y el tubo floral: Largo del espolén (LE); Ancho del espolén {AE); Largo tubo floral (LTF).

poblacién (35°85'S; 72°46'W). La plantacion de Pinus (Habitat transformado o HT
desde aqui en adelante) fue de una edad aproximada de 20 afios y presentaba un
sotobosque con baja diversidad de hierbas y arbustos, las que incluian Azara integrifolia,
Lithraea caustica, Ugni molinae y Viola portalesia como las especies mas

representativas.

Ensamble de polinizadores
Con el fin de relacionar los patrones de seleccion con los polinizadores de cada

poblacion, se caracterizé el ensamble local de polinizadores mediante la riqueza de
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especies, la presencia/ausencia de ordenes de insectos y mediciones de las tasas de
visita, medidas como el nimero de visitas por flor por hora. La tasa de visitas fue
estimada en terreno mediante observaciones focales de 15 minutos en un nimero
variable de flores de una o mas plantas por periodo de observacién en cada poblacion.
Las observaciones focales se realizaron abarcando gran parte del periodo de floracién de
lIa planta, esPeci;ficarnente desde finales de octubre hasta la primera quincena de
diciembre entre las 0900 y 1700 horas del dia. En el hébitat transformado se realizaron
108 y 178 observaciones focales en los afios 2007 y 2009, respectivamente,
observandose un total de 1051 y 1633 flores cada afio. En el habitat original se
efectuaron 190 y 205 observaciones focales en los afios 2007 y 2009, respectivamente,
con un total de 1496 y 2051 flores observadas. Las visitas se consideraron como tales
solo en los casos en que los polinizadores se introducian en el tubo floral. Una vez
caracterizados, los ensambles fueron comparados mediante el indice de similitud
proporcional de Schemske & Brokaw (1981}, el cual integra tanto la identidad como las
tasas de visita de los polinizadores. Este indice fluctta entre ¢ y 1, indicando ausencia de

similitud y total similitud, respectivamente. El indice se calcula como:

n

1
PS=l-= > |Pur Pyl

i=1

donde n es el nimero de especies total entre los habitats a y b y Py y P son las
proporciones de tasas de visitas de la especie 7 con respecto al total de visitas en el
habitat a y b respectivamente. El error estandar asociado a este indice fue estimado

mediante un andlisis de Montecarlo con 5000 repeticiones. Finalmente, se compararon




las tasas de visitas promedio de los ensambles de polinizadores entre habitats y entre
afios usando una prueba de f-student. Los andlisis estadisticos fueron realizados en el

programa Statistica version 6.0.

Andlisis de caracteristicas morfologicas

Durante el mes de Noviembre de los afios 2007 (Murtia et al. 2010) y 2009, tres flores
por planta fueron marcadas y fotografiadas frontalmente y de perfil en ambas
poblaciones, usando una regla graduada de 10 cm para obtener las mediciones reales de
cada flor. Todas las fotografias fueron tomadas rigurosamente en un angulo aproximado
de 90° formado entre la cdmara y la flor con el fin de evitar errores de medicién. Un total
de 100 plantas (300 flores) fueron marcadas por poblacién y una vez terminado el
periodo de floracién se recolectaron sus frutos y semillas para su posterior anélisis en el
laboratorio. Producto de la pérdida de algunos frutos principalmente por frugivoria, el
niimero de plantas registradas en cada habitat fueron 92 en HO2007, 89 en HT2007, 94
en HO2009 y 95 en HT2009. Las fotos obtenidas fueron analizadas en el laboratorio
donde 9 caracteres morfologicos fueron medidos mediante el programa Imagel
(http://rsbweb.nih.gov/ij/download.html). Los rasgos florales fueron escogidos por estar
involucrados en Ja interaccién con los polinizadores. Seis de los rasgos se relacionan con
la atraccion de los polinizadores a la flor, mientras que los tres rasgos restantes estan
involucrados en el ajuste mecanico entre el polinizador y la flor una vez atraidos los
polinizadores a las flores. Los rasgos medidos a partir de las fotos frontales fueron
(Figura lc): largo del pétalo de aterrizaje (ILPA); ancho del pétalo de aterrizaje (APA);

largo del pétalo inferior (LPI); ancho del pétalo inferior (API); largo del pétalo superior




(LPS) y ancho del pétalo superior (APS). Los rasgos medidos desde las fotos tomadas de
perfil fueron (Figura 1d): largo del espolén (LE); ancho del espolén (AE); largo del tubo
floral (LTF). Las fotografias y mediciones de caracteres fueron realizadas por la misma
persona para minimizar errores experimentales y de medicién. Todos los procedimientos
de muestreo se realizaron el afio 2007 y el afio 2009 en las poblaciones de Fiola

portalesia previamente descritas, aunque no sobre los mismos individuos.

Comparacion de fenotipos florales entre poblaciones

Con el fin de determinar si los rasgos florales presentan diferencias entre habitat y entre
afios, se realizd un andlisis de varianza de dos vias (hdbitat y afio). Los datos fueron
examinados para cumplir con los supuestos de normalidad y homoscedasticidad. Un test
de Bonferroni se llevé a cabo para no incrementar el error de tipo I. Los andlisis se

llevaron a cabo usando Statistica versidn 6.1

Magnitud y patrén de integracion floral

A partir de los 9 caracteres morfolégicos descritos en la seccién anterior se generaron
cuatro mat;'ices de correlacion de Pearson con las cuales se determinaron los indices de
integracion floral (INT de aqui en adelante) de cada poblacidn. El indice se obtuvo
mediante la varianza de los valores propios (var(A)) de cada matriz de correlacion
(Wagner 1984, Cheverud et al. 1989). El intervalo de confianza de los cuatro indices de
integracion fue generado a través del método de remuestreo bootstrap con 1000

repeticiones. Como no fue posible recuperar todas las plantas iniciaimente marcadas,
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para poder comparar los indices de integracion entre poblaciones fue necesario corregir
los valores de integracion iniciales sustrayendo el valor de integracién esperado
calculado como E(var(A)) = (n de caracteres - 1/N) del valor de integracién observado
(INT) (Cheverud et al. 1989). Con el fin de determinar diferencias en los patrones de
integracién floral entre los habitats se determind la correlacion entre pares de matrices
de correlacién mediante la prueba de Mantel, Los analisis fueron realizados en el

programa Poptools (http://www.cse.csiro.au/poptools/download.htm).

Presencia de modulos intraflorales

Con el fin de determinar la presencia de modulos dentro de la flor, se usé la
aproximaciéon de Magwene (2001). El procedimiento combina la técnica de
independencia condicional y la teoria de grafos para explorar y probar patrones de
integracion de rasgos y su grado de interdependencia. La idea de la independencia
condicional plantea que dos variables son condicionalmente independienties dada una
tercera 0 mas variables. De esta manera, la relacion entre un par de variables
condicionalmente independientes puede ser removida del modelo completo,
permaneciendo las relaciones mas fuertes entre las variables. Tales relaciones pueden ser
representadas usando un modelo de grafos para visualizar de una mejor manera el patron
de asociacion de las variables. El andlisis se realizé construyendo una matriz de
correlacion, la cual fue posteriormente invertida. En la matriz de correlacion invertida
(€2) los elementos de la diagonal estdn relacionados con el coeficiente de correlacion

multiple (R) entre la variable i y el resto de las variables (i = 1/(1-R®). Si los
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elementos diagonales de € son escalados a 1, los elementos resultantes fuera de la
diagonal son los coeficientes negativos de la correlacion parcial de un par de variables
dado el resto de las variables. Estos elementos se pueden determinar mediante la
siguiente ecuacion:

—Q;;

pij* {i} = ——
I(ﬂfi —9;)
donde pjj+(x) representa la fuerza de la relacion entre el par de variables i y j dado el resto
de las variables. Una vez obtenidos los valores de coeficientes de correlacién parcial
para todos los pares de rasgos, Magwene (2001) sugiere el método de “Edge exclusion
deviance (EED)” (Whittaker 1990) para determinar si una particular conexién entre un
par de variables puede ser eliminado desde un modelo completo con todas las
conexiones posibles, es decir si dos variables pueden considerarse condicionalmente
independientes dado el resto de las variables. Esto se puede obtener mediante la
siguiente ecuacion:
~N-1n(1-p2;- £3)
Donde N representa el nimero de individuos de la muestra estudiada, In el logaritmo
natural y p’j=x; el coeficiente de correlacién parcial entre la variable i y j dado el resto
de las variables al cuadrado. El valor de EED es probado usando la distribucién de X
usando un grado de libertad. Estos valores se encuentran tabulados y los valores
observados que se encuentran bajo el valor critico 3.84 son eliminados del modelo
completo. Finalmente la fuerza de la conexion entre cualquier par de variables se estima

mediante el grado de interdependencia de dos rasgos el cual es determinado por:
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-05-1n(1—p%,;- &3)
Esta ecuacion tiene un limite inferior de cero cuando el coeficiente de correlacion parcial
entre dos variables es cero.

En este trabajo se siguieron todos los pasos anteriormente mencionados para
examinar la existencia de modularidad del fenotipo floral de V. portalesia en los dos
ambientes y durante los dos afios muestreados. Una vez determinadas las relaciones
entre caracteres, se evaluaron distintos modelos de covariacién de rasgos mediante
modelos de ecuaciones estructurales. Cada modelo generado se compard con la
estructura de covariacion real de los datos mediante una prueba de bondad de ajuste de
X?, En esta prueba la hipétesis nula a contrastar es que el modelo se ajusta a los datos
observados y cuanto mayor sea el valor obtenido del estadistico X* en comparacién con
los grados de libertad, menor serd el ajuste. De esta manera, el modelo de covarianza
que mejor se ajusto a la matriz de covarianza observada fue elegido para determinar los
modulos dentro de la flor en cada ambiente. Todos los analisis se realizaron usando el

programa STATISTICA 6.1 y el programa EQS versién 6.1.

Seleccion Natural
Con el fin de indagar si los ensambles de polinizadores seleccionan rasgos florales y/o
modulos intraflorales de manera distinta en los dos habitats se realizaron analisis de

seleccion natural,
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a) Caracteres Individuales

Para realizar los andlisis de seleccién natural, es necesario tener una estimacion del
fitness relativo individual (w desde aqui en adelante) de las plantas de una poblacion.
Para ello se promedid la produccién de semillas de las tres flores medidas por cada
planta (w;) v con estos valores se calculé el promedio poblacional del fitness (wg). El
fitness relativo individual se calculd entonces como wi/wy,.

Los parametros usados para evaluar la fuerza de la seleccion actuando sobre los
rasgos fueron: i) oportunidad de seleccidn (J), el cual mide el potencial para que actie la
seleccion en la poblacion y es calculado como la varianza del fitness relativo dentro de
una poblacién (Var(wi/wy)); i) diferencial de seleccion (S), estima la fuerza total de la
seleccion actuando sobre un rasgo z, considerando los efectos conjuntos, directos e
indirectos de la seleccién sobre el rasgo focal y otros rasgos correlacionados. Se calcula
como la covarianza entre el rasgo z y el fitness (Cov(w,z)); iii) gradiente de seleccién
lineal o direccional (f), permite detectar seleccion direccional actuando directamente
sobre un rasgo y cuantifica la magnitud y direccién del cambio esperado después de la
seleccidn, excluyendo seleccidn sobre rasgos correlacionados (Brodie et al. 1995). Este
parametro se obtiene a través del coeficiente lineal del andlisis de regresion multiple
(Land & Arnold 1983); iv) gradientes de seleccion no lineal univariado (yi), permite
describir la naturaleza de la seleccién sobre las desviaciones cuadraticas del promedio.
Si el coeficiente es negativo, la forma es concava hacia abajo (seleccidn estabilizadora),
mientras que si el coeficiente es positivo, la forma es céncava hacia arriba (seleccién

disruptiva). Este coeficiente se obtiene de la expansién no lineal de la ecuacién de Lande
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& Arnold (1983); v) gradiente de seleccion para rasgos correlacionados (y;). Este
gradiente permite detectar seleccion sobre la correlacion entre rasgos y se estima a partir
de la regresién no lineal del andlisis de regresion muiltiple (Land & Arnold, 1983).
Todos los anélisis fueron corregidos por la prueba secuencial de Bonferroni para
minimizar el error estadistico de tipo I (Rice, 1988). Previo al analisis de seleccidn los
valores fueron estandarizados a promedio cero y desviacion estandar unitaria para las
posteriores comparaciones entre poblaciones (Brodie et al. 1995). Los andlisis de
seleccion se determinaron en las poblaciones contrastantes de V. portalesia durante los

dos afios de estudio y se llevaron a cabo en el programa estadistico Statistica 6.1.

b) Modulos Intraflorales

Ademas de evaluar seleccion natural sobre los rasgos individunales de la corola, se evalué
st la seleccidén natural actia sobre las asociaciones de rasgos usando la aproximacion de
Magwene (2001). Para representar cada mdédulo como una variable lineal se usé el
método multivariado de Andlisis de Componentes Principales. Este método ha sido
sugerido como una aproximacion alternativa para evaluar seleccion sobre rasgos
correlacionados (Lande & Amold 1983, Ordano et al. 2008). Los factores o
componentes de este andlisis son nuevas variables lineales que reducen las variables
originales. Cada factor agrupa aquellas variables més correlacionadas, y por lo tanto un
factor puede considerarse una variable que representa principalmente a aquellas
variables originales que cargan fuertemente sobre él. El valor que toma cada individuo

sobre estas nuevas variables son llamados scores y se calculan como la distancia al
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origen de la proyeccion de cada individuo a la nueva recta o factor (Hair et al. 1992).
Como las variables dentro de un mddulo son por definicion altamente correlacionadas, el
primer factor da cuenta en un gran porcentaje la varianza total de los datos. Todas las
variables registradas se sometieron a este andlisis y posteriormente se extrajeron los
scores del primer factor obtenido. Una vez determinados los scores de cada modulo se
examind seleccion fenotipica sobre estas variables utilizando la metodologia descrita en
la seccion anterior. Para determinar si la seleccién correlacional entre los rasgos que
conforman un médulo es negativa o positiva se examiné el signo y magnitud de cada

variable sobre el factor.
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RESULTADOS

Ensamble de polinizadores
E! anlisis comparativo de los ensambles de polinizadores de Viola portalesia entre el
habitat original (HO) y el hébitat transformado (HT) reveld diferencias entre los afios de
estudio. Durante el afio 2007, en términos de riqueza de especies, HO present6 12.5%
menos polinizadores que HT. Los ¢érdenes de insectos que mds contribuyeron en HO
fueron himendpteros (44%) y dipteros (37%), mientras que en HT fueron himendpteros
(39%) y coleopteros (28%). A pesar de estas diferencias, el niimero de especies por
orden no difirio estadisticamente entre los habitats (G = 4.01, g/ = 3, P = 0.279). En
cuanto a las tasas de visitas, el ensamble de polinizadores de HO presenté una menor
tasa visita promedio que el ensamble de HT (Tabla 1), indicando que las flores de Viola
que habitan el ambiente transformado tienen una mayor probabilidad de ser visitadas
{Prueba de t-Student, t;3;; P = 0.028). Asimismo, las especies de insectos que mas
conftribuyeron a las visitas presentaron diferencias entre habitats. En HO, la especie
dominante fue el himendptero Manuelia gayatina, mientras que en HT fue el coledptero
Arthrobrachus nigromaculatus (Tabla 1). Globalmente los ensambles de polinizadores
entre habitats s6lo compartieron 4 especies, lo cual junto con las tasas de visita arrojaron
un bajo indice de similitud (PS = 0.07+ 0.08).

Dos afios mas tarde, el mimero total de especies registradas en ambos sitios
disminuyé globalmente en un 42.9%. El habitat original super¢ en una especie (7.1%) la

riqueza de especies encontradas en el habitat transformado y los 6rdenes de insectos
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Tabla 1. Ensamble de polinizadores y tasas de visitas en el hdbitat original y en el habitat
transformado durante los afio 2007 y 2009. En negrita se indican los polinizadores dominantes

en cada sitio. Valores en paréntesis representan 1 error estdndar (EE).

Tasa de visita

(Visitas*flor "*hora™)

(EE)

Orden Especie HO2007 HO2009 HT2007 HT2009
Himenoptera Bombus dahlbomii 0.008 (0.002) NE 0.002 (0,002) NE
Bombus ferrestres NE NE 0.034(0.034) NE
Camponotus chilensis NE 0.003 (0.003) NE NE
Centris cineraria NE NE 0.002 (0.002) NE
Chilicola chalcidiformis NE NE 0.136 (0.062) NE
Chilicola minor NE NE NE 0.011 (0.007)
Chilicola sp NE 0.008 (0.007) NE NE
Codeguala occidentalis NE NE NE 0.017 (0.016)
Corynura chloris 0.002 (0.001) NE NE NE
Diphaglosa gayi 0.001 (0.000) NE NE NE
Iridomyrmex oblonga 0.012 (0.003) 0.012(0.007) NE 0.026 (0.013)
Lasiophanes hoffmanni NE NE NE 0,039 (0,013)
Lasioglossum spinolae NE NE 0.003 (0.003)  0.007 (0.005)
Manuelia gayi 0.003 (0.001) NE NE NE
Manuelia gayatina 0.107 (0.027) 0.037 (0.014)  0.087 (0.052) 0.038 (0.016)
Manuelia postica 0,057 (0.014)  0.085(0.023) NE 0.012 (0.008)
Solenopsis gayi NE NE 0.048 (0.036) NE
Diptera Acrophthalmyda paulseni ~ NE 0.002 (0.002)  0.076 (0.069)  0.004 (0.004)
Caenopangonia brevirostris  0.002(0.001) NE NE NE
Chelipoda sp NE 0.002 (0.002) NE NE
Lasia corvine 0.002(0.000) NE NE NE
Megalybus crassus 0.026 (0.006)  0.055 (0.016) NE 0.005 (0,004)
Megalybus obessus NE 0.035(0.020) NE 0.006 (0.006)
Platycheirus punctulata 0.012 (0.003} 0.056 (0.023) NE 0.168 (0.034)
Syrphus octomaculatus NE 0.037(0.012) NE NE
Sirfido no identificado 0.041 (0.010) 0.028(0.014) NE NE
Trichophthalma landbecki NE 0.008 (0.004) 0.015(0.009) NE
Triploechus heteroneurus 0.002 (0.000) NE 0.006 (0.006) NE
Coleoptera  Amecocerus aluthaceithorax NE 0,002 (0.002)  0.048 (0,036)  0.021 (0.011)
Amecocerus elguetal NE NE 0.006 (0.006) NE
Arthrobrachius NE NE 0.692 (0.138)  0.037 (0.012)
nigromaculatus
Colastus sp. NE NE 0.034 (0.034) NE
Eucalus tessellatus 0.007 (0.002) 0.002(0.002) NE NE
Hylodanacea ruficollis NE NE 0.006 (0.006) NE
Trogoderma granarium NE NE NE 0,005 (0,004)
Lepidoptera  FHomeonympha humilis 0.006 (0.001) NE NE NE
Hylephila venusta NE NE 0.009(0.009) NE
Vannesa terpsichore 0.001 (0,003) NE 0034 (0.034) NE
Yramea cytheris NE NE 0.121(0.061} NE
Tasa de visita promedio o..00007)  0.025(0.007) 0.076(0.040)  0.028(0.011)

NE: no encontrada en el habitat
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mas representativos en ambos ambientes fueron dipteros (HO: 47%; HT: 36%) e
himenépteros (HO: 40%; HT: 50%). Estos valores no revelaron diferencias en términos
de nimero de especies por orden (Prucba de G, G = 034, g/ = 2, P = 0.842). A
diferencia del afio 2007, ninguna especie del orden Lepiddptera fue registrada. En
cuanto a la tasa de visita, no se observaron diferencias en el promedio entre poblaciones
(Prueba de t-Student, t; 27; P = 0.604), aunque las especies que més contribuyeron a las
visitas nuevamente difirieron entre si. En HO el himendptero Manuelia postica, segundo
polinizador mas relevante después de Manuelia gayatina durante el afio 2007, fue el que
mas contribuyd a las visitas. En HT el diptero Platycheirus punctulata, especie no
encontrada en el ensamble del afio 2007, fue la especie mas importante (Tabla 1). Este
afio, ocho especies fueron compartidas entre los héabitats, incrementando su similitud
promedio en cinco veces, desde 0.07 (£ 0.08) en 2007 a 0.35 (= 0.03) en 2009.

Al analizar un mismo sitio entre afios, también se observaron diferencias. En el
caso de HO, el nlimero de especies en el afio 2009 disminuyd en un 6.7% (una especie)
con respecto al afio 2007. Globalmente, el ensamble perdié 9 especies, conservo 7 y se
registraron 8 especies nuevas en relacion al afio 2007. No obstante, no se observaron
diferencias en el niimero de especies por orden de insectos entre afios. La tasa de visita
promedio tampoco arrojé diferencias entre afios (Prueba de t-Student, t; 29; P = 0.248),
sin embargo hubo recambio en el polinizador dominante (Tabla 1). Los ensambles de
polinizadores en este sitio presentaron el mayor indice de similitud de 0.54 = 0.03.
Respecto al habitat transformado, el numero de especies registradas en el afio 2009
disminuyd6 en un 28.6% respecto al afio 2007, perdiéndose 13 especies, conservandose 5

y registrandose 9 especies nuevas. En cuanto a los 6rdenes de insectos, Coledptera, el
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segundo orden mas relevante en términos de riqueza de especies encontrado en el afio
2007, disminuy6 un 60%, mientras que el mimero de especies de dipteros se incrementd
en un 66.6%. La tasa de visita promedio no difirié entre los afios (Prueba de t-Student,
trs0; P = 0.454). Sin embargo, y al igual que en el habitat original, se observd un
recambio de especies dominantes (Tabla 1). El indice de similitud entre afios fue de 0.21
(= 0.05), sugiriendo que el ensamble de polinizadores de HT posee una menor

estabilidad comparado a HO.

Comparacion de fenotipos florales entre habitat

Al evaluar posibles diferencias en los rasgos individuales entre sitios, se observa que
gran parte de los rasgos florales medidos en la corola de Viola portalesia varian
significativamente entre ambientes y entre afios (Tabla 2), lo cual sugiere que esta
especie responde de manera diferencial a los factores locales que se encuentran en cada

sitio y entre afios.

Tabla 2. Rasgos florales individuales en el habitat original y en el habitat transformado en los
dos afios de estudio. Se indica el promedio de cada caricter y en paréntesis el error estdndar. Los
rasgos analizados son: largo pétalo de aterrizaje (LPA); ancho pétalo de aterrizaje (APA); largo
pétalo inferior (LPI); ancho pétalo inferior (API); largo pétalo superior (LPS); ancho pétalo
superior (APS); largo espolon (LE); ancho espolén (AE) y largo tubo floral (LTF).

Afio 2007 Afio 2009

HO HT HO HT F
LPA  1.027(0.012) 1.150 (0.012)° 1.197 (0.012)° 1.246 (0.012)" 9.50%*
APA  0.828 (0.014)° 0.963 (0.014)° 1.007 (0.014)° 1.022 (0.014)° 18.27%*
LPI 1.043 (0.012) 1.219 (0.012) 1.231 (0.013) 1.314 (0.01)? 15,04
API 0.582 (0.008)" 0.652 (0.009)° 0.650 (0.008)° 0.656 (0.008)* 14.64%%
LPS 1.080 (0.014) 1,223 (0.014)° 1.269 (0.014)° 1.304 (0.014)° 14.77%
APS  0.588 (0.009)" 0.646 (0.009)" 0.670 (0.009)° 0.682 (0.009)° 6.48%
LE 0.232 (0.002)" 0.253 (0.002)° 0.247 (0.002)° 0.259 (0.002)° 3.94%
AE 0.250 (0.003)" 0.266 (0.003)" 0.279 (0.003)° 0.299 (0.003)* 0.54
LTF  0.824 (0.006)" 0.889 (0.006)" 0.848 (0.006)° 0.902 (0.006)" 0.82

Las letras a lo largo de cada fila representan diferencias significativas entre cada par de comparacién
El valor F esta referido al término de la interaccion entre los factores habitat y afio; *P<0.05; **P<0.01

20




Magnitud y patron de integracion floral

Dado que los caracteres individuales difirieron entre ambientes, la integracién de estos
caracteres también podria verse afectada producto de las nuevas condiciones a las cuales
se enfrentan en cada sitio. Con el objetivo de evaluar potenciales diferencias en la fuerza
de correlacion de los 9 rasgos medidos en la corola de Viola portalesia entre las
poblaciones durante los dos afios de estudio se calculd el indice de integracion floral en
cada situacion. Los cuatro indices de integracién fueron distintos de cero, indicando que
esta especie presenta algin grado de integracion de la corola (Tabla 3). Los indices
fluctuaron entre 1.83 y 2.34 representando desde un 20.3% a un 26.0% respectivamente
del méaximo valor de integracién esperado en una matriz de 9 caracteres (INT = 9). Sin
embargo, los valores observados entre habitats y afios no presentaron diferencias
significativas entre si, lo cual se manifiesta en la sobreposicidon de los intervalos de
confianza alrededor de cada valor de integracion (Tabla 3). Las correlaciones entre los
pares de matrices revelaron una estructura de correlacion similar entre las poblaciones
indicando aunsencia de diferencias en el patrén de integracion floral (P > 0.05, en todos
los pares de correlaciones). Estos resultados sugieren que la transformacion del habitat
no ha ocasionado una modificacion importante en el nivel global de integracion floral de

V. portalesia en relacién a lo observado en el habitat original.

Presencia de modulos intraflorales
Con el fin de indagar si la seleccion mediada por polinizadores actiia sobre las
correlaciones de rasgos que forman mddulos dentro de la flor, se evalud en primer lugar

la existencia de mddulos intraflorales mediante la aproximacion de Magwene.
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Tabla 3. Indices de Integracién (INT) de la corola de Viola portalesia y sus intervalos de
confianza de las poblaciones del habitat original (HO) y del hébitat transformado (HT) en los
dos afios de estudio.

Intervalo de
Habitat INT confianza

HO2007 1.83  1.50-2.53
HT2007 232 149243
HO2009 234 1.51-246
HT2009 2.21 1.49-2.48

Las relaciones entre los pares de rasgos presentaron algunas variaciones entre ambientes
y entre afios (Figura 2 y 3). Con el fin de dilucidar los patrones de asociacion entre
variables se evaluo el ajuste de tres modelos distintos mediante anélisis de ecuaciones
estructurales, Los modelos evaluados son especificados en la Figura 4. De acuerdo a los
parémetros de ajuste todos los ambientes presentaron un mayor ajuste al modelo il
(Tabla 4) indicando que el patrén de covarianza no varia entre habitats concordando con
lo revelado por la prueba de Mantel en la seccién anterior. De acuerdo al modelo III, tres
modulos fueron identificados; el primer médulo agrupd las tres variables asociadas al
largo de los tres pétalos que conforman la flor; el segundo médulo agrupé las medidas
de ancho de los pétalos dos y tres, y finalmente el tercer médulo agrupé el largo y ancho
del espoldon. Un aspecto interesante fue que el ancho del pétalo de aterrizaje, tiende a
estar disociado del conjunto del ancho de los demés pétalos. Asimismo, el largo del tubo
floral es un rasgo que no forma parte claramente de ningtin modulo considerando los

rasgos medidos.
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Figura 2. Agrupaciones de rasgos segin la aproximacién de Magwene para los dos hébitats
estudiados durante el afio 2007, En 2) se indica el modelo observado en el habitat original v en

b) se indica el modelo generado en el habitat transformado.
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Figura 3. Agrupaciones de rasgos segim la aproximacion de Magwene para los dos hébitats
estudiados durante el afio 2009. En a) se indica el modelo observado en el habitat original v en

b) se indica el modelo generado en el habitat transformado.
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b)

Figura 4. Modelos de asociacion de rasgos que fueron comparados con el modelo observado en los
hébitats estudiados. a) Modelo I representa un modelo de integracion tatal de rasgos; b) Modelo II esta
representado por tres modulos, un primer modulo relacionado con el largo de los pétalos, un segundo
modulo relacionado con el ancho de los pétalos y un tercer médule relacionado con rasgos del espolén; c)
Modelo IIT representa el mismo modelo anterior pero desligando al ancho del pétalo de aterrizaje del

modulo dos,
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Tabla 4. ParAmetros de ajuste para los tres modelos de asociacién de rasgos sugeridos en base a

los modelos generados usando la aproximacion de Magwene (2001).

Modelo I Modelo II Modelo III

AlC 12 P AIC %2 P AIC y2 P
HO2007 100.06 154.06 0.00 -12.56 2943 010 -1027 23.73 0.13
HO2009 154.545 20855 0.00 12,51 54.51  0.00 6.58 40.58 0.01
HT2007 90.54 144.54  0.00 -3.64 3836  0.01 -11.13  22.87 0.15
HT2009 11585 169.85 0.00 -19.56 2245 037 -13.82  20.18 0.27

Andlisis de Seleccion Natural

a) Caracteres individuales

El anélisis de seleccién sobre los caracteres individuales de la corola de Viola portalesia
en ambos sitios (ver estadistica descriptiva en Tabla 2) revel¢6 distintas tendencias en los
patrones selectivos entre habitats y afios. Primero, la oportunidad de seleccién (J) reveld
diferencias entre afios. El hébitat original present6 mayores valores, indicando que las
plantas que crecen en este ambiente tienen una mayor probabilidad de recibir seleccién
(afio 2007, HT: 0.052; HO: 0.075, Test de Levene F 135 = 4.24, P = 0.041; Afio 2009,
HT: 0.075; HO: 0.136; Test de Levene Fy 196 = 7.39, P = 0.007). Se detectd seleccion
total actuando sobre la mayoria de los caracteres florales en HT en ambos afios, mientras
que en HN se detecto seleccion actuando solo sobre cuatro rasgos en HO 2009 (Tabla 5).
Al analizar los gradientes de seleccidn directa, se detectd seleccién actuando sobre la
poblacion del habitat transformado en ambos afios. En HT 2007 se detectd seleccion
direccional actuando sobre el ancho de los pétalos superiores (APS) de Ia corola,
manifestando una relacion lineal positiva con el fitness (p° = 0.110, P < 0.05, Tabla 5 c).

En HT 2009 en cambio, se detecté seleccién direccional positiva sobre el ancho del
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espoldn, un rasgo que se relaciona con el ajuste entre flor-polinizador. Finalmente, a
diferencia del lo que ocurre en el hébitat transformado, en el habitat original no se
detecté seleccién directa en ninguno de los afios. Los gradientes de seleccion cuadrética
y de seleccidén correlacional no revelaron significancia estadistica en ninguno de los

¢asos.

b) Médulos Intraflorales

El andlisis de seleccion sobre los coeficientes individuales de los factores extraidos en
cada médulo indicé que la seleccion natural actiia a un nivel modular sobre la flor,
presentando distintas tendencias en los patrones selectivos resultantes en cada habitat
durante los dos afios. En primer lugar, el diferencial de seleccion revel6 seleccion total
significativa sobre el médulo 1 (largo de los pétalos) en HT durante los dos afios y en
HO en el afio 2009 indicando que la seleccién favorece una disminucion en el tamatfio de
los rasgos correlacionados en ambos habitats. Asimismo, se observd seleccion positiva
sobre el modulo 2 (ancho de API-APS) en HT durante los dos afios indicando que se
promueve un incremento de los caracteres correlacionados en ambos afios. Finalmente,
se detectd seleccion sobre el modulo 3 en los habitats contrastantes en el afio 2009 donde
se favorece un incremento en el tamafio de los rasgos que conforman este mddulo (largo
y ancho de espolén). Se realizaron ademas andlisis de seleccién sobre los rasgos que no
formaron parte de ninglin médulo (API y LTF). Con excepcién de HO 2007, la seleccion
favoreci6 las flores con tubos florales largos en todos los casos (Tabla 5 y 6). En cuanto
al andlisis de seleccién directa y después de realizar ajustes de Bonferroni, se detectd

seleccidn directa negativa sobre el mddulo 1 y sobre el ancho del pétalo de aterrizaje
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Unicamente en HT 2007, La seleccién negativa sobre el médulo 1 indica que se favorece
un menor tamafio de los rasgos involucrados en el médulo. En otras palabras existiria
seleccion correlacional positiva sobre el mddulo uno, ya que los tres rasgos cargan fuerte
y positivamente sobre el factor 0 moddulo 1, favoreciendo a los individuos mas pequefios.
Asimismo, la seleccién favorecié una disminucidn en el tamafio del ancho del pétalo
inferior o de aterrizaje (Tabla 6). Estos analisis indican que existen algunas diferencias
en los patrones de seleccion sobre los moédulos entre hébitats. Al analizar los
coeficientes de seleccion indirecta y correlacional, no se observaron resultados
significativos, la ausencia de seleccion correlacional indica que la seleccion sobre la

correlacion entre médulos es globalmente de poca importancia en este sistema (Tabla 6).
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DISCUSION

El tema central de esta tesis fue examinar si la seleccidn actia a un nivel modular y si
los ensambles de polinizadores afectan los patrones selectivos sobre ciertos rasgos
individuales de la corola de Viola portalesia y sobre la correlacién de rasgos o
integracién intrafloral identificada a priori por el método de Magwene (2001) en dos

ambientes cercanos pero contrastantes de la zona Central de Chile.

En primer lugar, los resultados indicaron que Viola portalesia presentd diferencias
morfolégicas en la mayoria de los rasgos entre habitats durante los dos afios de estudio
sugiriendo que existen condiciones bidticas y abidticas propias de cada ambiente que
posiblemente generan distintas respuestas morfolégicas en la planta. Esta observacion es
consistente con la estructura de los ensambles de polinizadores existentes en cada sitio.
Los ensambles encontrados en cada sitio fueron disimiles en ambos afios, principalmente
en el afio 2007. Dentro de un mismo hébitat entre afios, también se encontraron
diferencias significativas, sin embargo esto probablemente se deba a cambios en las
condiciones abidticas de un afio a otro, ya que se observa que todos los rasgos en ambos

ambientes presentaron mayores dimensiones.

Al examinar posibles diferencias entre hdbitats en los niveles de integracion total de
rasgos, los resultados indicaron que las poblaciones examinadas no difirieron en la
magnitud de integracién, lo cual sugiere que la composicién de los ensambles de
polinizadores locales no darian cuenta de los niveles de integracién encontrados. Este

resultado coincide con resultados de otros autores (Herrera et al. 2002; Nattero et al.
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2010 a) quienes descartan la idea de que los polinizadores sean el primer factor causal de
la integracién fenotipica. Sin embargo, hay que tener en cuenta que tanto este estudio
como aquellos que han estimado el valor funcional de la integracion fenotipica han
usado especies de plantas generalistas (Herrera et al. 2001; Herrera et al. 2002; Ordano
et al. 2008) y posiblemente los resultados y conclusiones observados en estos trabajos
sean consecuencia de la alta riqueza de especies polinizadores registradas en cada
poblacién. En efecto, en este estudio se registraron més de 10 polinizadores en ambos
habitats durante los dos afios de estudio, y por lo tanto es poco probable que en estas
condiciones existan diferencias en los niveles de integracién a pesar de existir
diferencias en la composicién de los ensambles de polinizadores. En la literatura solo un
trabajo ha estimado seleccion sobre la integracion total, el cual usa una especie de planta
generalista (Ordano et al. 2008), rechazdndose la idea que la seleccién natural actuaria
sobre la integracién floral. Resultaria 1itil estimar seleccidon sobre la integracion floral en
sistemas mds especializados, donde es probable que la integracion floral sea favorecida
por los polinizadores. En efecto, diversos estudios han encontrado una relacion positiva
entre la magnitud de la integracién y el grado de especializacién de la planta (Berg 1960;

Anderson & Bush 2006; Pérez-Barrales et al. 2007; Rosas-Guerrero et al. 2010).

Cuando se examinaron los patrones de modularidad tampoco se observaron diferencias
entre habitats ni entre afios, si bien se encontraron variaciones en las relaciones de
ciertos rasgos y en la fuerza de estas relaciones entre sitios. Las poblaciones de V.
portalesia se ajustaron a un mismo modelo de covarianza caracterizado por tres médulos

intraflorales, sugiriendo que la baja similitud y alta riqueza de los ensambles de
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polinizadores tampoco daria cuenta del patrén modular detectado en la corola de esta
especie. Estos resultados no concuerdan con otros estudios donde se ha sugerido que la
diferencia en los ensambles de polinizadores seria lo suficientemente fuerte para generar

diferentes patrones de covarianza (Pérez et al. 2007, Ordano et al. 2008).

Respecto a los anilisis de seleccion, los diferenciales y gradientes sobre los rasgos
individuales mostraron diferentes tendencias entre hdbitats. En forma general, a
diferencia de la poblacién en el habitat original, la mayor parte de los rasgos florales en
el habitat transformado estuvieron bajo seleccion total. Asimismo se detecté seleccion
directa solamente actuando sobre dos rasgos en el hébitat transformado. Estos resultados
sugieren que nuevos patrones selectivos se estidn generando en el nuevo hébitat donde
ademds las presiones selectivas fiteron mas intensas. Posiblemente estos resultados se
deban en parte a la accién de algunas pocas especies de polinizadores actuando sobre
rasgos especificos en el héabitat transformado. Especificamente en el hébitat
transformado del afio 2007 por ejemplo, se detectd seleccién directa actuando sobre el
ancho de los pétalos superiores, la cual desaparece al siguiente afio y no es detectada en
el habitat nativo. Este patrén es concordante con la presencia y conducta del polinizador
dominante del habitat transformado del afic 2007, el coledptero Artrobrachus
nigromaculatus. Este polinizador presenta altas tasas de vista a la flor durante el afio
2007, sin embargo, sus tasas disminuyen en forma drastica al siguiente afio, presentando
tasas de vistas similares al resto de los polinizadores presentes. Probablemente este

polinizador sea el agente selectivo que da cuenta de la seleccion ejercida sobre el ancho

34




del pétalo superior en el afio 2007. Estudios experimentales que exceden el objetivo de

este trabajo pueden ayudar a comprender la sutileza de esta relacion.

Globalmente, se observa que a nivel individual existen diferencias en los
patrones selectivos entre habitats, encontrindose mayores fuerzas selectivas en el habitat
transformado. Es posible que las plantas en este nuevo habitat estén en un proceso de
adaptacion a las nuevas condiciones locales. Por el confrario, si bien hay seleccion
actuando en el habitat original del afioc 2009, un menor nimero de rasgos es blanco de
seleccidn, lo cunal podria deberse a que las plantas en este ambiente estdn mas adaptadas

a su ambiente bidtico y abidtico original.

Un punto relevante en este trabajo fue evaluar si la seleccion actiia a un nivel
modular. Los resultados indicaron que efectivamente la seleccién actiia sobre las
correlaciones de rasgos que conforman mddulos, donde se favorecidé un incremento o
reduccion en el tamafio de los rasgos involucrados en la estructura modular dependiendo
del sitio y el afio. Al igual que en el andlisis de seleccién sobre rasgos individuales, se
detectd seleccion total actuando sobre los médulos en ambos ambientes. Sin embargo,
hubo algunos modulos que recibieron seleccidn en un solo tipo hébitat. Por ejemplo, el
modulo 2 recibi6 seleccion solamente en el habitat transformado. Asimismo, Gnicamente
en este habitat se detectd seleccion directa actuando sobre un médulo (médulo 1),
indicando que los patrones de seleccién a nivel modular difieren a este nivel. Aunque
maés estudio es necesario para dilucidar causalidad, es posible que el agente causal de la
seleccién directa sobre mddulo 1 sea el coledptero Artrobrachus nigromaculatus,

especie que predomind en el héabitat transformado durante el aiio 2007. De acuerdo a
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estos andlisis, y considerando la variacién temporal en la composicién de los ensambles
de polinizadores, es posible sugerir que si bien los polinizadores pueden ejercer efectos
selectivos sobre los modulos florales en algunos casos, la ausencia de diferencias en la
estructura de covarianza en los valores globales de integracion entre los sitios indica que

la integracion floral no necesariamente depende de la accidon de los polinizadores.

Un aspecto interesante resultante de este trabajo es la observacion que Jos
patrones de seleccidn varian dependiendo del nivel sobre el cual se estima la seleccion.
Por ejemplo, mientras ninguna longitud de los pétalos de la corola fue seleccionada
directamente en HT 2007, cuando estos rasgos son integrados modularmente, los
caracteres son seleccionados hacia una disminucién en el tamafio. Ademds, rasgos que
no se asocian a ningiin médulo son blanco de seleccion solamente cuando el analisis se
efectlia a nivel modular mas que individual (Tabla 6). Por ejemplo, el ancho del pétalo
de aterrizaje, es seleccionado solamente a un nivel modular pero no asi cuando se evalfia
la seleccién a un nivel de rasgos individuales, Existen algunos estudios en organismos
modulares, donde se discute la necesidad de evaluar patrones de seleccion en miltiples
niveles ya que ésta puede variar de acuerdo al nivel examinado (Tuomi et al. 1989,
Pedersen & Tuomi 1995, Aspi et al. 2003). Si bien la flor no es considerada como un
organismo modular de acuerdo a estos estudios, estas mismas consideraciones se
podrian aplicar en estos sistemas para entender cémo opera la seleccidén y cudl es el

curso evolutivo de las plantas con flor.
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CONCLUSION

En general, de acuerdo a estos resultados se sugiere que la diferencia en composicion del
ensamble de polinizadores entre dos habitat contrastantes no determina la formacién de
modulos intraflorales. Es posible que estas asociaciones estén pre determinadas por un
control genético comuin y de desarrollo. Los polinizadores podrian actuar de este modo
sobre estructuras de integracion preformadas. Aun cuando la estructura modular no
difiere entre sitios, los patrones selectivos registrados sobre ellos varian entre ambientes
y entre afios, lo cual probablemente resulta de una variacién en la composicién de los
ensambles de polinizadores asi como por otras variables asociadas a la transformacion
de un habitat original a uno modificado. Finalmente, el nivel sobre el cual se estd
evaluando seleccién (individual o modular) no siempre arroja similares resultados, por
lo cual es necesario examinar patrones selectivos en distintos niveles para entender de

una mejor manera la evolucién floral en las plantas.
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