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RESUMEN

En el contexto de la interacciéon planta-polinizador, las angiospermas han desarrollado
distintos sindromes de polinizacién, que corresponden a un conjunto de rasgos florales
orientados 2 atraer a un determinado grupo funcional de fauna que a su vez les brinda el
servicio de polinizacién. En sistemas especialistas, las plantas estarian expuestas a
seleccion mediada por polinizadores, dado el reducido nimero de especies animales que
con ellas interactiian. Por otro lado, en sistemas generalistas, algunos autores indican que
las plantas estarian menos expuestas a seleccion, mientras que otros sostienen que podria
existir seleccién, diversificacion y evolucion fenotipica en estos sistemas, causada por el
grupo principal de polinizadores, que determinaria el tipo de régimen de seleccion sobre
una determinada poblacion. En un contexto geografico, variaciones en el ensamble de
polinizadores entre poblaciones de una misma especie podrian generar fuerzas selectivas
divergentes. Basado en lo anterior, el objetivo de este estudio es examinar si es posible
detectar seleccion fenotipica mediada por polinizadores en un sistema planta-polinizador
de tipo generalista como Alstroemeria ligtu var. simsii, una herbacea de flores de color
anaranjado rojizo que posee una guia de néctar con la forma de una mancha amarilia
presente en la corola. De existir seleccion, se evaluara si la preferencia de un mismo
polinizador principal (i.e., mismo grupo funcional) puede conducir a patrones de
seleccion fenotipica similares en diferentes poblaciones de esta especie. Con este
objetivo, se estudiaron 10 poblaciones de Alstroemeria lLigtu var. simsii ubicadas en
Chile central. En cada una de ellas, se caracterizd el fenotipo floral y cuantificod la

produccién de semillas. Adicionalmente, se caracterizo el ensamble de polinizadores




durante el periodo de floracién. Posteriormente, se estimé la magnitud y direccién de la
seleccién asociada a cuatro caracteres florales por medio de la estimacién de gradientes
de seleccién. Finalmente, se determind la existencia de relacion entre los caracteres
florales y la tasa de visita de los polinizadores, en las poblaciones donde se detecto
seleccién fenotipica. Los resultados indican que tres de las 10 poblaciones estudiadas
experimentaron seleccién fenotipica de alguno de los rasgos florales en estudio. La
primera poblacién (La Dormida), cuyo ensamble estuvo dominado por himendpteros,
exhibio6 seleccion sobre el largo del fubo floral y sobre la proporcidn entre el tamafio de
la mancha (guia de néctar) y la corola. La segunda poblacion (Lo Visquez) experimento
seleccion en el despliegue floral. Mientras que en la tercera (Termas del Flaco), la
seleccién también actué sobre la mencionada proporcién mancha-corola. Las dos
Gltimas poblaciones mencionadas presentaron ensambles con similar actividad de
dipteros e himenopteros. Si bien algunas de las poblaciones restantes presentaron
ensambles dominados por polinizadores provenientes de estos mismos grupos
funcionales, estos no presentaron valores estadisticamente significativos en los
gradientes de seleccion fenotipica. Estos resultados sugieren que las poblaciones de la
especie generalista 4. ligtu var. simsii experimentarian seleccion fenotipica sobre sus
caracteres florales, y que ésta se comportaria de manera independiente entre una y otra,

variando tanto en magnitud, como en direccién y forma.




ABSTRACT

In the context of plant-pollinator interactions, angiosperms have developed different
pollination syndromes, corresponding to a set of floral traits designed to attract a
particular functional group of pollinators, which in tumn, provide pollination service. In
specialist systems, plants would be more likely to experience selection given the small
number of animal species interacting with them. Moreover, in generalist systems, some
authors indicate that plants would present a lower exposition to selection, while others
suggest that there may occur selection, diversification and phenotypic evolution in these
systems, caused by the main group of pollinators, which would determine the selection
regime for a given population. In a geographical context, variation in the composition of
pollinator assemblages among plant populations may cause divergent selective forces.
The aim of this study is to examine pollinator mediated selection in a plant-pollinator
generalist system using Alstroemeria var ligtu simsii as model system. In doing so, the
extent to which the preference of pollinators belonging to the same functional group lead
to similar patterns of phenotypic selection will be examined. The floral phenotype and
seed production of A. ligtu was recorded in 10 populations of central Chile.
Additionally, the pollinator assemblage of each population was characterized during the
flowering period. Later, the magnitude and direction of selection associated with four
floral characters was estimated by selection gradients. Finally, we determined the
presence of relation between the floral characters and pollinator visitation rate in
populations where phenotypic selection was detected. The results indicate that three out

of 10 selected populations experienced selection on any of the floral traits under study.




La Dormida, whose assembly was dominated by Hymenoptera, presented selection on
floral tube length and on the proportion between the nectar guide and corolla size. The
population of Lo Vasquez experienced selection on the floral display trait while in
Termas del Flaco, the selection acted on the visual signal present in the corolla. The last
two populations had assemblages with similar Diptera and Hymenoptera activity. While
some of the remaining populations had assemblages dominated by pollinators belonging
the same functional group, no significant selection was detected. These results suggest
that populations of generalist species 4. ligtu var. simsii would experience phenotypic
selection in their floral characters and that it would behave independently of each other,

varying both in magnitude, direction and shape.




1. INTRODUCCION

La interaccién mutualista planta-polinizador ha sido considerada como un importante
factor causal de la diversificacion floral de las angiospermas, donde los polinizadores
ejercen fuerzas selectivas sobre los caracteres florales de las plantas afectando su éxito
reproductivo (Stebbins, 1970; Faegri y van der Pijl, 1979, Waser, 1983; Fenster y col.,
2004). Las plantas con flor presentan una amplia gama de tamafios, morfologias,
colores, olores y recompensas (como polen, aceites y néctar) las que se encuentran
estrechamente relacionadas con sus principales polinizadores (Proctor y col., 1996). Es
asi como los rasgos florales son comprendidos como adaptaciones para la atraccidn de
un determinado grupo de polinizadores, lo que se conoce bajo el concepto de “sindrome
de polinizacién™ (Baker, 1961; van der Pijl, 1961; Stebbins, 1970). Por su parte, los
polinizadores también son un grupo diverso de organismos que exhiben diferencias tanto
morfolégicas como conductuales (e.g., estrategias de forrajeo y preferencias florales) las
que se reflejarfan en su eficiencia y efectividad en el servicio de polinizacion, que serian
especie-especificas (Pellmyr y Thompson, 1996; Kremen y col.,, 2007, Gomez y col,

2009).

Desde la perspectiva de las plantas, en sistemas donde la interaccion planta-
polinizador es de tipo especialista, éstas son polinizadas por un reducido grupo de fauna.
La preferencia de estos pocos polinizadores por un determinado conjunto de caracteres
florales tendri como consecuencia una covarianza entre estos caracteres fenotipicos y la
adecuacién biolégica de la planta (Lande y Amold, 1983), lo que generaria una

convergencia de rasgos florales hacia ciertos caracteres seleccionados por los




polinizadores (Mayfield y col., 2001). De esta manera, la especializacién promoveria
frecuentemente sindromes de polinizacion (Feisinger, 1983; Johnson y Steiner, 2000;
Hargreaves y col., 2004). En cambio, en sistemas de tipo generalista, las plantas serian
polinizadas por una amplia gama de especies. Algunos autores sostienen que en estos
sistemas las plantas podrian estar menos propensas a experimentar fuerte seleccién en
sus rasgos florales (Herrera, 1988; Johnson y Steiner, 1997, 2000), y que en general,
desde un punto de vista evolutivo, la generalizacién disminuiria la capacidad de las
plantas para responder a la seleccion impuesta por los polinizadores, disminuyendo su
potencial microevolutivo y de especiacion (Armbruster y col., 2000; Johnson y Steiner,
2000; Gémez y Zamora, 2006, Sargent y Otto, 2006; Gomez y col., 2007). Desde ésta
perspectiva, en estos sistemas no se esperaria reconocimiento de sindromes de
polinizacion bien definidos. Sin embargo, de acuerdo a otras investigaciones, fenémenos
de diversificacién y evolucidn fenotipica de rasgos florales podrian tener lugar en
sistemas generalistas en que las plantas no posean la capacidad de realizar
autofecundacién y de esta manera, dependan exclusivamente de sus polinizadores para
su reproduccion (Gémez y col., 2008; Gémez y col., 2009; Sahli y Conner, 2011). Por
gjemplo, si dentro del ensamble visitante de una poblacion de una especie vegetal
existieran distintos polinizadores ejerciendo fuerzas selectivas similares y fueran, de esta
forma, funcionalmente equivalentes, esta redundancia funcional podria generar algin
grado de especializacion en sus rasgos florales (Fenster y col., 2004; Johnson y Steiner,

2000).




De acuerdo al Hamado “principio del polinizador mas eficiente” (Stebbins,
1970), que puede aplicarse fanto a escenarios especialistas como generalistas, ciertos
rasgos morfolagicos o fisiologicos, entre otros, de las plantas que atraigan al polinizador
mas eficiente serfan favorecidos por seleccidén natural (Faegri y van der Pijl, 1979;

Armbruster y col., 2000; Johnson y Steiner, 2000; Gémez, 2002).

Se ha documentado que polinizadores relacionados filogenéticamente
supuestamente exhibirian comportamiento y patrones de preferencias florales semejantes
(Gomez, 2002), por lo que seria conveniente reunirlos en grupos funcionalmente
equivalentes a la hora de analizar su papel como agentes selectivos, en sistemas
generalistas. De esta forma, al hablar del polinizador mas eficiente, podriamos referirnos
a un grupo de polinizadores actuando como tal; cuya eficiencia (Schemske y Horvitz,
1984) o importancia (Olsen, 1997) frente a una determinada especie de planta podria
separarse en dos componentes: uno cualitativo, relacionado a la cantidad de polen
depositado por las distintas especies (pertenecientes al mismo grupo funcional) durante
una visita floral, y otro cuantitativo, referente al nimero de visitas realizadas por el
conjunto de polinizadores en cuestion, es decir, la frecuencia con que ocurre la

interaccién entre éstos y la planta (Waser y Price, 1983; Herrera, 1987, 1989).

Basado en lo anterior, si un sistema generalista exhibiera una méyor abundancia
de una determinada especie de polinizador o grupo funcional, convirtiéndolo en el
polinizador mas eficiente, setian los rasgos seleccionados por éste los que aumenten su
expresion en la poblacién. Llevando esto a un contexto geogréfico, variaciones en la

composicion del ensamble de polinizadores entre poblaciones de una misma especie,



promoverian fuerzas selectivas diferentes que podrian derivar en patrones adaptativos
divergentes. De manera analoga, coincidencias en la composicion del ensamble entre
poblaciones podrian tener como consecuencia fuerzas selectivas similares y resultar en
patrones selectivos convergentes.

Alstroemeria ligtu var. simsii, es una especie herbicea que siendo altamente
generalista (Gonzélez y col., 2014), depende exclusivamente de sus polinizadores para
su reproduccién {Arroyo y Uslar 1993; Botto-Mahan y col.,, 2011). Presenta un amplio
rango geografico de distribucién afectado por fragmentacién y degradacion de habitat
por causas de origen antrpico (Mufioz y Moreira, 2003). En este contexfo, sus
poblaciones se ven enfrentadas a una gran variedad de condiciones ambientales, asi
como también a variaciones geograficas en sus ensambles de polinizadores (Gonzalez y
col., 2014). En consecuencia, esta variedad de factores abidticos y bibticos podrian
afectar su fenotipo floral, su adecuacién biologica, y los patrones adaptativos a nivel de

sus poblaciones.

El objetivo de este trabajo es determinar si efectivamente es posible detectar
seleccion fenotipica mediada por polinizadores en un sistema altamente generalista,
como Alstroemeria ligtu var. simsii, la que de acuerdo a todo lo antes sefialado resultaria
un buen modelo de estudio para este propésito. Posteriormente, en caso de obtener
resultados positivos, se evaluarin posibles variaciones o coincidencias en los regimenes
selectivos de cada poblacién asociadas a cambios geograficos en la composicién del

ensamble de polinizadores.




2. HIPOTESIS

Existe seleccion fenotipica actuando sobre los caracteres de Alstroemeria ligtu var.
simsii a través de sus poblaciones, y ésta se manifiesta de forma convergente, es decir
sobre un mismo conjunto de caracteres florales, en aquellas poblaciones en que los

ensambles de polinizadores son similares a nivel de grupos funcionales.




3. OBJETIVOS

3.1 Objetivo general

Examinar seleccion fenotipica mediada por polinizadores un sistema planta-polinmizador
de tipo generalista como Alstroemeria ligtu var. simsii. De ser detectada, evaluar si la
preferencia de un mismo polinizador principal (i.e., mismo grupo funcional) puede
asociarse a patrones de seleccion fenotipica similares en diferentes poblaciones de esta

especie.

3.2 Objetivos especificos

3.2.1 Cuantificar la magnitud, direccién y forma de la seleccion fenotipica sobre
caracteres florales de A. ligtu var. simsii en 10 poblaciones, utilizando estimaciones del

componente femenino de la adecuacion bioldgica de esta especie.

3.2.2 Caracterizar el ensamble de polinizadores, en términos de abundancia y diversidad,

por especie y por grupo fimcional en cada poblacién de 4. Jigtu var. simsii estudiada.

3.2.3 Examinar la relacién entre la seleccion fenotipica detectada y el ensamble de

polinizadores en las poblaciones bajo estudio.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1 Organismo de estudio

Alstroemeria ligtu var. simsii es una especie endémica de Chile considerada “fuera de
peligro” segin su estado de conservacion (Benoit, 1989). Posee un rango de distribucion
que va desde la Regién de Valparaiso (32° 45 LS) hasta la Region del Maule (35° 36
LS) en Chile central. Esta herbécea presenta tallos rigidos y foliados (Figura 12) que
pueden llegar a medir 120 cm de largo dependiendo de las condiciones ambientales
(Muiioz y Moreira, 2003). Sus flores, arregladas en umbelas de 1 a 4 flores cada una
{(Mufioz y Moreira, 2003), presentan una corola compuesta por cuatro tépalos de color
naranjo rtojizo (2 laterales, 1 basal y 1 apical), y dos tépalos naranjo rojizos con una
mancha de color amarillo con contrastantes estrias irregulares consideradas guias de
néctar (Figura 1b; Mufioz y Moreira, 2003; Suérez y col., 2009; Botto-Mahan y col.,
2011). La flor es hermafrodita con seis estambres y un estilo filiforme, que
posteriormente desarrolla un estigma trilobulado. El periodo de floracién ocurre entre
los meses de noviembre a enero (Mufioz y Moreira, 2003); mientras que su
fructificacién durante enero y febrero. El fruto consiste en una cépsula trivalva que
libera las semillas mediante dehiscencia violenta, fenomeno en que el fruto explosa al

secarse expulsando las semillas (Bayer, 1998; Muftoz y Moreira, 2003).
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Figura 1. Plantas de A. lignu var. simsii en condiciones naturales. a) Flores en umbela de
Alstroemeria ligtu var. simsii (Alstroemeriaceae). b) Perspectiva frontal de una flor de esta

especic.

4.2 Periodo de muestreo y sitios de estudio

Este estudio se llevo a cabo desde noviembre de 2012 hasta fines de enero de 2013,
coincidiendo con las fases de floracion y fructificacion de A. ligtu var. simsii. El
muestreo se realizo en 10 localidades ubicadas en Chile central, las cuales se distribuyen
en un gradiente latitudinal que va desde los 33°02° S hasta los 35°36 S (Figura 2; o ver

apéndice, Tabla 1).
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Figura 2. Ubicacion geografica de las poblaciones de 4. ligtu var. simsii estudiadas.
4.3 Caracterizacion fenotipica

La cuantificacion de los caracteres del fenotipo floral de A. ligtu var simsii, se llevo a
cabo mediante registro fotografico obtenido en terreno utilizando 200 plantas por
localidad (aprox. 2000 plantas en total) que fueron marcadas. Para esto, se extrajo una
flor por individuo y se fotografi6 desde dos angulos: frontal y lateral. Las imagenes
fueron analizadas utilizando el programa Image J Launcher version 1.45 (disponible en:
http://rsbweb.nih.gov/ij/), para obtener mediciones de tres rasgos asociados a la
interaccion planta-polinizador: a) Area de la corola (AC), b) Area de las guias de néctar
(AM) y ¢) Largo total del tubo floral (LT) (Figura 3). A partir de las mediciones de area
de la corola y de las guias de néctar (a y b) se calcul6 la proporcion mancha-corola

(M/C: que corresponde al cuociente entre AM y AC). Adicionalmente, para cada

13




individuo se registrd el numero de botones y flores abiertas, lo cual fue sumado y

considerado una medida de despliegue floral (D).

Vista Frontal Vista Lateral

e
i
1

Figura 3. Diagrama de los rasgos morfolégicos medidos en las corolas de 4. ligtu var. simsii.

Vista Frontal: Area corola (AC). Area de guias de néctar (AM). Vista Lateral: Largo total (LT).

4.4 Anailisis de autocorrelacion espacial

Con el fin de verificar si los caracteres florales medidos se distribuyen de acuerdo a un
patron asociado a efectos geograficos, se realizé un analisis de la estructura espacial de
los cuatro rasgos evaluados en este estudio, a partir del promedio poblacional de cada
rasgo en cada localidad. Para esto se utilizo el programa Spatial Analysis In
Macroecology  version 4.0  (Rangel 'y col, 2010; disponible en:
http://www.ecoevol ufg.br/sam) que emplea para su analisis el indice de Moran, uno de

los descriptores de autocorrelacion espacial mas utilizados.
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4.5 Estimacién del componente femenino de la adecuacién bioldgica

Terminado el periodo de floracién, en cada localidad se recolectaron todos los
frutos de las plantas marcadas en la etapa descrita anteriormente. Se estimd el éxito
reproductivo de cada individuo como el mimero de semillas contenidas por fruto. Para
esto, se escogid de manera aleatoria un fruto de cada planta y se cuantificé la cantidad de
semillas totales (viables e inviables) y de Ovulos, en su interior. El criterio de
discriminacién entre semillas y 6vulos que se utilizo, fue la diferencia de tamafio entre
ambos. El nimero de semillas totales producidas se considerd una medida de la
adecuacién biolégica femenina absoluta por planta (/). Se calculd, luego, la
adecuacion biolégica femenina relativa (wf) de cada planta a partir de wf = Wf/
Wioromedio» donde Woromedio €5 la adecuacién biolégica femenina promedio de la

poblacion.

4.6 Cuantificacién de Ia magnitud, direccién y forma de la seleccion sobre los

caracteres fenotipicos en cada poblacién

Para determinar la magnitud, direccién y forma de la seleccion actuando sobre el
componente femenino de la adecuacion biologica, se realizo un analisis de seleccién
fenotipica donde se estimaron los diferenciales de seleccion y los coeficientes de

seleccion lineal y no lineal segim la metodologia propuesta por Lande y Arnold (1983).
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i) Diferencial de seleccion (5):

Corresponde a la medida de seleccion sobre un rasgo particular. el cual mide la seleccion
total, es decir, la seleccion directa (relacion directa entre un rasgo y la adecuacion
bioldgica) e indirecta (cambio resultante de correlaciones con otros rasgos que afectan la
adecuacion biolégica) actuando sobre el rasgo bajo estudio. El coeficiente (S) es

calculado como la covarianza entre cada caracter y la adecuacion biolégica:

S, = Ccov(z,w)
(Ecuacion 1)
Donde z; es el caracter i, y w es la adecuacion biologica relativa. Una vez
obtenidos los valores S; se evalud su significancia estimando el valor de p a través de
correlaciones por permutaciones de 5000 réplicas, entre la adecuacion biologica relativa
y los caracteres estandarizados, utilizando el programa R version 3.1.0 (The R

Foundation for Statistical Computing, 2014, disponible en: http://www.r-project.org/).

ii) Gradiente de Seleccion lineal:

Se estimé la fuerza directa de la seleccion actuando sobre un rasgo, excluyendo la

seleccion indirecta, mediante el modelo multivariado de Lande y Arnold (1983):

n
w=a+2ﬁ[—zi+s
=1

(Ecuacion 2)




Donde w es la adecuacion biologica relativa, a es una constante (el intercepto),
representa la pendiente promedio de la superficie de seleccion en el plano del caracter z,
y & es un término de error. El gradiente de seleccion lineal ff entrega informacion sobre
la direccion y magnitud del cambio fenotipico promedio esperado en la poblacion

después de la seleccion direccional. €
iii) Gradientes de Seleccion No-lineal:

El gradiente de seleccion no lineal y describe la naturaleza de la seleccion sobre
desviaciones cuadraticas del promedio para caracteres individuales y combinaciones
pareadas de caracteres. Estos coeficientes fueron estimados a partir de los coeficientes

de segundo orden del modelo:

n 1 n n n
w=a +Z.3xzi + EZY:':'ZEZ"‘ZZYUZ:'% +te
i=1

i=1 i=1 i%j

(Ecuacion 3)

donde, y, representa la curvatura de la relacion entre el caracter i y la adecuacion
biolégica relativa; si y; < 0 (concavidad hacia abajo) esto implica seleccién
estabilizadora actuando sobre un caracter dado; si y;;, > 0 (concavidad hacia arriba) esto
indica seleccion disruptiva. El gradiente de seleccion correlacional, 7, indica la medida
en que la seleccion actia sobre la correlacion de los rasgos i y j. Los gradientes de

seleccion direccional () fueron estimados solo a partir de la ecuacion 2, ya que si los
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caracteres son multivariadamente no-normales (o su distribucén multivariada no es
normal), z; v z7 en la ecuacién 3 estaran inter-correlacionados (Lande y Amold 1983).
Ademis, se evalué la significancia de los gradientes de seleccion lineal y no lineal (8 y
v} a partir de los coeficientes de regresion. La significancia de los diferenciales de
seleccién y los gradientes de seleccion fue obtenida directamente de las tablas de
regresion y corregidas con la técnica de Bonferroni secuencial (Rice, 1989) a un valor de
a = 0,05. Esta técnica permite minimizar el error tipo I en los coeficientes de seleccion
ajustando los valores de p originales. Las mediciones de cada caricter fueron
estandarizadas a promedio poblacional igual a cero y varianza unitaria antes del analisis.
Debido a ésto, los diferenciales estandarizados seran descritos como S’y los gradientes
lineales y cuadraticos estandarizados como f’ y 7', respectivamente. Una vez
estandarizados fos caracteres, estos fueron utilizados para estimar los coeficientes de

seleccion utilizando el programa JMP 11.1.1 (SAS Institute Inc. 2002).
4.7 Caracterizacién del ensamble de polinizadores

Se observd in situ la visita de polinizadores a través de observaciones focales
efectuadas entre las 10:00 y 15:00 hrs, sobre los 200 individuos marcados, en cada
localidad. Cada observacion focal se realizé durante un perfodo de 15 minutos, y en ella
se observd a mas de una planta a la vez. Durante estas observaciones se registrd para
cada polinizador tanto el nimero de visitas como su duracion y sélo se consideré como
polinizadores a aquellos que hicieron contacto con las estructuras reproductivas de la

flor. Estos fueron identificados en terreno mediante caracterizacién de morfotipos,
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capturandose un individuo de cada especie, al que posteriormente se identificé hasta el

nivel taxonémico mas especifico posible.

Con el propésito de caracterizar del ensamble de polinizadores tanto a nivel de
especie como de “grupos funcionales”, utilizando un criterio taxondmico, se clasifico a
los polinizadores de acuerdo al orden del que provienen las distintas especies

observadas.

Se estimo la tasa de visita de los polinizadores como el nimero de visitas por
planta por hora (visitas * planta™ * hora™) para cada grupo funcional y especie de

visitante floral en cada localidad.

Con el objetivo de determinar tanto al grupo funcional, como a la especte
dominante dentro de cada ensamble, se compard el niimero de visitas realizadas por flor
(a partir de las observaciones focales en 200 plantas por localidad, en periodos de 15
minutos) por los distintos grupos funcionales y especies observadas en cada poblacion.
Se considerd como “dominante” al grupo o especie de polinizador que presentd un
nimero de visitas por flor significativamente diferente y mayor que el resto de los
integrantes del ensamble. Este analisis se rtealizd a través de un modelo lineal
generalizado (GLM) con distribucién normal, y funcién de enlace identidad, dado el
caracter continuo de los datos. Este analisis se llevd a cabo utilizando el programa IMP

11.1.1.

Por ltimo, se caracterizé el ensamble de polinizadores en cada poblacién a

través de la a) riqueza de polinizadores, como el nimero de especies visitantes Sops




{Mac-Tau; Colwell y col., 2004); b) diversidad de polinizadores, a través del indice H’
de Shannon-Wiener {Pielou, 1966); c) dominancia de polinizadores (D = 1 - indice de
Simpson, D=sum((n/n)2donde n; es el nimero de individuos del taxon i). Estos datos
fueron calculados con un intervalo de confianza del 95%, obtenido mediante bootstrap
de 1000 réplicas, mediante el programa PAST version 2.17¢c (Hammer y Harper, 2013;

disponible en: http://fnhm2.uio.no/norlex/past/download.html).

4.8 Anilisis de Ia relacion entre el ensamble de polinizadores y los caracteres

fenotipices por localidad

Este analisis solo se realizd en las localidades que exhibieron seleccion, es decir,
cuyos diferenciales y gradientes de seleccién presentaron resultados significativos para

al menos uno de los rasgos florales considerados en este trabajo.

Con el proposito de establecer si existe asociacion entre los distintos caracteres
florales y las visitas realizadas por el ensamble de polinizadores en las localidades en
que se detectd seleccion fenotipica, se implement un analisis de regresion multivariada
utilizando un modelo lineal generalizado (GLM). Este anilisis incluyé como covariables
los cuatro caracteres fenotipicos incluidos en este estudio y la tasa de visita de los
polinizadores como variable dependiente. Se analiz6 en forma separada: a) los caracteres
florales vs la tasa de visita total de polinizadores del ensamble, b) los caracteres florales
vs la tasa de visita de cada grupo funcional de polinizadores presente en el ensamble y c)
los caracteres florales vs la tasa de visita de la especie de polinizador “dominante” del

ensamble. Dada la naturaleza de los datos utilizados, la distribiciéon empleada en el
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GLM fue la de Poisson, con funcion de enlace logaritmica. El modelo se realizé en el

programa JMP versién 11.1.1.
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5. RESULTADOS
5.1 Analisis de autecorrelacion espacial

El analisis de Autocorrelacion espacial no detecté resultados significativos para
autocorrelacién positiva o negativa, entre los promedios poblacionales de los caracteres
florales considerados en este trabajo (Ver apéndice, Tabla 2). A partir de estos
resultados, los rasgos no serian méas similares o mas diferentes, entre poblaciones, que lo

esperado por azar.

5.2 Cuantificacién de la magnitud, direccion y forma de la seleccion sobre los

caracteres fenotipicos en cada poblacién

Sélo se detectd seleccion fenotipica en tres de las 10 poblaciones estudiadas. Esta
estaria actuando tanto directa como indirectamente sobre los rasgos florales de esta
especie y en mas de una direccién. Las poblaciones de La Dormida, Lo Vasquez y
Termas del Flaco mostraron coeficientes de seleccion significativos para alguno de los
rasgos evaluados (despliegue floral, proporcién mancha-corola o largo del tubo floral),

los que se mantuvieron significativos luego del ajuste de Bonferroni.

El analisis por localidad indica que en La Dormida el caricter relacionado al
largo total del tubo floral (LT) presentd un diferencial de seleccién S; positivo y
significativo (Tabla 1; p = 0,002), junto a un coeficiente de seleccion lineal B; positivo y
significativo (Tabla 1; p = 0,006). Esto indicaria que plantas con tubos florales mas
largos estarian siendo seleccionadas, produciendo un mayor nimero de semillas por

individuo. Por ofra parte, ain cuando el caricter definido por la proporciéon M/C
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present6 un diferencial de seleccion positivo y significativo (Tabla 1; p = 0,026) para

esta poblacidén, ninguno de los gradientes de seleccion estimados para este rasgo

presento significancia estadistica.

Tabla 1. Coeficientes de seleccién para cuatro rasgos florales de Alstroemeria ligtu var. simsii

en la localidad de La Dormida. En niegrita los resultados con significancia estadistica luego del

ajuste de Bonferroni (N = 147 plantas).

La Dormida Caréacter §
Dif. Seleccién Lineal Cuadratico
Cardcter i (89 B 7Y, ACyy MCryy LTy
Despliegue floral (D) 0,002 0,006 -0,093 0,085 0,127 0,075
Area de 1a corola (AC) 0,022 0,057 -0,035 0,091 0,025
Prop. mancha-corola (M/C) 0,060 0,157 -(,102 0,090
Largo del tubo (LT 0,087 0,226 -0,004

En la localidad de Lo Vasquez solo se encontrd un resultado significativo para el

diferencial de seleccién correspondiente al caracter de despliegue floral (D), que

present6 un valor positive (Tabla 2; p = 0,037). Sin embargo, ninguno de los gradientes

obtenidos para este rasgo presenté significancia estadistica.
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Tabla 2. Coeficientes de seleccién para cuatro rasgos florales de Alstroemeria ligtu var. simsii

en la localidad de Lo Véasquez En negrita los resultados con significancia estadistica luego del

ajuste de Bonferroni (N = 149 plantas).

Lo Vasquez Cardcter /
Dif. Seleccion Lineal Cuadratico
Caracter i (3 ()] ") ACvyvy MCrv: LT«
Despliegue floral (D) 0,516 0,146 -0,035 0,102 -0,062 0,069
Area de la corola (AC) 0,092 0,106 0,053 0,086 0,027
Prop. mancha-corola (M/C) -0,004 0,147 -0,086 0,027
Largo del tubo (LT) 0,047 -0,113 0,016

Por Gltimo, la poblacion de Termas del Flaco, presentdé un coeficiente de

seleccion lineal B;’ negativo y significativo para la proporcion M/C (Tabla 3; p = 0,002),

que representa el 4rea cubierta por la guia de néctar relativizado al area total de la corola.

Estos valores indican que en esta poblacion estarian siendo favorecidas plantas que

poseen flores de mancha pequefia con respecto al area total de la corola.
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Tabla 3. Coeficientes de seleccidn para cuatro rasgos florales de Alstroemeria ligtu var. simsii
en la localidad de Termas del Flaco. Los coeficientes de seleccion que mantuvieron su

significancia estadistica luego del ajuste de Bonferroni se sefialan en negrita (N = 160 plantas).

Termas del Flaco Caracter §

Dif. Seleccion  Lineal Cuadratico

Cardcter i &) ) (ra’) ACyy MCy® LTy
Despliegue floral (D) -0,007 -0,016 -0,173 -0,021 0,138 -0,126
Area de la corola (AC) 0,039 0,090 0,029 0,084 -0,027
Prop. mancha-corola (M/C) -0,105 -0,244 -0,102 0,008
Largo del tubo (LT) 0,023 0,053 0,012

5.3 Caracterizacion del ensamble de polinizadores

Al cabo de 500 horas totales de observacién (50 horas por cada poblacion: 15
minutos de observacion focal * 200 individuos), las flores de A.ligtu var simsii fueron
visitadas por un total de 31 especies de insectos pertenecientes a tres grupos fimcionales:
4rdenes Diptera, Hymenoptera y Lepidoptera. El grupo mas abundante en cuanto a
nimero de especies correspondié a Hymenoptera con 21 espectes (67,7% del total de
especies observadas), seguido de Lepidoptera representado por 6 especies (19,4%), y por
tltimo Diptera con s6lo 4 especies (12,9%; detalle de observaciones de los polinizadores

en Apéndice, Tabla 3).

Solo cuatro de las 10 localidades estudiadas registraron la presencia de los tres

grupos funcionales simultaneamente (Jardin Botamico, Lagunillas, Cuesta Zapata y
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Coya; Tabla 4), siendo el grupo Lepidoptera el orden ausente en el resto de las

poblaciones.

Tabla 4. Tasa de visita de grupos funcionales de polinizadores de Alstroemeria ligtu var. simsii

en las 10 localidades estudiadas. Se sefiala también el niimero de especies dentro de cada grupo

funcional.
Grupo
Funcional Diptera Hymenoptera Lepidoptera
Tasa de visita Tasa de visita Tasa de visita
Ne {(WN°visitas/planta Ne (N°visitas/planta Ne (N°visitas/planta
Localidad Especies fhora) £ EE Especies /hora) +EE Especies /hora) X EE
Jardin Botanico 1 6,470,835 7 5,64 £0,58 1 0,10+0,07
La Dormida I 0,02+0,02 4 1,5£0,36 0 -
Lo Vasquez 1 0,68:£0,19 3 0,46 £0,23 0 -
Farellones 1 0,16 +£0,11 5 3,64 0,39 0 -
Lagunillas 2 2,73+06 6 7,08:+0,79 2 0,28 £ 0,09
Rio Clarillo 1 0,04 0,04 6 1,18 0,33 0 -
Cuesta Zapata 1 2,18+0,52 6 10,21 3 0,2 £0,07
Coya 3 1,480,332 6 1,84x0,29 1 0,04 £0,02
Termas del Flaco 1 0,96:+0,31 6 1,18+ 0,24 0 -
Radal 1 0,18+0,1 8 3,82:+£045 0 -

La poblacién de Radal fue la que presenté el mayor niimero de especies del

grupo funcional Hymenoptera (representado por ocho de las nueve especies de

polinizadores presentes en esta localidad; Ver apéndice, Tabla 3), y como consecuencia

una mayor tasa de visita de este grupo funcional. Algo distinto se observd en Jardin

Botanico, donde atn cuando se enconiré un alto nimero de especies de himenopteros,

estos resultados no fueron reflejados en el indice de dominancia (columna D, Tabla 5).
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Esto se explicaria por la elevada tasa de visita registrada por el grupo Diptera en
esta localidad, con séle una especie representante: Lasia aenea (Tabla 4; Tabla 6). Un
patrén similar se observé en la poblacion de Cuesta Zapata, donde el mismo diptero L.
aenea presentd una tasa de visita significativamente superior a la registrada por las seis

especies de himendpteros de esta localidad (p = 0,0186; ver Tabla 6).

De acuerdo a los indices calculados, las localidades que presentaron mayor
riqueza de polinizadores fueron Cuesta Zapata y Coya, seguidas de Lagunillas, Jardin
Botanico y Radal (Tabla 5). Sin embargo la localidad més diversa (considerando el
riamero de visitas de los polinizadores) fue Coya. En cuanto a los grupos funcionales
encontrados, las localidades de La Dormida, Farellones, Lagunillas, Rio Clarillo y Radal
presentaron altos indices de dominancia de Hymenoptera (Tabla 5), que coinciden con
los resultados obtenidos al comparar el niimero de visitas realizadas por flor por los
distintos grupos funcionales en estas localidades mediante el modelo lineal generalizado

(Tabla 6).

Al explorar el niimero de visitas por flor de los distintos polinizadores en cada
localidad para determinar al grupo funcional dominante, se encontrd resultados
significativos para seis de las 10 localidades (Tabla 6). En las poblaciones de La
Dormida, Farellones, Lagunillas, Rio Clarillo y Radal el grupo funcional Hymenoptera
tuvo un numero de visttas significativamente mayor que los otros grupos funcionales
presentes en el ensamble de polinizadores, mientras que Jardin Boténico estuvo
dominado por especies del grupo Diptera. En las cuatro localidades restantes no se

encontrd diferencias estadisticamente significativas en nimero de visitas por flor de los
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grupos funcionales presentes en los respectivos ensambles de visitantes, por lo que no se

considera que exista un grupo dominante (Tabla 6).

De manera similar, al examinar la presencia de una especie dominante en cada
localidad, se obtuvo resultados significativos en cuatro de las 10 localidades estudiadas
(Tabla 6). Lasia aenea tuvo un mayor niimero de visitas por flor en el ensamble de
Jardin Botanico y Cuesta Zapata, por lo que se le consider6 la especie dominanté en
ambos ensambles. Centris nigerrima, pese a ser la Unica especie presente en todas las
poblaciones, so6lo registré nimero de visitas significativamente mayor que el resto de los
visitantes florales en La Dormida. Finalmente, en la poblacion de Radal el abgjorro
Bombus ruderatus fue el que registrd un mayor nimero de visitas por flor. En las seis
localidades restantes, no se observo una especie dominante puesto que no se encontraron
diferencias significativas en el nimero de visitas por flor de los polinizadores que

mostraron mayor actividad en el ensamble de polinizadores (Tabla 6).
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5.4 Analisis de Ia relacion enire el ensamble de polinizaderes y les caracteres

fenotipicos por localidad

Los andlisis realizados en las tres poblaciones que presentaron coeficientes de
seleccion significativos mostraron asociaciones significativas entre los caracteres

florales estudiados y la tasa de visita de los polinizadores.

En la localidad de la Dormida, los resultados del GLM realizado mostraron
asociacion significativa entre los caracteres correspondientes a area de la corola (AC),
despliegue floral (D) y proporcién mancha-corola (M/C), y la tasa de visita del total de
polinizadores del ensamble (Tabla 7), compuesto por C. nigerrima, Manuelia gayi,
Megachile cinerea, Mesonychium gayi y Tabdnido sp. (Ver apéndice, Tabla 3). Tanto D
como AC presentaron asociaciones con valor positivo, indicando que plantas con alto
mimero de flores y corolas grandes serian mas visitadas por los polinizadores del
ensamble en esta localidad. Por otro lado, la proporcion M/C (rasgo bajo seleccion en
esta poblacién) presenté una asociacion con valor negativo, indicando que plantas cuyas
flores presentaran valores menores de esta proporcidn experimentarian mayores tasas de

visita, en La Dormida (Tabla 7).

En la misma localidad, al realizar el analisis considerando a los grupos
funcionales de polinizadores por separado, no se encontré resultados significativos para
el grupo funcional Diptera. Sin embargo, Hymenoptera (grupo funcional dominante en
esta poblacién) present6 los mismos resultados obtenidos al realizar el anélisis utilizando

la tasa de visitas del total de polinizadores (Tabla7).
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Tabla 7. Resultados de la regresién multivariada enire cuatro caracteres fenotipicos de A. ligiu
var. simsii v la tasa de visita de los polinizadores observados en la localidad de La Dormida,
obtenidos mediante GLM., Se presenta en forma separada, los resultados obtenidos al incluir en
el andlisis la tasa de visita de; el total de polinizadores, el grupo funcional Hymenoptera, y la

especie dominante del ensamble. Los resultados con significancia estadistica se muesiran en

negrita.
La Dormida Total Polinizadores Hymenoptera C. nigerrima
Cardcter Estimacién EE p Estimacién EE P Estimacién EE P
Despliegue floral {IJ) 0,113 0,008 <0,0001 0,113 0,008 <0,0001 0,143 0,01 <0,0001
Area Corola (AC) 0,157 0,017 <0,0001 0,157 0,017 <0,0001 0,154 0,01 <0,0001
Prop. mancha-corola M/C) -6,242 1,994 0,0016 -6,242 1,994 0,0016 9,763 2,306 <0,0001
Largo del tubo (LT) 0,174 0,148 0,2391 0,174 0,148 00,2391 0,552 0,174 00012

Finalmente, cuando en el andlisis solo se incluyo la tasa de visita de la especie
C nigerrima (polinizador dominante en esta localidad), se encontré resultados
significativos para los cuatro caracteres florales medidos en este irabajo (Tabla 7). Este
himenéptero exhibid una asociacién positiva con D, AC y también con LT (otro caracter
bajo seleccién en esta poblacién), indicando que visitaria en mayor medida plantas con
alto namero de flores, flores de corolas grandes, y que presenten tubos florales largos.
Por otra parte, el caracter M/C presentd una asociacién con valor negativo con la tasa de
visita de este polinizador, lo que indicaria que plantas con una mancha mas pequefia

respecto al area de la corola recibirian maés visitas de esta especie (Tabla 7).
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En la localidad de Lo Vasquez, los resultados del GLM realizado mostraron
significancia estadistica para la relacion entre los caracteres correspondientes a: area de
12 corola (AC), proporcién mancha-corola (M/C) y largo del tubo (LT), y la tasa de
visita del total de polinizadores del ensamble (Tabla 8), que estuvo compuesto por
Bombus tervestris, C. nigerrima, Manuelia gayi y L. aenea (Ver apéndice, Tabla 3). LT
y M/C presentaron valores negativos, indicando que los polinizadores del ensamble
realizarian més wvisitas tanto en flores de tubos cortos como en flores que presenten
proporciones mancha-corola con valores pequefios, en esta poblacién. AC, en cambio,
presenté una asociacidn positiva, sugiriendo que los polinizadores de Lo Vasquez
también visitarian en mayor medida plantas con flores de corola grande que flores con

corola pequefia (Tabla 8).

Al realizar el analisis tomando cada grupo funcional presente en esta localidad en
forma separada, se observé que tanto Diptera como Hymenoptera presentaron resultados
significativos para los caracteres estudiados (Tabla 8). Diptera presento valores positivos
para AC y negativos para: I (inico caracter bajo seleccion en esta localidad), M/C y LT.
Esto indicaria que este grupo presentaria mayores tasas de visita en plantas con flores de
corolas grandes, despliegues florales pequefios, flores con proporcion M/C pequeiia y
con flores de tubos cortos. Hymenoptera, en cambio, presentd asociacion positiva con
solo dos caracteres: D y AC. Esto indicaria que los himenopteros también visitarian con
mayor frecuencia flores de corola grande, y que a diferencia de los dipteros, también

frecuentarian plantas con despliegues florales grandes (Tabla 8).
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Finalmente, en esta localidad no se detect6 la presencia de una especie dominante
en el ensamble de polinizadores (Tabla 6), debido a Io que no se incluye en este trabajo
resultados del analisis de 1a relacidén entre los caracteres florales y la tasa de visita de los

polinizadores a nivel de especies, en Lo Vasquez.

Tabla 8. Resultados de la regresion multivariada entre cuatro caracteres fenotipicos de 4. ligtu
var. simsii y la tasa de visita de los polinizadores observados en la localidad de Lo Visquez,
obtenidos mediante GLM. Se presenta en forma separada, los resultados obtenidos al incluir en
el andlisis Ia tasa de visita de: el total de polinizadores y los grupos funcionales Diptera e

Hymenoptera. Los resultados con significancia estadistica se muestran en negrita.

Lo Vasquez Total Polinizadores Diptera Hymenoptera

Caricter Estimacion EE P Estimacion  EE P Estimacién EE p
Despliegue floral (D) 0,012 0012 03165 0,064 0,018 0,0003 0,067 002 00013
Atea Corola (AC) 0,230 0,052 <0,0001 0,337 0,069 <0,0001 0,302 0,093 0,0015
Prop. mancha-corola (M/C) 6,633 1,531 <0,0001 9223 1,861 <0,0001 2,227 334 0,5019
Largo del tubo (LT) -1,040 0,140 <0,0001 -1,898 0,240 <0,0001 0,173 0,216 0,4240

En la localidad de Termas del Flaco, los resultados del GLM realizado mostraron
asociacion significativa sélo entre dos caracteres y la tasa de visita del total de
polinizadores del ensamble (Tabla 9). En esta oportunidad, el ensamble estuvo
compuesto por Alloscirtetica gayi, C. nigerrima, Mesonychium gayi, Trichothurgus sp.,
Adrenido sp. y Lasia corvina (Ver apéndice, Tabla 3). Los caracteres que presentaron
asociacion fueron despliegue floral (D) y proporcion mancha-corola (M/C; dnico rasgo
bajo seleccién en esta localidad). Segin los valores positivos de estas relaciones, los

polinizadores de esta localidad presentarian mayores tasas de visitas en plantas con
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despliegues florales grandes y flores con mancha de tamafio grande respecto al area de la

corola (Tabla 9).

Tabla 9. Resultados de la regresion multivariada entre cuatro caracteres fenotipicos de 4. ligtu
var. simsii y la tasa de visita de los polinizadores observados en la localidad de Termas del
Flaco, obtenidos mediante GLM. Se presenta en forma separada, los resultados obtenidos al
incluir en el andlisis la tasa de visita de: el total de polinizadores y los grupos funcionales

Diptera ¢ Hymenoptera. Los resultados con significancia estadistica se muestran en negrita.

Termas del Flaco Total Polinizadores Diptera Hymenoptera
Cardcter Estimacién EE P Estimacion EE P Estimacién EE P
Despliegue floral (I)) 0,037 0,007 <0,0001 0,092 0,01 <0,0001 0,029 0,013 0,0248
Area Corola (AC) -0,037 0,025 0,1346 0,014 0,037 06976 0,089 0,034 0,0087
Prop. mancha-corola (M/C) 52 0,876 <(,0001 6,864 1,328 <0,0001 4,101 1,178 0,0006
Largo del tubo (LT) 0,046 0,101 0,6464 -0,173 0,152 0,2495 0,345 0,143 00163

En la misma localidad, al considerar la tasa de visitas de los grupos funcionales
por separado, se obtuvo que Diptera presentd resultados similares a los obtenidos al
realizar el analisis utilizando la tasa de visitas del total de polinizadores: significancia
estadistica para los mismos caracteres, y asociaciones positivas (Tabla 9). Hymenoptera
presenté asociaciones significativas entre su tasa de visitas y todos los rasgos estudiados.
D y AC presentaron un valor negativo, indicando que este grupo visitaria en mayor
medida plantas con despliegues pequefios y flores de corolas también pequeiias.

Mientras que M/C y LT mostraron valores positivos, sugiriendo que los himenopteros de
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Termas del Flaco presentarian mayores tasas de visita en flores con proporcion mancha-

corola grande y largo tubo floral (Tabla 9).

En esta localidad no se detecté la presencia de una especie dominante en el
ensamble de polinizadores (Tabla 6), debido a lo que no se incluye en este trabajo
resultados del andlisis de la relacién entre los caracteres florales y la tasa de visita de los

polinizadores a nivel de especies, en Termas del Flaco.
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6. DISCUSION

La seleccion mediada por polinizadores y su importancia como factor causal de
la evolucién del fenotipo floral han sido un tema central y recurrentemente abordado por
la ecologia evolutiva (e.g. Stebbins, 1970; Faegri y van der Pijl, 1979; Waser, 1983,
Fenster y col., 2004, Nattero y col. 2010). A pesar de esto, y de que la cantidad de
estudios realizados sobre el tema ha incrementado significativamente en las altimas
décadas, la comprensién de los mecanismos que subyacen a la seleccion es an
insuficiente (Renould y col. 2013). En particular, los sistemas generalistas han
comenzado a ser estudiados por los investigadores en polinizacion en las altimas
décadas (Gomez y col., 2007), enconirindose distintas apreciaciones respecto del
escenario selectivo que ellos representan. En este contexto, este trabajo constituye una
primera aproximacion al estudio de la seleccién fenotipica mediada por polinizadores en
la especie herbacea Alstroemeria ligru var. simsii, una especie endémica de Chile,

autoincompatible y altamente generalista.

A la luz de nuestros resultados, fue posible detectar selecciéon mediada por
polinizadores sobre el fenotipo floral de la especie Alstroemeria ligtu var. simsii solo
para algunas poblaciones estudiadas. Los resultados obtenidos en aquellas poblaciones
que presentaron seleccion sugieren que ésta ocurriria sobre distintos caracteres florales,
variando tanto en forma, como direccion y magnitud a lo largo de la distribucion
geografica de Ia especie. Esto se condice con aquello predicho en la literatura (Nattero y
col. 2010), acerca de que las respuestas del fenotipo floral a las fuerzas ejercidas por un

conjunto de polinizadores serian complejas y responderian a situaciones locales o sitio
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dependientes. En este aspecto, nuestros resultados se asemejan a los obtenidos por
Murta v col. (2010) en un estudio anterior, realizado en la especie Viola portalesia, la
que al igual que Alstroemeria ligiy, es una herbacea endémica de Chile,
autoincompatible y generalista. En éste, los autores examinaron la seleccion mediada por
polinizadores en dos poblaciones de esta especie, ubicadas en ambientes contrastantes,
comprobando a través de sus resultados como se modifica el foco de la seleccion
fenotipica entre una poblacién y otra, cuando cambian las condiciones ambientales, y
con ellas, la composicién del ensamble de polinizadores. En este contexto, la seleccion
gjercida por los polinizadores en cada poblacidn, podria ser explicada por convergencias
en las preferencias florales y la conducta de forrajeo de los polinizadores, las que serian
similares entre especies pertenecientes a un mismo grupo funcional y se traducirian en
fuerzas selectivas andlogas, segin lo propuesto por Fenster y colaboradores (2004),

modulando de esta forma, el escenario selectivo local.

En este trabajo, no fue posible dilucidar un patrén general de seleccién fenotipica
a través de la distribucién geografica de Alstroemeria ligtu var. simsii. Esto debido en
parte a que, pese a haberse registrado la presencia marcada de un mismo grupo funcional
de polinizadores en varias de las poblaciones estudiadas, no se observd seleccion
convergente, o sobre un mismo conjunto de caracteres. Por otro lado, las poblaciones de
esta especie que exhibieron seleccion fueron sélo tres de un total de diez y en todas ellas
ésta ocurrié en rasgos de distintos, por lo que a partir de estos resultados no seria
pertinente aventurar interpretaciones sobre un patron general de seleccién. De manera

adicional, al realizar el analisis de la estructura espacial de los rasgos medidos en este
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estudio, no se detectd autocorrelacion espacial para ninguno de ellos. De acuerdo a esto,
tampoco existiria evidencia de un patrén general de distribucion de los rasgos evaluados
que sugiriera influencia de factores inherentes a la geografia sobre adaptaciones locales

de éstos, a través de las poblaciones de esta especie.

Debido a que la seleccion mediada por polinizadores operaria en los sistemas
naturales en una escala local, resulta apropiado examinar los patrones selectivos

observados para cada una de las poblaciones de A. ligtu var. simsii, por separado.

En la poblacién de La Dormida existirian dos posibles blancos de seleccion
mediada por polinizadores: la longitud del tubo floral y la proporcién mancha-corola.
Segin los coeficientes obtenidos, la seleccion favoreceria tanto a plantas con tubos
florales largos, como a plantas con flores que presentan una mancha grande respecto al
area de la corola. El largo del tubo floral, por un lado, es un rasgo relacionado con el
acceso al néctar y con el ajuste mecanico entre la flor y las estructuras del polinizador
que hacen contacto en el proceso de polinizacion. Segim lo sugerido por Darwin (1862),
la seleccién sobre este tipo de rasgos estaria asociada a una transferencia eficiente del
polen, ya que un mejor acoplamiento entre ambas partes se traduciria en un aumento del
éxito reproductivo para Ia planta. Numerosas investigaciones han enfocado su atencién
sobre este mecanismo, sugiriendo que en algunas especies, la seleccion natural
favoreceria a flores de tubos largos a través de su interaccion con pohinizadores de largas
proboscides (Nilsson, 1988; Herrera, 1993; Johnson y Steiner 1997, Hodgins y Barret,
2008; Boberg y Agren, 2009; Benitez-Viera y col., 2012). De acuerdo a lo anterior, la

seleccion observada en el largo del tubo floral en La Dormida, podria ser atribuida a la
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accion de polinizadores de probdscide larga; sin embargo los polinizadores que poseian
este atributo (e.g. el Diptero Tabanido sp.) en esta localidad, no exhibieron una
preferencia definida por flores de tubo largo. El andlisis de regresiones multivariadas
mostrd que fue la especie dominante del ensamble de polinizaderes C. nigerrima, quien
habria visitado con mayor frecuencia flores de tubos largos. En este escenario, seria ésta
la especie que probablemente tendria un rol predominante en la seleccion direccional
sobre el largo del tubo floral observada en esta localidad. Consideremos que no sélo el
largo de la probéscide es capaz de determinar el tamafio del fubo floral, sino también
otros aspectos del fenotipo de los polinizadores, como lo son sus conductas de forrajeo
(Schemske y Horvitz, 1984). Estos observaron que flores de tubos largos de la especie
Calathea ovandensis eran polinizadas por himenopteros de probodscide corta. Para
acceder al néctar los visitantes debian ingresar obligatoriamente en el tubo floral y de
esta forma interactuaban mas estrechamente con la flor, incrementando la probabilidad
de polinizacién, traduciéndose esto en una mayor eficiencia de estos polinizadores en
flores de tubo largo. En nuestro caso, el polinizador C. nigerrima retne algunos
atributos morfoldgicos y conductuales que podrian explicar el mecanismo mediante el
que esta especie podria estar ejerciendo seleccién direccional sobre este rasgo. Posee una
probéscide prolongada y ademas, es un abejorro que presenta abundante pilosidad y un
gran tamafio respecto al de la flor de A. ligtu (observaciones realizadas en terreno).
Debido a esto, su conducta de forrajeo, que consiste en ingresar al tubo floral, podria
resultar en una gran capacidad de captacion de granos de polen proveniente de las flores
que visita, y de esta manera, en una significativa eficiencia de polinizacién en esta

especie.
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Por otra parte, en la misma localidad, el rasgo definido por la proporcion
mancha-corola exhibié seleccion fenotipica y también presentd una asociacion
significativa con la tasa de visitas de los polinizadores. Sin embargo, present6 resultados
significativos solo para el diferencial de seleccion, que mide seleccion total y no aporta
mayor informacién sobre la direccion o forma de ésta. Adn asi, 1a ausencia de resultados
significativos en los gradientes de seleccion para este cardcter podria ser justificada a
través de dos razonamientos. El primero, en esta localidad podria haber ocurrido
seleccion correlacional entre este caricter y otro medido en este estudio, y ésta no
haberse detectado debido a que un tamafio muestreal insuficiente podria impedir la
deteccion de los gradientes cuadraticos de seleccion. Segin el modelo propuesto por
Lande y Amold (1983), se necesitaria un mayor tamafio muestreal para detectar
seleccidn cuadritica que seleccion direccional. El segundo razonamiento guarda relacién
con que el rasgo en cuestion podria estar siendo seleccionado indirectamente a través de
seleccién correlacional, en la que podria participar otro caracter no medido en el
presente trabajo. En general, la seleccién correlacional ha sido muy pocas veces
investigada y rara vez detectada en estudios previos de seleccidn fenotipica sobre rasgos

florales (pero véase Benitez-Vieyray col., 2012; Zhang y Li, 2014).

Un patrén distinto a lo descrito anteriormente fue observado en la localidad de
Termas del Flaco. En dicha poblacion, también pudo detectarse seleccion en el rasgo
proporcion M/C, sin embargo los gradientes calculados sugieren que ésta seria de tipo
direccional. De acuerdo a esto, flores cuya mancha fue pequefia respecto al area total de

1a corola, mostraron mayor éxito reproductivo. Nuestras observaciones focales, en esta
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localidad, también sugieren que existe una tendencia de los polinizadores a visitar con
mayor frecuencia flores de un determinado fenotipo floral definido por la proporcién
M/C. Sin embargo, contrario a lo sefialado por los gradientes de seleccidn, las
regresiones muesiran que ellos estarfan prefiriendo flores que presentan manchas
grandes con respecto al area de la corola. Respecto al comportamiento de los
polinizadores frente a este rasgo en esta localidad (asi como también en La Dormida),
éste puede ser justificado si se contempla a la mancha presente en la corola como una
sefial visual para los polinizadores. Medel y col. (2003), cuantificaron la seleccién
impuesta por los polinizadores de la especie Mimulus luteus, una especie herbacea que
en el sitio de estudio (ubicado en la TV Regidn, Chile) era visitada cuatro especies de
insectos (tres himendpteros y un lepidoptero) y una especie de picaflor. Al igual que en
A. ligtu, la guia de néctar presente en la corola de Mimulus luteus seria seleccionada por
los insectos presentes en el ensamble de polinizadores, los que coincidentemente
también favorecerian flores con guias grandes {(Medel y col., 2003). Para explicar ambos
resultados, consideremos como antecedente que en general, se ha descrito que los
distintos colores y los patrones de manchas que presentan las flores servirian para ser
reconocidas por sus polinizadores a larga distancia (Waser y Price, 1985).
Principalmente los Himenépteros y Lepidopteros, utilizarian los pigmentos florales
como sefiales visuales en las que basan su biisqueda (Spaethe y col., 2001) de modo de
facilitarla y minimizar el tiempo y costo del vuelo durante el forrajeo (Heinrich, 1975;
Waser y Price, 1981; Medel y col., 2003). Volviendo a nuestra especie modelo, a lo
anterior se suma evidencia eniregada por un estudio experimental, realizado en 4.ligtu

var. simsii por Botto-Mahan y col. (2011). Sus resultados muestran que la frecuencia de
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visita del polinizador responsable de gran parte del servicio de polinizacion (i.e., C.
nigerrima) disminuye significativamente en aquellos tratamientos donde los tépalos que
presentan la guia de néctar fueron removidos. A partir de esto, estos autores sugieren
que las guias de néctar en esta especie representarian una fina adaptacién floral de
atraccion hacia algunas especies de polinizadores. En este contexto, la proporciéon M/C
podria representar un tipo de sefial asociada a recompensas florales (e.g. mayor cantidad
de polen o de néctar en flores con proporcion de mancha més grande) en
Alstroemeria.ligtu var. simsii que explique las visitas realizadas por los polinizadores.
Sin embargo, se desconoce la existencia estudios que examinen relacién entre ambos

rasgos en el génera Alstroemeria.

Los resultados aparentemente antagdnicos entre las preferencias florales de los
polinizadores y la seleccién fenotipica experimentada por los individuos en esta
poblacién pueden tener al menos cuatro explicaciones posibles. La primera: ain cuando
las regresiones multivariadas reportadas en este trabajo sugieren una preferencia de los
polinizadores por proporciones M/C grandes, al realizar un andlisis exploratorio
considerando a cada especie por separado, se encontrd resultados significativos que
sugieren una preferencia por proporciones M/C pequefias por parte de tres especies de
polinizadores presentes en el ensamble visitante de Termas del Flaco (Alloscirtetica
gayi: Estimacién = -16,159, p < 0,0001; Adrenido sp. 2: Estimacién = -13.565 , p =
0,011; Mesonychium gayi: Estimacién = -5316, p = 0,013). Es posible que éstas
gjercieran fuerzas selectivas sobre el cardcter proporcién M/C en esta poblacidn, sin

embargo esta evidencia no seria suficiente para sefialar a estas tres especies como
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responsables de la seleccion fenotipica detectada, debido a que en este estudio no se
midié la eficiencia de los visitantes florales, y a que éstas presentan una tasa de visitas
significativamente menor que los otros representantes del ensamble de polinizadores de

esta localidad.

Una segunda explicacién podria basarse en variables no medidas en este trabajo.
La seleccion detectada sobre proporciones pequefias de mancha-corola, por ejemplo,
podria estar siendo causada por otra fuerza selectiva de caricter bidtico como la accion
de herbivoros. Asi, flores con proporcion M/C grande, podrian ser un blanco detectado
tanto por polinizadores como por herbivoros, los que podrian estar reduciendo la
adecuacion biologica de estas plantas. Estudios sefialan que los herbivoros podrian
afectar directa o indirectamente el éxito reproductivo de las plantas (Valdivia y
Niemeyer, 2005; Zamora y col., 1999; Gémez y col., 2009), constituyendo una fuerza
que podria reforzar u oponerse a la seleccién ejercida por los polinizadores, actuando

incluso sobre los mismos caracteres fenotipicos.

Otra posible explicacién para lo ocurrido tiene que ver con factores de tipo
abidtico propios de los sistemas naturales que tampoco han sido incluidos en este
estudio. En un escenario de recursos limitados en que plantas con grandes tamafios de
mancha significaran una importante inversion de recursos en pigmentos que generen
contraste entre los colores de la flor y los patrones presentes en la guia de néctar, podria
ocurrir que plantas con flores de mancha més pequefia respecto del tamafio de la corola
presentaran un mayor éxito reproductivo, en Termas del Flaco. Estudios sefialan que el

éxito reproductivo de las plantas estd determinado, no sélo por la disponibilidad de
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polen para la fertilizacién, sino también por la cantidad de recursos disponible, como
nutrtientes y agua, para la produccion de semillas (Zimmerman y Pyke, 1988; Mustajarvi
et al. 2001). Debido a esto, la competencia por recursos entre flores de proporcién M/C
pequefia versus grande, podria explicar lo observado en esta localidad, de cumplirse

estas condiciones.

Otra justificacién plausible para los resultados obtenidos, podria tener relacion a
la cantidad de horas dedicadas a la observacion de los polinizadores en esta localidad. El
esfuerzo de muestreo podria haber sido insuficiente para reflejar verdaderamente la
composicién o preferencia de los visitantes del ensamble, dada una baja
representatividad de los de los mismos durante el periodo destinado al muestreo , o
incluso debido a variaciones en su fenologia a lo largo del periodo de floracion de

A.ligtu var, simsii.

Finalmente, en la poblacion de Lo Vasquez, el tercer blanco de seleccion
detectado en este estudio se relaciond al despliegue floral, otro factor constantemente
asociado por los investigadores al reconocimiento visual de las flores por parte de los
polinizadores, y a la atraccion de éstos (Benitez-Vieyra y col., 2006; Hodgins y Barret,
2008; Parachnowitscj y Kessler 2010). Debido a que la seleccién fenotipica sobre este
rasgo solo fue detectada a partir del diferencial de seleccidn, sin resultados significativos
para gradientes de scleccién directa, es posible que éste caracter estuviera siendo
seleccionado de manera indirecta, a través de seleccion correlacional con otro rasgo
medido en este trabajo o no. Sin embargo, ya que el diferencial mide la seleccién total

sobre el caracter, no es posible determinar ni la direccién, ni la forma en la que ésta
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estaria actuando. Los resultados de las regresiones multivariadas para este rasgo
sugieren que mientras los polinizadores pertenecientes al grupo funcional Diptera
frecuentan plantas con despliegues florales pequefios, los que pertenecen al grupo
Hymenoptera visitan en mayor medida plantas con despliegues grandes, en esta
localidad. Habiendo sefialado todo esto, también existe la posibilidad de que este rasgo
experimentara seleccién de tipo disruptiva y que esta no estuviera siendo detectada a
través de esta metodologia. Resultados de un estudio anterior en otra especie presente en
Chile del género Alstroemeria (Suarez y col., 2009) sugieren que el ntimero de visitas de
sus polinizadores se correlacionaria positivamente con el nimero de flores abiertas por
planta. Sin embargo, en ofras especies vegetales, se ha encontrado tanto escenarios que
muestran un incremento del nimero de visitas al aumentar el namero de flores (Conner
y Rush, 1996, Benitez-Vieyra y col., 2006; Gémez y col, 2009), como también
escenarios de seleccion sobre despliegues pequefios, a fravés del componente masculino

de la adecuacidn bioldgica (Hodgins y Barret, 2008).

En cuanto a los caracteres de estas tres localidades, que pese a no haber
presentado seleccion segin nuestros coeficientes, si presentaron asociacién con la tasa
de visita de los polinizadores de acuerdo a las regresiones multivariadas realizadas, es
preciso sefialar que aunque los polinizadores hayan manifestado preferencias florales por
nosotros detectables, éstas no necesariamente repercutiran de Ia misma forma o en la
misma medida en el éxito reproductivo de los individuos de esta poblacién. La seleccion

es un fendmeno complejo en el que intervendrian numerosos factores bidticos y




abidticos, propios de los sistemas naturales (Murda y col., 2010; Schaeffer y col., 2013),

que escapan tanto de nuestra comprension como de los alcances de este estudio.

Con respecto a las localidades restantes, resulta interesante constderar que a
pesar de que en cinco pudo observarse un grupo funcional dominante, en ellas no se
detectd seleccién. Sélo en La Dormida, la presencia de un grupo funcional y una especie
dominante coincidié con resultados positivos de los coeficientes de seleccién fenotipica
calculados. Es posible que esto sea consecuencia de que en esta localidad los integrantes
del ensamble que resultaron ser los mas abundantes, fueran ademas efectivos. Sin
embargo, esta combinacién puede no cumplirse necesariamente, dado que el visitante
més comin no siempre es el polinizador mas eficiente (Fenster y col., 2004). Es
importante considerar que en este trabajo no se midié la efectividad de los polinizadores,
s6lo se estimé el componente cuantitativo de la eficiencia de éstos en cada ensamble (..
dominancia a través de tasa de visitas). Si bien la seleccién ejercida por los polinizadores
dependeria de su frecuencia de visita relativa (Sahli y Conner, 2011), la marcada
presencia de una especie o un grupo funcional en estas cinco localidades no determinaria
por si sola su importancia. Asi, la similitud en la eficiencia de los polinizadores del
ensamble (tanto en las localidades que presentaron un grupo funcional o especie
dominante, como en las que no), seria un posible factor ecolégico influyendo en la

mantencién de un sistema puramente generalista que no experimenta seleccion (Gémez,

2002).

Otro aspecto a tener en cuenta, y que puede estar evitando la deteccion de

seleccién mediada por polinizadores en las otras siete localidades, radica en la existencia
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de ofras fuerzas selectivas que actiian en los sistemas naturales, como la seleccion
ejercida por herbivoros (Gomez y Zamora, 2000; Herrera y col., 2002; Gémez, 2003,
Pohl y col., 2006; Gémez y col., 2009) mencionada anteriormente. La herbivoria puede
afectar la expresién de rasgos fenotipicos involucrados en la interaccién planta-
polinizador y reducir la atraccidén de los polinizadores (Botto-Mahan y col., 2011;
Suérez y col., 2009). Segin diversos autores, la polinizacién y la herbivoria raramente
operan de manera independiente una de la otra (Strauss y Armbruster, 1997, Gomez,
2003), y si fuerzas selectivas de ambas fuentes actuaran en un sistema sobre el mismo
rasgo fenotipico, la seleccion mediada por herbivoros podria incluso cancelar o
enmascarar a la mediada por polinizadores (revisado en Straws e Irwin, 2004; Gomez y
col., 2009), por lo que podria ser un factor de ésta indole el que explique, en parte, la

ausencia de resultados significativos obtenidos en estas localidades.

Por otra parte, los resultados de este trabajo, al igual que muchos otros que
estudian los efectos bidticos y/o abidticos sobre la adecuacion biolégica de
angiospermas, se basan en la estimaciéon del componente femenino de la misma
(Schaefer y col, 2013). Es importante mencionar que representarfan una visién
incompleta de los procesos que examinan, al prescindir del otro componente de la
adecuacién biol6gica: la funcidn reproductiva masculina (Parachnowitscj y Kessler,
2010). Es logico pensar que si se hubiese utilizado estimaciones del componente
masculino en este estudio, los diferenciales y gradientes de seleccién habrian sido
distintos, puestc que se ha predicho tedricamente que existirian diferencias en la

seleccion de un mismo rasgo fenotipico entre ambas funciones (Morgan y Schoen,
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1997), y que entre éstas podria ocurrir incluso seleccion contradictoria (Sahli y Conner,
2011). Por otro lado, la produccién de semillas contiene el efecto de factores de tipo
abi6tico ademés de bidtico (como disponibilidad de recursos), mientras que las
estimaciones del componente masculino no siempre reflejan el efecto de factores de esta
indole (Schaefer y col., 2013). No obstante estos supuestos tedricos, se ha documentado
que en ciertas especies como algunas orquideas, la seleccion a través de las funciones
masculina y femenina no presentaria diferencias sustanciales (O’Connell y Johnston,
1998; Maad, 2000; Cuartas y Medel, 2010). Hasta la fecha, no hay estudios que hayan
medido seleccion a través de ambas funciones en Alstroemeriaceas, por lo que no

existirian referencias cercanas a partir de las cudles establecer predicciones concretas.

Por dltimo, cabe mencionar que los resultados obtenidos asi como la seleccion
encontrada en las tres localidades, corresponden al periodo reproductivo de Alstroemeria
ligtu var. simsii en la temporada de verano 2012 — 2013. Con sélo estos antecedentes no
podemos afirmar que exista una divergencia evolutiva ocurriendo en las distintas
poblaciones de esta especie. La generalizacion es producida y mantenida por ciertos
factores ecologicos entre los que se encuentran variacion espacial, fluctuacion temporal
de la identidad de los polinizadores importantes, y la existencia de factores externos que
limitan la habilidad de los polinizadores de afectar a la adecuacion biclogica de las
plantas (Gomez, 2002). Por lo tanto, para establecer si se trata o no de un escenario
evolutivo en desarrollo, seria necesario continuar la observacién de esta especie y de la

seleccion experimentada por sus distintas poblaciones a través de los afios.
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7. CONCLUSION

El presente trabajo tuvo como objetivo determinar si era posible detectar seleccidn
mediada por polinizadores en un sistema planta-polinizador de tipo generalista
utilizando como modelo de estudio la especie Alstroemeria ligtu var. simsii. Los
resultados muestran que esta especie puede ser sensible a la accién de la seleccion. Esta
(i.e. su magnitud, direccién y forma) actuaria en cada poblacién de manera local,
pudiéndose observar como consecuencia diferentes escenarios selectivos, o la ausencia
de seleccidn, entre una poblacién y otra. No se detectd convergencias de los regimenes
selectivos en poblaciones que presentaron el mismo grupo funcional como polinizador
principal. Tampoco la existencia de un patrén general de seleccion fenotipica a través de

la distribucién geografica de esta especie.

Los resultados obtenidos en esta investigacién evidenciaron fenémenos de
seleccion direccional y posible seleccidn correlacional. De este modo, plantas con tubos
florales largos estarfan siendo seleccionadas por los polinizadores en la localidad de La
Dormida, donde C. nigerrima (especie de polinizador dominante en esta poblacién)
estaria manifestando esta tendencia. En Termas del Flaco, la seleccion favoreceria
plantas con mancha pequefia respecto al &rea de la corola. Esta podria constituir una
sefial visual para los polinizadores afectando sus preferencias florales, o ser resultado de
otras fuerzas selectivas. Otros rasgos podrian estar siendo seleccionados en La Dormida
y Lo Vasquez de manera indirecta a través de seleccién correlacional con otros

caracteres florales.
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Los resultados de este estudio adquieren relevancia al ser el primer estudio que
examina la seleccion fenotipica mediada por polinizadores en Altroemeria ligtu var.
simsii, ung especie endémica, autoincompatible y con un sistema planta-polinizador
altamente generalista. Desde esta perspectiva, representaria una contribucion a la
comprension de los sistemas de interaccion planta-polinizador, en el contexto de la

discusién mundial reciente, en torno al t6pico central de este trabajo.

A partir de lo sefialado en este estudio, especie Alstroemeria ligtu var. simsii no
solo se veria afectada directamente por perturbacidn antrépica y fragmentacion de
habitat, sino también influenciadas algunas de sus poblaciones por seleccion impuesta
por sus polinizadores a través del servicio de polinizacion brindado por éstos, del que

depende su reproduccion.
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9, APENDICE

0.1 Anexo |

Tabla 1. Coordenadas geograficas de las poblaciones de A. ligtu var. simsii estudiadas en Chile

Central.
Localidad Latitud Longitud
Jardin Botéanico 33°02°42 71°30°01”
La Dormida 33°03°40° 71°03°33”*
Lo Visquez 33°16743” 71°24°57>
Farellones 33°22°51 70°25°04°7
Lagunilias 33°39°19 70°19°23”"
Rio clarillo 33°43°40” 70°28°46°
Cuesta Zapata 33°46’80” 71°49°72>
Coya 34°29°63 70°58°72”
Termas del Flaco 34°89°47 71°01°97>*
Radal 35°36766" 71°33°61”
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9.2 Anexo 2

Tabla 2. Comelograma que incluye 10 poblaciones de Alstroemeria ligtu var. simsii.
Autocorrelacion espacial de cuatro rasgos florales: Despliegue floral (D), érea de la corola (AC),

proporcién mancha-corola (MC), y Largo del tubo floral (LT).

Cardcier N°de Clase Recuento  DistCntr  Moran's [ P I(max) I/ (max)
1 18 43.047 0.193 0.45 0.971 0.199
2 16 97.829 0.063 0.765 1.018 0.062
D 3 16 124556  0.007 0.975 1.6 0.004
4 16 165294  -0.803 0.025 1.584 -0.507
5 16 243.969 0.008 0.965 0.453 0.017

Caracter N°de Clase Recuento DistCntr Moran's ) I(max) I/ (max)
1 18 43,047 0.291 0.355 1.008 0.289
2 16 97.829 -0.731 0.02 1.322 -0.553
AC 3 16 124556  -0.186 0.5 0.576 -0.322
4 16 165294  -0.105 0.575 0.314 -0.335
5 16 243969 -(0.033 0.78 0.146 -0.224

Cardcter N°de Clase Recuento  DistCntr  Moran's p I(max) VI (max)
1 18 43.047 0.653 0.03 1.411 0.463
2 16 97.829 -0.317 0.362 1,181 -0.268
MC 3 16 124556  -0.435 0.181 1332 -0.327
4 16 165294  -0.346 0312 0.672 -0.515
5 16 245.969 -0.007 0.985 0.661 -0.01
Cardcter N°de Clase Recuento DistCnir Moran's I D I(max) I/I (max)
1 18 43.047 0.399 0.2 0.84 0.475
2 16 97.829 -0.395 0.205 1.052 -0.375
LT 3 16 124,556 -0.233 0.37 0.919 -0.254
4 16 165294  -0.459 0.115 1.208 -0.38
5 16 245969  -0.018 0.94 0.556 -0.033
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