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RESUMEN

Los estudios de seleccion fenotipica consisten en indagar el valor adaptativo del
fenotipo con respecto a su adecuacion bioldgica. Los estudios de seleccion fenotipica en
plantas son relativamente recientes y han examinado principalmente el valor adaptativo de
rasgos florales. Menos tratada ha sido la relacién entre caracteristicas de los frutos con
respecto a sus agentes dispersores, Estos estudios han analizado los episodios de
seleccion por polinizadores y dispersores por separado. En esta tesis, se abordan
simultineamente los procesos de polinizacién y dispersién de frutos, con respecto a la
accesibilidad de las flores y frutos a los polinizadores y dispersores. Se plantean hipotesis
especificas acerca de la importancia de bameras fisicas que impiden el acceso de
polinizadores y dispersores a las flores y semillas de una planta holoparasita de cactaceas,
Tristerix aphyllus (Loranthaceae).

Se postula que las espinas de la cactacea hospedera Eulychnia acida constituyen
una barrera fisica para la polinizacion y la remocion de frutos de T. aphylius. Se espera
que la seleccion favorezca individuos con pedinculos mas largos, de modo de sortear la
barrera fisica impuesta por la cacticea. Ademds, se espera que el ambiente selectivo
(espinas), sea mas importante en la fase de dispersion, debido al mayor tamafio del ave
dispersora, Mimus thenca, comparada con el polinizador, el picaflor Sephanoides
galeritus.

Para poner a prueba la importancia de las espinas c"omo barrera fisica, se cortaron
las espinas de 40 individuos dc; E. acida, a la altura de la estructura reproductiva del

muérdago. Un nimero equivalente de individuos de E. acida, pertenecientes a la misma




poblacién, que no fiueron manipulados siendo usados como control. Posteriormente se
cuantifico la actividad de S. galeritus y M. thenca sobre las flores y frutos de 7. aphyllus.
Los caracteres florales fueron: la longitud del estilo, la longitud del estambre, la longitud
y ¢l ancho de las anteras, la longitud del ovario, la longitud del pedicelo y el ancho de la
flor a Ia altura del nectario. Ademés, se cuantificé el volumen de néctar disponible (ul) v
la concentracién de azicares (peso/peso) del néctar. Asimismo, en los 80 individuos se
consideraron los siguientes caracteres para dispersién: longitud del eje mayor y masa del
fruto, masa de la semilla, pericarpo y pulpa. La pulpa de una muestra de estos frutos fue.
secada para conocer su contenido de agua. Por tltimo, se midié la longitud de los
pedinculos que sostienen las inflorescencias de I. aphylius, asi como la distancia
horizontal entre la punta de la espina mis cercana respecto al ovario de la flor mas
sobresaliente de la‘estructura reproductiva de T. aphylius (distancia espina - proyeccion).

Se consideraron dos componentes de la adecuacién para polinizacién: tasa de
visitas y tasa de flores probadas por los polinizadores. Para dispersion se consideraron los
componentes de Ja adecuacion: tasa de arribos y tasa de frutos consumidos por los
dispersores.

Los resultados revelaron una mayor oportunidad para la seleccion en dispersién
que en polinizacién. Los analisis univariados (coeficiente de seleccién) y multivariados
(gradientes de seleccion) indicaron que los individuos con mayor exibicion floral {mimero
de yemas + flores) fueron los mas visitados por los picaflores. El caricter pedinculo, fue
seleccionado positiva y marginalmente para incrementar en longitud sélo respecto a
nimero de flores probadas. Ningin caracter mostrd significancia, en los analisis

univariados para la dispersion de fiutos de 7. aphylius. Sin embargo, el niimero de frutos




mostré seleccion direccional en los dos componentes de la adecuacion por dispersién. Si
bien la longitud del pedinculo no fue seleccionada, los individuos con frutos fuera de la
matriz de espinas fueron preferidos por M. thenca.

En sintesis, el largo del pedinculo de 7. aphyllus fue seleccionado positivamente
especialmente para tasa de flores probadas por los polinizadores, en una situacion en que
las espinas de las cactaceas no son una barrera para la polinizacion, sino una percha para
los picaflores. El largo del pedunculo no afecto la remocién de frutos, sino més bien la
distancia que hay entre la punta de las espinas y los frutos. Las aves frugivoras no
consumieron frutos que se encontraban inmersos mas de 2,5 cm dentro de la matriz de
espinas, Sin embargo, es probable que no se reflejen en un cambio evolutivo, ya que la
{inica variable significativa fue la distancia espina - proyeccion, la cual no es un caracter
posible de estar sujeto a seleccion.

Los andlisis de seleccion secuencial muestran la dispersion es un evento altamente
selectivo, mucho mas que la polinizacién, y cualquier cardcter seleccionado en la

polinizacién puede ser amortiguado completamente en la siguiente etapa del ciclo de vida.




ABSTRACT

The study of phenotypic selection consists of inquiring about the adaptive value
of the phenotype in relation to its fitness. This type of studies in plants are relatively new
and have examined mainly the adaptive value of floral traits. Even less is known about
the relation between fruit traits and dispersal agents. These studies have analyzed
separately the episodes of selection by pollinators and dispersers. In this thesis, I
examine simultaneously the processes of pollination and seed dispersal, in relation to
the accessibility of pollinators and dispersers to the flowers and fuits in the field. I
propose specific hypotheses about the importance of physical barriers that restrict the
access of pollinators and dispersers to the flowers and fruits of Tristerix aphylius
(Loranthaceae), a holoparasite on Cactaceae. |

I hypothesize that the spines of the host cactus Eulychnia acida constitute a
physic barriers for the pollination and fruits remove of the I. aphyllus. 1 expect that
selection will favor plants with longer peduncles, such that the physical barrier imposed
by the spines is less restrictive for the pollinators and dispersers. In addition, I expect
that the sel;ctive environment (spines), will be more important during the dispersal
phase because of the larger size of the avian seed disperser, Mimus thenca, compared to
pollinator, the hummingbird, Sephanaid'es galeritus.

To test the role of the spines as physical barrier, I cut off the spines in 40
individuals of F. acida, at the level of the reproductive structure of the mistletoe. A
similar number of individuals of parasited E. acida, in the same population remained
unmanipulated, and were used as control. Later, I quantified the activity of S. galeritus

and M. thenca on the flowers and fruits of 7. aphyllus in both manipulated and




unmani;;ulated hosts. Floral traits measured for the mistletoe were: style length,
stamens length, anther length and width, ovary length, pedicel length and flower width
at the nectary level. In addition, I quantified the volume of nectar standing crop (ul) and
the sugar concentration in the nectar (weight/weight). Likewise, the following dispersal-
related traits were measured for all 80 experimental and control plants: length of the
main exe and mass of the fruit, seed, pericarp and pulp masses. The pulp of a sample of
this fruits was dried to estimate its water content. Finally, I measured the length of the
peduncles holding the inflorescences of I. aphyllus, as well as the horizontal distance
between the tip of the spine closest the ovary of the flower protruding furthest in the
reproductive structures of T. aphyllus (spine — projection distance).

Two components of fitness were considered for pollination: visitation rate and
rate flower probed by pollinators. For dispersal I considered the following fitness
components; arrival rate and rate fruit consumed by dispersers.

Results showed a greater opportunity of selection for the dispersal process than
for pollination. The univariate (selection coefficient) and multivariate (selection
gradients) analyses indicated that mistletoe plants with larger floral display (number
flower and buds) were more visited by hummingbird. Longer peduncle were positively
and marginally selected in response to rate of flower probed. None of the characters
considered for dispersal were significant in the univariate analysis. However the number
of fruits showed directional selection for both fitness components related to dispersal.
Although peduncle length was no selected, mistletoe plz;nt fruits located outside the

matrix of cactus spines were preferred by M. thenca.




In synthesis, peduncle length in 7. aphyllus was positively selected mainly by the
rate of flowers probed by the pollinators in the case were cactus spines are not the
barrier for the pollinators, but a perching structure for the pollinators. Peduncle length
did not affect fruit remove. This rate was affected by the distance between the tip of the
spines and the mistletoe fruits. Avian frugivores did not consume mistletoe fruits that
were more than 2,5 cm in size the matrix of spines. However, this trend may not
represent evolutionary change, because the only significant variable was the distance
spines projection, which is not a trait subject to selection.

The analysis of sequential selection showed that dispersal is a stronger selective

event than pollination, therefore any character selected for pollinator can be buffered

during the next stage of the life cycle. '




INTRODUCCION

Los estudios de seleccion fenotipica (ver definiciones y conceptos en el Apéndice I)
permiten cuantificar el valor adaptativo de rasgos fenotipicos de los individuos que componen
las poblaciones, En plantas la mayor parte de los estudios de seleccion fenotipica incluyen
solo una etapa del ciclo reproductivo. La mayor parte de los trabajos publicados a la fecha se
han focalizado en cuantificar la adaptabilidad de diversos fenotipos florales en relacién con la
polinizacion (Kalisz 1986,Galen et al. 1987, Galen y Newport 1987, Nilsson 1988, Galen
1989, Robertson y Wyatt 1990, Campbell et al. 1991, Dieringer 1991, Stanton et al. 1991,
Galen y Stanton 1991, Widén 1991, Herrera 1992, Eckhart 1993). Un menor ntimero de
trabajos ha abordado la evolucion de defensas de las plantas contra la herbivoria (e.g., Simms
& Rausher 1987, Nufiez-Farfan & Dirzo 1994, etc.). Solamente un trabajo ha estudiado Ia
seleccién fenotipica en fendmenos de dispersion de semillas (Jordano 1993 ) y defensas de las
plantas contra el parasitismo (Medel 1999). No existen estudios que exploren coeficientes de
seleccion fenotipica en estados sucesivos del ciclo de vida, por ejemplo, germinacion de
semillas y establecimiento de plantas, floracién y fructificacion, etc. La falta de trabajos a la
fecha que se enfoquen en este sentido dificulta las interpretaciones sobre el efecto de la
seleccion sobre los organismos, ya que los eventos de seleccion pueden ocurir en distintas
etapas del ciclo de en diferente magnitud y sentido.

1a superficie de adecuacion biologica total es por deﬁnicién'el reflejo de los distintos

episodios de seleccion experimentados por los organismos ﬂde una poblacion a lo largo del

ciclo de vida. La consideracion de dos o mas episodios selectivos permite aproximarse, al




menos en principio, a la funcion de adecuacién total mediante los componentes
multiplicativos de la adecuacién bioldgica relativa (Amold & Wade 1984b). Esta division
es util ya que permite comparar los coeficientes de seleccion, los cuales pueden
eventualmente reflejar seleccion en magnitudes variables e incluso direcciones opuestas
en distintas etapas del ciclo de vida. Aunque este aspecto de la adecuacion bioldgica fue
enunciado tentativamente por Primack (1992), ningin estudio ha abordado explicitamente
este fendmeno en plantas, Una excepcion a este respecto lo constituye el estudio de Campbell
et al. (1991) quienes dividieron el proceso de polinizacion en dos sub-etapas secuenciales (tasa
de visitas por picaflores y polen exportado a estigmas receptivos en Ipomopsis aggregata).
Sin embargo, como estos autores focalizaron en etapas del secuenciales de un mismo
fendmeno (polinizacién), los caracteres potencialmente blanco de la seleccion fueron idénticos
en ambas etapas. No existen estudios en mas de una etapa del ciclo de vida de las plantas en
que se focalice en fendmenos secuenciales, donde se evalue seleccién fenotipica sobre
distintos arreglos de caracteres y donde se usen componentes secuenciales de la adecuacion
bioldgica.

En esta tesis se examinaron dos estados secuenciales del ciclo de vida de una planta.
Mas explicitamente, se cvaluaron dos sub-etapas secuenciales de la polinizacién (tasa de
visitas y tasa de flores probadas por c;I polinizador) y dos sub-etapas secuenciales de Ia
dispersién de las semillas (tasa de visitas y tasa de frutos consumidos por el dispersor).

En el contexto del examen de seleccion fenotipica secuencial propuesto en este
trabajo, se sometio a prueba un conjunto de hip6tesis relacionadas con el efecto del ambiente

circundante sobre la magnitud y signo de los coeficientes de seleccion, Es asi como se evalud
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el potencial evolutivo de caracteres relacionados con la accesibilidad de polinizadores y
dispersores a los recursos flores y frutos de una especie de planta. Avin cuando Ia accesibilidad
de los consumidores a los recursos flores y frutos es critico para que ocurra seleccion sobre
algtin fenotipo, todos los estudios de polinizacion y dispersion presuponen libre acceso. Sin
embargo, es posible que ademas de los caracteres directamente relacionados con la
polinizacién y dispersion, otros caracteres que facilitan el acceso de los polinizadores y
dispersores a la planta sean igualmente adaptativos. Especificamente, en esta tesis se
sometié a prueba Ia hiptesis que la longitud de las espinas de una especie de cactus
hospedero constituye una barrera fisica para la polinizacién y remocion de frutos de la planta
parésita Tristerix aphyllus. Por consiguiente, los caracteres del parasito que minimicen el
efecto de aquella barrera, debieran ser seleccionados positivamente. Esta hipotesis serd
evaluada en las dos etapas secuenciales del ciclo de vida del holoparasito.

Tristerix aphyllus parasita al menos 17 especies de cacticeas del norte de Chile, En
este estudio se focalizard en el cactus hospedero Eulychnia acida. 1.a mayor parte de las flores
y frutos de T. aphylius se encuentran inmersas en la matriz de espinas de £ acida (Figura 1),
especie que presenta espinas excepcionalmente largas en comparacion a especies congenéricas
(Medel, datos no publicados). 7. aphvllus posee una estructura de sujecion al cactus de
longitud variable, Ia cual se proyecta pei'pendiculalmente al gje principal del hospedero. Esta
estructura posee cicatrices de crecimiento conspicuas y a menudo lignificadas, desde donde se

originan los modulos reproductivos los que conforman una.compleja arquitectura (Medel et

al. 1996).




El objetivo de este trabajo es evaluar la seleccidén fenotipica sobre el fenotipo
reproductivo (flores y frutos) del parasito en fimcion de la matriz de espinas impuestas por .
acida. Este tltimo aspecto serd evaluado usando caracteres del pedinculo como potenciales

blancos de la seleccion en las etapas de polinizacion y dispersion de semillas.

Figura 1. Longitud de los pedtnculos de 7. aphyllus, y de las espinas apicales de E. acida

{rom).
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Wade y Kalisz (1987) sefialaron que una condicion clave para evaluar la adaptabilidad de un
caracter consiste en comparan su relaciéon con la adecuacion biol6gica en presencia y ausencia
del agente de seleccion, Si el caricter es adaptativo, la ventaja en adecuacion asociada a Ia

presencia del caricter debiera ser perdida en ausencia del ambiente de seleccién. Los autores a
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su vez, destacan que l2 demostracion de la adaptabilidad de un cardcter requiere efectuar
manipulaciones experimentales del ambiente selectivo, En consecuencia, y siguiendo las
recomendaciones de estos autores, se sometid a prueba la hipdtesis de adaptabilidad del

pedinculo del parésito en presencia y ausencia de las espinas de las cacticeas hospederas.

OBJETIVOS GENERALES

1. Determinar los parimetros que describen la seleccion fenotipica sobre los rasgos del
muérdago Tristerix aphyllus que determinan la accesibilidad de los polinizadores y dispersores
de semillas (i.e, pedanculo de sujecion).

2. Determinar los parimetros que describen la seleccion fenotipic':a secuencial sobre rasgos
reproductivos del muérdago Tristerix aphyllus creciendo en la cacticea hospedera Eulychnia
acida

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Determinar los parémetros de seleccion fenotipica sobre dos sub-etapas secuenciales del
proceso de polinizacion en una poblacion de Tristerix aphyllus presente en el cactus

hospedero Eulychnia acida

2. Determinar los parimetros de seleccion fenotipica sobre dos sub-etapas secuenciales del
proceso de dispersion de semillas en una poblacién de Tristerix aphyllus presente en €l cactus

hospedero Eulychnia acida
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3. Describir los parametros de seleccion fenotipica secuencial considerando los procesos de

polinizacion y dispersion de semillas.

HIPOTESIS

Hipétesis 1. Si las espinas de las cacticeas constituyen una barrera para que los polinizadores
puedan acceder a las flores de T. aphyllus, entonces:

se espera que la fuerza de seleccion esté dirigida principalmente hacia elongar el pedinculo,
que sostiene los Organos reproductivos fuera de la matriz de espinas, en comparacion con
otros caracteres relacionados con la atractibilidad de las flores.

Hipétesis 2. Si las espinas de las cacticeas constituyen una barrera para que los dispersores
puedan acceder a los frutos de T. aphyilus, entonces:

se espera que la fierza de seleccién esté dirigida principalmente hacia elongar el pedinculo

fuera de la matriz de espinas, respecto a caracteres relacionados con la atractibilidad del fruto.

Hipétesis 3. Si las espinas de las cacticeas constituyen una barrera para una adecuada
polinizacién y/o remocion de frutos de T. aphylius y dada las caracteristicas morfol6gicas de
los polinizadores, Sephanoides galeritus, mayor movilidad, tamafio pequefio (peso 13 veces
menor que el dispersor), morfologia cspeciélizada; respecto a los dispersores de frutos, Mimus
thenca: se espera que la matriz de espinas del cactus hosp;dero se constituya en una barrera

mayor en el proceso de dispersion de semillas respecto al proceso de polinizacion.

12




MATERIALES Y METODOS
Sitio de estudio

Este estudio se realizo en la Reserva Nacional Las Chinchillas (31° 30°S; 71° 06°W), 300
km al norte de Santiago. El clima en la Reserva es semiérido con algunos inviernos
lluviosos. En promedio flueve alrededor de 170 mm (lluvia acumulada) con gran
variacion interanual. Los afios fluviosos han sido asociados con el Fenémeno El Nifio
(ENOS) (Ortlieb 1994). El afio en que se efectud este estudio (1997) correspondié a un
evento Nifio, con una precipitacién acumulada para Hllapel de 445 mm. El drea especifica
de estudio fueron cuatro laderas de exposicion ecuatorial, con pendientes que varian
entre 10° - 30°, abarcando un 4rea aproximada de 1 - 2 hectareas y & una altitud de 700
m.s.n.m. '

En Ia Reserva, los individuos de E. acida se distribuyen en forma entremezclada
con individuos de Echinopsis chilensis. Ambas especies de cacticeas son parasitadas por
I. aphyllus. No hay otras especies de cacticeas columnares en estas laderas. La
vegetacion arbustiva esta dominada por Flourensia thurifera, Cordia decandra,

Heliotropium stenophyllum, Haplopappus sp. Las especies mas representadas de geofitas

fueron Leucocoryne spp, Pasithea coerula y Rodophiala advena.
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Historia natural

Tristerix aphyllus (Loranthaceae) es un muérdago singular por no poseer hojas ni tejido
vegetativo, emergiendo sélo las estructuras reproductivas del cuerpo del hospedero. Esta
especie parasita solamente especies de la familia Cactaceae (17 especies en total; Follman
& Maht 1964, Kuijt 1988). El tejido vegetativo existe como un end6fito dentro del tejido

del cactus (Mauseth et al. 1984, Mauseth et al, 1985, Mauseth 1990).

La porcidn reproductiva estd constituida por una rama o pedinculo de
arquitectura variable, que puede llegar a medir mas de 20 cm. La arquitectura del
pedinculo (eje principal y ramas laterales) es principalmente monopédico y simpddico
(Medel et al. 1995). EI crecimiento del pedinculo comienza en Junio - Julio, alcanzando
su longitud definitiva en el verano siguiente. El pedinculo tiene dos origenes: a) emerge
de la superficie del cactus generalmente desde la areola de las espinas, o b) crece desde
una porcion del pediinculo que se desarroll6 el afio anterior (Figura 3).

Las flores de T. aphyilus son tubulares y poseen cuatro tépalos de color rojo. El
estilo y estambres son amarillos (Figura 4). El periodo de floracion se extiende desde
desde Marzo a Agosto (inclusive) (Figura 5), aunque algunas yemas que se generan
durante el inviemo permiten ver flores aisladas durante Septiembre y Octubre. La flores
se abren secuencialmente en los 6-- 7 meses de floracion, con un maximo de flores

abiertas durante Abril - Junio (Figura 5).
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Figura 2. Ciclo de vida del parasito Tristerix aphyllus, mostrando las etapas de polinizacion por

Sephanoides galeritus (izquierda), remocion de frutos por Mimus thenca (arriba), depositacion de las

la semilla (abajo).




Figura 3. Esquema destacando el crecimiento del afio del pedunculo de Tristerix aphyllus (color oscuro,
D2) y el crecimiento de afios anteriores (color blanco, D1). Se muestran las espinas emergiendo de las
areolas del cactus y la distancia espina - proyeccion (D3), la cual se mide desde la punta de la espina mas
cercana hasta el ovario de la flor mas externa. En este caso la distancia espina - proyeccion es positiva, si

el ovario de la flor sobresale respecto a la espina mas cercana, la distancia es negativa.




4 Figura 4. Detalle de la flor y fruto (3X) de Tristerix aphyllus. a = longitud del pedicelo; b = longitud del
ovario; ¢ = ancho de la flor a la altura del nectario; d = longitud desde la base de los tépalos hasta el

extremo del estigma; e = longitud del estilo; f = largo de las anteras; g = diametro mayor del fruto.




Ensayos de polinizacion manual con polen alégeno (de una flor de otro
individuo), manual con polen automatico (de la misma flor), automética, apomixis
y control revelaron que 7. aphyllus es parcialmente autocompatible (Tabla 1) y
con una baja proporcién de apomixis (15 %). Aunque el néctar de las flores es
consumido por hormigas, algunas especies de mariposas (género Phoebis y otros)
y dipteros, estos visitantes son esporadicos y no contactan las anteras con los
estigmas de la flor. La polinizacion ocurre exclusivamente a través del picaflor,
Sephanoides galeritus, especie migratoria y residente de invierno en el sitio de
estudio. La mayor abundancia de S. galerifus ocurre entre Mayo - Julio

(observacion personal).

1

Tabla 1. Proporcion de frutos-flor de Tristerix aphylius en distintos ensayos de

polinizacion, durante el afio 1995.

Tipos de cruzamiento

Numero de individuos ~

Proporcion de frutos

total de flores
Apomixis 45 - 60 0,15
Automatica 16-16 0,50
Manual polen alogeno 1616 0,30
Manue! polen automatico 16-20 0,54
Abierta 29 -290 0,47
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Figura 5. Fenologia floral de Tristerix aphylius. Niimero de yemas, flores, frutos

recién formados (Fruto 1) y frutos maduros (Fruto 2) evaluados durante el otofio e

invierno de 1995.
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Los frutos consisten en una baya carnosa y contienen una sola semilla, la cual esta

cubierta por una capa de mucilago que permite su adherencia a Ia cuticula del cactus o a

las espinas del hospedero después que la semilla es defecada por el dispersor. Los frutos

presentan un tinico dispersor en el drea de estudio, el paseriforme Mimus thenca (Medel,

1999). Ademas de ser consumida por M. thenca, la pulpa de los frutos de T. aphyllus es

consumida por el roedor Akodon olivaceus, insectos y larvas de lepidopteros y

19




marginalmente por reptiles (Liolaermus y Callopistes). M. thenca se encuentra en el sitio
de estudio durante todo el afio, registrandose un mayor niimero de visitas a los cactus
parasitados en los meses de Junio a Noviembre (Figura 6). Pocas horas después de ser
dispersada por el mimido, la semilla germina, emergiendo un haustorio, que puede
alcanzar un largo méximo de 80 mm (Figura 2; Reiche 1904), una longitud excepcional
entre las especies de muérdagos parasitos (Kuijt 1969). En el extremo de contacto del
haustorio con la superficie del cactus se forma una “placa haustorial”, que se adhiere a Ia
cuticula del cactus, y por donde penetra el tejido del parésito al interior del cactus
(Mauseth et al. 1984, Mauseth 1990). El periodo de dispersion de las semillas de 7

aphyllus en 1997 ocurri6 desde Junio a Noviembre, con un maximo en Septiembre.
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Figura 6. Nimero de fiutos maduros de T. aphyllus y tasa de visitas/ hora de Mimus thenca

a individuos de Eulychnia acida durante 1994 (Datos no publicados R. Medel ),

1400 0,14
EE Niimero de frutos

1200 - -=—Tasa de visitas 1012
1000 -+ + 0,1 §
: :
g s 1008 5
o o
ol k-]
e "
2 600+ 10,06 g
el
400 - T004 3
'—

200 + + 0,02

1] 0

11-jun 28-jun 30-ago 30-sep 12-oct
Perfodo de muestreo

Eulychnia acida (Cactaceae) posee una estructura arborescente y mesotdnica,
alcanzando una aftura entre 1,5 a 4 m. Se distribuye desde Iilapel hasta Vallenar
(Hoffmann 1989). Este cactus florece en primavera y fructifica en verano. De las areolas
de E. acida emergen 1-2 largas espinas centrales, las que en el sitio de estudio alcanzan
una longitud promedio de 13,53 cm, EE = 0,31 (promedio y error estindar), N=68,
Medel (1999). Ademés de las espinas centrales, de las areolas nacen 10-13 espinas
laterales mas cortas y delgadas. La .densidad de espinas centrales es de 1,4 + 04
espinas/cm” (media, d.e.; Mg.rtinez del Rio et al. 1996). La prevalencia del parasito (% de

individuos parasitados) en . acida es de 16% (Martinez del Rio et al. 1996).
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Sephanoides galeritus (Trochilidae) habita en Chile desde Huasco hasta Tierra del
Fuego (Araya & Millie 1986). La migracion de esta especie desde sus sitios de
nidificacién en el sur y centro sur de Chile hacia el Norte Chico ocurre aproximadamente
en Marzo. Permanece en el Norte Chico hasta Agosto - Septiembre, emigrando
nuevamente hacia el sur en primavera, siguiendo la estacionalidad de las flores ornitofilas.
Esta especie presenta un marcado dimorfismo sexual, los machos tienen una corona roja
iridiscente, no asi las hembras. Su peso promedio es de 5,6 g + 0,9 (d.¢) (Smith-Ramirez
1993). Aunque la densidad de S. galeritus no ha sido estimada en el sitio de estudio, es
posible detectar varios individuos por ha (2 - 4) (observacion personal), siendo Ia especie
de ave invernal més abundante en el sitio de estudio. A modt‘) de referencia, en la Isla
Grande de Chiloé, donde también es la especie mis abundante, la densidad de estos

picaflores alcanza a 1,6 ~ 2,4 individuos por ha en la época estival (Sabag 1993).

' Mimus thenca (Mimidae) es una ave endémica de Chile central que se distribuye
desde Copiap6 hasta Valdivia (Araya & Millie 1986). Es un ave omnivora, territorial, y
no presenta dimorfismo sexual. Su reproduccion ocurre desde Septiembre a Octubre en el
area de estudio. La densidad de esta especie en el sitio de estudio es de 0,36 + 0,15

aves/ha y su masa corporal prome@io es de 71,6 £6,1 g (Martinez del Rio et al. 1996).

Procedimientos de terreno
Se marcaron 80 individuos de 7. aphyllus parasitando individuos diferentes de
Eulychnia acida, previa seleccion de organismos (parasito y hospedero) visualmente

sanos. Los individuos seleccionados de T. aphyllus contaron con al menos 50 yemas
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florales al principio de la temporada de floracién (Marzo). De los 80 muérdaéos
marcados se seleccionaron aletaoriamente 40 a cuyos hospederos se les cort6 las espinas
centrales de las areolas directamente en contacto con la estructura reproductiva del
parésito. En lo que sigue de este trabajo se considerard como estructura reproductiva a la
unidad de parasito constituida por varias inflorescencias (en este caso 1 - 75
inflorescencias). Cada inflorescencia posee un tnico pedinculo basal desde el cual se
produce un promedio de 24,2 flores (rango 1-100 flores).

Para evaluar el efecto de una eventual barrera de espinas sobre la polinizacion y
dispersion, se cuantificd con un pie de metro digital Mitutoyo™ Ia distancia espina -
proyeccién en las situaciones control y experimental. Esto permitio caracterizar la
diferencia del habitat para los polinizadores y dispersores. La distancia espina -
proyeccion se midi6 como la diferencia entre la longitud de ia punta de la espina mas
larga encontrada dentro de un radio de 5 cm alrededor de la flor més distal del parasito
(ver Figura 3). Ambas distancias fueron medidas perpendicularmente al eje de la columna
del cacto. Si la distancia es positiva, implica que la flor (o fruto) esti inmersa dentro del
la matriz de espinas. En cambio, si la distancia espina - proyeccién es negativa, implica
que la flor (o fruto) sobresale fiiera de la matriz de espinas del cactus hospedero. En los
casos en que la espina mas cercana se encontraba por fuera del radio de 5 ¢m a la flor
mas distal, se considerd que la inflorescencia estaba expuesta, es decir, carente de una
matriz. de espinas. Las mediciones se realizaron en un méaximo de 10 inflorescencias en
cada una de las 80 estructuras reproductivas.

Para el caso de la polinizacion, en la situacién control, la distancia promedio

espina - proyeccion fue 1,90 cm. En el caso experimental (espinas cortadas) la distancia
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promedio espina - proyeccion fiie -1,90 cm, es decir, las flores méas distales se
encontraban por fuera de la matriz de espinas de la cacticea.

Los mismos individuos de 7. aphylfus fueron usados tanto para los estudios de
polinizacién como para la remocion de frutos. Sin embargo, en el momento de realizar las
observaciones correspondientes al proceso de dispersidn, algunos individuos de T
aphyllus habian muerto, no presentaban ftutos o todos los frutos estaban inmaduros, En
estos casos se reemplazaron estos individuos por otros ubicados en nuevos hospederos
(N= 10 cambios; 5 en la situaci6én control y 5 en la situacién experimental). Para el caso
de remocion de los frutos, en el control la distancia espina - proyeccion fue de 1,33 cm,
dentro de la matriz, y para el caso experimental fue de 0,55 cm dentro de la matriz de
espinas.

Se realizaron mediciones de morfologia floral y carz;cteristicas del néctar que
podrian influir en los componentes de la adecuacién durante el proceso de polinizacion.
Estas medidas se realizaron en 10 flores de cada una de las 80 estructuras reproductivas
de T. aphyllus marcado. La eleccién.de 10 flores se basa en que el niimero promedio de
flores abiertas simultaneamente para todos los individuos en los dias de muestreo fue de
22 flores. Constituyendo asi, 10 flores en antesis, méas del 50 % de las flores abiertas en
un 82% de los casos. A continuacion se enumeran los caracteres fenotipicos considerados

en este estudio:

1. Flores: Se colectaron 10 flores, por individuo de 7. aphyllus (N=80 individuos en
total (control y experimental), las cuales fueron disectadas para obtener las siguientes

medidas (ver Figura 4):
a) Longitud del pedicelo.
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b) Longitud del ovario.

¢) Ancho de la flor: medido en su porcién més ancha.

¢) Longitud de uno de los estilos: medido desde su insercién en el ovario hasta su

extremo terminal.

d) Longitud pistilo-estigma: medido desde la insercién del pistilo en el ovario

hasta la punta del estigma.

f) Longitud y ancho de una de las anteras,

2. Pedinculo: En las mismas estructuras reproductivas donde fueron cuantificados los

caracteres florales se midieron las siguientes variables del pedanculo (ver Figura 3):

a)

b)

Longitud: medido desde la superficie del cactus hasta el ovario de la flor mas
distal. '

Edad: medida como el nimero de cicatrices de crecimiento distinguibles por la
diferente coloracién de la lignificacion del pediinculo. La edad de los pedinculos
se estimé a través del conteo del mimero de cicatrices, en que cada cicatriz
representa un afio de crecimiento. Cuando 1o se observaron cicatrices, se supuso
que el pedinculo se generé durante el afio de estudio. Esta medida es relevante
para poder discriminar una eventual seleccidn sobre el cardcter de un efecto

ontogenético del parasito.

3. Néctar: Se cubri6 con bolsas un total de 890 flores en las estructuras reproductivas

de T. aphyllus. Este procedimiento se practico entre las 16:00 y las 18:00 h Ia ultima

semana de Mayo de 1997. Las bolsas fueron retiradas a {a mafiana siguiente de cada

embolsamiento entre las 8:00 y las 9:00 h al ser colectadas las flores. En otras
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palabras, se estimé la produccién de néctar en un periodo de 16 a 18 h. Se

cuantificaron las siguientes variables:

a) Volumen de néctar: medido con microcapilares graduados de 10 pi, SIGMA®.

b) Concentracién peso/peso de azicares: medido mediante refractémetros
termoregulados Reichert-Jung®.

Exhibicién floral: Se cuantifico el nimero de flores en antesis y yemas en cada

estructura reproductiva, durante cada dia del periodo de observacion de aves

polinizadoras visitantes,

Frutos: Se colectaron 10-20 frutos maduros por estructura reproductiva de T

aphyllus, estos fueron llevados al laboratorio, donde fireron consignadas las

siguientes variables mediante un pie de metro digital y una balanza de precisién 0,001

g.
a) Didmetro mayor (Figura 4).

b) Peso fresco del fruto.

¢) Peso fresco del pericarpo.

d) Peso fresco de la pulpa.

e) Peso fresco de la semilla.

f) Peso seco dela pulpa (medida para slo para dos frutos por individuo).

Numero de frutos inmadures y maduros, Se cuantificd el nimero de frutos
inmaduros y maduros (de coloracion translicida) en cada estructura reproductiva,
durante cada dia de observacion de las aves consurnidoras ;ie frutos.

Altura de Ia oferta de frutos: Debido a que ha sido reportado que existe una

relacion entre preferencia de visitas de los dispersores y la altura de la oferta de frutos
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o semillas (McDonnell 1984, Martinez del Rio et al.1995), fue necesario corregir por
este factor. Para ello se midi6 Ia altura de cada estructura reproductiva desde el suelo
hasta su punto medio.

8. Variables adicionales:

8.1) Herbivoria floral y predacién de frutos: Con el proposito de enriquecer la

discusion de los resultados, respecto a otros factores que podrian influir en la tasa de

visitas de las aves se determind:

a) La herbivorfa floral: medida como el porcentaje de las flores dafiadas respecto del
total de flores estudiadas.

b) La herbivoria de la pulpa de los frutos: medida como el porcentaje de frutos dafiados
respecto al total de frutos no removidos por Mimus thenca, .

8.2) Produccién de frutos: Con el propdsito de evaluar la relacién entre la tasa de visitas

de S. galeritus con el éxito reproductivo de T. aphyllus se midio el set de frutos, Se

marcaron 20 yemas florales en cada uno de los 80 individuos, a fines de Marzo,

procediéndose a contabilizar el nimero de frutos producidos luego de 90 dias, a

principios de Julio. Para prevenir una eventual subestimacién del set atribuible a una

remocion por M. thenca los frutos fueron contados en estado inmaduro.

Adecuacion biologica en la polinizacidn

Se determiné el nimero de visitas del picaflor S. galeritus a las flores de T
aphylius sobre los 40 individuos de cactos con las espinas normales {control) y sobre los

40 cactos con las espinas cortadas (tratamiento). Se llamara “visita” al evento en que un
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picaflor contacta una estructura reproductiva de T, aphyllus y ocurre al menos una
“prdbada” en las flores. Se denominara “probada” al evento en que un picaflor contacta el
interior de una flor, Las observaciones se realizaron la tltima semana del mes de Mayo,
establecida previamente como el mes con un niimero relativamente alto de flores abiertas,
(Figura 5 y una alta presencia de picaflores.

Las observaciones del niimero de visitas a las flores de 7. aphyllus se realizaron
entre las 7:30 y 10:45 y entre las 15:30 y 18:00 en periodos de 30 minutos durante una
semana consecutiva. Para prevenir sesgos en la cuantificacion de las visitas atribuibles a
variaciones diarias en la temperatura del dia, las observaciones de las 80 estructuras de T
aphyllus fueron efectuadas simultdneamente por un niimero variable de observadores.

Para cada individuo de T. aphyilus se determinaron las siguientes variables:
a) Hora de llegada del picaflor a las flores. |
b) Numero de flores probadas por estructura reproductiva.

¢) Tiempo de permanencia del picaflor en cada estructura reproductiva

d) Conducta del picaflor al acercarse a las flores.

Sobre la base de esta informacion se estimaron los siguientes componentes de Ja

adecuacion biologica de 7. aphyllus:

1) Componente por estructura reproductiva (wp): Proporciona informacion referida
a Ja primera eleccion de 7. aphyllus por S. galeritus,

Vv

WP =g (B

2) Componente por flor (wpy): Proporciona informacion referida a Ia segunda
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eleccion de T. aphyilus por S, galeritus.

P
Wy =5 @

en que V= niimero de visitas, 7= niimero de intervalos de tiempo, P = niimero de flores

probadas.

Adecuacion biolégica en la remocién de frutos

Se determind el nimero de visitas del mimido M. thenca a las estructuras de T
aphyllus sobre los 40 individuos de cactos con las espinas normales (control) y los 40
cactos con las espinas cortadas (tratamiento). Se llamara “arribo” al evento en que un
individuo de M. thenca contacta una estructura reproductiva de 7. aphyllus y ocurre al
menos un “consumo” de los frutos. Se denominara “consumo” al evento en que una tenca
ingtere un fruto. Las observaciones se efectuaron a mediados de Septiembre de 1997,
mes en que ocurre una alta tasa de visitas de M. thenca a los cactus parasitados (Figura
6). Durante una semana se observé la remocién de frutos en los 80 individuos de 7'

aphyllus. Mas especificamente se cuantificé:

a) Hora de arribo por parte de M. thenca,

b) Nomero de frutos removidos por el ave (diferenciando aquellos caidos por dafio
mecanico de los frutos consumidos efectivamente).

c¢) Tiempo de permanencia del ave en la estructura reproductiva.

d) Conducta de acercamiento y consumo de los frutos por el ave.
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Sobre la base de esta informacidn se estimaron los siguientes componentes de la
adecuacion biologica de 7. aphyllus:
1) Componente por estructura reproductiva {wd;): Proporciona informacién referida a la

primera eleccion de T. aphyllus por M. thenca.

A
dy ==
way = 3

2) Componente por fruto (wd): Proporciona informacion referida a la segunda eleccidén

de I aphylius por M. thenca,

C

en que 4 = niimero de arribos, 7= niimero de intervalos de tiempo, C = ndmero de frutos

E
1

consumidos,

Esfuerzo de muestreo

El esfuerzo de muestreo para polinizacién por individuo en la situacién control
fue en promedio de 3,3 periodos de observacién con una desviacion estandar = 1,03,
Esto indica que se dedico 1 hora con 50 min. de observacion por individuo de Zristerix
aphyllus y en total se dedicaron 66 horas de observacion al total de individuos control.
La Figura 7 muestra la curva de esfuerzo de muestreo versus nimero promedio de visitas
de los polinizadores 2 los indiviéluos para la situacion control, la cual comenzd a
estabilizarse después de 1 hora 30 minutos de observacion, Esto indica que la estimaciéon
de la tasa de visitas es razonablemente representativa de lo ocurrido en el periodo de
estudio.

En la situacion experimental, el esfuerzo de muestreo fue en promedio igual que la
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situacién control (media + DE; 3,3 + 0,98 periodos de observacion por planta de 7.
aphyllus) y en total se dedicaron 85 horas de observacién al total de individuos
experimentales. En este caso la curva de esfuerzo de muestreo comenzd a estabilizarse

después de dos horas de observacion.

Figura 7. Numero promedio de visitas de Sephanoides galeritus a cada estructura

reproductiva o individuo de Tristerix aphyllus por periodos de observacién. Se indican

los ajustes cuadriticos en cada caso.

Niimero promedio de visitas

0 t t 1 ' t
o 1 2 3 4 S 6
Esfuerzo de muestreo (periodos x 30 min)

31




El esfuerzo de muestreo de las visitas de M. thenca para dispersion por cada
individuo de T. aphyllus fue en promedio de 2 horas con 30 minutos en la situacidn
control. En la situacion experimental el esfuerzo de muestreo por individuo fue de 2
horas con 50 minutos. En total se dedicaron 423 horas de observacion a todos los
individuos de 7. aphylius. El nimero promedio de visitas de las aves frugivoras por
periodo de observacion fue muy variable (Figura 8), lo que indica que el nimero de
visitas no esta solo determinado por el tiempo invertido en observar, sino que tiene una
conducta erritica determinada al parecer por caracteristicas propias de la interaccién del

parasito con M. thenca.
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Figura 8. Relaci6n entre el nimero promedio de visitas de Mimus thenca a los frutos de

Tristerix aphyllus y el nimero de periodos de observacién. Se indican los datos

agrupados para las situaciones control y experimental.

+

Niimero promedio de visitas
n

(]
t

-
4

&
L
L ]
Py L)
4 6 8 10 12 14
Esfuerzo de muestres (perfodos de 30 rin)
Reduccion de variables

Debido a que gran parte de los caracteres presentaron una alta correlacion entre si

(Tablas 7 - 10), fue necesario efectuar una reduccién para evitar multicolinearidad y asi

ganar robustez en los andlisis de regresion lineal y cuadratica,

Para la caracterizacion floral, se descart6 el largo y ancho de la antera ya que

presentaron variabilidad asociada al ambiente (se hidrataban con la humedad, aumentando
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el tamafio). De igual forma, se descart la longitud del estambre por ser colineal con la
longitud del estilo. Esta tltima variable es biologicamente mas relevante ya que es la
distancia ovario-estigma la que el picaflor debe sortear dentro de la flor para alcanzar el
néctar. Como ovarios largos se correlacionaron con estilos largos, se obtuvo la longitud
total de la flor de la suma entre la longitud del ovario y la longitud méxima del estigma.
Se mantuvo la variable “longitud del pedicelo” debido a su alto coeficiente de variacidn y
a que al igual que el pediinculo, permite alejar la flor de la superficie de la cactacea. Por
tltimo se elimind el “ancho del ovaric” debido a que estaba correlacionada con volumen
de néctar. Se mantuvo las dos variables relacionadas con el néctar (i.e., concentracion y
volumen), debido a que no presentaron correlacion entre si, y por lo general no se
relacionaron significativamente con las caracteristicas florales. Es probable que en un
ambiente semi-desértico como es el caso del sitio de estudio, ios picaflores prefieran no
solo altas concentraciones de azicar sino también altos voliimenes.

Todas las variables asociadas al fruto presentaron multicolinearidad (Tabla 9). Se
mantuvo tnicamente el didmetro del fruto por presentar el mayor coeficiente de variacion
y por ser una medida menos susceptible a un efecto de manipulacién.

Respecto al pedunculo se mantuvo solo la longitud total, La variable edad fue
usada para la caracterizacion de la estructura y la distancia espina - proyeccién no fue
considerada en los andlisis de seleccion debido a que por no ser un caricter fenotipico no
puede estar sujeto a seleccion.

En sintesis, los caracteres usados para los analisis de seleccion lineal y no lineal
fueron los siguientes:

a) Longitud total del pedinculo.
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b} Longitud del pedicelo.

¢} Longitud total de la flor.
d) Concentracion de néctar.
¢) Volumen de néctar.,

f) Exhibicion floral.

g) Diametro mayor del fruto.

h) Numero de frutos,

i) Altura de la oferta de los frutos.

Procedimientos estadisticos

Parameiros de seleccicn

a) Oportunidad de seleccion, I. Establece el limite superior hacia el cual la magnitad de

un caracter puede ser cambiado por la seleccion (Crow 1958, Arnold & Wade

1984a). La oportunidad de seleccion se calculé a través de la vadanza de la

adecuacion relativa para (wp, y wp: en la polinizacién) y (wd, y wd; en la dispersion).

Cuando la varianza en la adecuacién relativa es cero no puede haber seleccion

fenotipica. Por el contrario, cuando la varianza en la adecuacién es alta existe una

gran oportunidad para que ocurra seleccion (Arnold & Wade 1984a).

b) Diferenciales de seleccion, S, El diferencial de seleccién (al igual que los

coeficientes) son tasas de seleccién. Describe el cambio en el valor medio de un

caracter causado por seleccion dentro de una generacién (Lande & Amold 1983,

Falconer & Mackay 1996). Se estima a través de S; = Cov (w;, x;). El diferencial de
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seleccion estandarizado, S, se calcula a través de Si/ci. w; = adecuacion biologica
. relativa, y, x; = caracter i. El diferencial de seleccion no considera una potencial
evolucién correlacionada de caracteres.
¢) Gradiente de seleccién direccional, p. Cuantifica la magnitud y direccion de la

seleccion direccional sobre el caracter i, estimada por:

w=c+ 38, 5)
=1

en que w; es la adecuacién relativa y x; es el carcter independiente i. El coeficiente 3
estima la contribucién de un rasgo a la adecuacion, manteniendo el efecto de todos los
otros caracteres constantes, La diferencia entre el diferencial de seleccion y €l gradiente,
es que el primero mide los efectos directos e indirectos, en cambio los gradientes miden
s6lo los efectos directos (Arnold & Wade 1984b). En Tablas se presenta el gradiente de

seleccion estandarizado f3°.

d) Gradiente de seleccidn disruptiva / estabilizadora, y. Cuantifica la fuerza y direccion

de la seleccion no lineal, estimada por:

Wi =C+Zﬂ‘x; +0.5Z}’Ux,2 +Zzyuxixf +& (6)
=1 ¥

if=1 i

El gradiente de seleccion no lineal es equivalente a fa curvatura promedio de la superficie
de la adecuacion estandarizada, in-dependiente de la distribucion normal multivariada de
los caracteres (seleccidn direccional) (Lande & Arnold 1983). El signo negativo en vy

significa seleccion estabilizante (curvatura hacia abajo), y el signo positivo seleccion
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disruptiva (curvatura hacia arriba). En Tablas se presenta el gradiente estandarizado Y.

Ecuaciones estructurales y andlisis de vias

Los principales aportes de los analisis de via y ecuaciones estructurales a estudios
de seleccién fenotipica son dos: primero, son analisis exploratorios sugiriendo posibles
blancos de seleccion, los cuales pueden haber sido probados por directa experimentacion; y
segundo, son una forma de evaluar la importancia relativa de diferentes vias causales de
seleccion, una vez que probables blancos de seleccién han sido establecidos (Kingsolver &
Schmeske 1991).

Los analisis de via describen sdlo seleccion direccional (Crespi 1990). Este analisis
ignora prueba de hipotesis derivadas del modelo, debido a que €l modelo de via es
independiente de ddcimas de significado estadistico (Crespi 1990). La subjetividad del anélisis
de via para aproximarse a un modelo de seleccién es su mayor fuerza y también es
considerada su més grande debilidad (Crespi 1990).

Este tipo de anlisis es util para estudios de seleccién fenotipica ya que permite
representar el conjunto de relaciones entre las variables en un Gnico modelo de relaciones
de causalidad, llamado diagrama de via (e.g., Crespi & Bookstein 1989, Kingsolver &
Schmeske 1991, Mitchell 1992, Herrera 1993, Jordano 1995). En el modelo, Ia relacién
entre las variables se representa a través de flechas que indican la direccién o causalidad
de las relaciones. Para efectos de esta tesis se usé el programa EQS 5.0.

Se formulé un modelo o diagrama de via que resumiera la informacion de ambos
procesos, polinizacion y dis}:ersién, ¥y su aporte a una adecuacion total, recreada a través

de una variable sin informacion, llamada variable latente. El uso en este analisis de una
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variable latente distingue este modelo de un anélisis de via clasico, siendo lamado
modelo de ecuaciones estructurales (SEM). Para realizar este modelo, se procedié a
generar una adecuacion aditiva para polinizacidn, sumando wp, +wp. , y una adecuacién
aditiva para dispersion, sumando wd; + wd,. (ver adecuacion aditiva en Campell et al. -
1989). Se elimind el caracter longitud del pedicelo, ya que permitié mejorar los indices
del modelo propuesto. La consistencia de los modelos propuestos con la estructura de
covarianza de los datos fue evaluada a través de una prueba de bondad de ajuste de x*
Presentandose los indices de Bentler-Bonnet y el indice comparativos del modelo
propuesto respecto a un modelo que asume que no existe relacién entre las variables,
ambos indices estan basados en las pruebas de x> (Dunn et al. 1993, Byrne 1994).

Los datos usados en todos estos procedimientos estadisticos fueron previamente

]

normalizados.
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RESULTADOS

Estadistica descriptiva de los caracteres

Se observod una menor varianza intra que inter-tratamiento en los caracteres
florales: F = 8,58 longitud del pedicelo; 6,95 longitud del ovario; 12,79 ancho de la
flor; 12,85 longitud del estilo mas el estigma;, 11,54 longitud del estambre; 2,96
concentraciéon de néctar y 3,15 volumen de néctar; gl. = 77; P < 0,001, en todos los
casos. También en los caracteres de los frutos se observd menor varianza intra-
tratamiento que inter-tratamiento: F = 19,36 didmetro del fruto; 20,74 peso fresco del
fruto y 10,34 peso de la semilla; g.l. = 79; P < 0,001 en todos los casos. La misma
tendencia se notd en el caso de la longitud total del pedunculo: F = 0,951; gl. = 79; P <
0,001, legitimando de esta forma el analisis de seleccion fenotipica entre individuos.

Los estadigrafos de tendencia central y dispersion de los caracteres morfoldgicos
de las flores son indicados en la Tabla 2. Los coeficientes de variacién fueron
relativamente similares, exceptuando Ia longitud de la antera, El volumen y concentracién
promedio del néctar de las mismas flores de 7. aphyllus en las cuales se tomaron los
datos morfologicos son indicados en la Tabla 3. Llama la atenci6n el bajo coeficiente de
variacién de concentracién de néctar en relacion a aquel correspondiente al volumen de

azucares.
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Tabla 2. Estadistica descriptiva de la morfologia floral (mm) de Tristerix aphyllus

parasitando la cactacea Eulychnia acida.

Longitud Longitud Longitud Longitud Longitud Ancho  Ancho

Estadigrafo pedicelo  ovario estilo  estambre antera flor antera
Promedio 6,2 4,1 444 422 5,0 3,6 1,4
Desviacion estandar 1,7 0,6 4,8 4.6 2,9 0,5 0,3
Coeficiente variacién 27,3 14,8 10,7 11,0 58,0 15,1 21,4
Minimo 1,0 1,5 17,3 285 1,8 1,1 1,0
Maximo 13,4 8,2 58,5 61,7 5,6 6,1 1,9
N 890 390 890 390 890 890 890

Tabla 3. Estadistica descriptiva del volumen (ul) y concentracién de aziicares del néctar
(% peso/peso) de las flores de Tristerix aphylfus parasitando la cacticea Eulychnia

acida.

Estadigrafo Volumen Concentracion
Promedio 4.6 19,3
Desviacion estandar 3,9 3,1
Cocficiente de variacion 84,5 16,2
Minimo 0,06 8,0
Maximo 233 " 29,0

N ' 860 638
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El nimero promedio de pediinculos que constituian una estructura reproductiva

fue 24,2 +:19,2 (rango 1- 75). La longitud promedio y los estadigrafos de dispersion del

o los pedinculos que sostienen las inflorescencias de 7. aphyllus, ast como la distancia

espina - proyeccidn se muestran en la Tabla 4.

Tabla 4. Estadistica descriptiva de la longitud del pedinculo (mm), su nimero de

cicatrices y la distancia espina - proyecion (mm) de Tristerix aphylius parasitando la

cactacea hospedera Eulychnia acida.

Longitud  Longitud  Longitud  Numero  Distancia

antigua reciente total cicatrices &)
Promedio 40,4 334 61,0 0,9 10,4
Desviacién estindar 22,6 16,4 30,5 1,1 33,3
Coeficiente variacion 55,9 49,1 50,0 122,2 320,2
Minimo 1,7 4,6 4,6 0 -156.6
Maximo 146,6 144,1 290,8 6 114,5
N 320 453 455 455 455
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Respecto a los frutos, se encontré que el peso de la pulpa constituye en promedio

un 41,3% del peso fresco del fruto, el peso de la semilla un 34,5% y el peso del pericarpo

un 24,1% peso fresco del fruto. Es interesante notar que la pulpa (la tnica estructura del

fruto no defecada por el ave) consta en un 97 % de agua. El peso seco de la pulpa

representa en promedio solamente un 3,3% del peso total. Medidas de tendencia central y

dispersion de los caracteres de los frutos son indicados en la Tabla 5.

Tabla 5. Dimensiones (mm) y peso (mg) de los componentes del fruto de Tristerix

aphyllus parasitando la cacticea Eulychnia acida.

Estadigrafo Diametro Peso fresco Peso fresco Peso fresco  Peso fresco  Peso seco
fruto semilla pcricarpza pulpa puipa
Promedio 9,30 0,55 0,20 0,14 0,24 0,008
Desviacion estindar 0,90 0,14 0,07 0,04 0,02 0,044
Cocficiente de 9,60 28,00 350 28,60 8,33 55,5
variaéién
Minimo 3,50 0,13 0,04 0,04 0,20 0,001
Miximo 12,30 0,92 0,40 0,23 0,33 0,024
N 1328 870 870 370 120

1328
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*

Al momento de realizar el estudio, el porcentaje de flores abiertas fise de un
36,6% con respecto al total de flores y yemas registradas en los individuos marcados de
I, aphyllus. El nimero de frutos maduros en el momento del muestreo fue de un 59%
respecto del total de frutos (maduros + inmaduros). La altura de los frutos del parésito en
la cacticea hospedera fue 1,74 £ 0,47 m (promedio + d.¢.). En la Tabla 6 se muestran los
estadigrafos de tendencia central y dispersion del niimero yemas, flores abiertas y frutos

maduros e inmaduros durante el periodo de estudio.

Tabla 6. Estadigrafos de tendencia central y dispersion del namero de flores, yemas,

frutos inmaduros y maduros en el perfodo de observacion de polinizadores y dispersores.

Estadigrafo Nimero  Numero flores  Nimero frutos Numero frutos
yemas abiertas inmaduros maduros

Promedio 81,7 24,1 59,2 64,1

Desviacion estandar 100,8 38,3 62,2 62,2

Minimo I 1 2 1

Maximo 30 400 400 300

N 80 . 80 80 30
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Correlacion entre caracteres

Los caracteres florales presentaron una alta correlacién entre si (Tabla 7). No se
observo correlacion inversa entre los caracteres. Aunque Ia longitud de las flores no se
correlaciond con su ancho, las flores mas largas presentaron pedicelos més largos. A su

vez, las flores mas anchas y largas contuvieron mayores volumenes de néctar (Tabla 8).

Tabla 7. Matriz de correlacion entre caracteres florales de T. aphyllus. N = 80.

Longitud  Longitud Ancho Longitud Longitud Longitud Longitud

pedicelo ovario flor estilo  estambre total antera
Longitud ovario 0,27*
Ancho flor 0,001 0,09
Longitud estilo 0,46%* 0,15 0,11

Longitud estambre 0,46%* 0,22* 0,14  0,84**

Longitud total 0,49%* 0,30* 0,13  0,99% 0,84

Longitud antera 0,05 0,1 1 0,23  0,22% 0,19 0,18

Ancho antera 0,19 0,22# 0,26+ 0,02 0,09 0,14 0,21
** P <0,01; * P<0,05,




Tabla 8. Coeficientes de correlacion de Pearson entre la morfologia de las flores y

caracteres del néctar de las flores de 7. aphyllus..

Caracter floral Concentracion  Volumen

Longitud flor 0,01 0,20%*

Longitud ovario -0,07 0,11

Ancho flor -0,1 0,44x*
** P<0,01

El coeficiente de correlacion entre la longitud del pedunculo formado en ¢l afio y
la longitud del pediinculo total (crecimiento del afio més crecimiento antiguo) fie
estadisticamente significativo (r = 0,53, P £ 0,05). Por el contrario, no se observd
correlacion entre la longitud del pedinculo antiguo y el pedinculo total (r = -0,018, P =
0,72). Estos dos resultados sugieren que la longitud del pedinculo esta determinada
principalmente por el crecimiento en el afio de estudio, descartando asi un posible error
de disefio. Este resultado es importante ya que implica que el caricter pediinculo refleja
diferencias fenotipicas reales entre los individuos, y no diferencias atribuibles a la edad de
los mismos.

Se observo una asociacion negativa entre la longitud del pediinculo con la
distancia espina - proyeccion (r = - 0.43, P < 0,01). Esto indica que las flores y frutos de
parasitos con pedinculos més largos tienden a estar més expu;stos a la accion de

polinizadores y dispersores, respectivamente.
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Los coeficientes de correlacion entre los caracteres de los frutos fueron todos

positivos y significativos (Tabla 9), lo cual indica una alta integracién del fenotipo de los

frutos.

La longitud de la flor no estuvo correlacionada con la longitud del pedimnculo que

la sostiene (r = 0,001, Tabla 10), ni con el tamafio del fruto (== 0,112). A su vez aquellos

individuos que tienen mayor €xito reproductivo, no estan relacionados con flores o frutos

mas grandes (1=0,159 y 0,143, respectivamente, P > 0,05).

El coeficiente de correlacion entre nimero de flores y nimero de frutos por planta

fue significativo y positivo (r=0,425, P < 0,01). Por otra parte, el coeficiente de
correlacion entre nimero total de frutos producidos por estructura reproductiva y el
nimero de frutos estimada a través del éxito reproductivo fue 0,06, el cual no fue

significativo (P > 0,05) Es decir, aquellos parésitos que tienen més flores tienen mas

frutos, pero no necesariamente alcanzan mayor éxito reproductivo,
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Tabla 9. Matriz de correlaciones entre caracteres del fruto de T. aphyllus. N =80

individuos, 1328 frutos

Estadigrafo Diametro Peso Peso Peso Peso pulpa
fruto Fruto semilla pericarpo Fresca

Peso fruto 0,81%*

Peso semilla 0,98%* 0,79+

Peso pericarpo 0,884+ 0,88** 0,76¥%*

Peso pulpa fresca 0,79+ 0,80** 0,78** 0,36**

Peso pulpa scca 0,56%* 0,44%* 0,57%* 0,46** 0,61+

** P < 0,01

Tabla 10. Coeficientes de correlacion de Pearson entre caracteres de la flor, fruto y éxito

reproductivo.
Longitud total Longitud Diametro
pcdl'u_lculo {mm) Flor (mm) fruto {mm)
Longitud flor 0,001
Diametro fruto 0,112 0,130
Exito reproductivo 0,032 0:159 0,143
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Niimero de visitas, flores probadas y conducta de S. galeritus

Ocurrieron 134 visitas de Sephanoides galeritus a individuos de T, aphyllus en la
situacidn control, durante los seis dias de muestreo, con un promedio de 1,79 visitas por
hora y un promedio de 3,74 + 2,05 visitas por parasito. A partir de las observaciones de
flores probadas por el picaflor se estim6 un total de 1288 flores visitadas al menos una
vez en la situacién control. Esta estimacion se hizo respecto a conteos en 1123 flores
probadas, representado un 76,4% de las visitas registradas. En promedio los picaflores
probaron 29,2 + 46,7 flores por cada evento de visita a una estructura reproductiva de 7.

aphyllus.

El nimero total de visitas de S. galeritus a individuos de T. aphyllus en la
situacion experimental fue 195 en los seis dias de muestreo,, con un promedio de 1,28
visitas por hora. En promedio también se realizaron 3,74 + 2,39 visitas por planta de
pardsito. En total se estimb que alrededor de 2.000 flores fueron probadas (se
contabilizaron 1450 flores representando un 82% de las visitas). El promedio fiue 31,3 +
53,0 flores probadas por evento de visita. Los picaflores probaron al menos 2491 flores
en 76,4 visitas (recordar que en 23,4 % de Jas ocasiones no pudieron contabilizarse el
nimero de flores visitadas), por lo tanto, es probable que en total durante el periodo de
estudio hayan visitado mas de 3 mil flores (control + experimental), de una oferta total de
8496 flores abiertas.
En total se registraron 21 y 20 agresiones entre picaflores en las situaciones
control y experimental requctivamente, lo cual corresponde a 15% y 11% agresiones por

visita, respectivamente. El nimero de agresiones/visitas/perfodo de observacion, fue en
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promedio 0,0014 y 0,0006 (control y experimental, respectivamente). Estos valores
fueron significativamente diferentes entre las dos situaciones (Wilcoxon, Z = 2,01, p =
0,032).

Durante las visitas, con frecuencia los picaflores se pararon momentaneamente a
beber néctar en las espinas del cactus o en las flores o pedanculos del paréasito. El
porcentaje promedio de uso de las espinas como apoyo por visita en la situacién control,
fue de 65% + 1,38 y en la situacién experimental fue de 40% = 7,2. El uso de flores y
pedinculos como percha fue menos frecuente, con un promedio de 2,5% y 7,8% en las
situaciones control y experimental, respectivamente. Se encontraron diferencias
significativas en el uso de paraderosfvisita en el tratamiento respecto al control
(Wilcoxon, Z = 3,6, P = 0,003).

En general, los picaflores no revisitaron una flor una vlez que habia sido probada.
Solo en 12 ocasiones (correspondiendo aproximadamente al 0,4% del total) se repitieron

las visitas a las mismas flores en una inflorescencia dentro del periodo de observacién de

30 min, con un rango de 1 a 9 flores re-visitadas, y un promedio de 2,8 flores re-visitadas.

Numero de visitas, frutos consumidos y conducta de M. thenca

El niimero total de visitas de M. thenca en la situacidén control fue sélo 12 visitas
a 10 individuos de 7. aphylius, con un promedio de 1,89 + 0,6 frutos consumidos por
visita. M. thenca visitd en promedio 0,03 individuos de I. aphyllus por hora. En la
situacion experimental se registraron 19 visitas a 14 .individuos de T. aphyllus, con un

promedio de 3,33 + 2,1 frutos consumidos por visita. M. thenca visité en promedio 0,04
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I. aphyllus por hora.

Mimus thenca consumié sblo entre 8 a 23 frutos diarios (de los 7. aphyllus
marcados y en ¢l periodo de observacidn definido), realizando sélo entre 5 a 9 visitas
diarias a los parasitos marcados. El tiempo de permanencia del ave en cada parasito fue
menor a 1 minuto. El dispersor consumid al menos 76 frutos, con un estimado de 96 en
total con respecto al total de las observaciones. El consumo fue globalmente bajo, sélo un
2% de la oferta de las plantas marcadas (4621 frutos maduros) fue consumido. Los frutos
perdidos por accién mecénica del ave fue 0,06 frutos por visita en el control (N= 8) y
0,12 frutos por visita (N=12) en la situacion experimental. Del total de frutos removidos
(96 consumidos mas 20 caidos), los frutos caidos por accion del ave constituyen el 17%.

La conducta de apoyo en espinas se manifesté en 10 visitas, en las cuales, M

thenca consumio frutos, 5 veces en la situacién control (42% de las visitas) y 5 veces en

la situacion experimental (26% de las visitas).

Tasa de visitas de Sephanoides galeritus a Tristerix aphyllus

No se observaron diferencias en la tasa de visitas de picaflores (wp)) entre la
situacién experimental (espinas cortadas) y la control (espinas intactas) (media + d.e.,
experimental = 1,33 & 0,15; control = 1,21 * 0,12; Wilcoxon, Z=0,157, P = 0,875). Sin
embargo, al considerar el segundo componente de la adecuacién por polinizacién (i.e.,
namero de flores probadas, wp;) se observé una mayor tasa de flores probadas en la
situacion experimental que en la control (media + d.e., experimental = 3,17 £ 0,90;

control = 1,70 + 1,12; Wilcoxon, Z = 1,97, P = 0,048). Estos resultados indican que
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solamente el mimero de flores probadas por el picaflor en cada visita a T, aphyllus
aumento al cortar las espinas. El primer componente de la adecuacion por polinizacion
fue insensible a la practica experimental. Esto sugiere que las espinas de la cacticea son

relevantes solamente en esta tltima etapa de Ia polinizacién.

Tasa de visitas de Mimus thenca a Tristerix aphyllus

La tasa de arnibos de M. thenca (wdy), aumentd significativamente al cortar las
espinas de E. acida respecto a la situacién control (media + d.e., experimental = 0,11 =+
0,54; control = 0,057 * 0,12; Wilcoxon, Z = 3,55, P < 0,001). Una situacion similar se
observd para el segundo componente de la adecuacién por dispersion (wd). La tasa de
frutos consumidos incrementd 2,7 veces en promedio al cortar las esl;inas respecto al
control (media + d.e., experimental = 71,2 + 14,3; control = 26,0 + 5,1; Wilcoxon,

Z=3,97, P < 0,01). Estos resultados indican que las espinas de K. acida son barrera

relevante en ambas etapas de la remocion de frutos de 1. aphyllus.

Correlacion entre los componentes de la adecuacion bioldgica

Se encontré una correlacién positiva entre wp; y wp; en la situacién control, Ia
cual desaparece en la situacion con espinas cortadas. Sin embargo, para el caso de los
componentes de la adecuacion en dispersion se encontré una correlacién positiva y
significativa tanto en el tratamiento como en el control (Tabla.. 11). Llama la atencion fa

fuerte relacidn negativa entre aquellos individuos de parasito mas visitados por los

51




polinizadores y cuyas flores fueron més probadas con respecto al arrbo y consumo de
frutos por parte de M. thenca (r = -0,535 y -0,503, respectivamente, Tabla 11). Esto
implica que los individuos con alta adecuacion para polinizacién presentaron una baja
adecuacién en la remocion y dispersion de frutos. Estos resultados son importantes ya
que sugieren que los componentes de la adecuacion se encuentran desacoplados en etapas
sucesivas de Ia historia de vida de esta planta. Sin embargo, notese que este resultado

desaparece con el experimento de cortar las espinas del hospedero.

Tabla 11. Matriz de coeficientes de correlacion entre los componentes de la adecuacion
bioldgica para polinizacién, wp; y wp. y para remocion de fiutos wd; y wd, . Valores
sobre la diagonal indican coeficientes entre las situaciones control y valores bajo la

diagonal indican coeficientes entre las situaciones experimentales.

Componente wp Wp, wd wd
wp1 0,33* -0,53*%*%  .0,03
wp2 0,28 -0,07 - 0,50%*
wd) 0,04 0,06 0,78%*
wd 0,02 0,04 0,62%%

* P<0,05, ** P <0,0].
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Oportunidad de seleccion

En general se observdo una mayor oportunidad para la seleccion en los
componentes relacionados a la dispersion mas que a la polinizacién. Esta tendencia se
verificd tanto para la sifuacion experimental como para la conirol (Tabla 12). Mas
especificamente, la variacion de la adecuacion por dispersion en la situacidén control fue
significativamente mayor que para los dos componentes de polinizacion experimental
(Tablas 12 y 13). De igual forma, la variacion de los componentes de la adecuacion por
dispersion en la situacién experimental fue significativamente mayor que el primer
componente de la adecuacion por polinizacidn en la situacion experimental (Tablas 12 y
13). Al contrastar la variacién entre los controles de polinizacién con dispersion
(situacion natural sin manipulacién) se observd una mayor oportunidad para la seleccion
en la dispersion que en el primer componente de la adecuacion por polinizacién (Tablas
12 y 14). De igual manera, al contrastar Ia variacidén en los componentes experimentales,
se observd que la variacion en la adecuacion por dispersion fue significativamente mayor
que la variacién en la adecuacién por polinizacion (Tablas 12 y 14). Al contrastar las
varianzas de la adecuacién relativa de cada componente entre las situaciones control y
experimental, se observaron valores bajos y no significativos de F, indicando que en
ambos casos ocurrié una similar oportunidad para que ocurriera la seleccion (ver valores
de F en la diagonal de la Tabla 13). Estos resultados indican que no existe una igual
expectativa que ocurra seleccioén por polinizacion y pof' dispersion en este sistema, siendo

esperable que la seleccion fenotipica ocurra més intensamente al momento de la remocién
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de las semillas que en la polinizacién de la planta. Por 1ltimo, al comparar la variacion

entre los componentes de cada proceso se observé una similar oportunidad para que

ocurriera la seleccion tanto para la polinizacion (control: F = 2,72; experimental: F =

3,17) como para la dispersion {control: F = 2,65; experimental: F = 0,19).

Tabla 12. Oportunidad de seleccion para cada componente de la adecuacion por

polinizacion y dispersion de Tristerix aphyllus.

Experimental Control
Polinizacién
Tasa de visitas  (wp) 0,97 0,77
Tasa de flores probadas (wp,) 0,83 0,66
Dispersion
Tasa dc arribos ~ (wd)) 3,14 2,10
Tasa de frutos consumidos (wd3) 3,18 4,62
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Tabla 13. Resumen de los contrastes en las oportunidades de seleccidn en los
componentes de la adecuacién por polinizacién y por dispersidén, contrastando la
situacion control contra la experimental. Se indican los valores de F de la prueba de

homogeneidad de varianzas de Lévéne,

Componente control

Componente

Experimental wp wp2 wd) wd,
Wp1 0,35 3,61 14,43%%% () ]3%+*
wp2 0,67 1,77 5,35% 12,26%%*
wd) 17,89%%*% (.48 1,87 0,26
wd 11,15# 0,15 0,66 0,73

* P<0,05, ** P<0,01, *** P<0,001.

Tabla 14. Resumen de los contrastes de las oportunidades de seleccion en los
componentes de la adecvacion por polinizacion y por dispersién, contrastando
polinizacioén contra dispersion. Se indican los valores de F de la prueba de homogeneidad

de varianzas de Lévéne.

WD exp Wrep W el Wz control
WPl contel 8,00++ 15,00%*+
WP2  control 0,018 - 0,96
Wi expraimental 27,20%%%  ]4,24%%x
Wy cpmimmat  16,45%%%  §33%*

* P <0,05, ** P <0,01, *** P <0,001.
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Coeficientes de seleccion durante la polinizacién

Al considerar el primer componente de la polinizacién (tasa de visitas por S.
galeritus) se observo que el {inico cardcter sujeto a seleccion direccional fue la exhibicion
floral. Tanto el diferencial como el gradiente de seleccién presentaron valores
significativos, indicando que plantas con una mayor exhibicion floral tienden a ser mas
visitados por S. galeritus (Tabla 15). Sin embargo, al remover las espinas tal tendencia
desaparece (Tabla 15), excepto por el gradiente marginalmente significativo (P = 0,07).
Esto significa que la remocidén de las espinas redujo la atraccion provocada por los
plantas con mayor exhibicion floral sobre los picaflores, participando probablemente
otros factores en la toma de decisiones efectuada por §. galeritus. Incrementos en la
longitud del pedanculo de 7. aphylius no se correspondieron con un creciente nimero de
visitas por picaflores (Tabla 15). La varianza explicada por el modelo global fue mayor en
Ia situacion experimental que en la control (control: R?= 0,03; experimental: R? = 0,23),
lo cual sugiere que factores no cuantificados en la situacion natural contribuyeron a dar

cuenta de la mayor parte de la variacion en el primer componente de la adecuacién

bioldgica por polinizacion.

Al considerar el segundo componente de la adecuacién por polinizacion (tasa de
flores probadas por S. galeritus) se detectd seleccion direccional hacia un mayor niimero
de flores y yemas y, marginalmente, hacia valores crecientes en la longitud del pediinculo
(£ =0,07). Sin embargo, tal efecto se verificod solament;e en la situacion experimental (i.e.

con espinas cortadas) (Tabla 15). Este resultado indica que solamente en ausencia del
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obstaculo de las espinas, los pardsitos con més flores y con pediinculos méas largos
tenderian a ser seleccionados por los picaflores. Es probable que las espinas constituyan
no solo una barrera al acercamiento del polinizador, sino también un sistema de sujecion
usado por los polinizadores para alimentarse de néctar, Al igual que en el primer
componente de la adecuacion, el modelo dio cuenta de una mayor fraccion de la varianza
en la situacién experimental que en la control (control: R* = 0,08; experimental: R* =
0,56).

Los gradientes cuadraticos para el proceso de polinizacién, tanto en la situacion
control como en la experimental, no fueron significativos para ninguno de los caracteres
(Tablas 15 y 16). La varianza explicada por estos modelos fue baja en general, lo cual
sugiere nuevamente que factores no cuantificados estdn dando cuenta de la varianza de
los datos. Para el primer componente de la adecuacion las v;:lrianzas fueron: R*= 0,26
(control); R* = 0,08 (experimental); para el segundo componente de la adecuacidn, las
varianzas fueron: 0,06 (control); R*= 0,07 (experimental).

Una inspeccion de los datos (Analisis de covarianza) reveld ausencia de
diferencias en las pendientes de cada caracter entre las situaciones control y experimental
para ambos componentes de la adecuacion (Tabla 17). Por consiguiente, se procedié a
efectuar una anélisis de seleccion multivariada con los datos control y experimental
agrupados para cada componente de la adecuacién. Los resultados indicaron que el
caracter exhibicion floral fue significativo en todos los casos (univariado y muitivariado)
de seleccion direccional para el componente tasa de visitas; mostrando ademas, una

tendencia hacia seleccion disruptiva para tasa de flores probadas (Tabla 18). Es decir el
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picaflor, una vez que ha arribado a la planta, prueba en mayor niimero sobre aquellas
plantas con un mayor niimero de flores. Llama la atencion el caracter volumen de néctar
el cual no habia sido seleccionado en los analisis anteriores, presentado seleccién
estabilizante, es decir, el polinizador prefiere flores con voliimenes intermedios de néctar.
El caracter longitud del pedinculo solo fue seleccionado para tasa de flores probadas en
el analisis univariado, perdiendo significancia en el anélisis multivariado probablemente

por su correlacion con exhibicion floral (r = 0,372, P <0,01).

Tabla 15. Primer componente de la adecuacion por polinizacién (tasa de visitas por
planta) para las situaciones control y experimental. Diferenciales de seleccidn direccional

(§°), gradientes de seleccion directa (B’), gradientes de seleccion disruptiva/estabilizante

(v’), para los caracteres de Tristerix aphyllus.

wp Control Experimental
S’ p’ Y S’ p Y

Pediinculo 0,03 -0,12 3,44 0,11 0,17 1,00

Exhibicién floral 0,16** 0,31* 2,14 0,01 0,31F -0,30

Pedicelo 0,07 0,29 3,52 0,07 0,006 8,44

Concentracidn de néctar 0,10 ‘ 0.08 -6,50 -0,02 -0,11 9,30

Volumen de néctar 0,11 0,20 0,83 0,09 0,25 0,34
1,43

Tamafio de flor 0,07 -0,17 -49.40 0,03 -0,21

0.1 <P <0,05; * P <0,05; ** P 0,01
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Tabla 16. Segundo componente de la adecuacién por polinizacion (tasa de flores
probadas) para las situaciones control y experimental. Diferenciales de seleccion
direccional ( §’), gradientes de seleccién directa (f’), gradientes de seleccién

disruptiva/estabilizante (y’), para los caracteres de Tristerix aphyllus.

Wwpa Control Experimental
S’ p’ Y §’ B’ T

Pedinculo 0,11 0,15 -10,05 0,04 0,25% 1,63
Exhibicién floral 0,11 0,06 2,05 0,03+ 0,42%* 1,16
Pedicelo 0,13 0,13 4,18 0,03 -0,09 2,83
Concentracion de néctar 0,11 0,16 -3,15 0,03 0,01 4,56
Volumen de néctar 0,01 -0,06 1,08 0,04 0,05 2,88
Tamaiio de flor 0,07 0,01 1,73 0,09 -0,17 6,24

0.1 <P <0,05; ** P <0,01

Tabla 17. Valores de F revelados por ANCOVA para comparacion de pendientes de los
caracteres entre las situaciones control y tratamiento para cada componente de la

adecuacion por polinizacion.

Caracter wp wp2

Pedinculo 0,452 0,190
Exhibicion floral 0,057 0,128
Pedicclo 0,558 1,304
Concentracién de néctar 2,198 ' 1,294
Volumen de néctar 0,397 2,268
Tamaio de flor 2,279 2,120
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Tabla 18. Resumen de los coeficientes de seleccion para los datos agrubados (control +

experimental) en cada componente de la adecuacion por polinizacién.

W wps

Cardcter Y '8 Y s B Y
Pedtinculo 0,07* 0,11 0,18 0,09* 0,10 -0,05
Exhibicién floral 0,174% 0,43%4x 1,13 0,20* 0,14 1,41%
Pedicelo 0,05 0,01 - 1,98 0,06 -0,11 0,91
Concentracion de néctar 0,02 0,16 2,75 0,03 -0,14 2,06
Volumen de néctar 0,12 0,07 - 0,59* 0,10 0,02 0,25
Tamafio de flor 0,06 0,07 -3,08 0,04 0,26 -452

0.1 <P <0,05; ** P <0,01; *** P < 0,001

Coeficientes de seleccion durante la dispersicn

En el proceso de remocion de frutos, el tinico caracter que fue seleccionado y en
forma positiva, fue el niimero de frutos consumidos en la situacién experimental, para
ambos componentes de la adecuacién (Tablas 19 y 20). Es decir, una vez cortadas las
espinas, los dispersores visitaron y .consumieron los individuos con mayor abundancia de
frutos. En la situacién con espinas intactas, sin embargo, este caracter no fue
significativo. La longitud del pedinculo presentd seleccién Fiisruptiva marginal (P =
0,08) para la tasa de frutos consumidos, es decir, los: dispersores tendieron a consumir

mas frutos en aquellos 7° aphyllus con tamafios extremos de pedanculos (muy largos y
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muy cortos), perdiéndose esta tendencia al cortar las espinas. M. thenca no consumid
frutos de T. aphylius cuando estos se ubicaron muy adentro de la matriz de espinas, a una

distancia espina - proyeccidn mayor a 2,5 cm. Esta tendencia fue consistente en la
situacion control y en la experimental.

La varianza explicada por los modelos de gradientes de seleccion direccional para
tasa de arribos fue baja R*= 0,05 (control); R = 0,08 (experimental), al igual que para
tasa de frutos consumidos, R? = 0,12 (control); R* = 0,08 (experimental). La varianza
explicada en los modelos de gradientes de seleccion cuadréitica fue mayor que en los
modelos direccionales. Para la tasa de arribos la varianza explicada fue: R* = 0,33
(control); R*= 0,31 (experimental). Para tasa de frutos consumidos la varianza explicada _

fue: R?= 0,36 (control); R%= 0,26 (experimental).

Tabla 19. Primer componente de la adecuacién por remocion de frutos (tasa de visitas
por M. thenca) para las situaciones control y experimental, Diferenciales de seleccion
direccional ( 8’), gradientes de seleccidon directa (B’), gradientes de seleccién

disruptiva/estabilizante (y*), para los caracteres de Tristerix aphyllus.

wd) Control Experimental

S g p v
Pedinculo 0,11 0,21 0,44 0,14 -0,14 1,26
Num. de frutos 0,12 0,007 -0,89 0,08 0,42* -0,87
Tamatio del fruto 0,03 -0,17 3,43 . 0,02 -0,13 ~2,05
Altura del parésito _ 0,09 -0,16 0,57 0,03 0,14 0,32
* P<0,05
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Tabla 20. Segundo componente de la adecnacion por remocién de frutos (tasa de frutos
consumidos) para las situaciones control y experimental. Diferenciales de seleccion
direccional ( §°), gradientes de seleccion directa (B’), gradientes de seleccién

disruptiva/estabilizante ( "), para los caracteres de Tristerix aphyllus.

wdy Control Experimental

S A B Y
Pedaneulo 0,09 0,23 0,607 0,08 -0,06 0,93
Niimero de frutos 0,14 0,03  -130 0,04 0,321 -1,23
Tamaiio de frutos 0,23 -0,16 -1,22 -0,20 -0,11 -3,11
Altura de los frutos 0,10 -0,25 -0,03 =0,01 0,10 -0,52

10.1 <P <0,05

Una inspeccién de los datos reveld ausencia de diferencias en las pendientes de
cada caracter entre las situaciones control y experimental para ambos componentes de ia
adecuacién (Tabla 21). Por lo tanto, se agrupé la informacién de la situacién control +
experimental, El analisis univariado como en el multivariado, mostraron que sélo el
caracter nimero de fiutos era seleccionado y en forma positiva para tasa de arribos, es
decir el dispersor de semillas prefiere visitar a aquellos parsitos con una mayor oferta de
frutos. Para tasa de frutos consumidos se presentd seleccion disruptiva, es decir, el
dispersor prefiere consumir mas frutos en aquellos pax:ésitos con pocos y muchos frutos,

-

pero no con un numero intermedio de estos (Tabla 22),
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Tabla 21. Valores de F revelados por ANCOVA para comparacion de pendientes de los

caracteres entre las situaciones control y tratamiento para cada componente de Ia

adecuacion por remocion.

Caracter wd, wely
Longitud del pediinculo 0,530 0,660
Numero de frutos 0,563 0,841
Diametro de los frutos 0,792 0,782
Altura 0,720 0,392

Tabla 22. Resumen de los coeficientes de seleccion para los datos agrupados (control +

experimental) en cada componente de la adecuacién por remocién.

wd wd,
Caracter S’ B’ Y S’ B’ Y
Longitud del pediinculo 0,01 ~0,04 0,11 0,02 0,01 0,005
Nuimero de frutos 0,08* 0,27* 0,20 0,07 0,21 0,28t
Diametro de los frutos -0,003 -0,08 -0,20 0,002 -0,08 -0,18
Altura 0,03 0,04 0,06 0,03 0,04 0,06

0.1 <P <0,05; * P <0,05,
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Ecuaciones estructurales

Se construyé un diagrama de via que integrara los procesos de polinizacion y
dispersion, determinanflo el aporte de ambos procesos a una adecuacion total medida a
través de una variable latente, la cual resume el aporte de los efectos directos e indirectos
de los componentes de la adecuacién por polinizacién y dispersion. Los subcomponentes
tanto de la polinizacién (wp, y wp;) como de la dispersion (wd; y wds) fueron sumados, lo
cual permiti6 obtener un componente aditivo de la adecuacién para cada proceso. Para
este andlisis se consider6 el conjunto de la informacién y ademas, se incluyé la variable

distancia espina - proyeccién, indicador de el efecto de barrera de los cactos.

Un modelo total de relacion entre todas las variables, proporcionéd un indice de
Bentler-Bonnet normalizado = 0,96 (Figura 9). De igual manera, el indice comparativo de
las pruebas de bondad de ajustes del modelo o diagrama propuesto a la estructura de los
datos fue de 0,98. Ambos valores son considerados estadisticamente satisfactorios por
Dung et al. (1993). El diagrama indica que el tinico caracter significativo relacionado con
la polinizacién fue la exhibicién floral (0,35). Respecto a la dispersion, el Ginico caracter
significativo fue el nimero de frutos (0.32). No se observd una relacion importante entre
el compoenente aditivo de la polinizacién con el componente aditivo de la dispersion (-
0,05), Io cual indica que ambos componentes contribuyen independientemente a Ia
adecuacion total. El aporte de la polinizacién a la adecuacion total fie menor que el de
dispersién (0,27 vs 0,86), lo cual concuerda con la mayor variacion en la adecuacion
relativa de los componentes de la dispersién respecto ;1 los de la polinizacion (Tablas 12 -

14),
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Figura 9. Diagrama de via, mostrando los valores de los efectos directos e indirectos
estandarizados, entre las variables independientes del proceso de polinizacion y
dispersion de semillas, con respecto al componente aditivo de la adecuacién
(Wpolinizaciény Wdispersion) y la adecuacion total (Wtotal).
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DISCUSION

Seleccion fenotipica sobre Tristerix aphyllus mediada por el agente polinizador

Sephanoides galeritus

Los analisis presentados muestran que la oportunidad para la seleccion a través de la tasa
de visitas a individuos (wp1) y la tasa de flores probadas de I. aphyllus (wps) fue
globalmente baja. Campbell (1989) tomando como base sus resultados de seleccion
sexual masculina en Ipomopsis agreggata considera que los valores inferiores a 1,0
pueden ser interpretados como indicadores de una baja oportunidad para la seleccién. La
baja varianza en la adecuacidn relativa se debioé a que S. galeritus fue sistematico en
visitar casi todos los individuos de 7. aphyllus en la poblacion marcada. Es probable que
el néctar fuera un recurso Jimitante debido a la alta densidad de picaflores en el sitio de
estudio (2 - 4 individuos por ha; ver seccién sobre Historia Natural). Concordante con la
idea de limitacién de recursos, se observo una alta territorialidad en los picaflores. Cada
territorio fue activamente defendido a pesar de no ser la época reproductiva de S,
galeritus. El porcentaje de encuentros agresivos en el sitio de estudio (15,0 %,
enfrentamientos y expulsiones) fue similar al registrado por Smith-Ramirez & Armesto
(1998) en la época reproductiva de esta especie en Chiloé (15,3%, mayoritariamente
expulsiones).

Excepto por la preferencia de los picaflores hacia los muérdagos con mayor
exhibicién floral en la situacion con espinas intactas (Tabla 15), en general la tasa
relativa de visitas de los polinizadores con respecto a‘los caracteres no fue afectada por
la presencia de espinas en el cactus hospedero. Este resultado fue opuesto a lo esperado

si es que la matriz de espinas constituia una barrera para la polinizacion, Es posible
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proponer al menos 3 explicaciones tentativas a este fenémeno. Primero, s posible que el
frecuente uso de Ia espinas del cactus como percha en la situacién control (65% de las
visitas) haya facilitado el consumo de néctar por parte del polinizador, seguramente
debido 2 un ahorro de energia a través de menores tasas de consumo de oxigeno (como
ha sido demostrado en picaflores por Norberg 1990, Chai et al. 1998). Moermond &
Denslow (1983) demostraron que aves a las que se le ofrecieron frutos con y sin apoyo
de perchas, prefierieron alimentarse apoyados en perchas en aproximadamente el 70%
de los ensayos. Segundo, es posible que la longitud de las espinas de los cactos haya
sido un factor de menor relevancia en comparacion a la limitacién del néctar, De hecho,
los individuos de 7. aphyllus fueron igualmente visitados en presencia o ausencia de las
espinas (ver seccion Tasa de visitas por S. galeritus).

En la situacién experimental se enconir6 una tendencia 4 que los individuos de 7
aphyllus que tuvieron un mayor nimero de flores probadas (wp;) fueron aquelios con
pedanculos largos. Sin embargo, esta tendencia 1o se observé en la situacién con espinas
intactas. Existirian varias explicaciones para dar cuenta de éste fendémeno. Primero, es
probable que la seleccion de pedunculos mas largos en el parsito se deba a la
preferencia de los polinizadores por las flores mas externas y accesibles, las cuales se
encuentran en aquellas estructuras con pediinculos mas largos. En otros estudios se ha
encontrado que la altura de las flores, o sea la exposicion de la planta, estaba bajo
seleccién dirrecional positiva. Estos trabajos son los de Schmitt (1983), en Senecio,
Galen (1989) en Polemonium viscosum, ambas polinizadas por moscas y abejas, al igual
que Johnston (1991) en Lobelia cardinalis polinizad'a por picaflores, Andersson &
Widén (1993) en Senecio integrifolius, Andersson (1996} en Saxifraga granulata

polinizadas por moscas y abejas. Segundo, el no haber encontrado preferencia por
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pedunculos largos en la situacion control puede deberse a que la presencia de perchas de
espinas le permiten a los picaflores acceder tanto a las flores mas internas ademas de las
externas. La presencia de espinas le permite a los picaflores moverse vertical y
horizontalmente a través del cactus, llegando muchas veces hacia las flores mas internas
de cada estructura reproductiva, amortiguando de este modo cualquier efecto de
seleccion hacia pediinculos largos observada en la situacion experimental.

La exhibici6n floral fue el caracter mas importante en determinar tanto la tasa de
visitas como la tasa de flores probadas. Esta tendencia se verifico para la situacion
control (wp; S' y B'; Tabla 15), Ia situacién experimental (wp, B°; Tabla 16), y para el
andlisis de los datos combinados de ambas situaciones (Tabla 18). Geber (1985),
Johnston (1991} y Andersson (1996) encontraron que el nimero de flores por planta es
un caracter sujeto a seleccion direccional mediada por picaflores. En estos casos, sin
embargo, el componente de la adecuacion evaluado no fue la tasa de visitas, ni tampoco
las flores probadas por los polinizadores, sino el mimero de frutos producidos. A
diferencia de lo encontrado en este trabajo, en un estudio relativamente similar se
encontrd que la tasa de visitas de los picaflores estaba influenciada débilmente, por el
numero de flores abiertas, sin embargo, Ia tasa de pruebas por flor estaba influenciada
negativamente por el niimero de flores abiertas (Mitchell 1994).

Al considerar la informacion agrupada (control + experimental), se encontrd que
el volumen de néctar floral estaria sujeto a seleccion estabilizadora a través de la tasa de
flores probadas por el polinizador (Tabla 16). La seleqcién contra volumenes pequefios
de néctar ha sido documenta_do ampliamante en la literatura (e.g., Pleasants & Chaplin

1983, Stanton & Preston 1987, Galen & Stanton 1989, Cresswell & Galen 1991). Sin
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embargo, no se ha propuesto una explicacion para una seleccién contra los volumenes
muy altos de néctar. Es posible que las flores con una mayor produccién de néctar sean
defendidas mas intensamente por S. galeritus, reduciendo de este modo el namero de
visitas de picaflores intrusos a la planta. Antecedentes similares han sido encontrados
Embothrium coccineumn por Smith-Ramirez & Armesto (en revision).

La fecundidad natural ha sido la medida més usada para estimar adecuacion total
en plantas. Las plantas de . aphyllus polinizadas naturalmente tuvieron una proporcién
de semillas de un 47 %, valor intermedio respecto a las plantas polinizadas manualmente
con polen exogeno (Tabla 1). Estos resultados sugieren que a pesar de la fuerte relacion
entre la tasa de visitas de los picaflores y el namero de frutos producidos, la fecundidad
natural no estaria limitada por la polinizacién. Estos resultados cuestionan la calidad de
los polinizadores como agentes de seleccion a nivel de cantidad de frutos producidos.
Probablemente es la fecundidad masculina la que se influye mas directamente por la tasa
diferencial de visitas y flores probadas por el polinizador. Es probable "que el
componente masculino incida en la calidad genética de las semillas de 7. aphyllus. Otro
componente de la fecundidad masculina es el nimero de granos de polen transportados,
el cual probablemente no afectaria la cantidad de frutos producidos, debido a que T.
aphyllus solo tiene un ovulo por flor, bastando solo una pequefia carga de polen en una
visita para fecundar la flor. La baja proporcion de flores que S. galeritus prueba en cada
visita a 7. aphyllus (28%) permite que baya un mayor intercambio de genes a través del
polen entre individuos y a la vez disminuye el intercambio de polen entre flores del
mismo individuo. |

En resumen, es posible apreciar que los polinizadores como agentes de seleccién

en la situacion natural (espinas intactas) estarian operando preferencialmente a nivel del
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conjunto de flores y no a través de sus componentes estructurales, como fueron el
pedinculo, el pedicelo, las flores y el néctar. Probablemente en otro ambiente con
recurso ad libitum sea posible encontrar preferencias de los polinizadores mas finas
hacia ciertos componentes estructurales, como en el caso de Campbell (1989), Campbell

et al. (1991).

Selecci6n fenotipica sobre Tristerix aphyllus a través del dispersor

de frutos Mimus thenca

La oportunidad de seleccion en I. aphyllus mediada por M. thenca es alta (Tabla
12), semejante a lo encontrado por Medel (1999) respecto’a las preferencias de M.
thenca por estructuras usadas como paradero, considerando como variable el largo de las
espinas de Eulychnia acida.
En ¢l proceso de remocion de frutos, en la situacién control (espinas normales),
M. thenca visit6 aquellos individuos de T. aphyllus cuya distancia proyeccion-espina es
igual o menor 2 2,5 cm. Aquellos frutos que estan dentro de la matriz de espinas del
cactus, a una distancia proyeccién-espina mayor a 2,5 cm no fueron visitados por el ave.
Si se considera que el largo promedio del pico de la tenca es de 1,76 cm (rango entre 1,7
y 1,6 cm; Goodall et al. 1957), se puede inferir que el ave es capaz de introducir entre las
espinas su pico y parte de la cabeza, dejando afisera la porcién alar frontal, entre el torso
y el carpo del ave, la cual es més susceptible al daﬁo por espinas cuando el ave se
aproxima a consumir ﬁ'uto.;. Estos resultados son consistentes con lo encontrado por

Medel (1999) quién encontré que M. thenca no se percha en individuos de Ia cacticea E,
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acida cuyas espinas miden mas de 2,32 cm de largo en promedio. Asi, las espinas
podrian constituir una barrera efectiva para la dispersion de los frutos de 7. aphylius solo
2 una distancia umbral (2,5 cm), por lo cual es posible postular seleccion por truncacién
hacia pedinculos muy largos en el parasito. Sin embargo, esta tendencia sélo fue
detectada mediante el anélisis de gradientes de seleccion direccional incluyendo el
caracter distancia proyeccion-espina (§’= -0,38; P = 0,013) para wd,..

Denslow & Moermond (1982) y Moermond & Denslow (1983) encontraron que
aves Thraupinae y Cardinalinae escogieron significativamente frutos més accesibles en
90% de los ensayos realizados, las aves Pipridae escogieron los frutos més accesibles un
56% de los ensayos; a diferencia de lo propuesto por Van der Pijl (1972), Jenkins
(1969), Snow (1977), Simms (1978), Kantak (1979} y Sorensen (1981) quienes han
considerado que la accesibilidad de los frutos es de importancia menor respecto al
tamafio del fruto, relacién pulpa/semilla o contenido de nutrientes; en este estudio, sin
embargo se encuentra que la accesibilidad del fruto es fundamental en la decision de
cual fruto consumir y posteriormente ser dispersado. En este trabajo, la falta de
significancia de los algunos modelos de regresion (Tablas 19 - 21) se deberia que bajo la
distancia proyeccién-espina menor a 2,5 cm (que incluye 85% de los casos estudiados,
control + experimental), el consumo de frutos no dependeria de la distancia espina -
proyeccidn o del largo del pediinculo de 7. aphyilus, sino de otros factores, tales como el
numero de frutos y otros factores no medidos, como por ejemplo, el territorio de las aves
dispersantes. El territorio de las aves dispersantes, especiﬁcamente la distancia entre el
nido y la oferta de frutos parece ser importante al momento de decidir que frutos

consumir. Tres de los parésitos mas visitados (representando el 30, 25, 21 y 24,6% de
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aquellos en que ¢l ave anidaba y en los T. aphyllus que se encontraban inmediatamente
en la vecindad. Es probable que la primera decisién del ave sea (1) elegir frutos a una
distancia espina - proyeccion inferior a la umbral, (2) elegir individuos con una alta
oferta de frutos.

Se encontrd una relacidén entre la magnitud de la oferta de frutos y las tasas de
visita a individuos y frutos consumidos. Jordano (1995) encontré que el tamafio del
parche de recursos y el tamafio de las semillas no estaban correlacionados con el
porcentaje de semillas dispersadas, pero que, sin embargo, habia seleccién direccional
hacia tamafios grandes de oferta de frutos cuando lo contrastaba con la adecuacién
relativa. En general, muy pocos estudios han encontrado una relacién directa entre Ia
magnitud de la oferta de frutos por planta y tasas de dispersion (ver Herrera 1988). De
hecho, la mayoria de los estudios de dispersion de semillas por aves frugivoras no han
encontrado una relacioén entre ambos pardmetros (Howe & De Steven 1979, Howe &
Smallwood 1982, Moore & Willson 1982, Stapanian 1982, Davidali & Morton 1986) o
se ha observado una ligera tendencia curvilinear (Howe & Vande Kerckhove 1979,

Howe 1980, McDonnell et al. 1984, Courtney & Manzur 1985).
Seleccion fenotipica secuencial

Una de las caracteristicas mis sobresalientes de estos resultados es la diferencia
entre las oportunidades para que actué la seleccion entre los procesos de polinizacién y
dispersion (Tablas 12 - 14), llegando a ser tres a siete \;eces mayor la oportunidad para la
seleccion en la dispersion que en la polinizacion (Tabla 12). El aporte de etapas

secuenciales del ciclo de vida de los organismos a la adecuacién biolégica permite
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identificar las restricciones a Ia seleccion (si las hay) a lo largo del ciclo de vida. Es
importante indicar que la deteccion de tales restricciones no se ha explorado
previamente mediante anilisis de seleccién fenotipica y escasamente mediante otros
anilisis. En este caso se encontré que la polinizacién tiene un aporte menor que la
dispersion a una adecuacion total, la cual resume la informacién de ambos procesos, no
habiendo relacién directa entre la polinizacién y dispersion (Figura 9). Es decir,
considerando solo estos dos procesos en la poblacién estudiada existiria una gran
restriccion o “cuello de botella®, en la remocion de frutos del parasito. Las
caracteristicas del parisito seleccionadas por el picaflor se conservarn sdlo si el
dispersor selecciona los frutos producidos por la flores seleccionadas por S. galeritus.
Sin embargo, como los individuos més visitados por los polinizadores no son los méas
visitados por los dispersores (Tabla 11), y ademés la produccion de frutos de 7. aphylius
no estaria muy limitada por polinizadores, las regimenes de seleccion ejercidos por
ambas especies de aves podrian encontrarse desacoplados.

Es razonable pensar que un mismo rasgo fenotipico esté sometido a diferentes
episodios de seleccion en diferentes etapas del ciclo de vida de un organismo.
Asimismo, es posible que tales episodios se manifiesten en magnitudes distintas e
incluso en direcciones opuestas en la evolucion de un caricter (Arnold & Wade 1989a,
b). Por ejemplo, aunque no se detecté evidencias fuertes de seleccién directa por
polinizacién ni por dispersién sobre la longitud del pedinculo, se observé un valor
importante de seleccion total (S') por polinizacién (Tabla 18), el cual desaparece en la
etapa posterior del ciclo de vida de la planta (Tabla Zé). Esto indica que la dispersion
constituiria una etapa critica para la elongacion del cardcter, amortiguando cualquier

ventaja de los fenotipos elongados, y por ende, restringiendo el potencial de los
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muérdagos a responder adaptativamente a la presencia de las espinas de los cactos
hospederos. Por ofra parte, los picaflores favorecieron los muérdagos con un alto
niamero de flores, lo cual se verificd tanto en los diferenciales y gradientes de seleccidn
multivariados (Tabla 16 - 18), como en el analisis SEM (Figura 9). Esta tendencia fue
consistente con la seleccién de M. thenca por los muérdagos con una alto nimero de
frutos (Tabla 22, Figura 9). Estos resultados indican que la produccién de un alto
nimero de estructuras reproductivas no se encuentra restringido en estas dos etapas. Sin
embargo, esto no necesariamente implica que la produccién de un alto nimero de
estructuras reproductivas no se encuentre limitada en alguna otra etapa del ciclo de vida
de la planta. Es posible, que otros procesos como herbivorfa, estén actuando mis
severamente cuando existe un alto nimero de recursos (Root 1973). Recientes trabajos
de campo (Jordano 1987a, Herrera 1988, Jordano 1989 y Herrera et al 1994) sugieren
que la respuesta evolutiva de las poblaciones de plantas a la seleccién por frugivoros
puede estar seriamente limitada por presiones selectivas que operan en la fase de
predispersién de la planta. Por ejemplo, Jordano (1995) encontré que la seleccion por
frugivoros estaba limitada en la fase predispersion, mas/especificamente por la
proporcion de flores polinizadas. Sin embargo, en el presente trabajo se encontrd que la
herbivoria en la etapa de polinizacion de T. aphyllus pareciera no ser importante, ya que
s6lo un 5,6% de las 826 flores presentaron evidencias de herbivoria, la cual no, siempre
lievo a un dafio en el ovario de Ia flor. Por el contrario, la depredacién de frutos en fa
etapa de predispersion cie I. aphyllus pareciera ser muy relevante ya que el 78,8% de
4.200 frutos maduros de 7. aphvilus presentaron. evidencias de depredacion por
roedores. Si bien no se tienen antecedentes acerca de si la depredacion predispersion fue

mayor o menor en las estructuras con mas frutos, es posible que un alto mimero de frutos
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puede ser més atractivo tanto para los dispersores de frutos maduros como para los
depredadores de frutos en su etapa de predispersién, Este fendmeno puede contrarestar
los beneficios obtenidos en una parte del proceso del ciclo de vida y requiere estudio
detallado en el futuro.

El bajo consumo de frutos por M. thenca (2,0 % de la oferta), probablemente fue
consecuencia de una alta productividad de recursos alternativos, como otros frutos,
insectos, semillas e incluso gramineas. La abundancia de roedores en el sitio de estudio
fue extremadamente alta en comparacién a otros afios (80 individuos por ha en
primavera-verano de 1997-1998 en comparacion a 4 - 10 individuos por ha en la misma
temporada de 1996-1997, M. Lima com. pers.). Las fluctuaciones en las poblaciones de
roedores se han relacionado con los cambios en la productividad primaria provocadas
por el aumento estacional de precipitacion en afios del Fenémeéno El Nifio, en contraste
con las sequias de los afios de La Nifia (Ortlieb 1994). Debido a que las observaciones y
experimentos del presente estudio se realizallon en 1997, con una precipitacion
acumulada anual de 445 mm, es posible que los resultados de las tasas de visitas de M.
thenca sean més representativos del evento El Nifio mas que de los afios de sequia
(Nifia), los cuales son més frecuentes en la localidad,

Gran parte de la variabilidad en el componente aditivo de la polinizacion y de la
dispersion, que no es explicado por el modelo de via (Fig. 9), /probablemente esté
determinado por la conducta de territorialidad de los polinizadores y la conducta
reproductiva de los dispersores. En el caso de los polinjzadores, se registraron
agresiones entre machos, entre hembras, y machos' excluyendo a hembras. Estas

relaciones de dominancia permiten especular que los machos monopolizan los mejores

parches de recursos, en tanto que las hembras son relegadas a parches de menor calidad
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o simplemente carecen de parches de recursos propios. En el caso del dispersor, el efecto
de encontrarse el ave en época reproductiva repercutié con respecto al mayor uso de
recursos en torno al nido. Otra fuente de variabilidad no cuantificada fue la cercania y
abundancia de parches de recursos vecinos. Una situacion anéloga fue documentada por
Mitchell (1994), quien encontrd que ain cuando los indices de bondad de ajuste de su
diagrama de via propuesto eran buenos, persistié una gran varianza no explicada en los
andlisis, la cual no pudo ser explicada por la variable espacial.

Finalmente, el conjunto de anlisis presentados en este trabajo indica que los
episodios de seleccion secuencial a lo largo del ciclo de vida de las plantas no
necesariamente son equivalentes en su magnitud ni direccion. De hecho, los resultados
obtenidos sugieren que la respuesta evolutiva de los organismos se encuentra
desacoplada (longitud del pedinculo) y en otros acoplada (ndmero de estructuras
reproductivas), estando probablemente desintegrada a lo largo de los distintas etapas del

ciclo de vida.
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CONCLUSIONES

Las espinas de E. acida afectaron la tasa de flores probadas (wp>) ast como la

tasa de arribos y frutos consumidos (wd) y wd) en 1. aphyllus, por los polinizadores y

dispersores, respectivamente. Sin embargo, estos efectos ecoldgicos no necesariamente

se tradujeron en un impacto evolutivo. Solamente la exhibicion floral y el nimero de
frutos respondieron claramente a la seleccion impuesta por S. galeriius y M. thenca,
respectivamente. El pedinculo fue seleccionado para incrementar en longitud en el
componente de polinizacién wpy, y solo indirectamente a través de la variable distancia
espina — proyeccion en el componente de la dispersion wd).

1. La hipétesis propuesta sobre la preferencia de S. galeritus por muérdagos con
pediinculos largos es aceptada cuando se considera la tasa de visitas wp;, como
estimador de la adecuacion. Sin embargo, la hipdtesis es rechazada al considerar la
tasa de flores probadas como estimador de la adecuacion de . aphylius.

2. La hipGtesis propuesta sobre la preferencia de M. thenca por muérdagos con
pedanculos largos es aceptada al considerar la tasa de arribos como estimador de la
adecuacion y considerando la distancia espina — proyeccién como un indicador de la
barrera fisica a la dispersidn. Sin embargo, la hipdtesis es rechaza al considerar la
tasa de frutos consumidos como estimador de la adecuacion t}; T. aphyllus.

3, La ﬁipétesis propuesta sobre la mayor importancia de M. thenca relativa a S.
galeritus como agente de seleccion para pedinculos largos es rechazada.

4, Por lo tanto, acepto la hipotesis de seleccidn sobre un carécter no directamente
relacionado con la polinizacion y la dispersidn pero funcionalmente Util en un

ambiente adverso.
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El anélisis de seleccion fenotipica en diferentes etapas del ciclo de vida de 7. aphylius
revel6 que la remocién de frutos y no asf la polinizacién en una etapa crucial para
determinar los fenotipos finalmente transmitidos a la siguiente generacién. En general,
se observé una baja concordancia entre los individuos favorecidos por los polinizadores
con aquellos favorecidos por los dispersores. Esto significa que los eventos de seleccién
a lo largo de estas dos etapas se encontraria laxamente acoplados en 7. aphyllus, con
diferentes sub-conjuntos de individuos seleccionados en cada etapa. Los resultados de
esta tesis indican la necesidad de incorporar mas de un estado en estudios de seleccién
fenotipica en organismos con ciclo de vida complejo. Estudios que se focalicen
solamente en un segmento del ciclo de vida pueden afectar predicciones acerca de la
futura distribucion de fenotipos que no son necesariamente compatible con los fenotipos

seleccionados en etapas posteriores del ciclo de vida.
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APENDICE 1

Seleccién fenotipica: Aproximacion usada para responder a preguntas sobre cambios en la
distribucion de fenotipos dentro de una generacién mediado por algin agente de seleccion
(Lande & Arnold 1983, Amold & Wade 1984a, Endler 1986}, Esta definicidn incluye
solamente aspectos de seleccidn en un sentido amplio. En otras palabras, se entiende por
seleccidn fenotipica a la asociacion lineal o no lineal entre algiin (0s) caracter (es)
fenotipico (s) (e.g., morfologico, de historia de vida, conductual, etc.) con algin
componente de la adecuacién bioldgica, el que puede ser directo (i.e., nimero de
descendientes) o indirecto (i.e., biomasa, tasa de visita de polinizadores).

Respuesta evolutiva a la seleccion: Cambio en Ia distribucion de fenotipos entre
generaciones atribuible a seleccion natural, donde se incluyen la base genética de los

caracteres y su heredabilidad.

Seleccidn: Interaccion entre fenotipo y ambiente que causa variacion en la adecuacion
(Crespi 1990). Medir la seleccion requiere medir los fenotipos, la adecuacion de los
fenotipos y el ambiente causante de la seleccion (i.e., predadores, comida, competidores,

enfermedades, clima).

Caracter: Medida del fenotipo (Crespi 1990).
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Adecuacion biologica: Contribucién demogréfica individual relativa al resto de la
poblacion reproductiva (Crespi 1990, Endler 1986). Muchas veces la adecuacién puede ser
considerada un factor no medido(Bookstein 1986, Crespi 1990}, aunque determinado por
otros componentes medidos (i.e., componente de la adecuacion por polinizacién y por

dispersion, ver diagramas de vias en Figura 9).
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