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Biologia reproductiva de una especie polinizada por engano
Georgina Jiménez Ambriz

Resumen.

En el género Begonia la Unica recompensa para [os polinizadores es el polen, los
visantes de las flores femeninas no obtienen recompensa. Se ha propuesto que
estas plantas san “polinizadas por engafo”. Este sindrome se clasifica como un
mimetismo batesiano, en el que se favorece el parecido entre las flores masculinas y
femeninas y una proporcion sexual sesgada hacia las flores masculinas.

Los objetivos del estudio fueron evaluar si la seleccién natural favorecia la
semejanza de los atributos florales de ambos sexos; y la accién de la seleccion
dependiente de la frecuencia (SDF).

La seleccidn natural en el tamario y la forma florales se evalué a través de la
respuesta de los polinizadores y del éxito repraductivo de fas flores; y la seleccion
dependiente de la frecuencia a partir la variacion en las proporciones sexuales de las
plantas y de los parches y su refacidn con la conducta de los polinizadores y el éxito
reproductivo de las plantas.

La seleccién natural favorecio a las flores femeninas cuya forma es semejante
ala de las masculinas. Las flores femeninas fueron discriminadas por los
polinizadores cuando se encontraban en mayor cantidad y su éxito reproductivo
aumentod en parches con proporciones sexuales sesgadas hacia las masculinas, 1o
que indica la accién de la SDF. Ei nimero de flores también se relaciond con las
visitas de los polinizadores y en |a produccion de frutos de la planta. Estos resultados

apoyaron la hipotesis clasica del mimetismo
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Introduccion
Los sistemas reproductivos de las plantas resultan particutarmente atractivos como
sujetos de Investigacién porque sus atributos se relacionan directamente con su exito
reproductivo y presentan una gran variacion entre especies. Esta variacion se
observa en los sistemas sexuales (desde hermafroditismo hasta dioicismo}, los
sindromes de polinizacion (adaptaciones para polinizacion por viento o animales), los
sistemas de apareamiento (desde autogamia hasta entrecruzamiento) y los
mecanismos deé autoincompatibilidad de tas diferentes especies de plantas. Se ha
propuesto gue la expresion de estos atributos en el sistema reproductivo de una
planta puede influir en la transmisién de genes a la siguiente generacién, por lo que
se considera a la seleccion natural como la principal fuerza evolutiva que los moldea
(Silvertown y Lovett Doust 1993, Wyatt 1983, Dafni 1892).

La evolucion de la reproduccidn sexual en las plantas con flor se encuentra
astrechamente relacionada con la evolucién de los animales que promueven el
transporte de polen de una planta a otra (Crepet 1983, Waddington 1283, Dafni
1982). Estos animales funcionan como polinizadores mientras satisfacen sus
requerimientas alimenticios, energéticas o de recursos durante sus visitas a las
flores. Las plantas a su vez, presentan atributos que pueden satistacer estos
requerimientos, tales como la produccién de néctar, polen, esencias, ceras, 0
cuerpos alimenticios (Sprengel 1793, Darwin1895, Crepet 1983, Kiester et al. 1984,
Roubik, 1989).

Las estructuras de reproduccion sexual de ias plantas se encuentran en |a flor.

Se ha considerado que si los atributos de una flor, como por ejemplo el color, el



tamano y la forma, se refacionan con la recompensa gue puede obtener un
polinizador, éstos los podrian usar como sefales; lo que facilitaria la atraccion de
polinizadores por parte de las flores (Waddington 1983, Waser 1983, Dafni 1992}

Debido a fa presencia de este conjunto de adaptaciones, la polinizacion ha
sido considerada uno de los ejemplos clasicos de cooperacion entre especies
(Gitbert 1974). Sin embargo, existen ejemplos que ilustran gue la polinizacion por
animales es frecuentemente una interaccion en la cual se confrontan los intereses de
tas especies involucradas (Kiester et al. 1984).

Dado que la produccion de recompensa puede tener un alto costo para la
planta, la seleccion natural podria favorecer una reduccion en la asignacion de
recursos a su produccion (Bawa 1980, Soberdn y Martinez del Rio 1985} si los
recursos ahorrados pudieran canalizarse a la produccion de semillas (Bell 1986,
Lovell y Lovelt 1988, Loyd 1989, Willson y Agren 1989, Silvertown y Lovett Doust
1993).

En adicion, si la probabilidad de visita se asocia con la produccion de
recompensa, una reduccion en la produccién de ésta afectaria la transferencia de
polen debido a una reduccion en la tasa de visita por polinizadores (Young y Stanton
1990, Kinhamer y de Jong 1990, Gilbert et al. 1991, Gonzalez et al. 1995). No
obstante algunas especies parecen haber seguido este camino evolutivo. Por
ejemplo, existen plantas polinizadas por animales que producen fiores sin ningun tipo
de recompensa para sus visitantes. Estas flores aprovechan fa presencia de otras
flores que si producen recompensa e imitan sus caracteres, con lo que atraen a los

potinizadores a través del engafio; estas flores son mantenidas en frecuencias tan



hajas que los polinizadores no las discriminan facilmente, a esta forma de polnizacion
se le ha llamado polinizacion por engano {Baker 1976, Bawa 1977, Dafni 1984 y
1988).

Aunque se han descrito diferentes tipos de polinizacidn por engano, en éste
trabajo se hara énfasis en gl fendmeno de mimetismo intersexual {Bawa 1980). Este
mimetismo ocurre entre las flores masculinas y femeninas de especies con flores
unisexuales {monoicas y dioicas), en las que uno de los dos tipos de flor no produce
recompensas {usualmente las hembras, Willson y Agren 1989).

En esta tesis se pone a prueba la hipdtesis de que una especie del género
Begonia, B. sousae, se reproduce mediante polinizacion por engafio, ya que sus
flores femeninas no producen ningdn tipo de recompensa para los polinizadores. Lo
anterior implica probar 1) gue la seleccion natural actda sobre los atributos de las
flores femeninas favoreciendo su parentesco con los atributos de las flores
masculinas {Willson y f\gren, 1989), y 2} que la seleccion dependiente de la
frecuencia actda sobre las proporciones sexuales, favoreciendo una mayor
frecuencia de flores macho, lo que también promueve el éxito reproductivo de las

hembras {Vogel 1978, Bawa, 1980).

Antecedentes
La polinizacion por engafio puede ocurrir a través de diferentes mecanismos, y 5e ha

clasificado en funcién del tipo de estimulo al que los polinizadores respenden cuando
son atraidos a las flores. El engafio ocurre en alguna de las siguientes situaciones: 1)
cuando las flores sin recompensa imitan sehales que el polinizador asocia con

apareamiento, por ejemplo la pseudocopula o el engafio reproductivo (e. g. Orchis



papitonaceae, O. galifea y Oprhys) (Dafni 1984, Pasteur 1982); ¢ 2) cuando las flores
sin recompensa imitan sefales que el polinizador asocia con la presencia de
recursos, coma polen, néctar, acaites o esencias (Little 1983, Dafni 1984, 1586). Este
ultimo tipo, el engano por recursos, puede ocurrir entre o dentro de especies.

Un ejemplo de mimetismo interespecifico es la orquidea Thelmitra antennifera,
la cual tiene flores hermafroditas que no producen ninguna recompensa para los
polinizadores {Dafni y Calder 1887). Esta especie florece frecuentemente junto a
otras especies de color similar, por lo que su éxito reproductivo depende de su baja
frecuencia y de las visitas de polinizadores inexpertos. Se supone que T, anfennifera
atrae a los polinizadores a través de estimulos visuales y olfativos semejantes a los
de las especies que cohabitan con &lla. Este tipo de mimetismo también se presenta
en Lobelia cardinalis (Brown y Kondric-Brown 1979), Orchis caspia, O. israelitica,

O. pallens, Traunsyeineca globosa (Dafni 1984), Epidendrum ciliare {Ackerman y
Meontalvo 1990}, y Orchis collina, esta Ultima mimetiza a Orchis coriophora que
acumula néctar en el espolén (Dafni 1986).

El engano intraespecifico por alimento, que es el que se estudia en este
trabajo, se presenta entre flores de diferente sexo pero de la misma especie, por o
que se le ha llamado mimetismo intersexual (Bawa 1980). En este mimetismo las
flores de uno de los sexos no producen recompensa e imitan a los atributos de las
flores del sexo que si ofrecen recompensa. Este caso solo se presenta en plantas
con tlores unisexuales (dioicas o menoicas), y en la mayoria las flores masculinas
son las unicas que producen recompensa (Dafni 1986, Little 1983, Willson y ﬁ\gren,

1987). Baker (1976) habia llamado a este tipo de mimetismo polinizacién por error,



sin embargo, considerando que este término hacia referencia a la equivacacion de
tos polinizadores durante el forrajeo y no al sistema de polinizacién de la planta,
Bawa (1980) se refirié a él como mimetismo intersexual y Little (1983) como
automimetismo.

Las plantas en las que se ha estudiado la polinizacion por engano por
mimetismo intersexual presentan algunas caracleristicas en comiin:

1) Solamente las flores de un sexo, usualmente las masculinas, producen
recompensas (Wilison y f\gren 1987). Este dimorfismo en la produccion de
recompensas s¢ expresa de varias formas. Algunas especies producen néctar y
polen en las flores masculinas mientras que las flores femeninas producen poco o
nada de néctar; por ejemplo Cupania guatemalensis (Bawa 1977) y Rubus
chamaemorus (ﬂgren, et al. 1986) producen poco néctar en fas flores femeninas; y
las flores femeninas de Jacaratia dolicaula (Bawa 1980} y Ecballium elaterium
(Dukas 1987) no producen néctar; otras especies presentan como dnica recompensa
el néctar, como es Carica papaya (Baker 1976); y en el género Begonia la tinica
recompensa que los polinizadores puedsn obtener es el poien (f\gren y Schemske
1991 y Schemske y Agren 1995).

2) Las flores femeninas son sernejantes a las masculinas al menos en un
atributo (Willson y Agren 1989). Por ejemplo, en Jacaratia dolicaufa los fobulos
estigmaticos de las flores femeninas son similares a los de la corola de las flores
masculinas (Bawa, 1980). La semejanza puede presentarse entre alguna parte de [a
flor femenina con alguna parte de la flor masculina. Wilson y Agren {1989)

propusieron que el parecido entre flores debe darse entre partes no homaologas para



que se pueda hablar de mimetismo; pero esto solo se ha probado entre flores
masculinas y femeninas de Jacaratia dolicaula (Bawa 1980). En otras especies la flor
femenina presenta anteras no dehiscentes como en Cupania guatemalensis (Bawa
1977). Rubus chamaemorus (f\gren, Elmquist y Tunlid 19886), y Thalictrum
pubescens (Davis 1997},

3) Las flores masculinas son mas abundantes que las femeninas, y/o su
periodoe de floracion puede durar mas tiempo que el de las flores femeninas (Dafni y
Calder 1987). Por ejemplo, en Jacaratia dolicaula existe un sesgo hacia la
produccion de flores masculinas {Bawa 1980), mientras que en Begonia involucrata,
aunque la proporcidn de sexos es uno a uno, la fase masculina es mas prolongada
que la femenina (f\gren y Schemske 1991}

Se ha mostrado que los polinizadores de este tipo de plantas prefieren las
flores que tienen recompensa (Baker 1976, Bawa 1977, 1980, f\gren Eimkist y Tunlid
1986, Dukas 1987, Bierzychudek 1987, Agren y Schemske 1991, Le Corff, Agren y
Schemske 1998, Castillo 1999). Esto resulta coherente con el hecho de que fa
adecuacion de los polinizadores depende directamente de la cantidad de alimento
que logran obtener durante el forrajeo {Page et al. 1995). El poten provee de
proteinas para que las hembras reproductivas produzcan huevos y para el
crecimiento de larvas, mientras que el néctar provee de la mayoria de la energia para
la actividad y la termoregutacién (Rasheed y Harder, 1997, Schmith-Hempel, 1987).
En estudios basados en modelos de forrajeo Gptimo se ha mostrado que las abejas
maximizan la eficiencia energética durante el forrajeo, (Schmith-Hempel 1987).

Cuando las abejas forrajean por polen, obtienen beneficios no energéticos que



satistacen requerimientos nutricionales diferentes a cuando forrajean por néctar. Un
estudio mostré que ias abejas del género Bombux maximizan la eficiencia en la
recoleccion de polen; es decir, hacen méxima la cantidad de polen recolectado por la
cantidad de energia gastada durante el forrajeo (Rasheed y Harder, 1997). Entre las
restricciones que se han considerado que afectan la eficiencia del forrajeo podemos
mencionar a la cantidad de recompensa que las abejas pueden cbtener de cada flor,
el tiempo o el gasto energético del vuelo entre las flores, entre las plantas y hacia el
nido, y el tiempo o el gasto energético de manipulacién de las flores (Waser 1983
Rasheed y Harder, 1997).

Considerando lo anterior esperariamos que los polinizadores que discriminan
entre las flores que tienen recompensa y las que no la tienen o que forrajean
preferentemente en los grupos de plantas {0 "parches”) con una gran cantidad de
flores con recompensa, sean favorecidos con una mayor adecuacion (Dafni 1984,
1992, Wilson y Agren 1989).

Sin embargo, los polinizadores no son capaces de medir directamente la
canlidad de recompensa que obtendran de una flor, por lo que se espera que utilicen
sefiales de las flores que les permitan decidir sobre el forrajeo (Waser 1983, Dafni
1992). Una sefal podria ser cualquier atributo visual u offativo de la fior que se
correlacione con la cantidad y calidad de recompensa que produce y que sea
percibido y usado por los polinizadores. Por ejemplo, si la forma, el tamafo o &l color
de la flor se correlacionan con la cantidad y/o la calidad de fa recompensa, estos
afributos podrian ser usados por los polinizadores como indicadores de recompensa

o como senales (Little 1983, Dafni y Calder 1987, f\gren y Schemske 1991, Dafni



1992;.

Las flores que pagan los costos de la produccién de recompensa y del
desarrollo de senales pueden considerarse flores de alta calidad. Estas flores
producen “senales honestas” para los polinizadores, en el sentido de que indican la
presencia y cantidad de recompensa que un polinizador podria obtener. Estas
senales permitirian a los polinizadores discriminar a las flores de alta calidad
aumentando su eficiencia durante el forrajeo. El costo que pagan estas flores se
compensaria por los beneficios que obtienen en términos de donacion y/o recepcion
de poien,

Dado que las plantas deberian competir entre ellas por el servicio de los
polinizadores, si estos son un factor gue limite su fecundidad, se esperaria que
cualquier atributo que aumente su eficiencia para atraer a fos polinizadores tuviera
una ventaja selectiva {como por ejemplo, un aumento en la produccién de
recompensa). Por estas razones, al mismo tiempo que se esperaria seleccién sobre
las flores para producir las sefiales indicadoras de recompensa, se esperaria una
fuerte presion de seleccion sobre la planta para aumentar la atraccion de
polinizadores a través de una mayor produccion de recompensa por florodela
produccion de mas flores masculinas.

En este contexto seria pertinente preguntarse ;,Como hacen las flores sin
recompensa de las plantas polinizadas por engafio para atraer polinizadores y por lo
tanto para lograr su fecundacion? En teoria, fa polinizacion por engano funciona de
manera similar a un mimetismo Batesiano, tal como el que ocurre entre mariposas

toxicas, mariposas no toxicas y sus depredadores (Ridley, 1993). En este tipo de



mimetismo existe un modelo, que es el que genera la senal, la cual se asocia con un
caracter repelente o atrayente; un mimeta que es &l que imita la senal del modelo,; y
un operador que es el receptor de la sefal y el que ejerce la presion de seleccion
sobre el modelo y el mimeta (Endler 1981, Dafni 1984, 1992),

En fa polinizacion por engano las flores que producen recompensa funcicnan
como modelo, sus atributos florales funcionan como sefiales para el polinizador, y el
polinizador funciona como operador (Baker 1976). Bajo estas condiciones, fas flores
mimeta (flores sin recompensa y gue imitan la sefal) atraen a los polinizadores
porque son semejantes en sus atributos florales a las que si producen recompensa.
Las flores mimeta que logran tener éxito en atraer a los polinizadores serian
tavorecidas por seleccién natural. Esta es la esencia del engano, ya que la flor
obtiene los servicios de los polinizadores sin pagar los costos de la produccién de
fecompensa.

Las flores sin recompensa pueden engafar a los polinizadores 1) por su
semejanza con las flores con recompensa y 2) porgque su frecuencia en la poblacion
de flores es tan baja, que las equivocaciones del polinizador son menos costosas
que discrminar entre flores con y sin recompensa.

En las plantas polinizadas por animales se ha observado una variacién en los
patrones de asignacion de recursos a las estructuras de atraccion, por gjemplo en
algunas plantas dioicas se ha observado que las flores femeninas tienen corolas mas
pequenas que las flores masculinas (Bell 1985). En la polinizacion por engano, las
flores sin recompensa deberian producir el mismo tipo de senales que las flores con

recompensa para atraer a los polinizadores, por lo que se espera que haya seleccion



sobre l0s atributos florales en este sentido. Sin embargo, esto ocurrira solo sila
produccion de los atributos florales involucrados en el mimetismo es menos costosa
que la produccién de recompensa.

Sobre la frecuencia de las flores sin recompensa en la poblacién, imaginemos
un escenario inicial en el que las plantas producen flores con recompensa, lo que
tavorece las visitas de los polinizadores. Bajo estas circunstancias, las pocas flores
mimeta producidas tendrian mayores probabilidades de enganar a fos polinizadores y
serian favorecidas con un mayor niimero de visitas. Esto favorecerfa la produccion
de flores sin recompensa o mimetas. Sin embargo, si la frecuencia de las flores
mimeta aumentara en la poblacién, el polinizador podria dejar de asociar la sefial con
la presencia de recompensa, io que ocasionaria que fuera mas selectivo durante el
forrajeo. Probablemente, la decisién econdmica (en términos de forrajeo) serfa lade
abandonar la poblacién o incluso esa especie como fuente de alimento (Castitlo et al.
1999). Esto no solo afectaria la adecuacion del mimeta sino también la del modelo
(Ridley, 1993). De esta manera se esperaria que la seleccion dependiente de la
frecuencia mantuviera una proporcién de sexos sesgada hacia las flores masculinas.
La seleccion dependiente de ta frecuencia se define como la seleccidn que ocurre
cuando la adecuacion de un fenotipo depende criticamente de su frecuencia en la
poblacion y de la frecuencia de otros fenotipos alternos en la pablacién (Parker,
1984).

Por lo tanto, en un sistema de polinizacion por engano la seleccion natural se
expresa de las siguientes maneras:

1) Competencia entre plantas por el servicio de los polinizadores, lo que genera
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seleccion por atributos honestos.

2} Seleccidn naturat sobre fos atributos de las flores sin recompensa para parecerse
mas a las flores con recompensa

3) Seleccién dependiente de la frecuencia sobre las frecuencias relativas dei mimeta
y del modelo.

Los factores involucrados en estos tipos de seleccion son: 1) los intrinsecos a
las plantas, entre ellos, los atributos florales, la frecuencia de flores con y sin
recompensa y el nimero total de flores en la planta; y 2) los extrinsecos a las
plantas, como son la frecuencia de flores masculinas y femeninas en el parche de
plantas, el numero de flores det parche y los polinizadores. St los tipos de seleccion
mencionados estan operando en la polinizacidn por engafio, se espera que estos
factores (los intrinsecos y extrinsecos a las plantas) tengan efectos sobre la
adecuacion de las plantas. La adecuacion puede medirse a través de la atraccién de
polinizadores {indicador potencial de fa adecuacién masculina) y del éxito en la
produccion de frutos por las flores femeninas (Fig. 1.1) (ambos indicadores

potenciales de la adecuacién femenina).
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Figura 1.1. Esguema de la forma en que se interrelacionan los factores intrinsecos y
extrinsecos de [a planta (entre ellos y con el éxito reproductivo de la planta)
involucrados en la polinizacién por engano.

Objetivos
E! objetivo general de este estudio fue determinar la accion de las diferentes

formas de seleccion que en teoria integran un sistema de polinizacion por engano: 1)
la seleccidn sobre los atributos florales que favorece la similitud de ias flores
masculinas y femeninas, y 2) la seleccion dependiente de la frecuencia que actua
sobre fa proporcion de flores de ambos sexos.

Los objetivos particutares fueron:

1) Determinar la accion de la seleccion independiente de ia frecuencia en los
atributos florales que podian ser usados como sefales. Para esto, se midié
la variacion en tres atributos florales: fa produccion de recompensa, el
tamao y la forma de las flores. Se analizé la refacién de la produccion de
recompensa con el tamano y ia forma de las flores para ver si podian ser
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usados como senales por los polinizadores; y finalmente se evalud la
relacion de estos dos atributos con dos componentes de adecuacion; las
visitas de polinizadores a las flores masculinas y femeninas, y el éxito en ia
produccion de frutos.
2) Determinar la accion de la seleccién dependiente de la frecuencia (SDF).
Para esto se analizd la relacion entre las proporciones sexuales de plantas
individuales y parches de plantas con i) la discnminacion de las flores
masculinas y femeninas por los polinizadores v ii} la adecuacién femenina
de tas plantas medida a través de la eficiencia en la produccion de frutos.
3} Determinar los efectos del nimero total de flores producidas por la planta
y por parche de plantas en la atraccion de los polinfzadores y en el éxito
repraductivo de las plantas. Para elio se estableci6 la relacién del nimero
de flores de cada planta individual con 1) el niimero de visitas recibidas y
2) ta adecuacion femenina medida a través de Ja eficiencia en la
produccion de frutos,
Especie
L.a especie que se eligit para este estudio fue Begona sousae. Se trabajo con la
poblacion de la estacidn de Biologia Tropical de "Los Tuxtlas" en Veracruz. Esta
especie crece en pequenos parches que a su vez forman poblaciones que se
distribuyen en los bordes y en partes perturbadas de ia selva y en zonas de pedregal
de la misma.
Las plantas de esta especie son perennes y presentan rizoma rastrero, grueso
y suculento. Las hojas son laminas oblicuas y tienen un peciolo largo que crece

13



desde el rizoma. Como la mayoria de las plantas del género Begonia, esta gspecie
s monoica, es decir, es una planta cosexual que produce flores unisexuales. En B,
sousae la infiorescencia esta constituida por un tallo central largo que crece del
rizoma, el cual se ramifica dicotémicamente de manera ligeramente asimétrica y
presenta flores de ambos sexos (Fig. 1.2). Las flores masculinas y femeninas abren
de manera separada en el tiempo, presentandose primero una fase masculina,
después una fase femenina y algunas veces una fase masculina corta al final de la
fioracion. Esta separacion temporal de los sexos puede no estar bien definida y las
fases masculina y femenina se sobreponen frecuentemente.

Las flores de ambos sexos 50n muy semejantes morfalégicamente (Vogel
1978). Ambas tienen dos tépalos de color rosa, la flor masculina tiene el androceo al
centro y es de color amarillo, la flor femenina tiene el gineceo al centro, de color
s#milar al del androceo y trilobulado (Fig. 1.3).

La temporada de floracién de esta especie en la region de los Tuxtlas, ocurre
durante la época de secas: comienza en el mes de abril y termina en el mes de
mayo. Los polinizadores de esta planta son abejas (obs. per.).

Esta especie fue seleccionada porque retine las caracteristicas de una planta
polinizada por engano. Es decir, es polinizada por abejas y las flores masculinas son
las Gnicas que producen recompensa (polen). También se eligio por su abundancia
en el momento en que se inicié el estudio, asi como por la facilidad para observar las

estructuras florales y la conducta de forrajeo de los polinizadores.
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Sitio de estudio
£1 estudio se realizo en la Estacion de Biologia Tropical de "Los Tuxtlas” (entre los

95°04’ y 95°09° de longitud oeste y los 18°34’ y 18°36" de {atitud norte). La reserva se
localiza en la sierra de los Tuxtlas (18°10° N y 94°42°0), al sur de Veracruz. Esta area
es el limite mas norteno de los parches de selva alta perennifolia en México, e
incluye una mezcla de especies de ongen tropical y neartico dnica. y algunas
especies endémicas. La sierra es una serie de montafas de origen volcanico. La
precipitacion es de alrededor de 4500 mm y cada mes tiene no menos de 100 mm.
La época de Huvias es un periodo lluvioso relativamente frio (la llamada época de
nortes) de noviembre a febrero, el cual aporta hasta el 18% de la precipitacion anual.
También trene un penodo relativamente seco {abril a mayo). La temperatura
promedio anual es de 23.4° C, variando de 17° C en enero a 26° en junio.

La reserva se localiza en la vertiente este del volcan San Martin Tuxtla, y
ocupa un terreno inclinado cuya altitud varfa entre los 150 m.s.n.m. en su lado este,
hasta aproximadamente 650 m.s.n.m. en su lado oeste. El 4rea de la estacion esta
cubierta en su mayoria por selva alta perennifolia, esta incluye mas de 200 especies
de arboles y la altura promedio del dosel es 30 m. Algunas variantes de la vegetacion
son la selva mediana en el cerro del vigia y ia selva alta sobre el pedregal, hacia el
oeste de la reserva. En esta Ultima, se localizan las poblaciones de Begonia sousae
que se usaron en este estudio. Gran parte de los alrededores de la reserva gstan
convertidos en potreros o acahuales, excepto el flanco oeste, donde la selva se

extiende hacia el volcan San Martin (Dirzo y Miranda 1991; Gonzélez Scriano, Dirzo

y Vogt, 1997).
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Figura 1.2 Planta de Begonia sousae
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a)

b)

Figura 1.3 a) Fraccion de una inflorescencia con flores
masculinas o en fase masculina y b) inflorescencia en fase
femenina de Begonia sousae.
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Método
Dado que el objetivo principal de este trabajo es evaluar fa accion de la seleccidn
natural y de ta SDF en un sistema de polinizacién por engafo, 10s métodos fueron
divididos en dos secciones: seleccion independiente de la frecuencia sobre los
atributos florales y seteccidon dependiente de la frecuencia sobre las proporciones

sexuales de las plantas y de los grupos de plantas.

Seleccion independiente de la frecuencia sobre los atributos florales
El objetivo de esta seccién fue evaluar si existe seleccion sobre dos atributos

morfologicos de las fiores femeninas para parecerse a los de las flores masculinas de

8. sousae. Los objetivos particulares de esta seccion fueron:

a) Evaluar ia vanacion existente en los atributos de las flores masculinas y
femeninas

b) Determinar si existe relacién entre la variacion de los atributos de las flores
masculinas y la produccion de recompensa.

¢) Determinar si existe una relacién de los atributos de las flores masculinas y
femeninas con la atraccidén de polinizadores y el éxito reproductivo de las fiores
femeninas.

d) Determinar si las flores femeninas mimetizan los atributos de las flores

masculinas.
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a) Variacion en los atributos florales
Los atributos florales considerados en este estudio fueron fa cantidad de

recompensa, el tamano y la forma de las flores.
Variacion en la produccién de recompensa
La variacion en la cantidad de recompensa producida por fas flores masculinas se
estimo por medio de un muestreo de androceos de fiores masculinas recién abiertas,
pertenecientes a 35 individuos de B. sousae. Se colectarcn cinco androceos como
maximo y tres como minimo de cada una de las 35 plantas; en total se colectaron 87
androceos. Duranie fa temporada reproductiva de 1995 se eligieron 35 plantas con
botones de flores masculinas. Todas las ptantas fueron marcadas y en cada una se
marcaron cinco botones de flores masculinas (se marcaron botones que tuvieran la
apariencia de abnr en los dias mas préximos para agilizar el muestreo). En caso de
no haber cinco botones se marcaba el nimero disponible. En los dias subsecuentes,
a las 7:00 hrs. se filmaron las flores marcadas recién abiertas. Estas imagenes se
procesaron posteriormente para ¢btener los datos del tamano v la forma (ver
secciones de tamano y forma). El androceo de estas flores se colectd en una bolsa
de papel glasé para determinar la cantidad de recompensa que contenia (en
observaciones anteriores se encontro que los polinizadores comenzaban a forrajear
despues del las 7:00 hrs. considerando esto y que las flores se habian abierto
recientemaente, se supuso que no habian sido visitadas por polinizadores y que
contenian la totalidad del polen que produjeron).

La cantidad de recompensa producida por flor se estimo a través de la masa
seca del androceo usando una balanza analitica (del orden de diezmilésimas de

gramo, marca OHAUS, ANALYTICAL plus). La variacion en la produccién de
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recompensa entre plantas se analizd a través de un ANOVA de una via con el

programa Statistica (CSS 4.3, Statsoft 1993), en la que el Unico factor fue la planta.

Tamano de las flores
Se obtuvieron datos del tamafo y la forma de las flores con dos objetivos. El primero

fue para analizar la relacion entre el tamafo vy la forma de las fiores con la cantidad
de recompensa gue producen las flores masculinas. El segundo fue para analizar los
efectos del tamano v la forma de las flores en la conducta de los polinizadores y en la
produccion de frutos por las flores femeninas. En esta seccidn sélo se describe el
método que se utlizo para obtener los datos de tamafio y forma. Los detalles sobre
el muestreo de flores para analizar su relacién con la conducta de los pofinizadores y
la produccion de frutos se describen en la seccion de visitas de polinizadores.

Para analizar el tamano y la forma de las flores masculinas y femeninas se
obtuvo una imagen de video de cada flor en su ambiente natural. Esta técnica
minimiza €l dafio a las flores y permite seguir su dastino. La filmacion se realizé con
una cdmara de video de formato de 8 mm (Handycam Video Hi-8, modelo
CCDTR750, lente zoom digital 48X). Con la finalidad de estimar las medidas reales,
las flores se mantenian abiertas, lo mas paralelas posible frente a la lente de la
camara y se mantuvo una regla como escala paralela a la fior. La precision de esta
tecnica se determiné por Dominguez et af. (1998), quienes estimaron |a repetibilidad
de este método a través de la comparacion de dos medidas independientes y
consecutivas en 48 pedazos de papel. La diferencia promedio entre cada par de

medidas fue 0.002, y no encontraron diferencias significativas entre las dos
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repeticiones (e.e. 0.007, T=0.33. P>0.05). El poder de esta prueba es de 91.77 % de
probabilidad de rechazar correctamente una hipétesis nula falsa.

Las imagenes se reproducian con una videocasetera {Video Cassete Recorder EV-
$3000 NTSC Sony) en un monitor de alta resolucién {Sony modelo GVM-2020), los
cuales estaban conectados a la computadora. Estas imdgenes fueron digitalizadas
en una computadora con el programa de morfometria “Morphosys” (v 1.26 Meacham
y Duncan, 1989). La digitalizacion se realizé por medio de puntos {Fig. 2.1), los
cuales marcan las dos distancias més largas de los tépalos y del androceo 0 gineceo
{en la figura se enumeran del 1 al 10). A partir de estas imagenes digitales se
realizaron las medidas de tamanfio estimando el largo y el ancho de los dos tépalos
para calcular su area. También se estimaron las coordenadas de cada uno de los

puntos digitalizados para el andlisis de la forma.

1. Digitalizar 2, Obtencitn de medida de tamario
3 4 3 4
5 6 5 6
10 9 10 s
8 8
* Coordenada Area de un tépalo=largo+ancho del pétalos0 25 « 3 1416

Area total=area pétalo inferior + drea pétalo superor

Figura 2.1. Digitalizacién de las flores y de tas medidas de tamafio que se
realizaron. Cada esquema muestra una flor vista de frente, con sus dos
tépalos y el androceo al centro. 1) La digitalizacion se realizd con los
puntos senalados por cada nimero. 2) Para medir el rea de la flor se
usaron el largo y ancho de cada tépalo y la formula en la parte inferior del
esquema.
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El area total de la flor se calculd con al suma de las areas aproximadas de
cada tépalo, cada una de las cuales se calculd con la férmula del area de una eiipse,
usando el largo y ancho del tépalo (Fig. 2.1).

Forma de las fiores
La forma de las flores se estimd a partir de las coordenadas de los puntos que
esquematizan la forma de la fior (Fig. 2.1).

La forma de las flores se midié con el método de andlisis de forma de
“deformaciones relativas (refative warps)” (Bookstein 1990}, a traves del programa
"Relwarps™ (Rohlf 19986).

£i analisis de deformaciones relativas consiste de varios pasos que fueron
efectuados por ¢l programa, los cuales son:

1) Caracterizar la forma del espécimen marcando los puntos que senalan
puntos homélogos (en el sentido ontogenético) de las estructuras de los
diferentes especimenes; a estos puntos se les llama punios de referencia
{landmarks) (Bookstein, 1990) y son elegidos por el investigador. Los
puntos con los que caracterizamos la forma de las flores no son
verdaderos punios de referencia en el sentido de que no sefialan puntos
homélogos en la flor, sin embargo su andlisis permite evaluar la variacion
que existe en la forma general de las flores.

2) Para medir la forma de los diferentes especimenes se compara la posicion
relativa de sus puntos de referencia con los de una forma consenso. Esta
forma consenso es calculada por el programa mediante el método de

sobreposicion de procrustes. En este método se elige arbitrariamente al -
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3)

primer espécimen, los demas se sobreponen al primero y se saca una
configuracién promedio de las configuraciones alineadas. Esto se repite
con la configuracién promedio hasta que hay convergencia, a esta ultima
configuracion se le llama consenso (Rohlf y Silice 1890).

Las desviaciones de la forma de cada organismo en comparacion a la
forma consenso pueden ser deformaciones uniformes © no uniformes. Los
cambios uniformes deforman la estructura de manera igual en puntos
opuestos. Los cambios no uniformes deforman la estructura de manera
desigual en diferentes puntos. Por gjemplo, Ia transformacién uniforme de
un cuadrado daria como resultade una imagen proyectada e isométrica de
la forma original (Fig. 2.2 a}, mientras que [a transformacioén no uniforme

produciria una imagen curvada def cuadrado (Bookstein 1990, Fig. 2.2 b).

b

Figura 2.2 Esquematizacion de la deformacion uniforme (a} y no uniforme (b) de un
cuadrado. Las flechas representan la direccidn en [a que se aplicaria una fuerza
para producir una deformacion. a) las des flechas se aplican con la misma magnitud
en direcciones opuestas, lo que produce una deformacion uniforme, b} las flechas
horizontales y verticales se aplican, cada par, en la misma direccién lo que produce
deformaciones no uniformes (Bookstein, 1890).
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4)

5)

Las desviaciones en la posicidn de los puntos de referencia de cada
organismo con relacion a los de |a forma consenso se calculan mediante
una funcién desarrollada por Bookstein {(1990). Esta funcién caracteriza la
variacion en la forma de cada espécimen en comparacion con la forma
consenso a través del calculo de la energfa que seria necesaria para
deformar una lamina infinitamente delgada. Es por esta razén que a este
tipo de analisis se le denomina Thin plate spline {TPS, Bookstein 1990).
Las deformaciones uniformes implican solamente inclinacién o giros, por lo
que fa energia de deformacién es cero, mientras que las deformaciones no
uniformes son deformacicnes reales, y la fuerza de deformacion es
diferente a cero.

tna transformacién en la forma puede expresarse como una suma finita de
deformaciones principales {principal warps), estas se obtienen mediante un
analisis similar a uno de componentes principales; y son eigenfunciones de
la energia de deformacion correspondiente al desplazamiento cada uno de
los puntos de referencia de la placa de metal. La proyeccién de cada
espécimen en las deformaciones principales producen las deformaciones
pareiales {partial warps).

Enseguida se analiza de manera independiente la parte no uniforme de la
forma y se resume la variacion entre los especimenes. Para esto se hace
un andlisis de componentes principales sobre la matriz de covarianza de

las deformaciones parciales. A este segundo andlisis se le denomina
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deformaciones relativas {relative warps), el cual contiene en los valores de
todas las deformaciones refativas |a totalidad de la variacion no uniforme
de la forma, y en las primeras deformaciones relativas la mayor parte de la

varacion (Roiph 1993).

E! analisis de la forma de las flores se realizd de manera separada para:

1)

2)

Analizar la forma de las flores masculinas y su relacién con la produccion
de recompensa. Para este andlisis se analizaron el total de flores
masculinas a las que se les midié produccién de recompensa.

Determinar la variacidn en la forma de flores masculinas y femeninas y su
relacion con la atraccion de polinizadores y el éxito reproductivo de las
flores femeninas, Este programa tiene la restriccion de analizar muestras
de 100 especimenes como maximo. Por esta razén, para este andlisis se
extrajo una muestra de 96 flores en las que se analizé la relacion entre el
tamano y la forma con las visitas de polinizadores y la produccién de frutos.
Esta muestra consistio de 47 flores femeninas y 49 masculinas, y se
procurd que cada planta analizada estuviera representada por lo menos

con dos a tres flores de cada sexo.

b) Atributos florales como indicadores de recompensa para los polinizadores
La refacion que guarda el tamafo y la forma de las flores masculinas con ta cantidad

de recompensa producida por flor se analizd por medio de dos andlisis de regresion,
En el caso del tamano se analizé la relacién entre el peso seco del androceo y el

area de la flor. En el caso de la forma se analizd la relacion entre el peso seco del
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androceo y los valores de 1a flor en las deformaciones relativas que explicaron la
mayor parte de la variacién de la forma (CSS 4.3, Statsoft 1993).

La cantidad de recompensa total producida por una planta depende del
numero de flores con recompensa que produce una planta y de la cantidad de
recompensa producida por flor. Posiblemente las caracteristicas como el niimero de
flores de la planta y/o algunos atributos florales {como el tamafio y la forma), podrian
funcionar como indicadores de la cantidad de recompensa para los polinizadores.
Para determinar cual de estos atributos es mas importante en indicar la cantidad de
recompensa que ofrece una planta se hizo un analisis de regresion multiple en el que
se analizd la relacion de la cantidad de recompensa total producida por la planta con
1} el tamano (area) de sus flares y 2) el nimerc de flores masculinas como variables
independientes y reducidas. Esto se realizo con el procedimiento GLM del programa

de estadistica SAS {Sas Institute 1992).

¢} Relacién de los atributos de [as flores con la atraccién de polinizadores y su éxito
reproductivo.

Visitas de polinizadores
Con el objeto de determinar si la variacién en los atributos florales de Begonia

sousae afecta la conducta de los polinizadores, se explord si existe una relacién
entre los atributos de las flores masculinas vy femeninas de diferentes plantas con el
hecho de que las flores fueran visitadas o no.

El nimero de visitas y las conductas de los polinizadores se caracterizaron por
medio de observaciones de flores focales. En cada sesién de observacion se
eligieron dos parches, cada uno con un observador, en los cuales se registraba la

conducta de los polinizadores de manera continua y simuitanea. El criterio de
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eleccion de estos parches fue gque fueran parches discretos, en los que se pudiera
observar la actividad de los polinizadores en todas las plantas del parche, y que
existiera una alta densidad de flores. En los dos parches se marcaron todas las
plantas y en cada planta se marcaron 5 flores masculinas y 5 flores femeninas. En el
caso de gue las plantas tuvieran menos flores se marcaban todas las flores
presentes. Las marcas eran pequenas etiquetas numeradas para dar a cada flor una
identidad, y fueron de papel albanene blanco de 3 por 10 mm.

Estas observaciones se realizaron de las 9:00 a las 11:00 hrs. en mayo de
1995, y de 9:00 a 12:00 hrs. en abril de 1996. En ambos anos el periodo de
observacion coincidié con la hora de mayor actividad de los polinizadores (Obs.
Per.}.

Durante estas observaciones Unicamente se registraron aguellas conductas
de los polinizadores dirigidas a las flores marcadas. La observacion se realizaba
siguiendo a un polinizador desde su llegada al parche hasta que se retiraba. El
registro de conducta comenzaba con la primera conducta que el polinizador realizaba
en una flor marcada, y continuaba con cada conducta que realizaba en las flores
marcadas hasta que el polinizador abandenaba el parche. Cada vez que ocurrio una
visita se reqgistrd la especie del polinizador, la identidad de la flor, su sexo y la planta
a la que pertenecia. Asimismo, se anotd la secuencia de las conductas que realizé
durante su visita a las flores.

Al finalizar la cbservacion las flores marcadas eran filmadas para obtener una

estimacion de su tamano y forma.
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Las conductas de los polinizadores que se registraron fueron:
Aproximacion: Volar momentaneamente frente a la flor sin tocarla
Toque. Cualquier toque del polinizador a la flor con duracién menor a un segundo
Forcajeo: Cuando el polinizador se posaba en la flor. De esta conducta, se registrd
tanto la frecuencia como el tiempo que el polinizador permanecia en la flor. Los
toques a las flores y el forrajeo se consideraron como “visitas”.

En 1995 se realizaron censos de visitas de polinizadores en 90 flores
masculinas y 22 flores femeninas distribuidas en 23 plantas en 6 parches. En 1396
se obtuvieron los registros de 226 flores, 82 femeninas y 143 masculinas, distributdas
en 38 plantas de 12 parches.

Con el objeto de evaluar si los polinizadores escogen a las flores en funcion
de su tamario, las flores fueron divididas en cuatro grupos:

+ Flores hembra no visitadas: Las flores femeninas que no recibieron visitas durante
las gbservaciones.

« Flores hembra visitadas: Las flores femeninas gue recibieron al menos una visita
durante las observaciones.

« Flores macho no visitadas: Las flores masculinas gue no recibieron visitas durante
los registros.

» Flores macho visitadas. Las flores masculinas que recibieron al menos una visita
durante las observaciones.

En 1995 el nimero de visitas a las flores femeninas visitadas fue muy

reducido, ésto no permitio realizar los analisis estadisticos. Debido a esto los analisis
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de los efectos del tamano y de la forma de las flores en la atraccion de los
polinizadores Unicamente se realizé con ias flores de 1996,

El tamaio promedio de las flores en cada grupo se cormpard con un analisis
tle varianza. E! mismo procedimiento fue usado para evaluar la posibilidad de que los
polinizadores eligieran a las flores en funcién de su forma. En este caso, el analisis
se realizo con los valores de las Deformaciones relativas que explicaron la mayor
parte de la variacion en la forma de las flores y se comparo ¢l promedio de estos
valores de cada grupo con un andlisis de varianza.

Como ya se menciond, la muestra de flores que se usé para el analisis de
forma consistié de 96 flores, 47 femeninas y 49 masculinas, y se procurd gue cada
planta analizada estuviera representada por lo menos con dos a tres flores de cada
Sex0.

Produccién de frulos

La segunda medida del éxito reproductivo de las flores femeninas fue la probabilidad
de producir frutos, esta medida sdlo se obtuvo en 1996, En las observaciones de
1996 todas las flores femeninas observadas fueron marcadas y la produccién de
frutos se estimo por medio de un censo realizado 2 semanas después de la floracion.

La relacién entre el tamafo de las flores femeninas y la probabilidad de
producir frutos se analizé por medio de una prueba de T de Student, la cual compard
las diferencias en el tamaiio de las flores femeninas que produjeron fruto y ias flores
gue no lo hicieron.

Los efectos de la forma en la produccion de frutos se analizaron por medio de

un analisis de varianza multivariado (Manova, (CSS 4.3, Statsoft 1993). Este analisis
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ncluyo a los vatores de cada flor en las cuatro deformaciones relativas como
variables dependientes, la variable independiente fue la produccion o no de fruto por
la flor. Posteriormente, se realizé un analisis univariado para cuantificar por separado

tos efectos de cada deformacion relativa en la produccion de frutos,

Seleccion dependiente de la frecuencia y el efecto del nimero de flores
Con el objeto de evaluar los efectos de Ia seleccion dependiente de la frecuencia en

el sistema de polinizacion de B. sousae, se analizd la relacion que guardan la
proporcion sexual de la planta y la del parche con la conducta de los polinizadores y
con la produccion de frutos de las plantas. El efecto del ntimero de flores se analizo a
través de la relacidn que guardan el nimero de flores de las plantas y de los parches

con la cantidad de visitas de los polinizadores y la produccion de frutos.

Efecto de la proporcién sexual sobre la conducta de los polinizadores
Las observaciones de polinizadores a las plantas fuercn de tipo polinizador focal.

Estas observaciones se realizaron en 24 parches y 119 plantas en 1996 y 12 parches
y 37 plantas en 1996. Los parches se eligieron con los mismos criterios establecidos
para medir la seleccion sobre los atributos florales. Todas las plantas de cada parche
fueron marcadas e identificadas con una etiqueta y un ndmero.

El esfuerzo de observacion de los parches fue diferente en los dos afnos del
estudio. En 1995 las observaciones se realizaron en tres parches alternados por
sesion de observacion, debido a que sélo habia un observador y una persona gue
registraba los datos. Estas observaciones se realizaban durante diez minutos en
cada parche y se tenia un tiempo intermedio de 3 a 5 minutos para el
desplazamiento entre parche y parche. En la temporada reproductiva de 1996 las
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observaciones se llevaron a cabo en dos parches de manera continua y simultanea.
£n cada parche hubo un observador y un apuntador. En 1995 los registros se
realizaron de 8:30 a 10:00 y en 1996 se realizaron de 9:00 a 12:00.

En estas observaciones se registraron las mismas conductas que en las
observaciones de flor focal. La diferencia es que en éste caso se registraron ias
conductas que el polinizador realizaba en cualquier flor del parche. El registro
comenzaba en el momento en gue un polinizador llegaba al parche. A partir de ese
momento se registraron todas las conductas que hacia en cualquier fior hasta que se
retiraba del parche. Se registré ademds el sexo de las flores visitadas y la planta a 1a
que perlenecian dentro del parche. Estas observaciones también proporcionaron los
datos para el andlisis de la conducta de los polinizadores por especie de polinizador.

Al terminar las observaciones de cada censo, se registraron los datos del
numero de flores masculinas y femeninas de todas las plantas de cada parche.

La posible ocurrencia de la seleccion dependiente de la frecuencia en el
sisterna se evalué por medio de dos regresiones multiples. En ambas regresiones la
proporcién sexual de las plantas v la de los parches (en el dia en que se realizo |a
observacién de polinizadores) fueron incluidas como variables independientes. En la
primera regresién a variable dependiente fue una medida que describe la conducta
de los polinizadores (el indice de discriminacion o £.0.} y en la segunda fue una
medida que describe el éxito reproductivo de las fiores (la eficiencia en produccién de
frutos o fruit-set ). Cabe aclarar que el calculo de la proporcion sexual del parche de

cada planta no incluyé las flores de la planta en cuestion.
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Para probar la prediccion de que a una alta frecuencia de flores con
recompensa los palinizadores disctiminan menos a las flores femeninas, se
construyd un indice de discriminacion (1.D.). Este indice es una medida del nivel de
discrminacién de los polinizadores hacian contra las flores femeninas de una planta
en un parche. Un valor alto significa que los polinizadores visitan a las flores
femeninas de una planta menos de lo que se espera solo por su frecuencia en el
parche, es decir, estan discriminando en su contra. Un valor cercano a cero, 0 ¢cero,
significa que los polinizadores visitan a las flores femeninas de una planta de
acuerdo con su frecuencia en el parche, o al azar, lo que quiere decir que no estan
discriminando.

€1 indice de discriminacion inicial (1.D.}y es Ja diferencia entre et nimero de
visitas esperadas (VE) a las flores femeninas de una planta (de acuerdo con su
frecuencia en el parche) y las visitas observadas (VO).

DI =VE -VO
L0301 = indice de discriminacion inicial
V() = visitas observadas a flores femeninas

El ndmero de visitas esperadas a las flores femeninas de una planta se obtuvo

muttiplicando el total de visitas en el parche por |a proporcion de fas flores femeninas

de esa planta en el parche.

AN



: S pra -
VI = e i} V!f e
fpm(iu' + ”11:,1n B

Vi - visilas esperadas a las tlores femeninas de una planta

= numero de flores femeninas de la planta

—

f.. =numero de flores femeninas del parche
m_ . =numero de flores masculinas del parche
v/ =pumerc total de visitas (a flores masculinas y femeninas) en el parche

Este indice de discriminacion (.D.]) es sensible al total de visitas observadas
al parche. Para retirar este efecto se realizé una regresion entre indice de
discnminacion inicial como variable dependiente y el total de visitas como variable
independiente. Los residuales que resultaron de esta regresion representan la
variacion no explicada por el total de visitas en el indice de discriminacion, éstos son
los indices de discriminacion (I.0.). La relacién entre la discriminacion de ios
polinizadores y la proporcién sexual de la planta y del parche se analizé por medio de
la regresion multiple usando estos indices como variable dependiente y las
proporciones sexual de la planta y del parche como variables independientes. Este

andlisis se realizd por separado en cada ano.
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Efecto de la proporcion sexual sobre la eficiencia en la produccién de frutos
La eficiencia en produccion de frutos se definié como la proporcion de flores

que produjeron fruto en cada planta (sélo se incluyeron las flores presentes durante

jos dias de observacion):

Nimero de  flores con  fruto

Efictencia  en  producdidn de  frutos = i
Niamero de  flores total

La relacién entre la proporcion sexual de las plantas individuales y la de los parches
con el éxito reproductivo de cada planta se evalud con una regresion muitiple. La
eficiencia en la produccidn de frutos se usd como variable dependiente y la
proporcion sexual de la planta y del parche como las independientes (CSS 4.3,
Statsoft 1993).

Efecto de numero de flores por planta

Para analizar los efectos del nimero de flores por planta sobre la atraccion de
polinizadores y la eficiencia en la produccién de frutos se realizaron dos analisis de
regresion miltiple. El primero incluyé al nimero de flores de las plantas y de los
parches como variables independientes y al niamero total de visitas como variable
dependiente. El segundo también incluyé el nimero de flores de la planta y el parche
como variables independientes, pero en este caso la variable dependiente fue la

eticiencia en la produccién de frutos de la planta (CSS 4.3, Statsoft 1993).
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Resultados

Historia natural de los polinizadores de Begonia sousae
La conducta de los polinizadores se analizé a partir de los datos colectados durante

las observaciones de polinizador focal. En éstas el tiempo de observacion total fue 18
horas en 1995 y 33 horas en 1996. En 1996 se regisiraron las visitas de los
polinizadores a 24 parches con 119 plantas y durante 1996 se registraron a 12
parches con 37 plantas. En 1995 la cantidad de visitas observadas en total fue 548,
de las cuales 24 fueron a flores femeninas y 524 a mascuiinas; y en 1996 fueron
1244 visitas. de las cuales 168 fueron a flores femeninas y 1076 a las masculinas.

£n estas observaciones no se identificd a los polinizadores individualmente,
por esto las visitas de los polinizadores a las flores femeninas y masculinas se
analizaron por especie de polinizador,

Los principales potinizadores de Begonia sousae son abejas. En los dos anos
en que se realizaron tas observaciones de polinizacion se encontraron 12 especies
diferentes de abejas. En 1995 se observaron 9 especies y en 1996 se observaron las
mismas del ano anterior y 3 especies mas. Este afio también se registraron dos
especies de visitantes que no eran abejas, una mosca y una mariposa. Sin embargo
la frecuencia de visita de éstos fue extremadamente baja (0.5 % de todas las visitas
fueron realizadas por la mosca y 0.08% fueron realizadas por la mariposa) (Tabla 1).
La mayoria de los ejemplares colectados para su identificacion, fueron abejas
hembra, las cuales cotectan polen para las crias. Debido a esto, las abejas

observadas fueron consideradas como polinizadores, mientras que los visitantes
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observados que no fueron abejas fueron considerados unicamente como visitantes y

sus efectos en l1a flor se desconocen.

Tabla 1. Especies visitantes de Begonia sousae y frecuencia (%) de visitas que realizo cada

especie.

% dewisitas  |% devisilasde [ de wsilas de % de vistas a

de cada cada especie con [cada especie con |las flores

especie con refacion a la suma |relacidn a la suma [femeninas con )

. retacion al de visitas a flores |devisitas alas  |relacidn al total | Actividad

Abrev jEspecie Familia total de visitas {ferneninas de flores masculinas  |de visitas de del

observadas todas las especies Jde todas las cada especie visitante

espacies
1095 | 1996 | 1995 | 1996 | 1995 | 1896 | 1905 | 1096
Apis  |Apis mellifera Apidae = | 5403] 2597 ** 5830 = 6.349 P
Eug |Euglossa vindissima Apidae 12271} 5146 8.333) 1948 12452] 5632| p085 5000 P
Exo  |Exomalopsis Apidae 4029( 0.600] 8.333) 2597 3831 0296 0o91| 57.143 P
Me! Mellipona beechei Apidae 55.128|22.127] 41.667| 20.130 55.747| 22431 3322| 12016 P
Cer  iCeralina sp. Xilocopinae [10073]  ** 16667 * 8.770) ™ 7273 *= P
Arg  Argochloropsis melallica |Halictidae “ (1z2284] * 22078 * 10.771] = 23.776 P
Lassioglossum s
Hal . i 2198] 0.086] 8.333] o000l 1918 0.099/16.667F 000C
(Diatictus) Halictidae P

Neo  |Neoconignura Haliclidae = | 8690] * 12338 ™ 5.830) = 24 359 [
Tri Trigona lulvivenlris Trigonidae | 5.861] 4.545] 16.667| B8.442] 5364} 3.953(12.500| 24528 P
Call Colletidae | 8974] 0257[ 0.000( 0.000] 9387} 0296 0000 00C0 P
Roja |Morfoespecie roja 128217581 o0.000] 22.078) 1.341| 16.897| ooo00| 16585 P
Voyro [Morfoespecie veyro 0.183|24.700] oooo| 7143 0192 27.372) 0000 3.819 P
Masca (Dipfera = | 0515) = 0649 ™ 0494 = 16 B67 i
|Mar Lepidoptera =+ | gogs| = oooo] * 0.099| = 0.000 i

** Especie no observada ese ano, P polinizador, ¢ desconocida

Las especies que realizaron el mayor nliimero de visitas a las flores de

B. sousae durante 1995 fueron Mellipona beechei (55.13 %), Euglossa viridissima

(12.27 %) y una especie del género Ceratina (10.07 %). En 1996 se encontré una

mayor homogeneidad en el nimero de visitas observadas por especie, siendo las

mas comunes la morfoespecie veyro (24.7%), Mellipona beechei (22.13 %), la

morfoespecie roja (17.58 %) y Argochloropsis metallica (12.26 %, Tabla 1).
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En general, las mayores contribuciones de visitas a las flores femeninas
fueron hechas por las especies mas abundantes, Meflipona beecher y Ceratina sp. en
1995; y Argochloropsis metaliica, 1a morfoespecie roja y Melljpona beechei en 1996.
Las unicas especies cuyo numero de visitas registradas no fue grande pero que
hicieron una cantidad de visitas considerable a las flores femeninas fueron Trigona
fulviventris en 1995 y una especie del género Neocorignura en 1996 (Tabla 1).

La frecuencia de visitas realizada por cada especie de polinizador a las flores
masculinas y femeninas se analizé por medio de una prueba de X2 con residuales
ajustados (Everitt, 1977). Las frecuencias esperadas se calcularon multiplicando el
total de visitas realizadas por cada especie de polinizador con la proporcién de flores
masculinas y femeninas presentes en las observaciones. Para remover Ia fuente de
error debida a las frecuencias esperadas peguenas se realiz6 la correccion por
continuidad de Yates (1934, en Siegel, 1990). En 1995, se observo que todas las
especies de polinizador, a excepcion de la morfoespecie Veyro, visitan a las flores
masculinas en una frecuencia mayor a la esperada y a las flores femeninas menos
de lo esperado por azar (X°=1182.445, g.1.=8 p<0.05). En 1996 se observé el mismo
patrén, en este caso Unicamente la especies Exomalopsis sp., Lassioglossum sp. y la
mariposa, que presentaron bajas frecuencias de visitas, no visitaron a las flores
masculinas y femeninas de manera diferente a lo esperado por su frecuencia
(X?=365.934, gl.=12 p<0.05} (Fig. 3.1).

El tiempo promedio en que las diferentes especies de potinizadores visitaron a

las flores masculinas y femeninas se analiz6 con una prueba de T para muestras
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Tiempo promedio de

Frecuencia de visitas

visita {seq.)

relacionadas. Con esie andlisis se observo que la duracion de las visitas fue

sig

nificativarnente mayor en las flores masculinas que en las femeninas (Fig. 3.2).
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Figura 3.1. Namero de visitas realizadas por cada especle de polinizador a las flores
masculinas y femeninas y resultados de la prueba de X2
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Figura 3.2. Tiempo (seg.) promedio de visita a las flores mascufinas y femeninas por
cada especie polinizadora y resultados de la prueba de T para muestras relacionadas

para cada ano.
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Para determinar si los polinizadores presentan conductas diferentes ante las
flores de los diferentes sexos, se analizd la relacion entre la frecuencia de las
conductas realizadas por los polinizadores {aproximacién, toque y forrajeo} y el sexo
de las flores por medio de una prueba de X? (Tabla 2). Los valores esperados en este
analisis se calcularon multiplicando la frecuencia total en la que los polinizadores
realizaron cada conducta por la proporcion de flores femeninas y masculinas.

En ambos anos se observd una asociacion entre el sexo de la flor y las
conductas que los polinizadores realizaron en ellas. En 1995 todas fas conductas que
los pohnizadores realizaron se asociaron significativamente con el sexo de las flores,
stendo mas las conductas dirigidas hacia las flores masculinas. En 1996 también se
observo una diferencia en la frecuencia de las conductas asociada al sexo de |a flor;
en este ano los polinizadores realizaron mas togues y se pOSaron mas
frecuentemente sobre las flores masculinas que sobre las flores femeninas, esta
diferencia no se observd en la frecuencia de aproximaciones a flores masculinas y
femeninas. Es evidente que este ano los polinizadores tuvieron una mayor frecuencia
de conductas de forrajeo en las flores masculinas y que no hubo diferencias en la
frecuencia de la conducta de "evaluacién” (aproximacion) realizada a las fiores
femeninas y masculinas. Las diferencias observadas entre afos pueden deberse a la

muy baja frecuencia de conductas observadas a las flores femeninas en 1995.
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tabla 2 Frecuencia de las conductas realizadas por los polinizadores a las flores femeninas y
masculinas en los dos anos y resultados de fa prugba de X°.

i SIS congue e e Tl e MO
Aproximacion 4 30.778 -5.401*
Femeninas Toque i5 88.914  -11.096*
o Forrajec g £66.115 -8.946 *
1995 Aproximacion 104 77.222 16.088 * 187.52 p<0.05
Masculinas Toque 297 223,085 33.069*
forrajeo 223 165.884 26.662*
o Aproximacién 83 86.746 -0.482
Femeninas Toque 50 42.975 1.22
. forrajeo 102 415.826 -34.671*
1996 poosimacion 135 131054 oget o000 P00
Mascutinas Togue 58 65.025 -2.192*
Forrajec 943 620972 61.972*

Atributos florales

Recompensa y su retacién con los atributos de la planta

Se observé una variacion significativa entre las plantas en la cantidad de

recompensa por flor, medida como el peso seco del androceo (F {25, 46)= 3.82,

p=0.00004, Fig. 3.3). Esta variacién constituye uno de los requisitos para que opere

la seleccion natural.

El analisis de la retacién entre la cantidad de recompensa producida por fa flor

y el tamafio de la flor, indicé una relacion positiva y significativa {R2=0.23,

F(1.83)=25.453, p<0.00001, Fig. 3.4). En este andlisis se incluyeron los datos de tres

flores de cada una de 35 plantas, por lo que considerando fa dependencia entre los

datos. el andlisis se repilio eligiendo una flor al azar de cada planta. Esto se hizo diez

veces y la relacion entre el peso seco del androceo y el area de la flor se mantuvo
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todas las veces. Esto sugiere que el tamafio de fa flor podria ser un atributo

informaltivo para los polinizadores en cuanto a la cantidad de recompensa que

pueden ohtener en una flor.

Peso del androceo (Jg)

Plantas

Figura 3.3. Variacion en la produccién de recompensa entre |as plantas. Cada punto
representa el promedic del peso seco de los androceos de las flores de una planta.
Las acotacienes hacia arriba y hacia abajo de ios promedios representan ei error

estandar de {a muestra para cada planta. Este analisis se realizé en la temporada de

1995.
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Figura 3.4, Relacion entre el drea de las flores mascutinas y el
peso seco de su androceo. Cada punto representa una fior. Se
midieron 85 flores de 35 plantas.
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El andlisis de deformaciones relativas (relative warps) mosiré que el 71.92% de
la variacion de la forma de las flores masculinas es explicado por las cuatro primeras
deformaciones relativas (Tabla 3). La variacion en la forma de estas flores puede
observarse en la figura 3.5, en donde se muestra una representacion y su relacion
con las cuatro primeras deformaciones relativas. En la figura {A) se observa la
vanacién en la forma de las flores descrita por las dos primeras deformaciones. Las
deformaciones describen la desviacion con respecto a la forma consenso (esquema
central en la hilera superior). Por ejemplo, hacia la izquierda de la forma consenso se
muestra la deformacion que sufriria una flor con valores negativos extremos de la
deformacion relativa 1, rientras que a la derecha se muestra [a deformacion de una
flor con valores positivos extremos. Las flores dibujadas en la columna del lado
izquierdo son esguematizaciones de la variacion descrita por las deformaciones
relativas 2, 3 y 4.

Un analisis de varianza de los valores de las flores en estas deformaciones
relativas mostrd que hay diferencias significativas entre las flores masculinas en 3 de
ellas (Tabla 4). Sin embargo, no se encontrd ninguna relacion entre 1a forma de 1as
flores y la cantidad de recompensa (Tabla 5). Los resultados de este andlisis son
totalmente independientes de los resultados del analisis de forma reakizado
posleriormente con una muestra de flores masculinas y femeninas (el cual se hizo
para analizar la relacion de la forma de Jas flores con las visitas de los polinizadores

o la produccion de frutos), ya que las muestras también son independientes.
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Figura 3.5. Componentes de la forma de las fiores masculinas descritos por las deformaciones relativas
1 {(RW1), 2 (RW2), 3 (RW3) y 4 (RW4). Los valores de las flores en cada una de las deformaciones
relativas 2 3 y 4 se grafican contra la deformacidn relativa 1 (graficas a b y ¢). Los dibujos de ias flores
ropresentan esquematizaciones de la forma en valores extremos de cada deformacién relativa. Por
ejemplo, en Ia grafica "a" se muestra la esquematizacion para ta deformacién relativa 1 (dibujos en linea
harizontal en la parte superior de fa figura; y los de la deformacion relativa 2 (dibujos a la izquierda de la

grafica.
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Tabla 3 Variacién de la forma de flores mascuiinas explicada por las primeras cuatio
deformaciones relativas.

’Iie';(t)ir\;'gzciones Percentage de variacion explicada
1 27.037
2 21.072
3 16.726
4 7.0914
Total 71.9279

Tabla 4. Resultados de los analisis de varianza realizados con los valores de ias flores en fas
diferentes deformaciones relativas. Lo que esta tabla muestra es |a variacién entre plantas en
las diferentes deformaciones refativas.

Deformaciones .l F el

_ relativas e
177 26 3273 0.0001
2 26 1.109 0.367 N.S.
3 26  1.891 0.026
4 26 2.0337 0.015

Tabla 5 Ceeficientes de regresion entre la forma de las flores {valores de cada
deformacion relativa) y el peso seco del androceo de |a flor.

Deformacion

N relativa p T a
1 045 12 0.22
2 0.22 0.53 0.59
3 - . 0.18
4 0.24 0.32 0.74

El otro componente que determina la cantidad de recompensa que ofrece una
planta es el namero de flores. Por lo que el andlisis para evaluar cual atributo, el

tamano de las flores o la cantidad de flores, podria ser mas importante para los
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polinizadores mostré que la vanacion en el nimero de flores masculinas es mas
importante que el tamano de las flores como indicador de Ia cantidad de recompensa
que ofrece una planta (R2= 0.875. F(2, 24) =92.332, p<0.001), ya que la pendiente
del area de las flores fue R=.265. y para el nimero de flores masculinas fue 5 =0.92.
Esto sugiere que un polinizador que intente maximizar su eficiencia durante el
forrajeo deberia elegir a las plantas primero por la cantidad de flores que tienen y una
vez en la plania eligirian a la flor por los atributos florales que indiquen una mayor
cantidad de recompensa
Tamano de las flores
En el analisis del tamano de las flores se observd que existe una gran variacion entre
plantas en este atributo (Fig. 3.6). Las flores masculinas son significativamente mas
grandes que las flores femeninas (Fig. 3.7). Este patrén se mantuvo en los dos anos
del estudio.
Forma de las flores
E1 sequndo analisis de deformaciones relativas mostré que el 67.46% de la variacion
en la forma de las flores masculinas y femeninas es explicada por las primeras cuatro
deformaciones relativas (Tabla 6). Por esta razén, sélo los valores de las flores
asociados con estas cuatro deformaciones se usaron en los analisis subsecuentes.
De manera semejante a la figura 3.5, la figura 3.8 es una representacion
grafica de la variacién de la forma de las flores y su relacién con las cuatro primeras
deformaciones relativas. En la figura (A) se observa la variacién en la forma de las
flores descrita por las dos primeras deformaciones relativas. Al centro de la fila

superior del esquema se muestra la forma consenso. Asimismo, hacia la izquierda de
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Figura 3.6. Variacion en el tamaiio de las flores entre las plantas. a} y c} flores femeninas de 1995 y
1996 respectivamente, b} y d) flores masculinas de 1995 y 1886, El punto representa el promedio de
tamano de las flores de cada planta y la acotacién el error estandar de la muestra de cada planta. Se
midieron cinco flores masculinas y cinco femeninas (o las disponibles en el caso de que la planta
tuviera menos de cinco flores de cada sexo). Las plantas fueron diferentes entre afios. La diferencia
en el nimero de plantas representadas en cada graiica del mismo ano, se debe a que algunas
plantas solo tenian flores masculinas.

1995 1996
t=3.5 0.0004 =3.5 0004

. 25 89 p< 50 t=3.5 p<0
:c; 15 30
S 5 10
w 5 10

d‘41 ' %_'04' ; i,lss """ 30 00 07 15 22

Area Area
Flores [Masculinas B Femeninas

Figura 3.7. Distribucion de frecuencias del tamario de flores masculinas y femeninas en
1995 (promedio de flores masculinas=0.971, d.e.=0.322, promedio de flores
femeninas=0.72 d.e.= 0.115) y 1996 (promedio de tiores masculinas=1.05, d.e.=0.275,
promedio de flores femeninas= 0.8, d.e.= 0.234). En los dos anos la prueba de t mostro
que hubo diferencias significativas entre ambos sexos en el tamariio de las flores.
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Figura 3.8. Variacién en la forma de las Hlores masculinas y femeninas analizadas por el método de
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deformaciones relativas. Al igual que en la figura 3.5 en cada grafica se representan los valores de las
tiores en la deformacion relativa 1 contra sus valores en las demés deformaciones analizadas {graficas

a, b, ). Lo dibujos representan esquematizacines de los valores extremos para cada deformacion

ralativa y los simbolos de sexo sefalan los valores promedio de las flores femeninas y masculinas en

cada deformacién relativa.

46



la forma consenso se muestra la deformacion que sufriria una ftor con valores
negativos extremos de la deformagion refativa 1, mieniras que a la derecha se
muestra la deformacién de una flor con valores positivos extremos. Las flores
dibujadas en la columna del lado izquierdo son esquematizaciones de fa variacion

descrita por las deformaciones relativas 2, 3 y 4.

Tabla 6 Porcentaje de la variacion de la forma expiicada por [as cuatro primeras
deformaciones relativas

s Porcentaje de la Valor promedio Valor Promedio
Defo.rmacmn variacién explicada de las flores de las flores
relativa . :

~_delaforma __masculinas femeninas
1 23.4 0.054 -0.056
2 18.18 -0.03 0.03
3 15.01 0.015 -0.016
4 10.85 -0.03 0.03
Total 67.465

Se observé que la forma de las flores (valores de las deformaciones refativas)
difiere significativamente entre sexos y entre plantas (Tabla 7). En los analisis de
varianza univariados se observd que la forma de las flores representada por cada
deformacién relativa presentd diferencias significativas debidas al sexo, a la planta, y
a la interaccion de ambas ({Tabla 8). Unicamente en las deformaciones relativas 3 y 4
no se observaron diferencias debidas a la interaccién de la planta y el sexo. Esto
significa que la forma de las flores es diferente entre jos sexos, entre las plantas, vy
entre sexos dentro de la misma planta. La variacion de la forma representada por las
deformaciones relativas 3 y 4, se restringe a diferencias entre sexos, entre plantas,

pero no entre sexos dentro de la misma planta.
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Tabla 7. Analisis de varianza multivariado {(MANOVA) de la forma de las flores
con dos factores, el sexo y la planta, y la interaccion de ambos, Las variables
dependientes son las cuatro primeras deformaciones relativas,

Factor Lambda de wilk g. 1. Jo]
Planta 0.118 60, 240 < 0.001
Sexo 0.123 4,861 < 0.001

Planta*sexo 0.2068 60, 240 < 0.001

Tabia B Analisis de varianza univariados de los efectos del sexo y la planta en la

variacién de cada deformacian relativa.

B Porcentaje
DA Efeclo ity F gl P
explicada
Sexo 28.78 49.73 1, 64 <0.001
; Planta 17.48 2.01 15, 64 0.02
Sexo*Planta 16.71 1.92 15, 64 0.036
error 38.61
) Sexo 7.39 112 1,64 0.001
» Planta 32.18 3.21 15, 64 0.0005
Sexo*Planta 18.19 1.83 15, 64 0.048
error 42.22
Sexo 3.39 3.98 1, 64 0.05
3 Planta 24.82 1.94 15, 64 0.034
Sexo*Planta 17.23 1.34 15,64 0.201 N.S.
error 54 .54
Sexo 26.93 48.03 1, 64 <0.001
. Planta 26.90 3.2 15, 64 <0.001
Sexo*Planta 10.27 1.22 15,64 0279 N.S.

error 35.88




Seleccién sobre los atributos florates

Atraccién de polinizadores
Durante las observaciones de flores focales en 1995 el nimero de visitas

observadas a las flores femeninas que fueron marcadas fue muy reducido. Debido a
esto no fue posible realizar analisis estadisticos de la relacion del tamano y la forma
con las visttas de polinizadores con los datos de ese afio. Por lo tanto, estos analisis
se reahzaron anicamente con los datos de 1996,
Eltamano de las flores y la atraccion de polinizadores

£1 tamano promedio de las flores femeninas y masculinas no visitadas y

visttadas difirio significativamente. Sin embargo la diferencia entre los cuatro grupos

formados se debe principalmente a las diferencias de tamano entre los sexos. Dentro

de cada sexo no se observaron diferencias entre las flores visitadas por los

pohnizadores y las no visitadas (Fig. 3.9).

F(3, 220)=15.548, p<0.001

—~ 1.2
= Masculinas
e 1
o 1 T
o
< Femeninas

0.8 N

0.6

visitadas
Visitadas

[*]
Z

No
visitadas
Visitadas

Flores

Figura 3.9, Promedic y error estandar del tamario de las flores femeninas y
maculinas no visitadas y visitadas.
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La Forma de [as fiores y la atraccion de los polinizadores
Al analizar la forma de las flores visitadas y no visitadas de ambos sexos, no

se observaron diferencias significativas en los valores promedio de las cuatro
primeras deformaciones relativas. L.as Unicas diferencias que se observaron fueron

debidas al sexo de las flores (Tabla 9, Fig. 3.10).

Tabla 9. Resultados del anélisis de varianza de la forma de [as flores
considerando el sexo de la flor, si fue visitada o no, y la interaccion de
ambos (MANOVA).

Factores Lambda de Wilk  g.1.  Nivel de significancia
Sexo 0.297 4,89 <0.001
Visita 0.921 4, 89 0.118
Sexo * visita 0.973 4, 89 0.66
By B)
015 \ 015
o1, o 0.1
= 605, —r_ 3 005 T
(%' LN S 0 A= J‘_ —
6es” v ! .0.05 e
[ i { 01
015 — = 0.15 n -
] o v @ il @ G
o3 & o8 0§ & 0§ &
4 g % Zz = % Z = & Z = G
E- E 2 = 2 >
O g5, % o015
01 0.1 I
E 005} - — 005 — ——
2 ol - - t. 2 0 _
[ R - -0.05 p_ -mes
01 -01
015 a ] n F] 015 « [ @ a4
=] 3 2 3 g ksl 8 k]
g8 3 s¥ & 28 3 28 3
A 5 = 5 3 s >
Ferneninas Masculinas Femeninas Masculinas

Figura 3.10. Esquema en que se muestran los valores promedio y la variacion de las flores
masculinas y femeninas, visitadas y no visitadas para cada deformacion relativa.
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Exito reproductivo de las flores

Tamano de las flores

El tamano promedio de las flores femeninas que produjeron fruto no difirié del
de las flores que no lo hicieron (Fig. 3.11). Esto sugiere que los polinizadores no
actian diferencialmente en funcién del tamanio de las flores y concuerda con los
resultados obtenidos anteriormente, que mostraron que la probabilidad de visita no

esta asociada con el tamaio de las flores.

N=98 F(1,96)=0.0336 p=0.854

g S

no produjeron  produjeron
fruto fruto

Flores femeninas

Figura 3.11 Variacién entre el area de los tépalos de las flores que
produjeron fruto y las fiores que no lo produjeron. El punto representa el
promedio del drea y la acotacién el error estandar de cada grupo de flores.

Farma de las flores

La probabilidad de producir frutos por las flores femeninas fue afectada por su
forma. Se observaron diferencias significativas entre las flores que produjeron fruto y
las que no lo produjeron en /a deformacion relativa 2 (Andlisis de varianza

multivariado, Wilks' Lambda (4, 42) =0.786, p=0.035, Tabla 10}, aunque no se
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observaron efectos de fas demas deformaciones relativas analizadas. Las flores que
produjeron fruto tuvieron un promedio de 0.017y las flores que no lo produjeron
tuvieron un promedio de 0.095 en esta deformacion relativa. El promedio de los
valores de las flores femeninas que produjeron fruto es un valor intermedio entre el
promedio de los valores de las flores que no produjeron fruto y de las flores
masculinas (Fig. 3.12). Lo que esto sugiere es que las flores femeninas cuya forma
se aproxima a la de las flores masculinas tienen una mayor probabilidad de ser
wvisitadas y polinizadas, aunque esto no se haya reflejado en el analisis de atraccion

de polimizadores.

Tabla 10. Resultados y estadisticos del analisis de varianza
univariado que se realizé con los valores de la forma de las
flores que produjeran fruto y las que no o produjeron.

Variable

_dependiente %" Fgh12 p
RWi 1,45 2.31 0.13
RAw2 1,45 4944  0.081%
RW3 1,45 0538  0.466
R4 145 2725  0.106
€)22i

.16

01 —.-

g [

:% 004

002 - o

008 ——

014

Figura 3.12. Variacion en forma (valores de las deformaciones relativas 2, RW2)
entre fiores femeninas que produjeran fruto, flores que no produjeron fruto y flores

masculinas.
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Seleccion dependiente de la frecuencia

Afraccién de polinizadores
La refacion entre la proporcion sexual de as plantas y la de los parches con el indice

de discriminacion de los polinizadores de las flores femeninas se encontré diferente
en los dos anos de estudio. En 1995 el modelo de regresion oxplico el 19.55 % dela
variacion en el indice de discriminacién (g. 1.=2, 116 F=14.102 p<0.02; Fig. 3.13 a),
este indice se relaciond negativa y significativamente con la proporcion de flores
masculinas de las plantas (B=-5.03*), y positiva y de manera marginal con la
proporcion de flores masculinas del parche (B 2=3.35). Mientras que en 1996 el
modelo explica el 49.35% de la variacién en el indice de discriminacion {g. .= 2, 34
F=16.662 p<0.0001; Fig. 3.13 b), el indice de discriminacion también se relaciond
negativa y significativamente con la proporcién de flores masculinas de la planta
(8 =-22.50%); y su relacién con la proporcién sexual del parche no fue significativa.
Cabe mencionar que en los dos afios se encontraron plantas con valores del indice
de discnminacidn muy altos, las cuales tenian précticamente solo flores hembra.
Estos analisis sugieren que los polinizadores discriminan en contra de las
flores femeninas de una planta cuando éstas se encuentran en una alta proporcion y
que dejan de discriminar en su contra cuando la proporcion de flores masculinas

aumenta.
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Figura 3.13. Relacién entre el indice de discriminacion de los polinizadores (1.D.) en
contra de las flores femeninas de un parche y las proporcicnes sexuales def parche
{psr) y de la planta {psp) en los afios de estudio: a) 1995 y b) 1996.
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Relacion entre ia proporcion sexual y el éxito reproductivo
E! modelo de la relacion entre la proporcidn de flores masculinas de la planta, la del

parche en el que se encuentra la planta (en cada caso no se incluyeron los datos del
numero de flores imasculinas y femeninas de cada planta para calcular la proporcién
sexual del parche) y la interaccién de ambas con la eficiencia en fa produccion de
frutos fue:
Fs = constante + B, psp + B, psr + By psp ™ psr

s = Eficiencia en la produccion de frutos
s = Proporcion de flores masculinas de ta planta
msr =Proporcion de flores masculinas del parche

Este modelo explicé el 30.5% de ta variacion en fa eficiencia en la produccion
de frutos (Tabla 11). Sin embargo, Unicamente la pendiente de ia proporcion sexual
det parche fue significativa, lo que significa que la eficiencia en la produccion de
frutos en una planta aumenta conforme aumenta la proporcién de flores masculinas
en el parche, independientemente de la proporcién sexual de la planta en cuestion
(Tabla 11). Es decir, en un parche en el que la proporcion de flores masculinas es
alta, las flores femeninas de una planta tendran una alta eficiencia en producir fruto

(Fig. 3.14).
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Tabla 11. Resultados de la regresion mititiple en la que se analizé la relacion que
guarda la eficiencia en ta produccion de frutos con la proporcién sexual del
parche, la proporcion sexual de ta pianta y la interaccion de ambas. El modelo
explico significativamente el 30.5% de la variacion en la eficiencia en la
produccion de frutos (R?=0.3059 F(3, 33)=4.849 p<0.0086).

Variables del modelo B T p

Constante 0 348 0.973 0.33
Proporcion de flores masculinas

de la planta (psp) 0.351 -0.558 0.581
Proporcion de flores masculinas *
del parche (psr) 1.368 2.364 0.024

Interaccion (psp * psr) -0.923 -0.884 0332

2.6
2.2

Eficiencia 1.8
en la 1.4
produccion
de frutos

0.6
0.2

Figura 3.14. Relacién entre la eficiencia en la produccidn de frutos yla
propercidn de flores masculinas de la planta y la del parche.
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Efectos del nimero de flores en ta visita de polinizadores y en el éxito reproductivo de
las plantas

Las tres regresiones multiples con las que se analizd el namero total de visitas a las
flores masculinas de una planta, a las flores femeninas y a la suma de ambas y su
relacion con el nimero de flores de la planta y del parche en el que se encuentra la
planta mostraron el mismo tipo de relacién. En las tres se observa que el ndmero de
flores de la planta se relacioné de manera significativa y positiva con el ntimero de
visitas (a flores masculinas, a flores ferneninas, ¢ a la suma de ambas) y que ¢
numero de flores del parche en el que se encuentra la planta no mostré esta relacién
{Tabla 12). Esto también se encuentra reflejado en el anélisis de la eficiencia en la
produccion de frutos de las plantas como funcién del nimero de flores de la planta y
del namero de flores del parche, en el que se observé el mismo patron: la eficiencia
en la produccidn de frutos se relaciona positiva y significativamente con el niimero de

flores de la ptanta pero no con el nimero de flores del parche (Tabla 13).

Tabla 12. Relacién entre el nimero de visitas a |as flores de una planta y el nimero de flores de
la planta y dei parche.

p
Variable _ Numero de flores gl
dependiente Ano Rz F
) Planta Parche
Visitas a flores 1995  0.004 0.004 0.014 0.87 2,116  0.41
femeninas 1996 0.175 0.039 0.185 3.85 2,34 0,03
Visitas a flores 1905 0.169 -0.027  0.079 4.99 2,116  0.008
masculinas 1996 1.297 0.078 0.29 7.00 2,34  0.002
) ; ] 074
Visitas a todas las 1995 0170 0.022 008 50 2,116 0.007
flores 1996 1.473 0.118  0.355 9.388 2,34  0.005
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Tabla 13 Resultados de 1a regresion maltiple de la eficiencia en la
produccion de frutos de las plantas con el numerc de flores de la planta y
del parche.

Variables

independientes ﬁ Ffz F _g l._ 7P

g!;rrr;?;ztge flores 0.012 *

Numero de flores 0.165 3.376 2,34 0.045
-0.001

por parche
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Discusion

En la introduccion de este trabajo se planted que un sistema de polinizacion por
engano debe funcionar de manera similar a un mimetismo Batesiano. Este
mimetismo se basa en dos componentes: 1) las flores que no tlenen recompensa
imitan algin caracter de las flores que si tienen recompensa, lo gue les sirve para
atraer a los polinizadores; y 2) la frecuencia del mimeta es lo suficientemente baja
con relacion a la del modelo; por lo que los polinizadores no encuentran faciimente a
las flores mimeta, o el costo de discriminarlas es mayor que el de visitarlas al azar.
Por lo tanto, en un sistema de polinizacidn por engaio pueden operar dos tipos de
seleccién, aguella que opera sobre los caracteres de las flores femeninas para
parecerse a las flores masculinas, y aquella que opera sobre la frecuencia de los dos
sexos en la poblacion, es decir, seleccién dependiente de la frecuencia.

£n concordancia con la mayoria de los estudios realizados en sistemas de
polinizacion por engano, en este trabajo se observé: 1) variacion en la cantidad de
recompensa entre los sexos de las flores (fas flores femeninas no producen
recompensa) y entre las flores mascutinas de las diferentes plantas (la cual se
relaciona con el caracter de tamano de las flores); 2) una preferencia de los
polinizadores por visitar las flores masculinas; y 3) variacidn significativa en los
caracteres morfolagicos de forma y tamario entre las flores de diferente sexo y entre
plantas.

Los resultados mas importantes de este frabajo son: 1) seleccién
independiente de la frecuencia sobre la forma de las flores femeninas, medida a
traveés del éxito reproductivo de las flores; 2) que los polinizadores disciminan a las
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flores femeninas como funcién de su frecuencia en la planta; 3} que una planta
aumenta su éxito reproductivo femenino si se encuentra en un parche con una
proporcion sexual sesgada hacia las flores masculinas; y 4} que el numero de flores
tuvo efectos significativos sobre el niamero de visitas de los polinizadores y sobre el
numero de frutos de la planta.

Los resultados de este trabajo parecen apoyar la hipdtesis clasica del
mimetismo, ya que ios dos tipos de seleccion actian en el sistema de polinizacion
por engano.

Por un lado, ho se observaron efectos de tos atributos florales consideradoes
en este estudio, tamano y forma, en la atraccion de los polinizadores. Sin embargo,
las lores femeninas mas parecidas en forma a las flores masculinas tuvieron mayor
probabilidad de producir un fruto. De acuerdo con Willson y Agren {1989) la
semejanza en este componerte de forma en flores masculinas y femeninas es
debida al mimetismo intersexual,

La falta de relacién entre la morfologia de las flores y las visitas de los
polinizadores podria deberse a que cada flor s6lo se censé durante un dia, y las
flores femeninas pueden permanecer abiertas y receptivas durante dos dias (ver
apéndice 1). Sin embargo, la existencia de una relacion entre la forma de laflory la
probabitidad de producir un fruto es un indicador que resume los eventos ocurridos
durante la vida de la fior, por lo tanto, indica de manera mds precisa las presiones de
seleccion que operan sobre elfa. Este hallazgo apoya fuertemente |a hipotesis de la

accidn de la seleccion a favor del mimetismo entre las flores de diferente sexo.
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Este es uno de los pocos estudios en el que se ha probado que existe
mimetismo en la forma de las flores. En otros estudios se ha observado que la
seleccién puede favorecer algun caracter de las flores femeninas. Por ejemplo
Ashman y Stanton (1991) observaron efectos del tamano de los pétalos de la flor de
Sidalcea oregana en la tasa de visita de polinizadores Esto concuerda con lo
observado por Schemske y Agren (1995} en un experimento con flores artificiales en
Begonia involucrata y por Schemske et al. {1996) en un experimento similar en B.
oaxacana. En ambos trabajos observaron que los polinizadores se aproximaban mas
a flores mas grandes, lo que sugiere que las flores femeninas mas grandes podrian
ser favorecidas por la seleccién natural. Los resultados de estos experimentos
contrastan fuertemente con o observado en poblaciones naturales de B. sousae, en
yue el tamano de las flores no tiene efectos ni en la atraccion de polinizadores ni en
el éxito reproductivo de las flores.

En otro estudio con Begonias, Le Corff et al. (1998) observaron las tasas de
visita por polinizadores a las flores femeninas de poblaciones naturales de dos
especies: B. urophylla cuyas flores femeninas y masculinas son similares en forma
pero diferentes en area y B. tonduzii cuyas flores son similares en tamano pero no en
forma. Dado que B. urophylia tiene una mayar tasa de visita por flor, ellos sugieren
que la forma contribuye més al engano que el tamafio. Esta conclusién concuerda
con los hallazgos de este trabajo, en el que el engaio parece estar basado mas en la
forma que en el tamaiio de la flor. Sin embargo, la solidez de este estudio se basa en
medidas directas de la forma de las flores y en las diferencias en el exito reproductivo

de las fiores femeninas.
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En esle trabajo también se obtuvieron varios resultados que aportan evidencia
relacionada con fa evolucion de las proporciones sexuales:

1. Cuando la proporcion sexual de la planta esta sesgada hacia las flores
masculinas, los polinizadores dejan de discriminar en contra de las flores femeninas
de esa planta. Las plantas que mantuvieran esta proporcidn sexual a lo largo de la
temporada reproductiva podrian disminuir la discriminacion que los polinizadores
hacen en contra de sus flores femeninas. Si esto reditda en una mayor probabilidad
de producir frutos, estas plantas serian favorecidas por seleccion.

Hay una aparente tendencia de aumento de la discriminacidn en contra de las
flores femeninas de una planta cuando la proporcion sexual del parche también esta
sesgada hacia las flores masculinas (la significancia fue marginal). Probablemente en
un parche con una alta proporcién de flores masculinas una planta con muchas flores
femeninas es muy evidente, por lo que podria ser facil o menos costose para los
polinizadores discriminar a esa planta. Las plantas de B. sousae presentan una
separacion temporal en la apertura de las flores de los diferentes sexos, por lo que
las plantas presentan una primera fase masculina, seguida de una fase femenina y
finalmente pueden presentar una fase corta masculina. Esto hace plausible encontrar
en el campo una planta en fase femenina que se encuentre en un parche en el que la
mayoria de las plantas se encuentran en fase masculina.

2. Las plantas presentan una mayor eficiencia en la produccion de frutos
cuando la proporcion sexual del parche esta ligeramente sesgada hacia las flores
masculinas. La eficiencia en la produccién de frutos es una medida mas directa de la

accion de la seleccion que la conducta de los polinizadores. De acuerdo con esta
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observacion la seleccion dependiente de la frecuencia actia en ef sistema y favorece
ta produccion de frutos de las fiores femeninas de plantas que se encuentran en
parches cuya proporcion sexual es sesgada hacia las flores masculinas. Este es uno
de los componentes importantes del mimetismo en un sistema de polinizacidn por
engano.

Si en un parche con proporcion sexual sesgada hacia las flores masculinas los
polinizadores discriminaran en contra de las flores femeninas de una planta, estas
podrian tener una frecuencia muy baja de visitas. Sin embargo en las mismas
condiciones se favorece una mayor eficiencia en la produccion de frutos, lo que esto
indicaria es que con un nimero minimo de visitas podria bastar para fecundar una
flor femenina. De acuerdo con un analisis sobre el tiempo de vida de las flores y la
probabilidad de cambio en la proporcién sexual de la planta se encontrd que la
proporcion sexual tiene pacas probabilidades de cambiar durante el tiempo de vida
de una fior {ver apéndice 1). Debido a esto, durante el periodo en que la flor es
funcional es posible asignar un valor de proporcion sexual a cada flor. Por lo que atn
cuando la fior tenga muy escasas visitas durante su tiempo de vida, estas tienen
altas probabilidades de ocurrir bajo el mismo valor de proporcién sexual, esto le da
solidez a la relacién encontrada entre la proporcion sexual y la eficiencia en la
produccion de frutos.

En otros estudios también se ha mostrado que cuando el mimeta se encuentra
en una baja frecuencia tiene un mayor nimero de visitas (Thelmitra antennifera,
Dafni y Calder 1987); 0 una mayor probabilidad de producir frutos (Tolumnia

variegata, Sabat y Ackerman, 1896).
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Castilio et al. (1999) observaron que la variacion en la proporcidn sexual y en
la densidad de flores producidas en poblaciones experimentales influyd de manera
significativa sobre la probabilidad de visita a las flores y sobre el éxito reproductivo
femenino de B. gracilis.

Otros estudios han mostrado que en las poblaciones sesgadas hacia las flores
masculinas la reproduccion de las flores femeninas no esté limitada por polen,
mientras que en poblaciones sesgadas hacia las flores femeninas esa limitante si se
encontrd (Rubus chamaemorus, Agren et al. 1986; Sidalcea oregana [ginodioical
Ashman y Stanton, 1991). Sin embargo, en estos trabajos no se hace la distincién
entre limitacion por polen y limitacidn por polinizadores. Esta distincion es crucial, ya
que s6lo en el caso de que la limitacién sea por polinizadores se podria hablar de
polinizacion por engafo. Si el polen disponible es suficiente para polinizar a las flores
femeninas presentes pero los polinizadores discriminan a las flores femeninas,
entonces 1o que parecerfa limitacién por polinizadores seria en realidad una
consecuencia de la polinizacién por engaio. Podemos observar que otros estudios
realizados en Begonia no han notado esta importante diferencia. Por ejemplo, Le
GCorff et al. (1998) encontraron que en B. tonduzii la produccion de semilflas estad
limitada por Ia disponibilidad de polen, y que esta limitacién varia en funcion de la
proporcion sexual siendo mayor cuando las flores femeninas son mas abundantes en
la poblacién; mientras que B. urophyila no presento esa limitacion. Obviamente, si
una planta esta limitada por polen dificimente podemos hablar de polinizacion por

engafo. Existe la posibilidad de que los polinizadores hayan visitado a todas las
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flores independienlemente de su forma o de la proporcion sexual, y gue la baja
fertiidad sea resultado de la limitacion por polen.

La variacion que se puede observar en la accion de la seleccion natural y de la
seleccién dependiente de ia frecuencia en los diferentes sistemas de polinizacion por
engafo estudiados sugiere que la importancia de la seleccion dependiente de la
frecuencia puede variar dependiendo de la especie y de otros factores involucrados
en el mimetismo. Por ejemplo la densidad de las flores en la poblacién (Castillo
1999), la conducta de los polinizadores o su especializacion ( B. tonduzii y B. gracifis
son visitadas principalmente por uno o dos tipos de polinizadores, mientras que B.
urophylia, al igual que B. sousae, es visitada por varios polinizadores, le Gorff et al.
1998), o el grado de semejanza entre las flores masculinas y femeninas (B. sousae y
C. urens Bawa et al. 1982) son factores gue en su conjuntc puede determinar la
presencia y forma del mimetismo,

En este trabajo también se enconird que una mayor produccion de flores
incrementa no solo la probabilidad de visita por los polinizadores, sino también la
produccion de frutos. Existen diversos estudios que proponen que una mayor
produccion de flores significa una mayor cantidad de recompensa para el polinizador
vy por lo tanto que debe tener efectos positivos en la atraccién de polinizadores
(Kinkhamer y de Jong, 1990). En un estudio realizado en una planta polinizada por
engafo se encontrd que la densidad de flores se relaciona positivamente con ia tasa
de polinizacion tanto del modelo como del mimeta (Sidalcea oregana, Ashman y
Stanton, 1991). Ctro estudio mostrd que puede haber diferentes respuestas a la

variacién en la densidad de flores, por ejemplo, en un complejo de mimetismo
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interespecifico se observo que en las poblaciones mas densas de la planta mimeta
(Epidendrum radicans) éstas no son visitadas mas frecuentemente gue las no
densas, se encuentren o no las plantas modelo (Asclepias curassavica y Lantana
camara) (Bierzychudek 1981)}.

En el género Begonia el tnico trabajo que ha considerado la accién conjunta
de la densidad de las flores con la proporcion sexual es el de Castillo (1999}, en el
que se observa que la accion de la seleccion dependiente de la frecuencia es mayor
que ta de la seleccién densodependiente.

SI consideramos que la intensidad de la sefeccion dependiente de la
frecuencia puede variar dependiendo de la densidad de flores, el nivel de parecido
entre el modelo y el mimeta, y las diferentes capacidades de discriminacién de los
polinizadores, el engano podria presentarse bajo circunstancias mas diversas. Por
ejemplo. en las plantas en las que la seleccién sobre los atributos florales fuera fuerte
y cuyos polinizadores sean més especializados seria probable que la seleccidn
dependiente de la frecuencia fuera menos fuerte que en otras especies de plantas
polinizadas por engano; en las que la seleccidn sobre los atributos florales no sea
fuerte o no se presente y cuyos polinizadores presenten mayor variacion en sus
capacidades discriminatorias. Para saber que tanto se favorecen las proporciones
sexuales sesgadas hacia las flores masculinas podria ser necesario un experimento
en el que se considere la interaccion de ambos tipos de seleccion, ya que no en
todos los sistemas de polinizacion por engano se ha encontrado que actien de

manera conjunta.
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En este trabajo se probd la accion de la seleccion natural directamente sobre
1a forma de las flores, 1o que no se habia observado hasta el momento en los
estudios realizados sobre el mimetismo floral en la polinizacién por engano. Estos
resultados, en conjunto con tas observaciones registradas de la accién de la
seleccion dependiente de la frecuencia, concuerdan con fa hipdtesis cldsica de
evolucion del mimetismo batesiano. Es decir, la seleccién favorece la semejanza
morfalégica entre las flores que no tienen recompensa y fas que sila tienen; y la
seleccion dependiente de la frecuencia mantiene baja la proporcién de la flor mimeta,

permitiendo el engano.
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Apeéendice |
Con el objeto de analizar si la eficiencia en la produccion de frutos correspondia a la

proporcion sexual que la planta tenia cuando se observaron las visitas de los
polinizadores; se realizd una analisis en el que se compard el tiempo de vida de las
fiores con el tiempo en que la proporcion sexual cambia en la planta. Los datos se
obtuvieron durante la temporada reproductiva de 1995 a partir de 36 plantas
distribuidas en 7 parches. En cada planta se marcaron tres botones de flores
femeninas y tres botones de flores masculinas. Diariamente se realizd un censo en
el que se registré el nimero de flores masculinas, el niimero de flores femeninas, ia
fecha de apertura de cada flor marcada y la fecha en que fa flor mascufina se
marchité o en gue la flor femenina cerraba sus tépalos. A partir de estos datos se
obtuvo el tiempo de vida de cada flor y las proporciones sexuales de cada planta
cada dia

Las flores tuvieron un tiempo de vida promedio de 2.1 dias, las flores
femeninas 2.29 dias y las flores masculinas 1.98 dias.

Las diferencias de tiempo de vida de las flores masculinas y las flores
femeninas se analizaron mediante una prueba de U de Mann-Whitney. En esta
prueba se observd que las flores femeninas tienen un tiempo de vida

significativamente mayor que las flores masculinas (Tabla 3).

Tabla 3. Resultados de la prueba de U de mann-whitney para andlisis de las diferencias de
tiempo de vida entre flores femeninas y flores masculinas.

Numero de Nimero de u z Nivel de
flores flores probahilidad
femeninas masculinas

55 9N 1928 -2.32 0.02
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Las diferentes proporciones sexuales registradas durante estos censos se
ordenaron en veinte clases de proporcién sexual. La proporcidn sexual puede tomar
valores de 0 a 1, este rango se dividid en 20 intervalos, para establecer las 20 clases.
En estas clases se clasificaron las proporciones sexuales que s observaron en las
plantas durante los dias en que fueron censadas.

Para cada fior se obtuvo su tiempo de vida en dias y el tiempo de duracién de
la clase de proporcién sexual que tenia la planta durante la vida de la flor; y se
compararon mediante una prueba no paramétrica para pruebas relacionadas (Prugba
de Wilcoxon). Se observd que la clase de proporcion sexual durd significativamente

mas que el tiempo de vida de las flores (Tabla 4).

Tabla 4. Resultados de la prueba de Wilcoxon en la que se compard el tiempo de vida de
cada flor con la duracién de la clase de proporcion sexual en la planta.

Variables N T Z P
Duracion de Ia clase de proporcion sexual vs. 113 15505 2.433 0.015
Tiempo de vida de la flor

Esto significa que durante el tiempo de vida de una flor es poco probable que
la proporcion sexual de la planta cambie significativamente. Debido a esto, si la
probabifidad de que una flor produzca un fruto depende {al menos parcialmente) de
ta proparcién sexual de la planta durante el periodo en que la flor fue funcional, es

posible asignar un valor de proporcion sexual a cada fior.
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