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RESUMEN

Los muérdagos del génerd’sittacanthus son plantas hemiparasitas conocidas
principalmente por su efecto negativo en especies de arboles de importancia comercial. Sin
embargo estas plantas también son consideradas especies clave en los ecosistemas, pues
constituyen una importante fuente de recursos para muchos animales. Aunque la biologia
reproductiva dé°. calyculatusha sido estudiada en Tlaxcala y Michoacén, se desconoce si

los caracteres ligados a su polinizacion y dispersion de sus semillas divergen cuando esta
especie co-ocurre en simpatria con congéneres. El desplazamiento de caracteres es comun
cuando dos especies relacionadas tienen distribuciones sobrelapadas. En esta condicion las
poblaciones son mas divergentes y facilmente distinguibles en uno o mas caracteres,
contrario a las zonas donde las especies ocurren en alopatria, donde sus poblaciones son
mas similares.En este trabajo se estudié la biologia reproducyivpolinizacion de
Psittacanthus calyculatusn una zona de alopatria en Tlaxcala y en una zona de simpatria
conP. auriculatusen Oaxaca durante el periodo 2013-2014. La fenologia floral se extendio
durante el periodo de lluvias en ambas localidades y el sistema de apareamiento
predominante fue el mixto. Las principales diferencias en la morfologia se dieron en la
longitud promedio de filamentos y estilo siendo mas largos en la poblacion simpafica de
calyculatus Los promedios de cosecha en pie de néctar (volumen y concentraciéon de
azucar = error estandar) fueron de 9.6+£2.5, 10.912.7 y 4.2+1.6 pl y de 16+1.4, 21+2.1 y
16+1.1 °Brix paraP. calyculatusen alopatria, en simpatria y paRa auriculatus
respectivamente, mientras que la produccion en 24 h fue de 47, 77 y 77 pl. El principal
visitante floral en la zona de alopatria fue el colibri magnEiegenes fulgeny, en la zona

de simpatria el colibri berildmazilia beryllina Los principales hospederos fuerSalix
bonplandiana Celtis caudatay Acacia shaffneri; los principales dispersores Rle
calyculatusel tirano griton Tyrannus vociferansen la zona de alopatria y el mosquero luis
gregario Myiozetetes simil)sen la zona de simpatrialyrannus vociferantambién para

P. auriculatus Finalmente los polinizadores como recurso, mostraron el mayor sobrelape
de nicho en las poblaciones simpatricaga coexistencia deP. calyculatus y P.
auriculatus en simpatria es facilitada principalmente gracias a diferencias en la

morfologia floral y en la cantidad y calidad de las recompensas, ademas de diferencias



en el ensamble de dispersores y hospederas anterior, aunado a barreras post-cigoticas

gue impiden o reducen la germinacion, permite su coexistencia en simpatria.

ABSTRACT

Psittacanthuamistletoes are hemi-parasitic plants known mainly by their negative effects
on commercially important trees. However, these plants are also considered key species on
ecosystems, because they provide important resources to many different animals. Even
though P. calyculatusreproductive biology has already been studied in Tlaxcala and
Michoacan (Mexico), it has not been explored if the traits linked to its pollination and seed
dispersion diverge when this species co-occur in sympatry with cognate species. Character
displacement occurs when two closely related species have overlapping distributions: there,
their populations are more divergent and easily separated by one or more genetically based
traits; contrary to those zones where they occur in isolation, where they are more similar.
For that reason we studi€tsittacanthuscalyculatusreproductive biology and pollination

in allopatry (in Tlaxcala) and in sympatry wigh auriculatus(in Oaxaca) during the 2013-

2014 period. Our results show that floral phenology extends during the rainy season at both
localities, and the main breeding system is a mixed one. The main morphological
differences were on the average longitudes of filaments and styles being longer in the
sympatricP. calyculatugpopulation. Average standing crop and sugar concentration (zEE)
were 9.6+2.5, 10.942.7 y 4.2+1.6 pl and 16%1.4, 21+2.1 y 16+1.1 °BriR.foalyculatus

in allopatry, sympatry and fd?. auriculatus respectively, while production over 24 h was

47, 77 y 77 pl. The main floral visitor at Tlaxcala (allopatry) was the magnificent
hummingbird Eugenes fulgens and in Oaxaca (sympatry) it was the beryline
hummingbird Amazilia beryllind. The main tree hosts wefalix bonplandianaCeltis
caudata and Acacia shaffneri and seed dispersers were Cassin’s Kingbligrafinus
vociferan$, and Social Flycatcher Myiozetetes simil)s in Tlaxcala and Oaxaca
respectively. The resource with the biggest overlap index between sympatric populations
was pollinators. Coexistence between sympa®iccalyculatus and P. auriculatus is
facilitated mainly by differences on floral morphology and quantity and quality of
rewards, plus differences on the dispersers and hosts assemblagBsese, along with
post-zygotic barriers that reduce/prevent germination between species, allow its co-

existence in sympatry.
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Introduccién

Los muérdagos (orden Santalales) son plantas parasitas que se encuentran en casi todos los
ecosistemas naturales. En México se reportan tres familias (Loranthaceae, Eremolepidaceae
y Viscaceae), nueve géneroBhpradendron, Phthirusa, Arceuthobium, Psittacanthus,
Struthanthus, Oryctanthus, Antidaphne, Dendrophthora y Cladocglerededor de 151
especies (Hawksworth, 1983; Chazaro y Oliva, 1991; Cano y Marroquin, 1994). Desde el
punto de vista forestal los muérdagos son importantes por el efecto negativo que ejercen
sobre los troncos y ramas de los arboles hospederos, muchos de ellos especies frutales y
maderables de importancia econémica. Sin embargo, desde el punto de vista ecolégico,
muchas especies de muérdagos constituyen una importante fuente de recursos para muchas
especies animales. Por ejemplo, se han determinado hasta 97 familias de vertebrados como
consumidoras de flores y frutos de muérdagos y 50 que los usan como sitios de anidacion
(Watson, 2001). Por ello, pese al potencial dafio causado a sus hospederos, los muérdagos
son considerados recursos claves, y determinantes de la diversidad alfa de muchas
comunidades (Watson, 2001).

Las evidencias fosiles muestran la presencia de los muérdagos en Ameérica desde
hace 25 millones de afios (Mioceno), tiempo durante el cual han co-evolucionado con sus
hospederos (Hawksworth y Wiens, 1963). De esta manera, es importante considerar este
aspecto histérico de la interaccion parasito-hospedero al momento de tomar decisiones
tendientes a considerar a los muérdagos como organismos ajenos o aislados, pues son parte

integral de muchos ecosistemas (Vazogte., 1996).

Dentro de los géneros mencionados de muérd&gittacanthuglLoranthaceae) es
considerado como “plaga” de los bosques de México y Centroamérica (Azpeitia y Lara,
2006). En la actualidad, se han documentado méas de 150 especies hospederas para este
género, que incluyen arboles, arbustos y cactaceas (Carbajal1989). La especie mas
ampliamente distribuida del género s calyculatus que se encuentra desde Nayarit,
Jalisco y Aguascalientes hasta Chiapas, abarcando un total de 21 estados, distribucion que
propicia su contacto poblacional con otras especies del mismo grupo. Por ejemplo, en su
intervalo de distribucion intermedia sus poblaciones llegan a sobrelapars®. con
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schiedeanu®n el centro de Veracruz y céh auriculatusen Puebla y Oaxaca (Kuijt,
2009).

P. calyculatusy P. auriculatusson consideradas especies hermanas de acuerdo a la
hipotesis filogenética obtenida a partir del consenso estricto de los 23 arboles filogenéticos
mMAas parsimoniosos para especies distribuidas en México, basado en secuencias de ITS y 28

especies dPsittacanthugTun-Garrido, 2008).

En ecologia, los ejemplos de especies afines que se excluyen en el espacio o se
suceden en el tiempo han sido generalmente utilizados como prueba de la competencia
entre especies. De acuerdo al principio de exclusion competitiva o “Ley de Gause” para
coexistir en un ambiente estable, dos especies que compiten, deben diferir en sus
respectivos nichos ecologicos, ya que de lo contrario una especie eliminaré o excluira a la
otra (Campbell y Reece, 2009). En otras palabras, si dos poblaciones aisladas
reproductivamente “hacen lo mismo”, esto es ocupan precisamente el mismo nicho
ecologico, si son simpatricas y si la poblaciorAdee multiplica aunque sea lo minimo mas
rapido que la poblaciéB, entoncesA tarde o temprano terminara por desplazBropien
guedard extinta, pues es imposible que procesos de competencia (por ejemplo, las tazas de

reproduccion de especies que compiten) sean exactamente iguales (Hardin, 1960).

El nicho ecologico fundamental de una especie es un determinante critico en su
distribucion (Peterson, 2001). Grinnell (1917) se refirio al nicho ecoldgico fundamental
como al conjunto de condiciones ecolégicas capaces de mantener una poblacién sin
inmigracion; y mas tarde Hutchinson (1959) lo defini6 como un gran volumen
multidimensional donde cada dimension corresponde a las condiciones ambientales
distintas que definen los limites donde la especie persiste. También hizo la distincion entre
el nicho fundamental y el nicho realizado, es decir aquella parte del nicho fundamental que
esta de hecho ocupada por la especie, dadas las interacciones con otras especies como, por

ejemplo, la competencia.

En afios recientes, un numero creciente de cientificos han podido estimar
distribuciones de especies calculando los nichos “ambientales” o “ecolégicos” con gran

utilidad practica, pero la discusion de la relacion entre la distribucion de las especies y sus
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nichos hace necesaria una interpretacion inequivoca de estos conceptos con base en los
tipos de variables usadas para calcularlos, la escala espacial natural en la que pueden ser

medidos y la dispersion de los individuos en el ambiente (Soberdn, 2007).

Las areas de distribucion reflejan patrones espaciales y temporales de las especies y
estan determinadas por factores como i) la capacidad de dispersion de las especies, ii) la
distribucion espacial de las condiciones favorables para el establecimiento, sobrevivencia y
reproduccion de los individuos vy iii) el ambiente bidtico constituido por los competidores,
depredadores, y patdgenos de las especies, junto con la disponibilidad y dinamicas de los

recursos (Guisan y Thuiller 2005; Soberdn y Peterson 2005).

A su vez, los factores importantes para clarificar el nicho en relacion a las areas de
distribucion son: i) la distincion del nicho como habitat del nicho como funcion, ii) la
distincién del nicho definido localmente en la escala de la ecologia, el comportamiento y la
fisiologia de pequefias poblaciones o individuos, de los nichos definidos a escalas
espaciales mayores, donde importan los limites distribucionales, vy iii) la distincién entre las
variables del nicho como recursos, o como condiciones (Soberén, 2007). Esta separacién de
nichos en dos clases permite distinguir entre una clase “Grinelliana” con variables
fundamentalmente no-interactivas y condiciones ambientales de gran escala; y la clase
“Eltoniana” enfocada en las interacciones bidticas y las dindmicas recurso-consumidor que

pueden ser medidas principalmente a escala local (Soberén, 2007).

Una manera de mostrar en qué medida los recursos disponibles son utilizados en
comun por las especies coexistentes es a través de la medicion del sobrelapamiento de
nicho en donde algunos recursos son compartidos y otros usados exclusivamente por cada
una de las especies (Hutchinson, 1974). Una variedad de aproximaciones y métricas han
sido usadas para medir el sobrelapamiento de nicho (ej., Horn, 1966; MacArthur y Levins,
1967; Schoener, 1970; Colwell y Futuyma, 1971; May y Arthur, 1972; Pianka, 1974).
Generalmente estos métodos surgen cuando se creia que la competencia era el mecanismo
primario en la estructuracion ecolégica de las comunidades, y las medidas de sobrelape de
nicho fueron desarrolladas para cuantificar diferencias debido a la competencia (Chase y
Leibold, 2003).

13



Pianka (1974) desarrollé una hipotesis sobre el sobrelapamiento de nichos, en la
cual los estados de maximo sobrelapamiento varian inversamente con la intensidad de
competencia, usando el concepto de competencia difusa. Sin embargo, Connell (1982)
propuso que no solo la competencia es el principal factor que determina la amplitud y
sobrelapamiento de nichos sino que, junto con otras interacciones biolégicas, las historias
evolutivas y los factores intrinsecos de los organismos contribuyen con la definicién de los
nichos. Por ejemplo, el nicho de una lagartija arbérea tropical consiste, entre otros
componentes, en el intervalo de temperaturas que tolera, el tamafio de las ramas por las que
trepa, el momento del dia en que esta activa y el tamafio y el tipo de insectos que come
(Campbell y Reece, 2007). De este modo, la valoracién de diferencias en los nichos
ambientales de las especies requiere de la identificacion y consideracion de los factores que
influencian la distribucién de las especies (Broeninn@rat., 2007).

Un marco reciente para el calculo del sobrelape de nicho entre dos especies o
poblaciones incluye tres pasos: i) calculo de la densidad de ocurrencias y de factores
ambientales a lo largo de ejes de un analisis multivariado, ii) medicion del sobrelape de
nicho a lo largo de los gradientes del analisis vy iii) pruebas estadisticas de equivalencia y

similitud de nicho (Broenninmarat al., 2007).

Varios autores han cuestionado en qué medida los supuestos patrones mostrados en
la estructura de las comunidades realmente reflejan los procesos bioldgicos que son
invocados para explicarlos (Harvey al., 1983). En muchos casos se pueden elaborar
modelos nulos para explicar esos patrones en los datos que han sido citados como
evidencia de interacciones de competencia. Sin embargo esto no siempre es el caso y
muchas veces su pertinencia es cuestionada porque es muy dificil decidir lo que constituye
un modelo nulo verdadero y puramente estadistico (Haevegl, 1983). También es
posible estudiar la funcion de la competencia con experimentos donde determinadas
especies son introducidas o extirpadas de ciertas comunidades (natooslesladas) y se

observa el efecto que esto tiene en una o0 mas de las especies restantes originales.

Cuando la competencia entre especies con nichos similares no provoca la exclusiéon

local de una de ellas, una opcién es la diferenciacion de sus nichos. La evolucién por
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seleccion natural puede conseguir que una de las especies utilice otro grupo de recursos, o
gue use los mismos pero en un tiempo y espacio diferentes. A esto se le denomina particion
de recursos y cuando se observa se puede tomar como una evidencia indirecta de
competencia en el pasado (Campbell y Reece, 2007). Pero aunque los cambios en los
nichos han sido atribuidos generalmente a la evolucion del nicho fundamental, o a cambios
en su expresion debido a la presencia de competidores, depredadores o patégenos (Randin
et al., 2006; Broennimanet al, 2007), otra causa posible es simplemente que la estructura
del espacio ambiental difiere entre las dos regiones donde las especies estan siendo
estudiadas (Elith y Graham, 2009).

La especiacion geografica puede ocurrir como unuymtodde las interacciones
genéticas y ecoldgicas de dos (0 mas) especies con un ancestro comun durante el primer
periodo de contacto luego del periodo de aislamiento que les dio origen (Brown y Wilson,
1956). Por lo tanto, el desplazamiento de caracteres es considerado como una importante
fuerza en la estructuracion de las comunidades y la evolucion de las especies. En las zonas
donde esas especies emparentadas ocurren en alopatria, sus poblaciones son mas similares
entre si, y en el area de coexistencia de las dos especies (simpatria) sus poblaciones son
mas divergentes y facilmente distinguibles. Esto es, ocurre un desplazamiento de caracteres

gue se asume estan determinados genéticamente (Brown y Wilson, 1956).

En zonas de contacto secundario es posible también que se formen zonas de
hibridacion entre esas poblaciones o especies que se han formado por aislamiento
geografico (Dobzhansky, 1940; Mayr, 1942). La hibridacion natural puede definirse como
la produccion, en condiciones naturales, de descendencia a partir del entrecruzamiento de
individuos pertenecientes a poblaciones que pueden distinguirse con base en por lo menos
un caracter heredable, independientemente de su estatus taxondmico (Harrison, 1990, 1993;
Arnold, 1997).

Considerando lo anterioguanto mas similares son las especies, menor es su
superposicion geografica o de habitat y mas vulnerable es su coexistencia en la zona
de superposicion(MacArthur y Levins, 1967). De esta manera, aquellas poblaciones

alopétricas (sin contacto con otras especies cercanas) presentaran caracteristicas
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conductuales, fisiolégicas y/o morfolégicas distintas a cuando se desarrollen en simpatria
(sobrelape poblacional) con especies similares. Por ello, se espera en simpatria una
tendencia hacia la segregacion ecologica (diferenciacion de nichos) o al desplazamiento de

caracteres (divergencia en caracteres) promoviendo la coexistencia (@extor2007).

Dentro de este contexto tedrico, se pueden predecir dos escenarios para aquellas
poblaciones de especies distintas de muérdagos que se sobrelapen en su distribucion
geogréficaEn el escenario 1, en las zonas geograficas donde las especies se sobrelapen
no mostraran una diferenciacion(se mantendran iguales que en las zonas de alopatria) en
caracteristicas asociadas a la reproduccion, tales como fenologia de floracion, morfologia
floral, produccion y calidad de recompensas, especies de hospederos y ensamble de
polinizadores, presentandose una hibridacion potencial. Por el corgragbescenario 2,
todas las caracteristicas mencionadas seran similares en las poblaciones de las especies
creciendo de forma alopétrica, pero muy distintas en aquellas zonas de sobrelage
promoviéndose por consecuencia la coexistencia. En este sentido, el sobrelape en las
distribuciones dé@. calyculatusy P. auriculatus representa un modelo ideal para poner a

prueba estos escenarios.

El primer escenario supone la existencia de mecanismos de compatibilidad, donde
es posible que pueda haber descendencia fértil entre ambas especies. De lo contrario, podria
existir un tercer escenario donde los conflictos inherentes a la simpatria se resuelvan
estableciendo barreras pre-y post-cigoticas donde la fertilizacion y sobrevivencia de la
progenie sean inviables. Lo anterior puede darse también en el segundo escenario donde se

presente tanto la divergencia de los caracteres como la presencia de barreras reproductivas.

La presente tesis va enfocada precisamente al estudio de poblaciones simpatricas y
alopétricas de estas especies cercanas de manera que entendamos mejor tanto sus
estrategias para mantenerse en coexistencia como los procesos que pudieron haber
contribuido a su especiacion. A travésumha aproximacion descriptiva, en este estudio se
evalla como en el rango de distribucion de una planta, en condiciones de simpatria con

congéneres, pueden encontrarse ciertos caracteres que promueven la coexistencia.
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Antecedentes

Aunque los estudios sobre desplazamiento de caracteres han sido realizados sobre una
amplia variedad de grupos, unos pocos han contribuido desproporcionadamente al
entendimiento de este principio: mamiferos carnivoros, pinzones de Las Galapagos,

lagartijas del génerAnolisen islas y caracoles (Dayan y Simberloff, 2005).

En las explicaciones iniciales del desplazamiento de caracteres, muchos de los
ejemplos presentados como evidencia potencial, fueron observaciones entre multiples pares
de aves. Los ejemplos mas conocidos son los pinzones de Darwin en las Galapagos (Brown
y Wilson, 1956) y los gorrioneSeospiza fortiy G. fuliginosaque Lack (1947) estudio.

Estas aves cuando se encontraban en la misma isla podian ser distinguidas facilmente por el
tamafio del pico, sin embargo, cuando cada una de ellas se encontraba aislada en otra isla

menor, el tamafio del pico era intermedio en comparacion a cuando estaban las dos juntas.

Las lagartijas del génerdnolis de las islas del Caribe también han sido objeto de
numerosos estudios que investigan el rol de la competencia y el desplazamiento de
caracteres en la estructura de las comunidades (ej., Lossos, 1990). Las Antillas Menores
s6lo soportan especies daolis de diferentes tamafios, y la importancia relativa del
desplazamiento de caractergs el tamafio al momento de la colonizacién, en la

determinacion del suceso de invasion, ha sido explorada y debatida.

Pero las especies introducidas también han proporcionado “experimentos naturales”
recientes para investigar que tan rapido el desplazamiento de caracteres puede afectar el
cambio evolutivo (Dayan y Simberloff, 2005). Cuando el vison ameriddnetéla visoh
fue introducido en el noreste de Bielorrusia, el visén nativo eurddestéla lutreold
incremento su tamafo, y el vison introducido lo disminuyod (Sidoraaticl., 1999). Este
desplazamiento fue observado en un estudio de diez afios, demostrando que la competencia

pude originar rapidos cambios evolutivos.

Por otro lado, la diferenciacion de nichos es uno de los tépicos mas estudiados en
ecologia desde mediados del siglo pasado. Uno de los estudios clasicos es el de MacArthur
(1958) sobre los chipes de los bosques de coniferas del noreste de E.U. donde parecia que

estas aves eran una excepcion a la regla general sobre que las especies eran limitadas por
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diferentes factores o diferian en hébitat o distribucion (Lack, 1954) pues muchos
ecologistas no habian logrado determinar esas diferencias ecolégicas que permitian su
coexistencia. MacArthur luego de intensas observaciones concluyd que estas especies
podian coexistir gracias a diferentes tipos de comida, posiciones de alimentacion,

movimientos en los arboles y diferencias en las épocas de anidacion entre otros factores.

Un ejemplo mas reciente lo constituyen nuevamente lagartijas del geneis
Siete especies que habitan en un bosque tropical lluvioso de Venezuela comparten a los
insectos como principal recurso alimenticio y evitan la competencia al ocupar diferentes
secciones del bosque. Algunas viven en la hojarasca mientras otras viven en las ramas
sombreadas, de esa manera evitan la competencia por comida en esas secciones del bosque
(Dayan y Simberloff, 2005).

Los estudios sobre diferenciacién de nicho también abarcan sujetos muy variados,
por ejemplo Méndez-Fernandet al. (2013) analizaron la diferenciacion de nicho de
cetaceos dentados que frecuentan las costas occidentales de la Peninsula Ibérica y para esto
usaron isotopos estables como marcadores ecoldgicos para evaluar el grado de segregacion
en la dieta y nivel tréfico y en los habitos de forrajeo en varias escalas de tiempo. Sus
resultados revelaron que existe una segregacion ecoldgica de largo tiempo entre los cinco
cetaceos dentados y demostraron la habilidad de los marcadores ecolégicos para

discriminar nichos ecoldgicos entre especies cercanamente relacionadas.

Las aproximaciones al estudio de la diferenciacion de nichos pueden ser muy
diversas; un ejemplo mas es el estudio de Luiselli (2008), quien reanaliz6 a través de
modelos nulos varios estudios de reparticion de recursos en tortugas de agua dulce
considerando principalmente el sobrelape en la dieta. Concluye que el microhdbitat como
recurso es la dimensién mas importante (pues fue el recurso diferenciado en casi el 80% de
los casos), seguido del recurso alimenticio (casi 70%) mientras que el macro-hébitat y el

tiempo fueron menos importantes.

En cuanto a estudios sobre especies del gdPmttacanthusen México, éstos en
general aun se consideran escasos, centrdndose particularmente en algunas pocas especies,

como P. calyculatusy P. schiedeanus. Psittacanthus schiedeandsm sido estudiada
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principalmente en bosques de niebla del centro de Veracruz. Lopez de Buen y Ornelas
(2001) analizaron la dispersion de las semillas por aves, encontrando una sincronia entre la
abundancia de frutos y la abundancia de las BtikEgyonys cinereuy Myiozetetes similjs
sugiriendo ademas que este muérdago usa una estrategia de inversion en nutrientes, esto es,
produce frutos altamente nutritivos para atraer dispersores en tiempos de escasez de frutos
de otras especies. Asimismo, estos autores evaluaron la infecddrsd@edeanusn su
hospedero principdliquidambar styracifluaen remanentes de bosque de niebla. Con la
finalidad de determinar si la localizacion de los arboles tenia un efecto directo en la
intensidad de la infeccion, encontraron que los individuos mas severamente infectados eran
altos y estaban localizados en los bordes cerca de otros individuos infectados. De esta
manera, sugieren que las diferencias entre los arboles hospederos juegan un importante rol
para explicar la abundancia local y la distribucion de los muérdagos (Lopez detBiien

2002).

Otros estudios en esta especie de muérdago han analizado la compatibilidad de sus
hospederos a través de experimentos en campo sobre variaciones en la adhesion de
semillas, germinacion, establecimiento y sobrevivencia. Los resultados obtenidos han
determinado quéiquidambar styracifluaes la especie mas compatible, en otras palabras,
donde es mas exitoso el muérdago en esta zona veracruzana (Lépez de Buen y Ornelas,
2002). Datos mas recientes que se tienen para esta especie son de Ramirez y Ornelas
(2010), quienes estudiaron su polinizacidon y produccion de néctar. Los autores
determinaron que sus flores representan un recurso muy importante para el ecosistema, por
lo que podrian mediar interacciones con una amplia variedad de visitantes florales. Un dato
importante es que aunqle schiedeanugroduce frutos por autogamia, requiere de los
colibries como polinizadores para alcanzar su maximo potencial reproductivo ya que la

autogamia solo representa un tercio de la produccion de frutos.

Otro estudio de los mismos autores apoyo con experimentos de infeccion cruzada la
hipotesis de que el establecimiento de los muérdagos es afectada por la interaccion entre el
origen del fruto consumido (hospedero de origen) y la susceptibilidad de infeccion de las
especies de hospedero donde las semillas son depositadas (hospedero destino), pero los

efectos del procesamiento en el tracto digestivo de aves en la supervivencia de las plantulas
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no son significativos. Sus resultados mostraron que en el caso de semillas colectadas de
Liguidambar styracifluay Platanus mexicanaéstas tienen mayor probabilidad de
sobrevivir cuando son inoculadas sobre la misma especie de éarboles, sugiriendo la

adaptacion local potencial al hospedero (Ramirez y Ornelas, 2012).

En cuanto &. calyculatuslos datos sobre esta especie provienen principalmente de
los estados de Tlaxcala y Michoacan. En Tlaxcala, Azpeitia y Lara (2006) estudiaron su
biologia reproductiva, encontrando que la antesis de esta especie inicia con la dehiscencia
de las anteras y la receptividad del estigma comienza al dia siguiente. El periodo de
floracion se extiende de julio a noviembre, correspondiendo al periodo de lluvias de la
zona. Este muérdago es principalmente una planta de polinizacion cruzada, aunque la auto-
polinizacién puede también ser efectiva. En un estudio posterior realizado en la misma
region, Laraet al. (2009) inocularon semillas para determinar los efectos del hospedero de
origen, el proceso digestivo del ave y el hospedero destino. Sus resultados mostraron que la
interaccion entre el proceso digestivo y el hospedero de origen por el hospedero destino, es
la que mejor predice la ocurrencia de la germinacion y el establecimiento de las plantulas

de esta especie de muérdago.

En Michoacén, los estudios se han centrado en la cuenca de Cuitzeo. En esta zona,
Rivas (2009) analiz6 las tasas de dispersion de semillRsayculatusen ambientes con
distintos grados de perturbacion. Los resultados encontrados demostraron que la interacciéon
entre las aves y los muérdagos muy probablemente sea facilitada en bosques con grados de
perturbacion media. Otro estudio comparando sitios contrastantes (Estrada, 2010) analizé la
biologia reproductiva de esta especie, encontrando diferencias en el tiempo de floracion vy el
tamafio de las flores. Asimismo, comprobd el sistema mixto de apareamiento previamente

conocido.

Finalmente, cabe resaltar que estudios sdhreauriculatusson practicamente
inexistentes. Hunn (2008) s6lo menciona a esta especie como un muérdago que parasita
algunas acacias espinosas cofftacia pennatulamientras que Kuijt (2009) incluye su

descripcion en la revision taxonémica del grupo.
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Es asi que aunque la biologia reproductiva y la polinizacidh dalyculatusya ha
sido estudiada con cierto detalle, se desconoce si estos atributos pueden ser distintos cuando

se presenta en simpatria con una especie congenericdcanniculatus

Hipotesis

Si en la zona de simpatria d& calyculatuscon P. auriculatusno se promueve su
coexistencia, no se observara desplazamiento de caracteres (en variables como la
morfologia floral y la produccion y calidad de recompensas) ni segregacion de nicho (en

variables como los hospederos y el ensamble de polinizadores y dispersores), siendo

similares estas variables a las encontradas en la poblacion alopatrica.

Si la coexistencia de especies se promueve en la zona de simpatria, entonces tanto el
desplazamiento de caracteres como la segregacion de nicho registrados seran distintos con

respecto a la poblacion alopatrica.
Objetivos
General

» Describir y comparar la biologia reproductiva y polinizacion de dos especies de
muérdagos del génef@sittacanthusen un sitio de distribucion alopatrico y otro
simpétrico para explorar la posibilidad de desplazamiento de caracteres y
diferenciacion de nicho.

Particulares

Para cada uno de los dos sitios de estudio (alopétride. dalyculatusrespecto &P.

auriculatusy simpatrico de ambas especies):

» Comparar la fenologia floral y el éxito reproductivo

» Cuantificar la variacién de la morfologia de flores y frutos

» Describir los patrones de produccién y reposicion de néctar.

* Determinar el sistema de apareamiento

» Estimar la tasa de visita de polinizadores y dispersores de semillas.

» Cuantificar la prevalencia de muérdagos en los distintos hospederos.
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* Calcular el sobrelape de nicho entre poblaciones respecto a polinizadores,

dispersores y hospederos

Descripcion de la familia Loranthaceae, el génerBsittacanthusy las especies objetivo:

P. calyculatusy P.auriculatus.
Loranthaceae

La familia Loranthaceae (Magnoliopsida: Santalales) comprende entre 35 y 40 géneros, que
incluyen mas de 1,300 especies distribuidas en todo el mundo. Se caracteriza porque la
mayoria de las especies son plantas parasitas y hemiparasitas de arboles y arbustos, con
raices modificadas llamadas haustorios. La mayoria son especies perennifolias y s6lo unas

pocas son caducifolias (Vazquetzal., 1996).

Sus flores generalmente son pequeiias, de color amarillo o verdoso, pero algunos
géneros las poseen mas llamativas y vistosas, destacando el color rojo o anaranjado. Son
actinomorficas y las inflorescencias estan casi siempre agrupadas en racimos, corimbos o
cimas, muy rara vez son solitarias y pudiendo ser bisexuales o unisexuales. Tienen el caliz
adherido al ovario que es anular, capsular o poco definido. Sus pétalos (entre tres y siete)
son libres o soldados para formar con frecuencia un tubo rasgado de un lado. Los estambres
se presentan en igual niumero que los pétalos originandose en su base; las anteras son
normalmente bitecadas, a veces unitecadas debido a la fusion de tecas, con dehiscencia
longitudinal, por poros terminales o por ranuras transversales y con dos sacos polinicos. El
ovario es rudimentario en las flores masculinas, mientras que las flores femeninas presentan
estaminodios. El ovario es infero y el estilo simple o ausé&ht&uto es una baya que
contiene una sola semilla desprovista de testa, la cual estd rodeada de una substancia
pegajosa llamada viscina. El fruto es consumido por aves, siendo éstas los principales

agentes de dispersion de las semillas (Vazgquak, 1996).

PsittacanthugMatrtius, 1830)

El nombrePsittacanthus“flor perico”, alude al brillante color de las flores. Las plantas de
este género son parasitos perennes de arboles y arbustos. Son glabras o raramente con

vestidura, entrenudos lisos, cuadrangulares o comprimidos-carinados; ramificacion
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percurrente (el apice frecuentemente aborta) o el apice abortando después de uno 0 mas
pares de espirales de hojas. Generalmente se presenta un solo haustorio masivo, pero en
pocas especies hay simples y escasamente ramificadas raices secundarias epicorticales con
haustorios secundarios. Las hojas son simples, estipuladas, delgadas a coriaceas o carnosas;
venacion pinnada o palmada, filo taxia comunmente decusada, raramente en espiral o

irregularmente alternada (Kuijt, 2009).

Los muérdagos del géneRsittacanthustienen inflorescencias en umbela o en
racimos indeterminados con varios numeros de triadas o diadas, localizadas terminalmente
0 en posiciones axilares, algunas veces en las ramas viejas 0 sin hojas, 0 que emergen
endogenamente de nudos hinchados. Las flores son hexameras, usualmente de colores
brillantes en rojo y/o amarillo con la base de los pétalos con o sin ligula basal interna, y
frecuentemente con pelos largos y rojizos en las puntas internas, cerca del dorso de las
anteras o filamentos. Los estambres son diversos, iso- o di-(tri-) morficos con los
filamentos fijos dorsalmente, largos y esbeltos o casi ausentes. Las anteras algunas veces
tienen proyecciones conectivas terminales, con cuatro sacos polinicos alongados o
alveolados en series longitudinales. El estilo es casi tan largo como los pétalos y es
generalmente liso y recto, algunas veces con estrias rugosas debajo. El estigma esta mas o
menos capitulado o finamente papilado y esta localizado mas arriba de las anteras. El
nectario, que es floral, es usualmente inconspicuo, tiene forma de anillo y se localiza en la
base estilo (Kuijt, 2009).

Los frutos son unas bayas grandes, negruzcas y con una sola semilla, con el caliculo
a veces acrescente Yy con tejido abundante y extremadamente viscoso en el exocarpo
interno. El endospermo esta ausente y el embrion es grande y carnoso, consistente casi en
su totalidad de 2 cotiledones planos o de 3-14 cotiledones prismaticos unidos en la base
(Kuijt, 2009).

Psittacanthus calyculatugG. Don, 1834)

P. calyculatuses una planta percurrente, robusta y glabra con entrenudos de 2 a 5 cm de
largo, normalmente cuadrangulares, al menos de jévenes y comunmente con esquinas

redondeadas y nodos no hinchados. Las hojas son pareadas de 9 cm de largo por 2-5 cm de
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ancho, delgadas, extremadamente variables en talla y forma, desde algo falcadas a
ampliamente ovadas, con el apice redondeado, al menos al ultimo (algunas veces
atenuado). El peciolo es 4 mm de largo, plano e indistinto. La venacion es pinnada
evidente. Las inflorescencias son terminales (y frecuentemente secundarias Yy
subterminales); son un racimo de triadas en la inflorescencia terminal y las axilares son

frecuentemente subumbelas de triadas cada una con dos triadas distales méas (Figura 1).

-

N

Figura 1. Inflorescencia dePsittacanthus calyculatugn Tlaxcala, México, con los
distintos estadios a lo largo de la vida de las flores. (Foto tomada por el autor, 2013).

El pedunculo de la inflorescencia es de 2 a 5 cm de largo y el pedunculo de la triada
de 1 a 1.5 cm de largo con las triadas mas bajas frecuentemente con una bractea foliosa de
1 a 4 cm de largo por 0.5 a 1.5 cm de ancho. El pedicelo floral va de 1 a 1.5 cm de largo
con una cupula de 5mm de ancho, abarcando ¥ del ovario. Los botones son de 5.5 cm de
largos, rectos o ligeramente inclinados distalmente, de 3-4 mm en la base, mas angostos en

medio y expandiéndose ligeramente de nuevo hasta a lcm, usualmente con la punta
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redondeada (o puntiaguda, cuando seco). El ovario tiene 5 mm de largo, 3 mm de ancho y
el caliculo estd débilmente dentado. Los pétalos (usualmente 6) son de hasta 5.5 cm de
largo, isomorficos y de color naranja amarillentos a escarlata brillante o algo rosados con la

ligula basal ausente. Los estambres son dimorficos con filamentos de 2.5 a 5 cm de largo y
las anteras de 4 mm de largo son dorsifijas y algo septadas, redondeadas en los dos
extremos y con las dos series sobrelapandose ligeramente. El estilo es recto y liso, con el
estigma finamente papilado. El fruto es de 10 mm de largo y 8 mm diametro, ovoide y con

el caliculo conspicuo, negro azulado y con un embrién con 3 a 5 cotiledones (Kuijt, 2009).
Psittacanthus auriculatug&ichler, 1868)

P. auriculatus(Figura 2) es una planta percurrente, sélida y densamente foliada. Tiene

entrenudos la mayoria de 3 cm de largo o menos y las ramas mas antiguas con estriacion
café, fina y nodos no hinchados. Las hojas son pareadas, de 7 cm de largo a 7 cm de ancho,
coriaceas que van de ovadas a anchamente ovadas, con el apice redondeado y la base

auriculada-cordada, sésil y con venacién pinnada con fuertes venas basales.

La inflorescencia terminal es un racimo corto de 3 a 7 triadas, frecuentemente con
inflorescencias similares adicionales en las axilas foliares mas cercanas. Los pedunculos de
las triadas son de 10 mm largo y los pedicelos estan ligeramente méas largos que los
peddnculos (6 a 10 mm). Las bréacteas son de 3 a 4 mm de ancho con el 4pice obtuso. La
bractea de las triadas mas bajas ocasionalmente es algo foliacea con una cupula de 5 mm
de ancho. Los botones son de 3 a 4 cm de largo, rectos y firmes con 4 mm de ancho basal,
haciéndose delgados de 3 mm y expandiéndose a 4 o 5 mm con el apice obtuso. El ovario
es de 3 mm de largo y 3 mm ancho y tiene el caliculo regularmente liso, de la mitad de la
longitud del ovario completo. Los pétalos (generalmente 6) van de 5 a 6 cm de largo y son
casi isomorficos, de color rojo a naranja. Son algo gruesos con las puntas internas con
apéndices vermiculares y con ligulas basales ausentes, pero con un puente medio

ligeramente levantado, justo arriba de la base.
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Figura 2. Flor de Psittacanthus auriculatugn fase estaminada y botones, en Oaxaca,
México. (Foto tomada por el autor, 2013).

Los estambres son dimorficos, con filamentos de 14 mm de largo y las porciones
distales (atras de la antera) atenuadas, tipo pelo y con anteras dorsifijas de 6 a 8 mm de
largo con puntas distales redondeadas a la misma altura pero con el extremo proximal de 1
a 2 mm aparte. El estilo es recto y liso con el estigma finamente papilado. El fruto tiene 2
cm largo, 1 cm de didmetro y es elipsoide, de color rojo madurando a negro, con caliculo
no conspicuo y con la cupula expandiéndose a 7Rnauriculatuses la Unica especie
mesoamericana con hojas cordadas y hojas similares sélo se presentan en especimenes de la

especie sudamericaRa cordatus (Kuijt, 2009).
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Métodos

Zonas de estudio
Tlaxcala

El estudio deP. calyculatusen alopatria se llevo a cabo en el estado de Tlaxcala en los
municipios colindantes de Nativitas y Tetlatlahuca, situados en el sur del estado y ubicados
a una altitud promedio de 2,200 msnm. El municipio de Nativitas se sitla alrededor de las
coordenadas geograficas®11®°52.55 N y 9819° 04.43” O y el municipio de Tetlatlahuca
entre los 1914° 03.10” N y los 9817°49.70” O (Figura 3).

En ambos municipios prevalece el clima templado sub-himedo con lluvias en
verano de entre 800 y 1000 mm promedio anuales y rangos de temperatura media de 14 a
18 C. Los meses mas calurosos son de marzo a junio. Durante el afio se observan
variaciones en la temperatura que van desde 080d®mo minima, hasta los 26°€

CoOmo maxima.

Por su ubicacién geogréfica y gran crecimiento agricola y urbano, estos municipios
practicamente no presentan vegetacion original. La vegetacion actual es de tipo secundaria,
asociada a los terrenos de cultivo, donde se observan arboles de Salige (
bonplandiany, tejocote Crataegus pubescens capulin Prunus seroting tepozan
(Buddleia cordatay pirul (Schinus mollg En las calles, caminos vecinales y carreteras se
encuentran fresnof-(axinus uhdei), cedros blanco€upressus lusitanigay especies
introducidas como casuarina€asuarina equisetifolla eucaliptos Eucalyptus spp),
truenos igustrumsp) y dlamos blancosPppulus alby El Unico vestigio de vegetacion
original esta representado por la vegetacion de galeria que se localiza en las riberas de rios
como el Rio Atoyac, misma que estd constituida fundamentalmente por Adites (

acuminatd, fresnos Fraxinus uhdei) y sauceS4lix bonplandianp

Los principales tipos de suelo corresponden a suelos de origen aluvial poco
desarrollados y profundos principalmente en las zonas planas y semiplanas, mientras que en
las zonas mas accidentadas encontramos suelos menos profundos y afloraciones de

tepetates y tobas. El uso actual del suelo se distribuye de la siguiente manera: 77% uso
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agricola, 14% zona urbana, 8% pastizal y 1% bosque para Nativitas, mientras que para

Tetlatlahuca 81% es de uso agricola y el resto (19%) zona urbana.

s

0.5 0 05 Kildmetros

Elzbarade por Serzio DizzInfante Mzldonado
& partir de imagen de Google Earth de Agosto 2014

Figura 3. Zona de alopatria d&. calyculatusen los municipios de Nativitas y Tetlatlahuca,
Tlaxcala, con los arboles hospederos situados en los bordes de las zonas de cultivo.
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Oaxaca

La zona de simpatria de ambas especidisittacanthudue estudiada en el municipio de
Santiago Matatlan que se localiza en la Region de los Valles Centrales de Oaxaca y
pertenece al Distrito de Tlacolula. Se ubica en las coordena®td®' N6y 96 23' O, a una

altitud de promedio de 1,740 msnm (Figura 4).

TIS700 TP9E00 TPRE00 TRO00C TEOA0O TROR00
100 0 100 200 metros

Municipio
de Santiago
Matatlan

Qaxaca

Elzharado por Sergio DizzInfantz Maldonads
& partir de imagen de Google Earth de Marzo 2014

Figura 4. Zona de simpatria d. calyculatusy P. auriculatusen el municipio de Santiago
Matatlan, Oaxaca. Los hospederos se sitian en los bordes de las zonas de cultivo.
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La superficie del municipio es generalmente plana con algunos rios y arroyos y
solamente en algunas colindancias esta rodeada por cerros. Su clima es principalmente
semiseco semicalido, con rangos promedio de 600 a 800 mm de precipitacion anual y

temperaturas promedio de 12 a 20°C.

La vegetacion comprende una asociacion de pastizales, combinada con plantas
semidesérticas y chaparrales bajos, en los que predominan meZepaisepis laevigatp
guajes leucaena leucocephgla huizaches Acacia spp) y cazahuates Ifomoea
arborescens Destaca el cultivo de agaves de distintas especies para la produccion de
mezcal de calidad internacional. Los suelos son generalmente pedregosos y se originan
principalmente de rocas igneas extrusivas y en menor medida de rocas sedimentarias,

siendo poco profundos y pobres.

En cada uno de los sitios descritos se eligieron 15 arboles hospederos infectados con
muérdago (junio y julio 2013). Se realizaron visitas periddicas a cada sitio desde el inicio
de la floracion (julio y agosto 2013) y durante la época reproductiva hasta el final de la

produccién de frutos en enero de 2014.
Fenologia floral

Se realizaron visitas periddicas a las localidades, desde el inicio de la floracién hasta la
fructificacion. En las primeras visitas se cuantificd, con ayuda de un contador manual, el
numero total de botones florales que presentdé cada uno de los 15 individuos de muérdago
seleccionados . Una vez iniciada la apertura de las flores, se registré el nUmero de botones y
el niumero de flores abiertas. Finalmente se registro el porcentaje de flores que produjeron
frutos. En Tlaxcala se obtuvieron datos de julio a octubre, mientras que en Oaxaca de

agosto y octubre.
Morfologia y longevidad floral

Con un vernier digital se realizaron mediciones de la longitud de la base de la corola, de
anteras, de filamentos y del estilo a 30 flores por especie de muérdago en cada una de las
localidades de estudio. También en 43 frutos de cada poblacion se midio el ancho, el largo

y el pedicelo. Ademés, tres botones florales a punto de abrir, de diez individuos de
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muérdago de cada localidad, fueron marcados y monitoreados desde su apertura hasta

senescencia para determinar la longevidad floral.
Sistema de apareamiento

El sistema de apareamiento se determiné utilizando 10 individuos por especie de muérdago
en cada uno de los sitios, donde se realizaron los ensayos sugeridos por Ruiz-Zapata y
Arroyo (1978) y Sobrevila y Arroyo (1982). Previamente, se establecié el momento de
dehiscencia de las anteras y la receptividad estigmética mediante observacion directa con
lupa. Posteriormente, se eligieron para cada uno de los tratamientos 30 botones florales
proximos a abrir, que fueron aislados con bolsas de tul. Una vez abiertas las flores (n= 30),
ocurrida la dehiscencia de las anteras y en el momento de receptividad del estigma, se
realizaron los siguientes tratamientos: 1) autogamia, polinizacion manual con polen de la
misma flor, 2) polinizacion cruzada o xenogamia, mediante colocacibn manual de polen de
otros individuos en el estigma de las flores, 3) geitonogamia, polinizacion manual con
polen de flores de la misma planta, y 4) cruza entre especies en simpatria, mediante la
colocacion manual de polen de individuos de la otra especie simpatrica, en el estigma de las
flores. Posteriormente se verificaron los porcentajes de frutos producidos en cada uno de

los tratamientosfi(uit se) y se compararon con los producidos de manera natural (control).

Produccion de néctar

La produccion, reposicién y acumulacion de néctar se estimaron en flores seleccionadas en
cada localidad aplicando tres diferentes tratamientos. El primer tratamiento (cosecha en pie)
consistio en seleccionar cada hora (de 08:00 a 17:00 h) 15 flores expuestas a sus visitantes
naturales para medir el volumen de néctar (con microcapilares graduados) y su
concentracion de azucar (mediante refractometro). Para los otros dos tratamientos, un dia
antes se eligieron 40 botones florales a punto de abrir y se aislaron mediante bolsas de tul.
En el segundo tratamiento (reposicion de néctar), 20 flores embolsadas fueron sometidas a
tres remociones, una cada dos horas (09:00, 11:00 y 13:00 h), evaluando en cada ocasion el
volumen de néctar presente. Este tratamiento nos permitié determinar su capacidad de

reposicion de néctar. Por ultimo, en el tercer tratamiento se dejaron las bolsas de tul a 20
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flores durante 24 horas mas (a partir de la apertura de una flor) y al final se evalud el néctar

acumulado en este periodo, sin el efecto de la extraccion periodica.
Evaluacién de visitantes florales y dispersores de semillas

Para determinar la variacion en los ensamblajes de polinizadores asociados a los dos
muérdagos de éste género, se seleccionaron 3 arboles hospederos con plantas de muérdago
en floracion por poblacidon. En cada uno de ellos se hicieron observaciones focales durante
2 dias consecutivos, centrandose en dos periodos: 08:00 a 12:00 y 12:00 a16:00 h. Durante
las observaciones y con la ayuda de binoculares se registré el tipo de visitante (aves e

insectos) intentando en lo posible determinar a las especies.

Un protocolo similar de observacion fue aplicado para la descripcion de los
ensamblajes de dispersores de semillas (aves). De esta manera, en 3 arboles con muérdagos

en fructificacion por poblacion se registré a las especies de aves que consumieron frutos.
Prevalencia de muérdagos en los distintos hospederos

En cada localidad se determind el porcentaje de individuos (hospederos) infectados con
respecto al total de individuos evaluados en 4 cuadrantes dé &0.nSe tomaron en
cuenta solo los arboles o arbustos con DAP >10 cm o en el caso de arbustos muy

ramificados una altura mayor a 1.5 m.
Sobrelape de nichos.

Para medir el sobrelape de nichos de las tres poblaciones respecto a visitantes florales
(colibries), dispersores de frutos y arboles hospederos se utilizé el indice de Pianka (1975)
de acuerdo a la siguiente formula:

n
2 prjpzk
i=1

R R i
P .
2. Py 2 P
i=1 i=1

Qp = Ay

dondePij y Pik (obtenidos de las observaciones de polinizadores, dispersores y cuadrantes
de hospederos) son lgsoporciones delésimo recurso utilizado por la espe¢ig la
especiek, respectivamente (Pianka, 1975).
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Analisis estadisticos

Debido a que el interés central de la presente tesis fue determinar si los rasgos evaluados
asociados a la biologia reproductivaRiecalyculatuglifieren en condiciones de alopatria o
simpatria corP. auriculatus las comparaciones estadisticas realizadas implicaron el uso de

la especie de muérdago como el factor principal. De esta manera, este factor estuvo
conformado polP. calyculatusen alopatria (poblacion de TlaxcalaPy calyculatusy P.

auriculatusen simpatria (poblaciones de Oaxaca).

Para evaluar diferencias entre las especiegtrdrutosde la biologia reproductiva
gue pueden relacionarse tanto a la atraccién de los polinizadores como de los dispersores de
semillas se utilizaronANOVAs de un factor (Especie de muérdago). Las b de
respuesta fueron aquellas mediciones en aspectos de fenologia (conteos de botones, flores y
frutos), longevidad (dias de apertura), morfologia floral (largo de ovario, anteras, filamento

y pistilo) y de frutos (pedicelo, largo y ancho).

Para evaluar si el porcentaje de éxito en la formacion de frutos entre especies de
muérdago fue independiente del tratamiento de polinizacién, se utilizaron tablas de
contingencia donde la hipoétesis nula fue que todos los tratamientos eran iguales.

La reposicion de néctar fue evaluada a través de un ANOVA no paramétrico
(Kruskal-Wallis) de un factor para comparar las tomas 2 y 3 (dell@® y 13:00 hye
cada especie. Asimismo, diferencias en los volimenes de cosecha en pie fueron analizados
por ANOVAs no parameétricos de dos factores (Kruskal-Wallis; especie y horario) y como
variable de respuesta los microlitros de néctar y concentracion de azlcar registrados por
especie. Finalmente para evaluar si la prevalencia de infeccion en los hospederos fue
similar entre las tres poblaciones de muérdago se utilizaron tablas de contingencia y

pruebas de X

Los datos fueron verificados por normalidad cuando fue necesario (Prueba de
Shapiro). En caso de no ser normales, los datos fueron transformados ¢©0 Laig
cuadrada (medidas o conteos, respectivamente). Las diferencias significativas fueron
analizadas con pruebasst hocde Tukey y los datos no normalizados fueron analizados
con Kruskal-Wallis.
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Resultados
Fenologia floral

Durante 2013, las poblacionés calyculatusen alopatria (respecto R. auriculatu$
florecieron desde finales de junio hasta principios de noviembre. Los 15 individuos
elegidos fueron monitoreados a partir de julio y aunque en octubre ya no presentaban
flores, otros individuos no marcados aun las presentaban. La mayor produccion de botones
correspondié al mes de julio, mientras que el pico de floracion se dio en agosto. Como era

de esperarse, la mayor cantidad de frutos se observo al final de la temporada (Figura 5).

En 2013, la floracion de las poblacionesPdecalyculatusy P. auriculatusen
simpatria (CO y AO) fue registrada los meses de agosto y octubre (Figura 5). No se tuvo la
certeza del tiempo de inicio de la misma, pero en noviembre ya habia finalizado. El
comportamiento fue similar al observado en Tlaxcala, aunque los picos de floracion
ocurren un poco mas tarde, en agosto Pacalyculatusy probablemente en septiembre

paraP. auriculatus

Se registraron diferencias significativas en el numero de botones tanto en agosto
como en octubreF=18.2, gl=2,P < 0.0001 yH= 39.7787, gl = 2P < 0.0001) y en ambos
meses las diferencias fueron erRrecalyculatusconP. auriculatus En el caso del nUmero
de flores, también hubo diferencias significativas los dos mEsé&8.05, gl=2P< 0.0001
y H=33.7016, gl= 2P< 0.000]}. En agosto las diferencias fueron de las dos poblaciones
simpétricas (en Oaxaca) con la poblacion de alopatrica (en Tlaxcala), mientras que en
octubre nuevamente fueron las dos poblacionds. @alyculatuscon la deP. auriculatus
Finalmente, en el caso de los frutos también hubo diferencias significativas en agosto y
octubre H=8.3468, gl = 2P < 0.01 yF= 3.951, gl= 2,P < 0.05), primero entré.

calyculatusen alopatria y simpatria, y luego entre las poblaciones simpatricas.
Morfologia y longevidad floral

Las medidas de ovarios y anteras fueron muy similares en las tres poblaciones, siendo la
longitud del ovario deP. calyculatusligeramente (1 mm aprox.) mayor que la e

auriculatusy al contrario en el caso de las anteras (2.5 mm aprox.). Sin embargo, las
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longitudes de los filamentos y del pistilo en la poblacion simpatricR. dealyculatus

miden cerca del doble que los de la poblacion alopatrica y que Risadeiculatus(Figura

6). En todos los casos se presentaron diferencias significativas; longitudes de ovarios
(F=18.51, gl=2,P<0.0001) con diferencias entre las poblaciones simpatricas y también
entre P. calyculatusen alopatria co. auriculatus longitudes de anterasl€61.3793=,

gl=2, P<0.0001), longitudes de filamentosl56.9061, gl=2,P<0.0001) y finalmente
longitudes del pistilo H=59.33, gl=2, P<0.0001); estas Ultimas tres variables con

diferencias significativas entre todos los pares.

La flores deP. calyculatusen alopatria fueron en promedio las mas longevas y las
deP. auriculatuslas de mas corta vida. La longevidad de las flores abarc6 un rango desde
dos dias hasta un maximo de 8 dias, sidhdcalyculatusen alopatriajuien presenté el
intervalo de duracion mas amplio (Tabla 1). Hubo diferencias significatfeds37.9485,

gl=2, P <0.0001) entre las tres poblaciones.
Sistema de Apareamiento.

La dehiscencia de las anteras de las dos especies ocurrié durante el primer dia. La
receptividad del estigma de. calyculatusen ambas localidades ocurrio a partir del
segundo dia, siendo el 3er. dia el de mayor receptividad. El estighhaadeculatusfue
receptivo a partir del primer dia. En las tres poblaciones el tratamiento control (polinizacion
abierta) obtuvo el mayor porcentaje de produccion de frutos, seguido de la polinizacién
cruzada en las dos poblacionedPdealyculatusy de la geitonogamia éh auriculatus El

éxito en la produccioén de frutos fue dependiente del tratamiento de polinizatwé4 ©6,

gl=4, P<0.0001) y la cruza de las especies simpatricas produjd®5%alyculatuyy 20%

(P. auriculatus de frutos (Figura 7).
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Figura 5. Fenologia floral deP. calyculatusy P. auriculatusmostrando el numero
promedio ( £ e.e.) de botones, flores y frutos durante los meses de agosto y octubre en cada
una de las localidades.
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Figura 6. Promedio ( £ e. e.) de las medidas florales (mm) de ovarios, anteras, filamento y
estilo de las tres poblacionesksttacanthus

Tabla 1. Longevidad (dias) de las flores de las tres poblacionBsittacanthugmedias *
desviacion estandar y rango).

Poblacion Longevidad DS Rango
P. calyculatus (alopatria) 6.27 1.17 3-8
P. calyculatus (simpatria) 4.76 0.85 3-7
P. auriculatus 2.43 0.55 2-4
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Figura 7. Porcentaje de produccion de frutos de cada poblacidtsitiacanthuscon los
distintos tratamientos de polinizacion (n=30).

Produccién de néctar

Los promedios de la cosecha en pie de néctar (volumen y cantidad de azucar por flor +
error estandar) fueron de 9.6+2.5ul, 10.9£2.7ul y 4.2+1.6pl y de 1.6£0.4 mg, 2.5+0.7 mg y
1.0+0.4 mg paraP. calyculatus en Tlaxcala, en Oaxaca y paf auriculatus
respectivamente (Figura 8). Se destaca la mayor concentracion promedio de azucar en el
néctar deP. calyculatusen simpatria con 21° Brix en comparacion con la poblacion
alopétrica con so6lo 16° Brix al igual g auriculatus Los promedios por hora de la
cosecha en pie de néctar para las distintas poblaciones no mostraron un patrén claro de
produccién a lo largo del dia. En general las poblacioneB. dmlyculatusprodujeron

mayor cantidad de néctar con valores maximos de cerca de 30 ul por la tarde aunque no de
manera constantf. auriculatusmostré un pico de produccién por la mafiana y otro mucho
menor por la tarde. Por otro lad®, auriculatuspresent6 las mayores concentraciones por

la mafiana Y. calyculatusen simpatria por la tarde, mientras que la produccién de néctar
de P. calyculatusen alopatria fue mas constante. Hubo diferencias significativas en el
volumen y la concentracion tanto en funcion de la poblacion, como de la hora y la
combinacion de ambos y estas diferencias se dieron principalment® ecditgculatusen
alopatria yP. auriculatusy entre las dos poblaciones simpatrices-36.84, gl=11,P
<0.0001).
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La capacidad de reposicién de néctar se observé en general en las tres poblaciones
(Figura 9). Aunque los valores mas altos fueron en las primeras medicionds. En
calyculatusla produccion promedio se mantuvo constante, siendo de nuevo mas alta en la
poblacion simpatrica. Sin embargo, €h auriculatus se observdé una disminucion
especialmente en la Ultima medicién. La cantidad total de néctar repuesto fue de 43y 77 ul
para P. calyculatusen alopatria y simpatria respectivamente y de 110 pl Para
auriculatus por lo que esté ultimo produjo mucho mas en total. Se detectaron diferencias

significativas en relacion a la hora y poblacibix4.95e-08, gl=5P< 0.0001).
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Figura 8. Cosecha en pie de néctar de cada poblacidRsidtacanthus(medias * e. e.
n=30 flores por hora). a)=cantidad de néctar y b)=cantidad de azltcar promedio por flor.

La acumulacion de néctar durante 24 horas fue mayor para las poblaciones en

simpatria con promedios por arriba de los 70 ul; al comparar estos valores con los de
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cosecha en pie y reposicion, vemos la capacidad de las plantas para acumular el néctar al
ser excluidos los visitantes florales (Figura 10). Hubo diferencias significativas
(H=12.6722, @gl=2P<0.0018) entreP. calyculatus alopatrico y ambas poblaciones
simpatricas, pues estas dos produjeron un promedio de 77 pl comparados con los 47 pl de

P. calyculatusen alopatria.
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Figura 9. Reposicion promedio de néctar (+ e.e., n=20) para cada poblacion de
Psittacanthugn tres mediciones consecutivas.
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Figura 10. Néctar acumulado en 24 horas (media + e.e. n=20) en cada una de las
poblaciones d@sittacanthus
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Visitantes florales y dispersores de semillas

Los principales visitantes florales en las tres poblaciones fueron colibries, mariposas y
abejas, aunque también estuvieron presentes abejorros, avispas y otros insectos (Tabla 2).
Los colibries mantuvieron la actividad a lo largo del dia, mientras que los insectos
estuvieron restringidos a horas con mayor temperatura y luz solar. La Figura 11 muestra el
numero de visitas de los colibries en cada lugar durante los dos meses de observaciones;

Tlaxcala tuvo la mayor variedad de colibries con 6 especies mientras en Oaxaca hubo 5.

Tabla 2. Insectosvisitantes de las flores drsittacanthusen cada poblacion.

P. calyculatus
(alopatrico)

P. calyculatus
(simpatrico)

P. auriculatus

Lepidoptera Papilio
multicaudatus

Apis mellifera
Bombus sp.
Vespidae

Himendptera

Papilio
multicaudatus
Phocides urania
Anteos clorinde
Phoebis sennae
Apis mellifera
Bombus sp.
Vespidae

Papilio
multicaudatus
Phocides urania
Anteos clorinde
Phoebis sennae
Apis mellifera
Bombus sp.
Vespidae

Los ensambles de visitantes también cambiaron a lo largo del periodo de floracion.
Por ejemplo, mientras que en Tlaxcala durante julio y agosto se presentaron todas las
especies de colibries reportadas, en octubre sé6lo se obseAmaamillia beryllinay
Calothorax lucifery para principios de noviembre solo la primera fue observada. En
Oaxaca para la segunda visita ya no fue obseraakrillia violicepsy por el contrario
se observé &€ynanthus latirostrisEn cuanto a los insectos, también la riqueza de especies
disminuyd de manera considerable en ambas localidades conforme avanzo la temporada de

floracion.

En cuanto a dispersores de semillas, el total de visitas de aves observadas por
poblacion fue de 34 palR calyculatusalopatrico, 48 par®. calyculatussimpéatrico y 36
para P. auriculatus Ptilogonys cinereusy Tyrannus vociferandueron las especies
observadas en ambas localidades, siendo esta Ultima la que mas visit¢tasatyeulatus
alopatrico como &. auriculatus Por otro ladoMyiozetetes similifue la que mas visité a

P. calyculatusen Oaxaca (Figura 12).
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Figura 11. Ensambles de colibries visitantes observados durante dos dias en julio /agosto y
octubre en cada poblacion Esittacanthus

Prevalencia de muérdagos en los distintos hospederos

En Tlaxcala, la prevalencia en la infeccion Pocalyculatusen los distintos cuadrantes fue
muy variable dependiendo de la zona, desde un 88% en zonas agricolas del municipio
Tetlatlahuca, hasta 12% en zonas con remanentes de bosque de encino en San Andrés

Cuamilpa (Tabla 3).
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Figura 12. Numero de visitas de los dispersores de semillas observados alimentandose de
frutos durante dos dias en cada poblacioRsigacanthus

En Oaxaca, aunque los porcentajes parciales de infeccion en los cuatro cuadrantes
fueron menos variables que en Tlaxcala con un 20% en promedio, hubo una gran
heterogeneidad en cuanto a la especie de muérdago (Tabla 4). Si se analizan por separado
los cuadrantes, los porcentajes para cada especie no son tan disimiles 458%8%; pero
esto cambia si se obtienen los porcentajes a partir de todos los arboles juntosvés.33%
17.20%), siendo el mas comén auriculatusEn la zona de simpatria se encontraron dos
arboles Acacia schaffneri) infectados con ambas especies de muérdago, uno de ellos
dentro del primer cuadrante.

Tabla 3. Prevalencia de infeccion en cada uno de los cuadrantes de Tlaxcala. Se muestra el

namero total de a&rboles por cuadrante, los arboles infectados y el porcentaje
correspondiente, ademas del porcentaje total.

Arboles Infectados %
Cuadrante 1 9 8 88.89
Cuadrante 2 5 4 80.00
Cuadrante 3 48 6 12.50
Cuadrante 4 30 5 16.67
Total 92 23 25.00
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Tabla 4. Prevalencia de infeccidn total y por especie en cada cuadrante en Oaxaca. *Uno
de los arboles del cuadrante 1 presentd co-infeccion, por ello aunque eran 3 arboles los
porcentajes quedaron 50/50.

Total Infectados % Total % P. calyc % P. auric
Cuadrante 1 13 *3 23.08 50 50
Cuadrante 2 25 3 12.00 100 0
Cuadrante 3 14 3 21.43 66.6 333
Cuadrante 4 44 11 25.00 0 100
Total 96 20 20.83 54.15 45.83
Total/especie 6.33 17.20

Las especies que fueron infectadas por los muérdagos en las localidades fueron muy
variadas, y para el caso de Tlaxcala incluyen a muchas especies introducidas como
Eucaliptus camadulensisGrevillea robusta

En Oaxaca, ambas especies de muérdagos se presentan mas en ciertas especies de
hospederos, comBeltis caudateen el caso d@. calyculatusy Acacia schaffnerparaP.

auriculatus sin embargo esta ultima también llega a hospeBRacalyculatus

Finalmente al analizar los porcentajes de infeccion para cada pobl&ion (
calyculatusalopétrico=25%pP. calyculatussimpétrico=7.3% \P. auriculatus14.6%) se
encontraron diferencias significativa¥’£5.991, gl=2P<0.01) entre ellas. Ademas de los
hospederos registrados en los cuadrantes, se incluyen otras especies infectadas en zonas
cercanas (Tabla 5).

Morfologia de frutos

Los frutos de mayor tamafio fueron losRiecalyculatusen simpatria (Oaxaca), siendo casi

un 25% mas largos que en alopatria, aunque las diferencias fueron significativas para las
tres medidas y entre las tres poblaciones; longitud del pedi€ei83.0322, gl=2
P<0.0001), largo del frutoH=92.15, gl=2P<0.0001) y ancho del frutaHE£93.96, gl=2
P<0.0001) (Figura 13).
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Tabla 5. Arboleshospederos desittacanthusen las dos localidades de estudio en Tlaxcala
y Oaxaca. Los porcentajes hacen referencia a la contribucién de la especie a la prevalencia
de infeccion en los cuadrantes de cada poblacion.

P. calyculatus (alopatria) P. calyculatus (simpatria) P. auriculatus
Salix bonplandiana 52% Celtis caudata 57% Acacia schaffneri 86%
Quercus sp. 43% Bursera lindloe 29% Prosopis laevigata 7%
Prunus serotina 5% Acacia schaffneri 14% Eysenhartia polistachia 7%
Eucalyptus camaldulensis Bursera sp. Acacia pennatula
Alnus acuminata Celtis pallida Acacia farnesiana
Populus alba Byrsonima crassifolia
Crataegus pubescens Celtis pallida
Mimosa sp.

Eysenhardtia polystachya
Fraxinus uhdei
Pyrus communis
Grevillea robusta
Populus deltoides

Sobrelape de nicho

Los valores de sobrelape de nicho estimados van de cero (sin sobrelape) a uno (sobrelape
total). En las tres poblaciones dRsittacanthusestudiadas los valores mas altos de
sobrelape de nicho se presentaron en relacién a los visitantes florales (0.48.entre
calyculatusen alopatria Y. auriculatu3 y a los dispersores (0.63 enke calyculatusen
simpatria yP. auriculatug, mientras que en relacion a los hospederos el sobrelapamiento
fue practicamente nulo en las tres combinaciones (Tabla 6).

25

o 20 W P. calyculatus
5 alopatria
g 15 ] (alopatria)
S B P. calyculatus
;’ 10 (simpatria)
£ .

5 P. auriculatus

0

Pedicelo Largo Ancho

Figura 13. Medidas de pedicelo y del largo y ancho de los frutos en las tres poblaciones de
Psittacanthugmedias t e. e.).
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Tabla 6. Valoresde sobrelape de nicho para cada poblacidsittacanthusle acuerdo al
Indice de Pianka respecto al uso de tres diferentes recursos.

Recursos Hospederos Visitantes Dispersores
Poblaciones
P. calyculatus (alopatrica y simpatrica) 0 0.04 0.13
P. calyculatus (alopatria) y P. auriculatus 0 0.09 0.63
P. calyculatus (simpatria) y P. auriculatus 0.03 0.49 0.19
Discusion

La mayoria de las especies, en algin momento de su historia evolutiva, son confrontadas
con otras especies con las cuales interactian de manera competitiva. En tales situaciones, se
espera que los individuos mas disimiles de las otras especies en cuanto al uso promedio de
recursos o caracteres reproductivos, obtengan mayores recursos 0 se reproduzcan mas
eficientemente que otros miembros de su poblacién (Slatkin, 1980; Doebeli, 1996).
Consecuentemente, los individuos mas divergentes tendran una mayor adecuacion; y esta
seleccion, que actua para disminuir las interacciones competitivas entre las especies, puede
promover la divergencia evolutiva de caracteres asociados con el uso de recursos (exclusion

competitiva) o la reproduccion (Schluter, 2000)

De acuerdo con los resultados obtenidos en el presente estudio, la pobldion de
calyculatusen simpatria, mostré diferencias en la morfologia floral y en las recompensas
ofrecidas; ademas de diferentes ensambles de dispersores y hospederos, con respecto a la
poblacion alopatrica y a la poblacion Eeauriculatus De esta manera, es muy probable
gue estas variables junto con otras barreras pre- y post-cigéticas contribuyan en la
coexistencia d@. calyculatusonP. auriculatusen la zona de simpatria.

Segun Brown y Wilson (1956) cuando especies de origen comun reciente tienen de
nuevo contacto en su distribucién -como es el cad®. dalyculatusy P. auriculatus hay
dos maneras importantes en que sus poblaciones simpatricas pueden interactuar para
aumentar su divergencia inicial. El primer tipo de interaccion es el llamado reforzamiento
de las barreras reproductivas, donde las especies contindan entrecruzandose hasta cierto
punto, pero las cruzas son incompatibles o los hibridos producidos son inviables o estériles,

resultando en lo que los genetistas llaman “desperdicio de gametos”. En este contexto,
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cualquier divergencia ecoldgica o de comportamiento sera fuertemente favorecida por la
seleccion natural (Dobzhansky, 1951, Koopman, 1950 y Kawamura, 1953). El otro
mecanismo es precisamente el proceso de desplazamiento de caracteres, donde se considera
gue cualquier divergencia ecoldgica tendiente a disminuir la competencia entre las
poblaciones sobrelapadas serd también favorecida por la seleccion natural, si es que tiene

bases genéticas (Brown y Wilson, 1956).

Sin embargo, aunque de manera general se infiere que el desplazamiento de
caracteres es producto de la competencia, el papel de ésta en la evolucion haesido un
de debate, y para algunos autores no era posible en muchos casos discernir si los
desplazamientos de caracteres observados y atribuidos a la competencia, no eran en
realidad consecuencia de diferencias en las condiciones ecoldgicas de los sitios de estudio
(Connell, 1982). También es importante recalcar que las caracteristicas de las especies que
vemos hoy en dia pueden ser el resultado de procesos de competencia en el pasado
(Tansley, 1917). Pero a pesar de la controversia inicial, actualmente se esta desarrollando la
evidencia en favor del desplazamiento de caracteres como una respuesta ampliamente
extendida ante interacciones competitivas o reproductivas negativas (Losos, 2000; Pfennig
y Pfennig, 2009). Un primer paso para lograr esto es la deteccion y descripcion, en
poblaciones alopatricas y simpéatricas, de esas diferencias en caracteres ecoldgicos y/o

reproductivos.

En este caso, aunque no se evalia de manera experimental si las diferencias
encontradas son producto directo del desplazamiento de caracteres, discutimos las variables
analizadas, sus diferencias o similitudes en las poblaciones estudiadas y posibles causas y

consecuencias de los patrones observados.
Fenologia Floral

La floracion deP. calyculatusen alopatria registrada de junio a noviembre coincide con lo
reportado por Azpeitia y Lara (2006) también en Tlaxcala, con una duracién aproximada de
5 meses, con picos de floracion en agosto. El mismo patron fue registfadoadyculatus

en Oaxaca (simpatria), aunque con picos de floracion posteriores. La extensa fenologia de

floracién es un patron comun entre otros muérdagos polinizados por colibries (&aletto
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al., 1990; Medelet al, 2002; Aizen, 2003). Sin embargo, las fechas y duraciéon pueden
variar dependiendo de la localidad. Por ejemplo, para esta especie se ha reportado una
floracion de 6 meses de marzo a agosto en la Barranca del Cupatitzio, Michoacéan
(Vazquez, 1989), de 4 meses de agosto a noviembre en Los Tuxtlas, Veracruz (Toledo,
1975), de julio a noviembre en La Mancha, Veracruz (Granja Batrad., 2001) y
finalmente en la cuenca de Cuitzeo, Michoacan , Diaz-Estrada (2010), report6 diferencias

de un mes entre sus sitios de estudio (junio-octubre y julio-noviembre).

La fenologia de la floracion es un factor critico en la historia natural de las plantas
ya que tiene una gran influencia en el éxito reproductivo (Rathcke y Lacey, 1985).
Diferencias a nivel de individuo, como la radiacion que recibe, el acceso a nutrientes, la
edad y la talla afectan tanto el tiempo como la intensidad de la floracién (Bustamante y
Barquez, 2008). En muchas especies, a su vez, el periodo de floracidon esta determinado por
una respuesta genéticamente programada a un estimulo ambiental, tal como las horas de luz
o la temperatura (Fenner, 1985). La variacion en las temperaturas probablemente afecta la
actividad de funciones moleculares vy fisiologicas relacionadas con la floracion (Ebokel
al., 2005).

En relacion a los muérdagos, la mayoria de los trabajos reportan floraciones que
corresponden con la época de lluvias como sucede con otras especies del género
Psittacanthus como por ejempld®. robustus(Guerraet al, 2013). En este sentido, la
estacionalidad en las plantas es un factor ecolégico dominante cuando los patrones
temporales de actividad biolégica, como el desarrollo o la reproduccion, se encuentran
sincronizados con la disponibilidad de agua (Frankie, 1974). Por ello se ha sugerido que la
precipitacion es la principal causa en el comienzo y duraciéon de la floracion en

comunidades con una marcada estacion seca (Petit, 2001).

La magnitud, estacionalidad y duracion de la floracién puede estar influenciada por
factores de competencia en relacién a los polinizadores (Frankie, 1974) u otros factores
bidticos como los dispersores y la herbivoria (Rathcke y Lacey, 1985). Estos factores
pueden promover divergencia en los picos de floracién (o frucificacion) entre las especies
gue comparten vectores de polen o frutos, (Levin y Anderson, 1970). Por otro lado, algunos

estudios indican que diferentes especies podrian aumentar su adecuacion al florecer en
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sincronia facilitando la polinizacion al incrementarse la densidad del recurso y la atraccion

de los polinizadores a nivel local (Schemske, 1981). Un efecto combinado de los ejemplos
antes mencionados podria estarse presentando en las especies simpatricas de este estudio.
El sobrelape de nicho de este recurso (polinizadores) arrojo un valor de 0.49. Asi, aunque la
temporada de floracién de las poblaciones simpatricas coincide (atrayendo de manera
conjunta a los polinizadores), los picos de floraciorPd@uriculatusse presentan mas

tarde, (disminuyendo la posible competencia). Esto se podria evaluar midiendo el
porcentaje de éxito en la produccion de frutos en los picos de floracion en comparacién con
otras fechas, pero también seria Gtil un seguimiento mas detallado de la fenologia de

floracion.

Otra posible explicacion a los patrones de floracion encontrados en las poblaciones
de estudio podria estar relacionada con los hospederos. Por ejemplo, Vazquez (1989)
observé que los picos de floracion &e calyculatusse daban en junio siendo los
hospedero®ersea americanauercus castanewFraxinus angustifoliamientras que con
Salix albay Eucaliptus camaldulensigran en septiembre, por lo que aqui también
podriamos comparar picos de floracion en relacion a los hospederos y ver si tienen un

efecto en el éxito reproductivo.

De cualquier manera, la extendida floracion y disponibilidad de néctar de las
especies dePsittacanthusrepresenta un recurso confiable para los visitantes florales
(Guerraet al.,, 2013) a la vez que potencialmente confiere a estos muérdagos ventajas
biolégicas como la reduccion del riesgo del fracaso reproductivo, mayor probabilidad de
apareamiento con mas individuos y mejor control de la inversion en flores y frutos (Bawa,
1983).

Morfologia y longevidad floral

Nuevamente, en general los datos de medidas morfolégicasPpacalyculatusson
similares a los reportados por Azpeitia y Lara (2006), pero en el caso de la poblacion
simpatrica difieren considerablemente en las medidas de filamentos y pistilo. Aunque Diaz-
Estrada (2010) no presenta datos exactamente de las mismas mediciones, las longitudes de

los botones florales (asociadas a las medidas de filamentos y pistilo) mostraron diferencias
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significativas entre sus sitios de estudio, aun de localidades cercanas aunque no en la
misma proporcion a cOmo se presentan aqui. Esto sin embargo no sorprendePya que
calyculatuses una especie extremadamente variable (Kuijt, 2009) y nuevamente es posible
gue las diferencias en los hospederos, las localidades y sus condiciones ambientales y el
hecho de estar en simpatria dnauriculatusinfluyan en esto. Pese a ello, es importante
mencionar que el desplazamiento de caracteres es mas comun en especies que presentan
plasticidad fenotipica ya que ésta facilita la supervivencia entre competidores el tiempo
suficiente para que la seleccién reduzca la norma de reaccibn de cada especie en
direcciones opuestas, 0 que potencialmente produzca un fenotipo simpatrico mas fijo (Rice

y Pfennig, 2007).

La longevidad floral, es decir el tiempo que una flor esta abierta y receptiva a la
polinizacion, es una medida crucial que influye en el éxito reproductivo de las plantas y
puede ser referido para explicar la gran variacion de las estrategias reproductivas en las
angiospermas (Primack, 1985; Schoen y Ashman, 1995). En este &stadlgculatusen
simpatria coincidié con lo reportado por Azpeitia y Lara (2006) y en alopatria vivio en
promedio un dia mas. Granja-Baretsal. (2001) reportan una longevidad de sélo 2 dias,
pareciéndose mas en este casb auriculatusmientras que Guerret al. (2013) reportan
una longevidad promedio de 3 dias p#&arobustus Asi, observamos que es una

caracteristica que puede cambiar dependiendo de la localidad.

Aunque las flores son indispensables para la reproduccion sexual en las
angiospermas, construir y mantener estas estructuras es costoso para las plantas (Evanhoe y
Galloway, 2002), por lo que la seleccion natural ha optimizado la longevidad floral a través
de la variacion heredable de esa caracteristica (Schoen y Ashman, 1995). Sin embargo, la
longevidad floral puede también variar dependiendo de otras caracteristicas como la

remocion o recepcion de polen.

En numerosas especies la longevidad floral depende parcialmente del éxito en la
polinizacién (Devlin y Stephenson, 1984, Proctor y Harder, 1995; Yagaih, 1998),
acortandose con altas tasas de polinizacion y viceversa. Asi, las flores exhiben una
longevidad Optima que maximiza su adecuacion a un costo minimo. Este 6ptimo puede

variar dependiendo del sistema reproductivo, del éxito en la polinizacion de la especie y del
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ambiente (Gori, 1983; Primack, 1985; Schoen y Ashman, 1995; van Doorn, 1997). De
acuerdo a este ultimo factor, la asignacion de recursos bajo estrés por circunstancias
estacionales de sequia o temperatura cambia generalmente del mantenimiento de las flores
a la produccion de frutos (Ashman y Schoen, 1997; Abdala-Radtedts 2007). Asi,
diferencias entre especies, hospederos, polinizadores y ambiente en su conjunto pueden
estar influenciando la longevidad de las flores de las poblacion@sitticanthuspor lo

gue un siguiente paso seria comprobar esto experimentalmente.

El efecto del hospedero se podria verificar directamente en las distintas localidades.
Para observar el efecto en general de los polinizadores podriamos hacer dos
aproximaciones: primero comparar flores cubiertas contra otras expuestas a los
polinizadores naturales, y segundo, comparar flores cubiertas contra otras polinizadas
manualmente (y cubiertas después). Finalmente, tratar de correlacionar variables
ambientales abidticas como temperatura, precipitacion o humedad con la longevidad de las
flores o intentar hacerlo de manera controlada en un experimento en invernadero, aunque el
cultivo de los muérdagos puede ser complicado considerando por ejemplo, la necesidad de
hospederos.

Sistema de apareamiento

Aunque con distintos porcentajes, ambas poblacioneB. demalyculatus se mostraron
similares a otros estudios (Azpeitia y Lara, 2006; Diaz-Estrada, 2010), ya que el éxito
reproductivo fue mayor con xenogamia y menor con geitonogamia. Estos resultados
también se asemejan a los Blerobustusa excepcion del control quien en ese caso fue
menor que los tratamientos de xenogamia y geitonogamia (Geemf, 2013). Los
resultados de polinizacién abierta (control), pueden indicar que al menos durante este
estudio se presentd una limitaciéon por polinizadores. La baja relacion frutos-flores puede
ser considerada como un indicador de esta condicidn, pero alternativamente, las plantas
pueden producir pocos frutos si hay insuficientes recursos para su maduracion, si las
plantas emplean una estrategia que maximiza otros componentes de la adecuacion, o si las
plantas controlan la calidad de los frutos a través de abortos selectivos (Roéeekspn

1999). Experimentos de aplicacion de polen pueden ayudar a distinguir entre estas
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alternativas (Byerzychudek, 1981) pero es importante ampliar el tamafio de muestra, ya que

esa es una de las limitantes de este estudio.

Psittacanthus auriculatuso presenté ni hercogamia ni dicogamia, por lo que la
auto-polinizacion podria ser importante para esta especie. Esta estrategia puede ser
seleccionada ante la limitacion de nutrientes, agua o polinizadores (Diaz-Estrada, 2010).
Nuevamente seria de utilidad el realizar experimentos para entender mejor lo observado,
controlando el acceso a dichos recursos. Cabe recorddP.gariculatusaunque esta
presente en la misma zona dqecalyculatugiene distintos hospederos (como se hablara a
detalle en esa seccidn) siendo el principabcia schaffneriun arbusto que crece en
laderas y zonas aun mas secas que donde se encuentran los tipicos hospdeleros de
calyculatusen simpatriaCeltis pallidg, generalmente arboles mas grandes que crecen en
zonas planas en los bordes de las zonas de cultivo. Por ello, el valor de sobrelape de nicho
en este aspecto es muy bajo (0.03). Otra consecuencia en relacion a la hercogamia es que la
forma de las flores es un factor que influye en la posicion en el cuerpo del polinizador
donde sera depositado el polen (Stiles, 1975). En flores con corolas mas cerradas, como las
de P. auriculatus(Figura 2), el polen generalmente se deposita alrededor del pico de los
colibries, mientras que en flores con corolas mas abiertas como Rs addyculatus
(Figura 1) hay mayor probabilidad de que el polen sea depositado en el cuerpo o en las alas.
Por ejemplo, Smith y Rausher (2008) encontraron que la presencia de un competidor de
polinizadores dépomoea hederaceeesultaba en la selecciobn de un mayor agrupamiento
de las anteras alrededor del estigma, lo que favorecia la autopolinizacién sobre el riesgo de
cruza con la especie incorrecta. De esta manera, diferencias en la forma de las flores
constituyen mecanismos de aislamiento que impiden en cierto grado la transferencia inter-

especifica del polen (Stiles, 1975).

La xenogamia parece ser la estrategia reproductiva mas comun en las lorantaceas,
como se ha mostrado para algunas especies de Nueva Zelanda @tadley1997,
Robertsoret al., 1999) y Australia (Bernhardt al., 1981). Aunque muchas especies de
angiospermas son capaces de auto-polinizarse, no todas ellas dependen de esta estrategia
como la mas predominante, debido a los costos asociados a la depresion por endogamia

(Goodwillie et al., 2009). En el presente estudio, el espacio entre el estigma y las anteras en
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las flores abiertas de. calyculatusal igual que e®. robustugpodria limitar la ocurrencia

de la autopolinizacion bajo condiciones naturales (Gwtraha, 2013). En algunas especies
auto-compatibles, comBsittacanthusspp, la hercogamia y la dicogamia han demostrado
facilitar la xenogamia, con la auto-polinizacién ocurriendo solo al final de la vida floral
(Medranoet al., 2005), siendo esto un mecanismo de aseguramiento reproductivo cuando
no hay suficientes polinizadores (Rathcke, 2003). Para corroborar lo anterior es necesario,
por un lado, comprobar el origen genético de los frutos producidos de manera natural, y por

otro lado, experimentar con la limitacion del polen.

Las tres poblaciones desittacanthus-parcialmente autégamas-, son similares a
otras plantas con flores, especialmente aquellas con sistemas especializados de polinizacion
(Pérezet al., 2009), donde la evolucion de sistemas mixtos de apareamiento se ha
desarrollado como una estrategia para lidiar con ambientes variables en relacion a los
polinizadores (Goodwillieet al., 2005), como sucede por ejemplo con especies de

Calceolariaen Chile (Muraeet al., 2014)

La tasa de produccion de frutos en las flores expuestas a los visitantes y
polinizadores naturales muestra la importancia de éstos para el éxito reproductivo de las
tres poblaciones desittacanthusAdemas, la presencia de recompensas relativamente altas
y las visitas regulares de polinizadores apuntan también a que se trata de especies con

predominancia de polinizacion cruzada (Olleroml., 2007).
Hibridacion

Aunque se cree que el aislamiento reproductivo es una consecuencia incidental de la
divergencia fenotipica y genotipica que se da en la alopatria (Dobzhanky 1937; Mayr
1959), mucho del conocimiento de los mecanismos de aislamiento viene de taxa que se
encuentra al menos parcialmente en simpatria (Kay, 2006). Tal es el caso de las
poblaciones simpatricas del presente estudio que fueron capaces de producir frutos hibridos
en un 20% y 5% de los casos, siendo respectivanferdalyculatusy P. auriculatusla

planta madre. Lo anterior nos muestra que son principalmente las barreras pre-cigéticas las
gue actian aqui. Sin embargo no en la misma medida dependiendo del origen de los

gametos, ya que el aislamiento reproductivo puede evolucionar asimétricamente entre
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géneros, con las identidades y relativas fuerzas de los mecanismos difiriendo segun las
direcciones del flujo génico potencial (Levin, 1978; Tiféinal., 2001). Por otro lado, el
aislamiento post-cigotico, ya sea como hibridos inviables o estériles ha sido descrito en
varios grupos de plantas (Clausdral., 1945; Grant, 1981). Esto debe ser considerado, ya
gue aunque se desarrollaron los frutos ya no se comprob6 su viabilidad y no se observo
ningun individuo que tuviera caracteristicas intermedias entre las dos especies. Por ello, es
importante ampliar la evidencia de la produccion de frutos hibridos y su viabilidad. Cabe
considerar que el tamafio y territorio de la poblacion, el nivel de agregacion, la fuerza y
variabilidad de las presiones de seleccién, ademas de los sistemas de apareamiento y
dispersion, son todos importantes en la determinacion de las trayectorias evolutivas (Kay,
2006).

Produccion de néctar

El néctar, la principal recompensa para muchos polinizadores, es una mezcla de azlcares
constituida principalmente de sacarosa, fructosa y glucosa en diferentes proporciones
(Baker y Baker, 1982,). La medicion del volumen de néctar, su composicidn, concentracion
y distribucion puede ayudar a entender los requerimientos de energia, el comportamiento y
el movimiento de los polinizadores. Debido a que su distribucion afecta los movimientos de
los polinizadores en las poblaciones de plantas, también afecta la dispersién de polen y los

patrones de apareamiento (Inouye, 1993).

La cosecha en pie de néctar es la cantidad y distribucién de néctar determinada al
tomar muestras al azar en parches de flores y es una medida de la disponibilidad de
recursos en un punto en el tiempo (Possingham, 1989). Comparando con Azpeitia y Lara
(2006) el rango de produccion de néctar en flord3.dalyculatusen alopatria fue similar,
pero en simpatria fue mayor y los promedios son mucho mayores pues ellos reportan un
promedio de 2.34 pl de néctar pdtacalyculatusen Tlaxcala. Diaz-Estrada (2010)
también presenta valores bajos de cosecha en pie (menores a 4 pl). En el Baso de
robustusreportan un promedio de 6.8 ul (Guegtaal., 2013). Ornelagt al, (2007)
encontré que la cantidad de néctar producido en las flores de plantas ornitéfilas esta
positivamente correlacionado con la longitud de la corola y esto coincide con lo encontrado

aqui dondeP. calyculatusen simpatria -con las flores mas grandes- produce la mayor
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cantidad de néctar . auriculatus-con las flores mas pequefias- produce la menor
cantidad. Las grandes variaciones en la cantidad de néctar entre flores, plantas y localidades
suelen ser comunes, ya que aunque parece haber un fuerte componente genético en las
caracteristicas de la produccion de néctar el microambiente también tiene efectos sobre la
produccién del mismo (Pedersen, 1953; Hawkins, 1971). Bajas temperaturas y baja
intensidad de luz pueden disminuir la produccion de néctar, por lo que muestrear bajo
distintas condiciones puede afectar las tasas de produccion (Pleasants, 1983). Un factor mas
gue afecta el volumen es la precipitacion y el acceso al agua por parte de las plantas (Wyatt
et al., 1992). También las diferencias entre plantas individuales afectan los patrones de
secrecion y reabsorcion de los nectarios (Zimmerman, 1988, Rathcke, 1992). De manera
similar a otros trabajos las tasas de secrecion fueron muy variables a lo largo del dia
(Azpeitia y Lara, 2006; Diaz-Estrada, 2010), aunque frecuentemente se muestra un pico
diario (Pleasants, 1983), sin embargo este patrén no es general (Southwick y Southwick,
1983). De esta manera, un siguiente paso es evaluar experimentalmente esas variables para

ver su contribucion en la produccién de néctar.

Un factor mas que afecta las tasas de produccion de néctar es la cosecha periodica.
Gill (1988) encontré que las visitas periddicas de los colibries a algunas flores tropicales
parecen incrementar la produccion total. Esos patrones se observan aqui, al comparar la
produccién acumulada total con la suma de las reposiciones, indicando, al igual que otros
estudios que la remocion del néctar estimula la produccion (Corbet, 1978). Pero al igual
gue con los picos de floracion, no todas las flores presentan esta caracteristica (Pleasants,
1983) pudiendo no encontrarse diferencias significativas entre flores con remociones
periodicas y flores con néctar acumulado. Por ello, el patron de secrecion de néctar puede
ser seleccionado, favoreciendo o no, visitas sucesivas de los polinizadores para incrementar

el éxito reproductivo (Mitchel y Waser, 1992; Boose, 1997).

Es importante mencionar también que la distribucion del néctar puede ser agregada
(no distribuida al azar) respecto a las plantas o a la misma poblacion, pero es muy poco lo
gue se sabe acerca del nivel en que esto sucede (Shmida y Kadmon, 1991). Una
distribucion agregada puede afectar en gran medida los movimientos de los polinizadores.

Un ejemplo lo constituyen las flores llamadas “golpes de sudueRy( hit§ que aun al
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final del dia tienen cantidades considerables de néctar en relacion al promedio, por lo que el
forrajeo sigue siendo rentable (Southwick, 1982). Esto también fue observado tanto en
Tlaxcala como en Oaxaca. De esta manera, el néctar producido pesitiaEanthus
representa una fuente muy importante de alimento para los colibries y otras especies (ver
visitantes) no solo por su cantidad y calidad, sino también por la prolongada duracién de la

floracion y la longevidad de sus flores, principalment® dealyculatus
Visitantes florales

Ademas de la produccion de néctar, las flores hermafroditas desittacanthuscon

colores brillantes, pedicelos cortos, corolas robustas, carencia de av@ame inferior y

formas caracteristicas de pistilo y estigma, sugieren que son las aves y principalmente los
colibries, los polinizadores primarios de estas flores (Calder y Bernhardt, 1983; Ramirez y
Ornelas, 2010). Aungque existan otros visitantes, se han reportado ya a los colibries como
los principales. Por ejemplo, Azpeitia y Lara (2006) mencionan cuatro especies viBitando
calyculatusen Tlaxcala y Lopez de Buen y Ornelas (2002) mencionan seis visitdhdo a
schiedeanuen Xalapa, ademas de mariposas y abejas. Geeat (2013) por su parte
registraron a 8 especies de colibries visitand®. aobustusen Brazil, mas otras dos

especies de aves.

Sin embargo, Toledo (1975) sugiere gBe calyculatusen Los Tuxtlas esta
aparentemente adaptada a la polinizacion por lepidépteros, pues ademas del tamafio de sus
flores (18 a 20 cm), solo una de las especies de colimesz{lia candidafue observada
ocasionalmente visitando las flores. Por esta razon es posibRagili® multicaudatus
una mariposa de gran tamafo que fue observada en las tres poblaciones evaluadas en este
trabajo, también contribuya a la polinizacion Bsittacanthus Sin embargo, muchos
insectos restringen su actividad a las horas de mayor luz y temperatura, mientras que los
colibries aln con picos de actividad en la mafiana y tarde, generalmente son observados a lo
largo del dia incrementando asi las visitas y las oportunidades de polinizacion. En
Guanajuato también colibri€s latirostris han sido observados visitandd acalyculatus
al igual que otras especidds(ttacanthuspp.) en Guerrero, Yucatan y Oaxaca (obs. pers.).
Para comprobar la eficiencia de cada visitante es necesario realizar experimentos de

movimiento y cargas de polen como los realizados por Azpeitia y Lara (2006).
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En las tres poblaciones estudiadas, a lo largo de la temporada de floracion y aunque
no se realizaron censos, fue posible observar que conforme disminuia la cantidad de flores,
también lo hacia la de colibries. En el caso de los visitantes en Tlaxcala, esto fue
sumamente notorio paiugenes fulgengjue de 12 registros pasé a 2 y para Oaxaca se
observé principalmente eAmazilia beryllinabajando de 30 a 4 y de 36 a 2 registros
respectivamente. En estas localidades, como sucede en otros lugares, al disminuir la
cantidad de flores los colibries se desplazan o cambian su dieta por insectos (Wagner 1946;
Janzen 1967; Leck, 1970). Por otro lado, tant® ecalyculatusen alopatria como ep.
auriculatus Calothoraxsppincrementaron las visitas para el segundo muestreo. Esto puede
deberse entre otras cosas a la disminucion de especies dominantes vy territoriales como

fulgensy A. beryllina

Eugenes fulgenss uno de los colibries mas grandes en México (7 a 8 g, Arizmendi
y Berlanga, 2014), por lo se espera que sus requerimientos de energia sean mayores en
comparacion con otras especies, y aunque es una especie residente se sabe que puede
realizar migraciones altitudinales (Partida-La&ataal, 2013). Por ello, es probable que
mientras exista un recurso abundahtefulgensestablezca territorios y defienda el uso del
néctar en parches florales Becalyculatusen Tlaxcala, pero cuando el recurso disminuye
se mueva hacia otros lugares correlacionando asi su abundancia con la fenologia de las

flores como ya se ha visto en otros lugares (Partidadtaag 2012).

No sdlo el tamafio, sino también el comportamiento influyen en el gasto de energia,
por lo que también especies muy territoriales y agresivas Aolmeryllinatienden a gastar
mas energia y comportarse de manera similar; defendiendo los recursos florales aun de
especies de mayor tamafo (Arizmeatal, 2010) como se observé en Oaxaca en ambas
especies desittacanthusTambién en Brasil, el colibEupetonema macrounaresento un
comportamiento altamente territorial, defendiendo grupos de cinco a seis arboles
hospederos con individuos &e robustudo que indica el valor de estas fuentes de néctar
durante esta época del afio (Guetral, 2013). A su vez especies menos dominantes 0 mas
pequefias com@alothoraxy Cynanthusspp aumentan sus visitas al disminuir las de los
anteriores, debido tal vez a la menor probabilidad de encuentros agresivos, por lo que ahora

pueden aprovechar lo que queda de los recursos.
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Todos estos cambios implican ciertas consecuencias pues las especies menos
dominantes y menos territoriales dispersan el polen de manera diferente. Por ejemplo,
Calothorax pulchery C. lucifer pasan la mayor parte del tiempo a alturas relativamente
bajas cerca del suelo (Howell y Webb, 1995) con lo que podria aumentar el éxito
reproductivo de flores a estas alturas. Al no ser tan territoriales, se desplazan a mayores
distancias para forrajear, aumentando también la distancia de dispersion del polen y la

probabilidad de polinizacion cruzada.

De esta manera, la dispersion del polen en especies zodfilas, como es el caso de
Psittacanthus depende del comportamiento de forrajeo de los polinizadores, y dicho
comportamiento es influenciado también por la variacién temporal en los recursos florales
(Webb y Bawa, 1983). La dispersién es mas extensa en plantas separadas en los bosques,
polinizadas por colibries no territoriales en comparacion con aquellos parches florales

densos de especies del borde polinizadas por colibries territoriales (Linhart, 1973).
Dispersores de Semillas

El éxito en la dispersion de semillas depende del comportamiento de forrajeo de las aves,
asegurando 0 no su establecimiento en sitios adecuados para la germinacion. Ademas,
diferencias en el manejo de los frutos por las aves también son de gran importancia para las

plantas en relacion a la dispersion de semillas (Moermond y Denslow, 1985).

Aunque se ha reportado que las semillas de los muérdagos germinan rapidamente al
ser liberadas del exocarpo (Overton, 1994; Lopez de Buen y Ornelas, 2002; Rodl y Ward,
2002), evidencia mas reciente indica que la germinacién de las semillas de muérdago se ve
favorecida al pasar por el tracto digestivo de las aves (Soto-Gamboa y Bozinovic, 2002;
Roxburg, 2007). Sin embargo, no existe un consenso acerca de qué resulta mas efectivo, la
regurgitacion o el paso por el tracto digestivo. Roxburg (2007) y éara. (2009)
mencionan que las semillas de los muérdagos se beneficiarian de tiempos mas cortos de
retencion, considerando su falta de recubrimiento, pero Reid (1991) concluye que ambos

procesos son igualmente eficientes.

A su vez, la diversidad potencial de las aves dispersoras de muérdagos ha sido

asociada con la estructura de los frutos (Davidar, 1983). Frutos con semillas dispersadas
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por defecacion son consideradas mas especializadas y estan asociadas a un rango mas
estrecho de dispersores, pero las frutas con semillas dispersadas por regurgitacion y
remocion del pico son consideradas menos especializadas y estan asociadas con un

ensamble de dispersores diverso (Montetral., 1992).

Al respecto, en el presente estudio se desconoce si el fruto ingerido era regurgitado
o defecado, con excepcion @ievociferansa quien si se observo regurgitando el fruto. Por
lo anterior se desconoce la efectividad real de cada unos de los dispersores. Sin embargo,
otros estudios (Azpeitia y Lara, 2006) ya han observaBtl@gonys cinereugn zonas
cercanas de Tlaxcala ingiriendo (pero no regurgitando) los frutés dalyculatusy en
experimentos reportan que las semillas defecadas por estas aves tuvieron mayor
probabilidad de germinar. Lopez de Buen y Ornelas (1999) reportan taniligazatetes
similis regurgitando las semillas d®& schiedeanuy aP. cinereusdefecandolas. Aunque
las semillas pudieran estar aumentando su probabilidad de germinar al ser defecadas, su
probabilidad de quedar en sitios adecuados para su establecimiento aumenta al ser

regurgitadas y removidas del pico en ramas.

Myiozetetes similijsPitangus sulfuratusy T. vociferansfueron tres de las aves
observadas, que aunque generalmente son conocidas por alimentarse de insectos al vuelo,
también se alimentan de frutos (Howell y Webb, 1995), aprovechando de manera
oportunista los recursos que proveenRsgtacanthusEs probable que precisamente por
no ser aves estrictamente frugivoras el manejo que le dan a los frutos sea regurgitando y no
ingiriendo las semillas. Para poder entender de manera mas clara los beneficios que una u
otra estrategia aportan a la germinacion y el establecimiento de las semilRs de
calyculatus y P. auriculatus en las localidades estudiadas es importante analizarlo

experimentalmente como lo han hecho previamente los autores mencionados.

Un aspecto interesante fue qlievociferansaunque fue el principal dispersor en
Tlaxcala, no haya sido observadoRencalyculatusen simpatria y soélo e. auriculatus
Es dificil pensar en que esté siendo relegad®.dealyculatus pues es conocido por su
comportamiento agresivo y dominante (Tweit y Tweit, 2010). Sin embMgaimilis
generalmente percha y forrajea en arboles de mayor tamafio y es comdn que se alimente en

grupos de 2 a 6 individuos (LOpez de Buen y Ornelas, 1999), comportamiento que quizas
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le de ventaja. Por su parte, aundquevociferanstambién es observado en éarboles altos,

tiene un comportamiento mas flexible, pudiéndosele observar tanto en arboles bajos como
en arbustos y hasta hierbas, y en lugares mas abiertos con respéctasimilis
alimentandose generalmente soélo o en parejas. Es asi que en cierta manera, las preferencias
de percha y/o alimentacién de estas especies pueden contribuir a la segregacion de las
especies simpatricas desittacanthusen los distintos hospederos, de otra manera el
sobrelape de nicho seria mucho mas alto como se observ® eo#lgculatusen alopatria

y P. auriculatus (0.63), observandose aqui una mayor convergencia en este caracter

ecoldgico.
Hospederos

Méas de 50 géneros de angiospermas y coniferas se han reportado en México como
hospederos dPBsittacanthusincluyendo varios géneros introducidos (Vazquez-Collazo y
Geils, 2002). En coniferaPifiusy Abieg, las especies d@sittacanthusnas cominmente
reportadas so®. angustifoliusy P. macrantherugKuijt, 1987, 2009; Mathiasest al.,

2007). En bosques tropicales secos y en ambientes dAdamnorae(Sonora y Baja
California),P. rhynchanthugDepresion del Balsas)B. palmeri(Mesa central subtropical)
parasitan casi exclusivamente especieBulserg mientras qué. auriculatus(Tehuacan-
Cuicatlan) y P. breedlovei (Depresion central de Chiapas) se encuentran mas
frecuentemente en especies del géneracia (Kuijt, 2009). Aunque la mayoria de las
especies dePsittacanthusfrecuentemente utilizan mas de una especie de hospedero
(Ramirez y Ornelas, 2010), cada una de las poblaciones muestra ciertas preferencias por
determinados hospederos, como se observa en este tr&hagocus sppy Salix
bonplandianapara P. calyculatusen Tlaxcala,Celtis caudatapara P. calyculatusen

Oaxaca YAcacia schaffnerparaP. auriculatus

Otros estudios muestran también esta tendencia. Por ejebmplidambar
styracifluafue el hospedero mas abundantePdeschiedeanugn el centro de Veracruz.
Esta especie tenia el mayor numero de arboles infectados y el mayor ndmero total de
individuos de muérdago, aunqiRersea americang/ Crataegus mexicanauvieron el
mayor numero de individuos por cada arbol (Lopez de Buen y Ornelas, 2002). En el

Cerrado brasilefiQualea grandiflorafue el hospedero mas importante con el 82.2% de los
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individuos deP. robustus (Monteiro et al.,, 1992) y en Tlaxcal&®. serotinafue mas
infectado corP. calyculatug80 a 90%) qué&. pubesceng35 a 40%), a pesar de que era
menos abundante (Lart al, 2009). Sin embargo, el grado de especificidad en los
hospederos puede estar ligado a la escala de observacion (Grenfell y Burns, 2009), y areas
pequefas pueden mostrar mayor especificidad en comparacién con areas mayores. Ademas
de eso las prevalencias de infeccion en general también pueden ser muy variables; en Lopez
de Buen y Ornelas (2002) la prevalencia de 38% resulta mas alta comparada con las
obtenidas aqui: 25% en Tlaxcala y 22% en Oaxaca (17.2% ciyculatust 6.3% deP.

auriculatug.

Muchos factores pueden determinar el grado local de especificidad en los
muérdagos. Entre estos se encuentran por ejemplo, la abundancia relativa de hospederos
(Norton y Carpenter 1998), las preferencias de percha de las aves (Mehtaird992;

Cazetta y Galetti 2007), la arquitectura de las ramas (Aetdd 2006), el grosor de la
corteza (Sargent, 1995) y la compatibilidad muérdago-hospedero, tal vez determinada por
procesos quimicos, fisioldgicos vy fisicos en la superficie de contacto (Lamont 1983; Lopez
de Buen y Ornelas 2002).

Algunas semillas deP. calyculatus colectadas e inoculadas, tienen mayor
probabilidad de germinar si el hospedero de origen y el nuevo son conspecificos, sugiriendo
la posibilidad de adaptacion local al hospedero, aunque para entender las causas de esto se
requiere de mas investigacion (Lataal, 2009). Sin embargo, las interacciones parasito-
hospedero pueden resultar en la formacion de razas con determinados hospederos, como ya
se ha reportado en otras especies de muérdagosAsosahobium americanurdico y
Nickrent, 2009) Es asi que este recurso puede ser clave en los procesos de radiacion

adaptativa en las especies desittacanthus, tanto en el pasado como en el presente.

Los recursos que un hospedero puede ofrecer (agua, nutrientes, luz, etc.) influyen
tanto en la germinacién, como en el establecimiento y desarrollo de los muérdagos (Norton
et al, 1995). Generalmente los muérdagos presentan mayor éxito reproductivo y de
desarrollo en lugares expuestos a mayor intensidad solar, por lo que tienden a ser mas
abundantes en lugares perturbados de manera natural o antropogénica (Rivas, 2009).
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Caracteristicas inherentes al hospedero pueden determinar cuéles aves aprovechan
las flores y frutos de los muérdagos, de acuerdo a las preferencias de éstas por
determinadas alturas, ubicacion, visibilidad, etc. De esta manera, la eleccion de hospederos
por las aves es un factor de comportamiento que explica inicialmente las diferencias en la
prevalencia entre las especies de hospederos, y la variacion de los niveles de infeccién entre
individuos de una especie de hospedero (Lopez de Buen y Ornelas, 1999). Sin embargo, la
conducta de forrajeo de los dispersores puede ser muy plastica, variando las tasas de visitas
a plantas individuales y habitats en respuesta mas a los cambios en la abundancia de
muérdagos parasitos productores de frutos, que a la abundancia de los hospederos en si
(Martinez del Rieet al., 1996).

Psittacanthus calyculatus en alopatriavs simpatria

La poblacion deP. calyculatusen la zona de simpatria céh auriculatusen Oaxaca
presentd flores mas grandes (anteras, filamentos y pistilo), con mayor concentracion
promedio de azucar en el néctar, y con mayor capacidad de reposicion y acumulacion de
néctar con respecto a la poblacion alopatrica. Considerando todo esto, pareciera que desde
la perspectiva de los polinizadores, la poblaciof? dealyculatusen la zona de simpatria

tienen un gran atractivo, pues sus largas flores poco longevas ofrecen mayores recompensas
en un periodo de floracion corto, en comparacion con la poblacion alopatrica y en presencia
de la especie simpatridd auriculatus Ademas es sabido que en muchas especies con
polinizacion animal el tamafio de las flores esta positivamente correlacionado con la tasa de
producciéon de néctar, por lo que representa una sefial visible de la cantidad de néctar para
los visitantes (Cresswell y Galen, 1991; Delph, 1996).

Individualmente las especies de plantas varian ampliamente en el tamafio y forma
de sus flores y mucha de esa variacion parece tener una base hereditaria (Mitchel y Shaw,
1992; Young et al., 1994; Fenster y Ritland, 1994). La fuerza detras de esta variacion no
s6lo son los polinizadores ya que aspectos como depredadores y el ambiente abibtico
influyen en conjunto en este proceso (Gaeml., 1999). Por ejemplo, en ambientes con
recursos limitados, la asignacién de recursos al desarrollo floral puede ser muy costoso
como sucede con especies de Agaves (Nobel, 1977). La hipdtesis de recurso-costo (Beans,

1998) predice que generalmente flores mas pequefias y menos conspicuas requieren de una
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menor inversion de recursos esenciales para la planta, que flores grandes y vistosas. Por lo
gue la reduccién en el tamafio de las flores podria ser ventajosa en condiciones de escasos
recursos como es el caso de la localidad en Oaxaca. Ademas, la perdida de agua a traves de
la transpiracion de las flores ha sido implicada como un gran costo de la reproduccién en
ambientes aridos (Nobel, 1977) por lo que muchas especies que habitan en ambientes
aridos y semiéaridos se protegen con capas de cera para disminuir la transpiracién, como lo
vemos por ejemplo, en los tallos, hojas y floresPdeuriculatus Es asi que en varias
especies se ha observado que el tamafio de las flores se reduce a lo largo de gradientes con
creciente aridez (Galest al., 1987; Eckhaet al, 1998).

Lo anterior nos haria predecir que si factores bidticos como al agua fueran factores
determinantes en el tamafio de las floreP dealyculatusestas serian menores en Oaxaca
en comparacion con Tlaxcala. Sin embargo, las desventajaR .pealyculatusen la zona
de simpatria por el costo de mantener flores mas grandes y con mayores recompensas
pueden ser atenuadas mediante la mayor atraccidbn de polinizadores potenciales que
contribuyan a un mayor éxito reproductivo. Esto sin duda debe ser comprobado con un
estudio de largo plazo, comparando por un lado las visitas a individuos con flores de
distintos tamafos y la produccion de frutos, y por otro lado midiendo el gasto de recursos

asignados a flores de distintos tamafios (por ejemplo, agua y transpiracion).

Cuando ciertas especies de plantas que dependen de manera total o parcial de la
polinizacion para su éxito reproductivo, habitan en simpatria, pueden potencialmente
compartir a sus visitantes florales. Lo anterior se pudo observar en las poblaciones
simpatricas deP. calyculatusy P. auriculatusy se refleja en parte en los valores de
sobrelape de nicho. Es en este ultimo contexto, que se espera que las plantas desarrollen
estrategias reproductivas para asegurar la reproduccion y/o que exhiban algunas diferencias
en su ecologia de polinizacion (Murégal., 2014). Sobre todo cuando es posible que los
polinizadores se presenten en bajas abundancias, visitando diferentes especies de plantas y
pudiendo esto interferir en la fecundacion de las plantas a través de la competencia o

interferencia por el polen (Kunin, 1997).

Aunque la divergencia floral puede ser mediada por los polinizadores, no esta claro
si en las poblaciones simpatricas las diferencias estén resultando en una atraccion (o
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rechazo) diferencial de los visitantes florales, ya que el ensamble de visitantes florales es
practicamente el mismo y el sobrelape de nicho presenta un valor medio (0.49). Sin
embargo, el ensamble menos diversoPdecalyculatusen simpatria con respecto al de
alopatria, dominado pdgkmazilia beryllina(siendo ésta -como ya se comento- una especie
altamente territorial y agresiva), podria estar estimulando una competencia por la atraccion

de esta especie, dando como resultado la divergencia fldPalcddyculatusen simpatria.

Se ha dicho que los polinizadores pueden contribuir al aislamiento reproductivo en
zonas de simpatria, ya sea formando relaciones especializadas con especies particulares o
exhibiendo constancia durante su forrajeo, de manera que el flujo génico interespecifico sea
limitado (Jones, 1978; Campbell y Motten, 1985; Waser, 1986). Esto ultimo parece ser el
caso deA. beryllinaen Oaxaca, pues aunque fue observado visitando ambas especies de
Psittacanthus raramente se observé trasladandose de una a otra especie. Colibries mas
pequeiios (y menos territoriales) co@alothorax pulcher pueden ser responsables del
movimiento interespecifico ocasional del polen. Sin embargo, la rareza de este tipo de
movimientos parece apuntar mas a un nivel individual de fidelidad del polinizador. Por otro
lado las diferentes morfologias de las flores de ambas espedisiitdeanthugprovocan
la deposicion del polen en distintas partes del cuerpo de los colibries visitantes. En flores
con marcada hercogamia, como en el cad®. aalyculatusel polen generalmente toca las
alas y el vientre de los colibries igual que sucede en especiesPcantoustusen Brazil
(Guerraet al, 2013). Por otro lado, en flores como las Rleauriculatuscon anteras
cercanas al estilo y corolas mas cerradas el polen generalmente es depositado en el pico y la
cabeza de los colibries limitandose de esta manera el flujo de polen entre ambas especies

simpétricas d®sittacanthus

Aunque la fidelidad deA. beryllina podria ser explicada por preferencias
individuales (Jones y Reithel, 2001) o por optimizacion del forrajeo (Heinrich, 1976;
Waser, 1986), también podria ser explicada por la territorialidad. Aves mas grandes y
agresivas dominan las especies de plantas con mayores recompensas Yy defienden
individuos de estas, de las especies de aves mas pequefas (Feinsinger y Colwell, 1978;
Stiles, 1981). De esta manera el comportamiento territorial puede prevenir o reducir el flujo

génico entre especies simpatricas, y éste efecto puede ser reforzado si existen diferencias en
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las recompensas como la mayor concentracion de néctar o mayor capacidad de

reposicion/acumulacion como es el cas®dealyculatusen Oaxaca.

En cuanto a los dispersores, aunque existe cierto grado de traslape en el ensamble de
las poblaciones simpétricas, parece evidente la segregacion de los principales dispersores
(Tyrannus vociferang Myiozetetes similigial contrario de la convergencia que se observa
entreP. calyculatusde Tlaxcala corP. auriculatus como ya se coment6 en la seccion de
dispersores. Un factor mas que se podria explorar, aparte de las preferencias por
microhabitat o percha, es en relacibn a los frutos. ¢cambia el sabor o la calidad/
composicion quimica de los frutos ¢ calyculatusen Oaxaca en comparacion con
Tlaxcala de manera que son menos palatablesTyaaanus vociferar®s ¢ afecta el hecho

de que sean significativamente mas grandes?

Por ejemplo, en un contexto similar, el muérddgasterix corymbosusle Chile,
tiene una variacion en el color de sus frutos asociada a los dos biomas que ocupa. Las
poblaciones de bosque templado producen un fruto maduro verde, mientras que en las
poblaciones del matorral los frutos son amarillos (Kuijt, 1988), y esto se ha asociado a los
dispersores, siendo un marsupial el Unico en el bosque templado. Por otro lado, en el
matorral son las aves los agentes dispersores (Hoffetain 1986), aunque también se ha
dicho que pueden ser las expresiones fenotipicas de caracteres controlados ambientalmente
(Amico y Nickrent, 2009).

La combinacion de la separacion local -debida probablemente a una especializacion
de microhabitat-, la territorialidad de los colibries, las diferencias entre el ensamble de
dispersores y la tendencia a infectar ciertos hospederos, en su conjunto pueden estar

contribuyendo a la separacion de las especies en simpatria.

Muérdagos del génesittacanthusepresentan un ejemplo de radiacion adaptativa
ya que su cercana conexion y su dependencia de los hospederos (Kuijt 1969), hacen que la
sub-estructuracion genética de sus poblaciones esté potencialmente influenciada por la sub-
estructuracion de las poblaciones de los hospederos (Norton & Carpenter 1998). Asi, si las
especies de mueérdagos utilizan dos o mas especies de hospederos, su pool genético puede

empezar a diferenciarse en ‘razas de hospederos’, las que eventualmente podrian divergir
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en especies diferentes, pues diversos experimentos ya han sugerido relaciones de

especificidad (Larat al., 2009, Ramirez y Ornelas 2011).

Lo anterior implica un papel importante de las barreras de aislamiento ecolégico,
en la especiacion de estas poblaciones (Schluter, 2000). En plantas polinizadas por
animales (como los muérdagos del génesittacanthuy tales barreras ecoldgicas son
frecuentemente pre-cigéticas (Widmet al., 2009), y las caracteristicas florales
divergentes, tiempos de floracion y sistemas de apareamiento son consistentes con este
patron (Palma-Silvaet al., 2011). Si a lo anterior agregamos las diferencias de nicho a
través del ensamble de dispersores y hospederos, y las interacciones entre estos, nos damos
una idea de como es que la presencia de multiples barreras y sus interacciones a lo largo del
tiempo han permitido a estas especies persistir en simpatria. Cabe considerar que desde un
punto de vista prospectivo, la historia natural de las interacciones es un aspecto crucial para
comprender el valor adaptativo y el potencial evolutivo de los rasgos fenotipicos claves que

participan en tales interacciones.
¢, Desplazamiento de caracteres dvsittacanthus calyculatus?

Desde hace mucho tiempo los bidlogos han tratado de entender la importancia relativa de
las fuerzas ecoldgicas, evolutivas y estocasticas en la conformacion de las comunidades de
plantas (Clements, 1916; Gleason, 1926). El estudio del desplazamiento de caracteres en las

plantas tiene el potencial de revelar si la evolucidon juega un rol importante en este proceso.

El desplazamiento de caracteres tanto ecolégicos como reproductivos puede facilitar
la coexistencia al promover diferencias de nicho que reduzcan la magnitud de las
interacciones negativas entre las especies (Pfennig y Pfennig, 2009). Las interacciones
reproductivas entre especies pueden tomar dos formas generales: 1) interacciones directas,
donde las dos especies corren el riesgo de hibridacibon mutua, con el consecuente
desperdicio de esfuerzo si los hibridos no son viables o si resultan en una menor
adecuacion; e 2) interacciones indirectas; donde las dos especies utilizan aspectos similares
de su habitat, como pueden ser los polinizadores, generando por ejemplo, interferencia o
limitacion de polen (Pfennig y Pfennig, 2009). Por eso, en muchos casos el desplazamiento

de caracteres puede ser la diferencia entre coexistir o enfrentarse a la exclusion competitiva.
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¢Puede el caso especificoRlecalyculatusen simpatria co®. auriculatusser un
ejemplo de una especie que compite con otra por los mismos polinizadores y que para
coexistir ha recurrido al desplazamiento de caracteres en la morfologia floral y en la
cantidad y calidad de las recompensas para promover la constancia de su principal
polinizador? Esto le ayudaria a disminuir la competencia por el polinizador (interaccion
indirecta) a la vez que reduciria la pérdida de polen en otra especie, el taponamiento de sus
estigmas con polen heteroespecifico o la produccion de semillas hibridas inviables
(interacciones directas). Sin embargo, tanto la competencia por polinizadores como el
desplazamiento de caracteres tendrian que ser comprobados para poder afirmar con
seguridad lo anterior y el desplazamiento de caracteres puede ser un proceso especialmente
dificil de comprobar, por eso es que muchos estudios se limitan a sugerirlo como una
posible explicacién a los patrones observados (Beans, 2014).

Para los casos donde se desee comprobar el proceso de desplazamiento de
caracteres se puede recurrir a los siguientes criterios (Schluter y McPhail, 1992): 1) las
diferencias entre las especies simpatricas deben ser significativas, 2) esas diferencias deben
relacionarse con diferencias en el uso de recursos, 3) los recursos deben ser limitados y la
competencia por estos recursos debe estar en funcién de la similitud de los caracteres
implicados, 4) la distribucion de los recursos debe ser similar en alopatria y simpatria de
manera que esas diferencias no se deban a diferencias en la disponibilidad de esos recursos.
5) las diferencias deben haber surgidcitu y 6) esas diferencias deben tener una base
genética. Obviamente, satisfacer estos seis criterios en un estudio particular generalmente
no es posible, pero proveen el contexto necesario para la investigacion del desplazamiento

de caracteres (Dayan y Simberlof, 2005; Losos 2000).

En el caso del presente estudio como ya se ha mencionado, existen diferencias
significativas en varios aspectos de la biologia reproductiva; estas diferencias en el fenotipo
pueden ser evaluadas contra un modelo nulo que genere diferencias en el fenotipo entre
pares de comunidades alopétricas de las dos especies muestreadas al azar (Losos, 2000).
Para saber si las diferencias entre poblaciones simpatricas y alopatricas se deben o no a
diferencias en la disponibilidad de recursos entre los sitios lo ideal seria manipular

experimentalmente el ambiente a través de trasplantes reciprocos o de disefios similares en
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parcelas. Experimentos como estos también nos ayudarian a saber si los cambios en los
caracteres tienen una base genética heredable o son producto del ambiente abiotico, ademas
de saber si son una respuesta a competencia por recursos limitados, pues en este caso los
fenotipos mas similares deberian interactuar mas fuertemente (Beans, 2014). Finalmente,
para distinguir si un supuesto patrén de desplazamiento de caracteres realmente ha surgido
in sity, se puede evaluar si el rango fenotipico detectado se extiende mas alla de las zonas

de simpatria (Losos, 2000).

Uno de los mas grandes retos del estudio del desplazamiento de caracteres en
plantas es identificar aquellos caracteres que tienen mayor probabilidad de estar
relacionados en la competencia por recursos y por lo tanto ser susceptibles a ser
desplazados. Aunque algunos estudios ya han identificado exitosamente cambios en
caracteristicas visibles como el color de las flores y la longitud del estilo, otros rasgos mas
cripticos como el aroma, o el contenido de azucares del néctar también deben ser
investigados, pues pueden ser igualmente susceptibles al desplazamiento de caracteres
(Lindsey y Bell, 1985).

La pregunta sobre si existe un desplazamiento de caracteres en la poblacion
simpatrica dd®sittacanthus calyculatuss algo aun pendiente por responder. Por lo que una
investigacion mas profunda ayudaria a entender de forma mas completa los procesos

ecoldgicos y evolutivos que facilitan su coexistencia con otras especies similares.
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Conclusiones

De acuerdo a nuestro estudio existen varios factores que facilitan la coexistencia de estas
dos especies simpatricas de muérdagos del gdtmtmcanthus Primero, observamos
diferencias en la morfologia floral y también en la cantidad y calidad de las recompensas
gue hacen a la poblacién Becalyculatusen simpatria mas atractiva para los polinizadores

de esa localidad. Segundo, el ensamble de polinizadorBs a#yculatusen la zona de
alopatria fue diferente del de la zona de simpatria debido principalmente a las
distribuciones de las especies de colibries, mientras que para las dos especies simpatricas
fue similar. Sin embargo en este Ultimo caso el comportamiento territorial del principal
polinizador Amazilia berylling, la diferente localizacién en su cuerpo del polen al visitar

las flores (pico y cabezas alas y vientre), y las existencia de barreras post-cigéticas
podrian contribuir al aislamiento reproductivo entre ambas especies de muérdago.
Finalmente, existen diferencias en el ensamble de dispersores y hospederos de las
poblaciones simpatricas @ calyculatusy P. auriculatusque permiten la segregacion de

nicho en el uso de estos recursos. Todos estos aspectos en conjunto parecen contribuir a la
coexistencia dePsittacanthus calyculatuy Psittacanthus auriculatuen la zona de

simpatria en el municipio de Santiago Matatlan Oaxaca.

Las diferencias en la morfologia floral y en la cantidad y calidad de las recompensas
entre la poblacion alopatrica y simpatricaRlecalyculatuspodrian ser el resultado de un
proceso de desplazamiento de caracteres producto de interacciones de competencia entre
las especies simpatricas, sin embargo este estudio esta limitado a la descripcion de tales
diferencias por lo que seria necesario realizar un estudio mas extenso y aplicar modelos y/o

experimentos para comprobarlo.
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Recomendaciones para futuros estudios

» Para determinar si existe un desplazamiento de caracteres y desplazamiento
ecologico en estas especiedRdittacanthusonvendria localizar especialmente una
poblacion alopétrica d®. auriculatusy otras alopatricagle P. calyculatusy
considerar los otros criterios ya expuestos.

» Para evaluar si es realmente posible el desarrollo de individuos hibridos de
Psittacanthus calyculatusy P. auriculatus seria conveniente explorar
experimentalmente la viabilidad de los frutos y plantas hibridos.

» Para describir de manera mas completa la produccion de néctar, se podrian ampliar
las mediciones de produccion a lo largo del dia y a lo largo de la vida de la flor.

» Se podria analizar la composicién quimica del néctar y la calidad y quimica de los
frutos de las diferentes localidades y especies para tratar de entender si esto influye
en las preferencias de los visitantes florales y dispersores de semillas.

» Para determinar en qué medida contribuyen a la polinizacién las especies de
colibries e insectos registrados en las flore®sitacanthuses necesario evaluar
experimentalmente su efectividad.

* Analizar con mayor detalle la dispersion de frutos (cantidad de frutos, manejo y
procesamiento, etc.)

» Realizar experimentos de inoculacion en distintos hospederos para evaluar los
distintos grados de compatibilidad entre estos y las semillasitiacanthus

e Ampliar la duracién de las observaciones y experimentos (mas horas, mas afos,
etc.) para corroborar lo observado o determinar qué factores pueden influir en la

variaciéon de los resultados.
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