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RESUMEN

En este trabajo se estudiaron los aspectos ecologicos y evolutivos del sindrome de polinizacion por
engafio. En el primer capitulo, se describen los diferentes tipos de engafio que ocurren en la polinizacion
de las flores y se discuten cudles podrian ser los tipos de presiones selectivas involucrados en su
evolucién. Asimismo, en este capitulo se resaltan los aspectos relevantes de dos de sus componentes
basicos, la seleccion dependiente de la frecuencia (SDF) y la similitud entre las flores, y se propone un
modelo de como seria el efecto de la SDF sobre la adecuacién masculina y femenina por flor en una
especie polinizada por engafio. El resto del trabajo estd enfocado al analisis de la SDF, las predicciones
del modelo, y la similitud floral por medio de observaciones y experimentos con Begonia gracilis, una
especie aparentemente polinizada por engafio. Las observaciones s¢ llevaron a cabo en una poblacion
natural de-esta especie en la reserva ecologica de “El Pedregal”. Los experimentos consistieron en el
establecimiento de poblaciones artificiales en la reserva, donde l2 proporcion de sexos asi como la
densidad de flores, se mantuvieron constantes a lo largo del periodo reproductivo de esta especie.
Asimismo, se estimé cuantitativamente la variacion en la forma y el tamafio de las flores, y se registro la
conducta de los polinizadores.

Los resultados sefialan de manera consistente que B. gracilis es polinizada por engafio. La SDF y
el mimetismo intersexual estan presentes en esta especie. La variacion en la proporcion sexual de las
poblaciones experimentales, ast como la densidad de flores, influyeron de manera significativa sobre los
dos componentes de adecuacion estimados: la probabilidad de visita a ambos tipos de flor yla
produccion de frutos. Sin embargo, la accién de la SDF fue mas intensa que Ia de la seleccion denso-
dependiente, lo que significa que la SDF fue el componente mas importante en la determinacidn del
éxito reproductivo de B. gracilis. La SDF se manifest6 principalmente a través de la conducta de los
polinizadores. La proporcién de flores masculinas y femeninas de una poblacion afectd
significativamente al mimero de visitantes que Hlegan a una poblacion, y por lo tanto, afecté la
probabilidad de visita de las flores. Asimismo, aunque la probabilidad de producir un fruto también fue
influenciada por la proporcion sexual, el efecto fue relativamente menor.

El analisis del otro componente de la polinizacion por engafio, el mimetismo floral, mostré que
existe una similitud funcional entre las flores femeninas y masculinas de B. gracilis, ya que el parecido
esta basado en aquellos atributos que los polinizadores usan para elegir a las flores. Sin embargo, el
mimetismo no opera de la manera en la que se ha sugerido para otras especies, en las cuales las flores sin
recompensa visitadas mas frecuentemente por los polinizadores son las que imitan o exageran los
atributos que los polinizadores utilizan para elegir a las flores con recompensa. El mimetismo en B.
gracilis esta basado en el tamafio relativo del androceo y de los estigmas. Este mimetismo sugiere que el
engafio proviene tanto de las flores femeninas como de las masculinas.

No obstante, no se encontré variacion entre los individuos en la morfologia de las flores, sine
que la variacion se encuentra dentro de los mismos individuos. Lo anterior sugiere que este mimetismo
funcional parece haber alcanzado su limite evolutivo, por lo menos en las poblaciones de “El Pedregal”,
ya que no existe variacion sobre la cual actiie la seleccion natural. Actualmente se estan llevando a cabo
experimentos donde se produce variacion artificial en la morfologia de las flores de B. gracilis, con el
objeto de determinar el papel del mimetismo funcionat en esta especie.

Finalmente, la evidencia sugiere que la polinizacion por engafio es un sistema ideal para estudiar
regimenes complejos de seleccion. Por un lado, la SDF determunaria la proporcion de flores con y sin
recompensa en las poblaciones, mientras que el grado de parecido entre los dos tipos de fior, asi como la
cantidad de recompensa por flor, serian optimizados tanto por seleccion independiente de la frecuencia
como por SDF.




ABSTRACT

In this study I revised the ecology and evolution of pollination by deceit syndrome. In the first chapter,
the different deceit types in the pollination of the flower and the possible selective pressures involved in
their evolution were discussed. The two basics components in this pollination syndrome, frequency-
dependent selection (FDS) and flower mimicry were discussed, and one model is proposed about the
effects of FDS on flower fitness. In the remainder of this work, the FDS and the flower similarity were
analyzed through observations and experiments with Begonia gracilis, specie apparently pollinated by
deceit. The observations were performing in a natural population on the ecological preserve of “El
Pedregal”. The experiments consisted in the establishment of artificial populations, where the sex ratio
and the flower density were maintained constant along reproductive season. Likewise, the quantitative
variation in the morphology and size of the flowers and the pollinator behavior were estimated.

The outcomes indicated conststently that B. gracilis is pollinated by deceit The observations and
the experiments showed that FDS and the intersexual mimicry are present in this specie. The variation in
the sex ratio in experimental populations, as well as flower density, affected significantly the two fitness
components estimated: the visitation probability by pollinators and the fruit set. The effect of FDS was
stronger that density-dependent selection effect. The effect of FDS was manifested on the pollinator
behavior principally. The population sex ratio affected the number of visitors in one population,
therefore affecting the visitation probability of one flower. The effect of sex ratio on fruit set probability
was relatively minor.

The analysis of floral mimicry showed a functional similarity between rewarding and deceptive
flowers of B. gracilis. This similarity is based on the attributes used by pollinator to choose the flowers.
The mimicry in B. gracilis is based on the relative size of androecium and stigmas, and this mimicry
suggests that deception to come from rewarding and unrewarding flowers. This mimiery is not similar to
those described in other species pollinated by deceit, where pollinator prefers the flowers that imitate or
exaggerate the attributes used by pellinators to choose the rewarding flowers. Nevertheless, no
significantly variation was found in flower morphology among plants. This suggests that functional
mimicry maybe reach evolutionary limit, at least in “El Pedregal™ populations. Actually, artificial
variation on flower morphology of B. gracilis is created experimentally to assess the role of functional
mimicry in this specie.

Finally, the evidence suggests that pollination by deceit is an ideal system to study complex
selective regimens. Frequency-dependent selection should determine the proportion of rewarding and
unrewarding flowers in the populations, while the similarity degree between this two-flower type and the
reward size per flower should be optimized by frequency-independent selection as FDS.
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INTRODUCCION GENERAL
ECOLOGIA Y EVOLUCION DE LA POLINIZACION POR ENGANO

La interaccion entre las plantas y sus polinizadores ha sido considerada como el ejemplo clasico de
evolucion por mutualismo (Faegri y van der Pijl 1979, Boucher 1985). Esta interaccion ha favorecido la
evolucion de caracteres en las plantas que incrementan la probabilidad de atraer a los polinizadores, y
por lo tanto, de transferir sus gametos. El ejemplo mas generalizado es la presencia de las recompensas
para los visitantes de las flores (néctar, polen, agua, aceites, etc.; Faegr y van der Pijl 1979). Por otra
parte, existe una gran cantidad de evidencia que demuestra que las capacidades sensoriales, asi como la
morfologia de los polinizadores, han evolucionado de manera paralela a la diversificacion de las plantas
con flores (Baker 1963, Wyatt 1983, Bawa 1995, Tiffney y Mazer 1995, Barren et al. 1996). Esta larga
historia evolutiva ha generado niveles de especializacion y complejidad sorprendentes, que a su vez han
producido la vision generalizada de mutua cooperacion entre las plantas con flores y los animales que las
polinizan,

No obstante, la interaccion entre las flores y sus polinizadores es susceptible de ser invadida por
individuos mutantes que disfruten de los beneficios de la interaccién pero que no paguen los costos
{Soberon y Martinez del Rio 1985, Bell 1986). La evolicion de las angiospermas presenta numerosos
ejeraplos que ilustran la aparicion de flores (Cerinthe major, Gilbert ef al. 1991), individuos (Prosopis
glandulosa, Lopez-Portillo et al. 1993), poblaciones (Lobelia cardinalis, Brown y Kodric-Brown
1979), v especies (Plumeria rubra, Haber 1984), que han perdido (¢ disminuido) la capacidad para
producir recompensas y cuya polinizacion depende de la presencia de flores, individuos, poblaciones, o
especies que si las producen (Little 1983, Dafii 1984). La dinamica evolutiva de esta invasion podria
modelarse como un fenémeno sujeto a seleccion dependiente de la frecuencia (SDF). La SDF ocurre
cuando la adecuacion de un fenotipo/genotipo depende de su frecuencia, asi como de la frecuencia de
los fenotipos/genotipos alternativos en la poblacién (Maynard Smith 1982, Parker 1984). Esta teoria
predice que la estrategia de no producir recompensas sélo seria exitosa si la frecuencia de los individuos
que la presentan es menor que la de los individuos que si ofrecen recompensas. Este fendmeno podria
interpretarse como un caso de mimetismo Batesiano (Fig. 1), en el cual la estrategia de producir
recompensas funciona como el "modelo” del sistema, y el éxito reproductivo de los que no las producen

depende de su parecido con el modelo y de su frecuencia. Esta situacion se ha caracterizado en la



literatura como el sindrome de polinizacion por engafio (Little 1983, Dafni 1984, Willson y Agren
1989).

OPERADOR
{(polinizador)

MIMETA MODELO
(fcmeninas) (masculinas)

Figura 1. Esquema que ilustra un caso general de mimetismo Batesiano. En un sistema de
polinizacién por engaiio, las flores con recompensa corresponden al modelo del sistema, ya que
son las tnicas que producen recompensas para los polinizadores; las flores femeninas (que no
producen recompensas) son el mimeta (irnitan al modelo), y dependen de su parecido con las
flores masculinas para ser visitadas y fecundadas por los polinizadores. Estos Gltimos serian los
operadores, ya que son los receptores de las sefiales producidas por ambos tipes de flor y los
responsables de su éxito reproductivo. Los signos sefialan la cualidad de la interaccion entre los
participantes del sistema.

LA POLINIZACION POR ENGANC

Este sindrome de polinizacion ha sido descrito para aquellas especies o conjuntos de especies que
presentan polimorfismos en la produccion de recompensas. En las especies polinizadas por engafio, un
grupo de flores (de la misma o de diferentes especies) no produce recompensas o las produce en menor
cantidad, y su polinizacion depende de las equivocaciones de los polinizadores durante el forrajeo
(Baker 1976). Estas equivocaciones pueden ser de dos tipos: a) porque los polinizadores son engafados,
y b) porgue los polinizadores no discriminan entre los dos tipos de flor.

a) Engdiio a los polinizadores. En estos casos la seleccion natural ha favorecido la evolucion de
una alta similitud entre las flores con y sin recompensa. De esta manera, las flores sin recompensa
“engafian” activamente a los visitantes por medio de su parecido con las flores que si las producen
(Little 1983, Dafni 1984). Esta situacion esta asociada a los casos en los cuales el polimorfismo en la
produceién de recompensas ocurre entre las flores o los individuos de especies con flores unisexuales
{Carica, Baker 1976; Jacaratia, Bawa 1980; Echallium, Dukas 1987; Rubus, Agren et al. 1986,

Begonia, Agren y Schemske 1991). Generalmente son las flores femeninas las que no presentan o



presentan menos recompensas. La pseudocopulacion, privativa de algunas especies de orquideas (i.e.
Ophrys, Drakaea), es probablemente el mejor ejemplo de engaiio activo. La forma de las flores de estas
orquideas imita la morfologia de las hembras de algunas especies de himenopteros y la polinizacion
ocurre cuando los machos intentan copular con ellas (Nilsson 1992). No obstante, los ejemplos de las
orquideas son extraordinarios ya que no estan asociados con la presencia de flores unisexuales, y el
polimorfismo en la produccion de recompensas no existe.

De hecho, son necesarias dos condiciones para fa evolucion de la polinizacién por engafio. La
primera es simplemente que los costos de produccidn de las recompensas sean elevados, de tal manera
que el no producirlas constituya un ahorro de recursos sustancial, Por ejemplo, la produccion de néctar
puede constituir hasta el 37% del carbono fijado diariamente por la fotosintesis en Asclepias syriaca,
mientras que la alfalfa (Medicago sativa) invierte casi dos veces mas energia en néctar que en semillas
(Southwick 1984). En otro estudio (Pyke 1991) encontré que las plantas que invierten mas en la
produccion de néctar tienen un decremento de 22% en la produccion de semillas. La segunda condicién
para la evolucidn del engafio es la presencia de un polimorfismo en la produccion de recompensas entre
las flores de distinto sexo. 86lo cuando existe variacion en la recompensa que ofrecen los diferentes
tipos de flor, es cuando surgen las presiones de seleccion que favorecen la evolucion de atributos que
“engafien” a los polinizadores (i.e. la similitud entre las flores). Obviamente, la intensidad de estas
presiones dependera del tipo de polinizadores y de la magnitud de 1a varianza en la produccion de
recompensas (Willson y Agren 1989).

b) Polinizadores no selectivos. En estos casos la seleccion no ha favorecido 1a evolucion del
mimetismo entre las flores, y la polinizacion se realiza a través de polinizadores inexpertos, o bien
explotando los sesgos sensoriales instintivos de los polinizadores (Little 1983, Dafhi 1984, Lunau 1991,
Dukas y Real 1993). Este tipo de polinizacién se asocia con especies cuyas flores son hermafroditas y en
las que el polimorfismo en la produccion de recompensas ocurre entre individuos (Prosopis, Lopez-
Portillo et al. 1993) o poblaciones de la misma especie (Lobelia, Brown y Kodric-Brown 1979), o bien
entre especies (Asclepias-Lantana-Epidendrum, Boyden 1980; Orchis, Dafni 1983; Mentzelia-
Mohavea, Little 1983; Campanuia-Cephalanthera, Nilsson 1983, Plumeria, Haber 1934).

¥l énfasis de este trabajo esta centrado en aquellas situaciones en las que los polinizadores son
engafiados activamente por las plantas. La razon de esta eleccion es que las especies polinizadas por

engafio ofrecen la oportunidad de estudiar ¢l efecto de la seleccion dependiente de la frecuencia vy sus



consecuencias sobre la evolucion del mimetismo entre las flores con y sin recompensa. Dicho en otras

palabras, porque ofrecen la oportunidad de estudiar regimenes complejos de seleccion.

El sindrome de polinizacion por engaiio ha sido considerado como una novedad evolutiva (van
der Pijl 1960, van der Pijl y Dodson 1966, Faegri y van der Piji 1979) ya que se encuentra asociado a
familias de plantas con mecanismos de polinizacion altamente especializados (i.e. Orchidaceae y
Asclepiadaceae; Dafni 1984, Nilsson 1992). No obstante, este sindrome de polinizacion parece ser un
fendmeno bastante extendido, sobre todo en especies tropicales (Baker 1976, Renner y Feil 1993, Mayer
y Charlesworth, 1991, Schemske et al. 1996). Por ejemplo, Renner y Feil (1993) encontraron que en la
tercera parte de una muestra de 50 especies dioicas, las flores femeninas no producian recompensas de
ningun tipo. Aunque estos datos sugieren que este sindrome de polinizacién podria ser muy comun, la
sola presencia de un polimorfismo en la produccién de recompensas, o la aparente similitud entre las
flores, no necesariamente implican la existencia de este fendmeno (Bierzychudek 1981, Williamson y
Black 1981, Willson y Agren 1989).

El polimorfismo en la produccién de recompensas podria originarse como resultado de las
diferencias en los factores que limitan el éxito reproductivo entre los sexos. Si la funcién masculina esta
limitada principalmente por el éxite en la donacion de polen, entonces se esperaria una mayor
produccion de recompensas en las flores de este sexo. En contraste, si el factor limitante de la funcion
femenina son los recursos consumibles, entonces esperariamos una menor Nversion en recompensas en
las flores de este sexo (Cruden y Lyon 1985, Charlesworth y Charlesworth 1987). Estos son los
extremos de un continuo, por lo que la inversion en recompensas de cada tipo de flor, deberia ser
aquella que hiciera méxima la suma de las adecuaciones por ambas vias sexuales {Chamov 1982, Lioyd
1984, Charlesworth y Charlesworth 1987). También se ha planteado que si los visitantes dafian a las
flores durante sus actividades de forrajeo, la seleccion natural podria favorecer una reduccidn de la
oferta de recompensas del sexo que comre mas riesgos (Baker 1976, Bawa 1980). En resumen, si la
ausencia de recompensa en las flores femeninas incrementa la probabilidad de producir un fruto, o
disminuye el riesgo de dafio producido por una intensa actividad de los polinizadores, estos argumentos
podrian explicar el hecho de que son las flores femeninas las que en general no producen (o producen
menos) recompensas.

Aunque ¢l polimorfismo en la produccion de recompensas es una precondicidon necesaria para la

evolucion de la polinizacion por engafio, su scla presencia no asegura que una especie tiene este



sindrome de polinizacion. Supuestamente, en estas especies, la polinizacion de las flores sin recompensa
se debe a su parecido con las flores con recompensa, 0 a su baja frecuencia. Esta hipotesis se basa en el
supuesto de que las flores sin recompensa no offecen ninguin tipo de recompensa a los polinizadores. Sin
embargo, algunas especies de plantas ofrecen recompensas no convencionales a sus visitantes. Por
ejemplo, las flores femeninas de Carica papaya y Jacaratia dolicaula no producen néctar, pero se ha
observado que varias especies de dipteros y trips (Thysanoptera) toman la savia y el exudado que se
produce en los estigmas (Baker 1976, Bawa 1980).

Existen otras situaciones en las que la hipdtesis de Ia polinizacidn por engafio no se sostiene. Por
ejemplo, en aquellas especies que aunque tienen flores unisexuales, no requieren de los polinizadores
para su fecundacion, por lo que no habria ninguna presidn de seleccion para producir recompensas
{(Williamson y Black 1981). En Begonia hirsuta y B. semiovata existe autopolinizacion automatica: las
flores masculinas estan colocadas artiba de las flores femeninas y la distancia entre las anteras y el
estigma es muy reducida, de tal forma que el polen cae directamente sobre los estigmas receptivos
(Agren y Schemske 1993). No obstante, esta situacion parece haberse derivado de un sistema que
originalmente estaba polinizado por engafio, ya que el resto de las especies de este género requieren de
visitantes florales para transferir sus gametos.

Por 1ltimo, la existencia del polimorfismo en la produccion de recompensas también podria tener
explicaciones no adaptativas. Debido a que la produccion de cualquier tipo de recompensa tiene costos
asociados (Pleasant y Chaplin 1983, Bell 1985, Southwick 1984, Pyke 1991), ya que en general existe
una gran variabilidad ambiental en la disponibilidad de recursos, es probable que la variacion en la
produccién de recompensas sOlo sea el reflejo de esta heterogeneidad. Esta situacion no permitiria la
evohicion de la polinizacion por engafio, ya que el polimorfismo estaria sujeto a las variaciones del
ambiente. \

Por otra parte, la polinizacion por engafio ro es la Gnica explicacién para la evolucion del
parecido entre las flores. La explicacién mas parsimoniosa se basa en ¢l hecho de que ambos tipos de
flor son homoélogos. La semejanza entre las flores femeninas y masculinas de una misma especie podria
ser el reflejo de un patron de desarrollo similar, puesto que ambas se derivan del tipo hermafrodita
ancestral de las Angiospermas (Baker 1976, Willson y Agren 1989). De hecho, se ha mencionado que
sélo en aquellos casos en los que el mimetismo ocurre entre estructuras no homologas, es posible hablar

de un verdadero mimetismo (Bawa 1980, Dafni 1984, Willson y Agren 1989). Este es ¢l caso, por



ejemplo, de las flores femeninas de Jacaratia dolichaula en las cuales los lobulos del estigma son
similares a los pétalos de las flores masculinas (Bawa 1980).

En teoria la seleccion sexual ha favorecido la divergencia de 1a morfologia de las flores de ambos
sexos, ya que de esta manera es posible optimizar el disefio para la donacion (fores masculinas), o la
recepcion de polen (flores femeninas; Lloyd y Barrett 1996). Por ejemplo, Willson y Agren (1989)
mostraron que las especies en las que las flores masculinas y femeninas son diferentes, son aquellas en
las que ambos tipos de flor producen recompensas para los polinizadores (i.e. Coccoloba, Cordia,
Cucumis, Cucurbita, Salix, Simarouba, Trichilia, Triplaris). Segun esta vision, la polinizacién por
engaiio genera presiones de seleccion convergentes sobre la morfologia de las flores de ambos sexos.
Por lo tanto, el parecido podria ser el resultado de dos procesos no mutuamente exchuyentes: 1) la
presion de seleccion generada por la polinizacién por engafio ha sido lo suficientemente intensa como
para contrarrestar las presiones que producen divergencia, o bien, 2) el parecido entre las flores es el
resultado de una convergencia posterior a la separacion funcional y morfoldgica de los sexos (Bawa
1980, Little 1983, Dafni 1984, Willson y Agren 1989). Esto sugiere que la morfologia de las flores de
las especies polinizadas por engafio esta sujeta a un régimen de seleccion complejo, ya que la seleccion
sexual favoreceria la divergencia mientras que el mimetismo intersexual favoreceria la similitud (Bawa
1980). En esta situacidn, la filogenia de las especies polinizadas por engafic permitiria determinar si el
parecido entre las flores femeninas y masculinas es derivado de una ontogenia comin o ha evolucionado

debido al valor selectivo del parecido.

Recapitulando, la evolucion de la polinizacion por engafio podria describirse como una secuencia
de eventos que se originan a partir del surgimiento de un polimorfismo en la produccién de recompensas
{independientemente de su origen). Esta sttuacion generaria las condiciones para que opere la SDF
(presencia de diferentes estrategias cuyas adecuaciones dependen de su frecuencia en la poblacion;
Parker 1984), lo que a su vez estableceria las condiciones en las que una mutacion que aumentara el
parecido entre las flores con y sin recompensa seria favorecida por la seleccion. El surgimiento de estas
flores “tramposas”™ generaria presiones de seleccion sobre las capacidades sensoriales de los
polinizadores para discriminar entre los dos tipos de flor. La evolucion posterior del mimetismo floral y
de las capacidades de los polinizadores, podria modular a su vez el equilibrio en las proporciones
sexuales determinado por la SDF.



En esta situacion, el éxito de la polinizacion por engafio dependeria de por lo menos tres factores
relacionados entre si: a) de la frecuencia relativa de las flores con y sin recompensa (Dafni 1984, Agren
et al. 1986, Williams 1992); b) del grado de similitud entre los dos tipos de flor (Little 1983); y ¢) de las
capacidades sensoriales de los polinizadores (Bell 1986).

Frecuencia Relativa de las Flores

Como todo sistema de mimetismo, la polinizacion por engafio esta sujeta a seleccidén dependiente de la
frecuencia. En estos sistemas, las adecuaciones del modelo (flores masculinas) y del mimeta (flores
femeninas) dependen de sus frecuencias relativas en la poblacion.

En particular, los sistemas de polinizacion por engaiio deberian estar sujetos a SDF negativa
(Ridley 1993). El éxito reproductivo (ER) de las flores sin recompensa deberia aumentar conforme
disminuye su frecuencia en la poblacion, ya que las poblaciones o parches con una alta proporcion de
flores con recompensa serian mas atractivas para los polinizadores. Por su parte, el ER de las flores
masculinas aumentaria conforme se incrementa el sesgo hacia las flores femeninas. Este aumento Hegaria
a un maximo que esté definido por la proporcion de flores masculinas y femeninas que determina el
umbral en el cual los costos de forrajeo superan a los beneficios que obtendria un polinizador (Fig. 2). A
partir de este punto cualquier incremento en la proporcién de flores femeninas afectaria de manera
negativa a las flores masculinas, ya que los polinizadores deberian discriminar a las poblaciones que
ofrecen poca o ninguna recompensa. En teoria, 1a proporcion sexual evolutivamente estable determinada
por SDF, seria aquella en la cual ninguno de los sexos tiene ventajas sobre el otro (Williams 1992). Es
decir, la SDF actuaria ajustando los mimeros de flores masculinas y femeninas, mientras gue otros
atributos como la similitud floral y la cantidad de recompensa por flor, podrian ser optimizados tanto

por seleccidon independiente de la frecuencia como por SDF.



Adecuacién (W)
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Frecuencia de flores femeninas

Figura 2. Modelo que presenta el comportamiento de la adecuacion (éxito reproductivo) para las
flores femeninas (W) y masculinas (W) en relacidn a la frecuencia de ambos sexos en un
sistema de polinizacién por engafio sujeto a seleccion dependiente de la frecuencia. ). La
adecuacion de las flores femeninas disminuye conforme aumenta su frecuencia en la poblacién
(SDF negativa). En contraste, la adecuacion masculina presenta un comportamiento mas
complejo; esta sujeto a SDF negativa cuando la poblacion presenta un sesgo hacia la fiuncion
masculina v SDF positiva cuando hay un exceso de flores femeninas. P* sefiala la proporcidn
sexual en la que ambos tipos de flor tienen el mismo éxito reproductivo.

Dado que 1z existencia de un polimorfismo en la produccion de recompensas establece las
condiciones para que actie la SDF, la polinizacion por engafio podria funcionar incluso sin la presencia
de un mimetismo entre las flores. Esto es, el éxito reproductive de las flores con y sin recompensa
podria depender enteramente de las frecuencias de los dos tipos de flor en la poblacién, sobre todo si los
polinizadores no son muy habites. Ne obstante, a pesar de que una gran cantidad de autores ha sefialado
que la SDF es un fendmeno omnipresente en los sistemas de polinizacién por engafio (Vogel 1978,
Brown y Kodric-Brown 1979, Faegri y van der Pijt 1979, Melampy y Hayworth 1980, Williamson y
Black 1981, Agren ef al. 1986), existen pocos trabajos que hayan evaluado explicitamente 1a

importancia de este fenomeno sobre la evolucion de este sindrome de polinizacion (ver Agren ef al.
1986).



Similitud entre las flores
En un sistema polinizado por engafio la seleccion natural deberia favorecer a las flores femeninas que
tuvieran una mayor similitud con las flores masculinas, ya que los polinizadores tenderian a visitar a este
tipo de flor mas frecuentemente (Little 1983, Willson y Agren 1989, Agren y Schemske 1991, Schemske
y Agren 1995). Esto supone gque los costos asociados con €l mimetismo son menores que los costos
asociados con la produccion de recompensas (Willson y Agren 1989). De igual forma, también se
favoreceria a las flores masculinas que guarden parecido con las flores femeninas, ya que estarian
“entrenando” al polinizador. A pesar de su simplicidad, evaluar la validez de esta propuesta ha sido
dificil. Esta dificultad surge del problema de definir en que se basa el parecido entre las flores con y sin
recompensa. Little (1983) propuso que la estimacion deberia estar basada en los atributos de las flores
que son usados por los polinizadores para tomar “decisiones™ durante el forrajeo (Waser 1986, Dukas
1987, Maller 1995). En teoria, los polinizadores deberian realizar decisiones econdmicas durante su
forrajeo, es decir, forrajear de tal manera que el cociente beneficio:costo sea maximo (Pyke 1984, Bell
1985, Ydenberg y Schmid-Hempel 1994). Por Io tanto, los atributos de las flores sobre los cuales basan
sus decisiones, deberian ser indicadores “confiables™ de la “calidad™ de esa flor en términos de la
recompensa ofrecida. Aunque muchos autores han mostrado que atributos de las flores tales como el
tamafio, el color, el olor, la simetria, son usados por los polinizadores durante su forrajeo (Bawa 1980,
Bawa ef al. 1982, Dukas 1987, Dukas y Real 1993, Gonzalez ef af. 1995, Mgller 1995), en muy pocos
casos se ha demostrado que la eleccion de una flor esté asociada con la cantidad de recompensa (pero
ver Bell ef al. 1984, Gonzalez ef al. 1995, Magller 1995).

La mayoria de los estudios donde se ha evaluado la similitud floral se han enfocado en el tamafio
de las flores y en apreciaciones cualitativas de su parecido (Little 1983, Willson y Agren 1989, Agren y
Schemske 1991, Schemske y Agren 1995). Sin embargo, este parecido se puede manifestar de maneras
sutiles; por ejemplo, se ha mostrado que las flores femeninas y masculinas de especies polinizadas por
engafio (Fcballium Dukas 1987, Begonia, Schemske y Agren 1995, Schemske ef al. 1996) son similares
en sus propiedades espectrales. Cuando las flores de estas especies son fotografiadas usando luz
ultravioleta (UV), arwbos tipos de flor se ven con un centro obscuro (absorbe fuertemente la luz UV)
que resalta contra el fondo brillante de la corola (refleja la luz UV).

Una situacion alternativa ocurre cuando la seleccion natural ha operado a favor de la divergencia
en la forma de las flores de cada sexo. Alin en estos casos las flores femeninas podrian ser polinizadas

por engafio si existe suficiente varianza en la forma de ias flores masculinas, ¢ en la cantidad de



recompensa que ofrece cada flor (Ackerman 1981, Willson y Agren 1989}. En esta situacion los
polinizadores no podrian establecer una imagen de bisqueda, ya que no podrian asociar un tipo de flor
con la cantidad o la presencia de recompensa, y por lo tanto la seleccién natural no favoreceria
conductas de discriminacion (Heinrich 1975, Ackerman 1981, Dafni 1983, Pyke 1984, Willson y Agren
1989).

Capacidades Sensoriales de los Polinizadores

La presencia de plantas en las que una proporcion de las flores no produce recompensa constituye un
desafio para los polinizadores, ya que la seleccion natural deberia favorecer a los individuos que
distingan entre las flores con y sin recompensa. La evidencia sefiala que los polinizadores son capaces de
discriminar entre diferentes tipos de flor y que ademads aprenden durante el proceso (Heinrich 1984,
Kaplan y Mulcahy 1971, Dukas y Real 1993, Cresswell y Robertson 1994). Este comportamiento
también se ha observado en los visitantes florales de plantas polinizadas por engafio (Agren et al. 1986,
Dukas 1987, Agren y Schemske 1991). No obstante, 1a intensidad de la seleccion sobre la conducta de
discriminacion de los polinizadores dependera del costo de visitar flores sin recompensa y del costo de
aprender v discriminar (Dukas 1987, Schemske er af. 1996). Si el costo de las equivocaciones (las visitas
a las flores sin recompensa) es reducido en comparacion al costo asociado con el aprendizaje y la
discriminacion, entonces no habria una ventaja en distinguir entre las flores con y sin recompensa, si el
costo es mucho mas alto que la ganancia esperada (Dukas 1987).

Dado que el éxito repreductivo de una especie polinizada por engafio depende de una
discriminacién imperfecta por parte de los polinizadores, es probable que el sesgo hacia la produccion de
flores sin recompensa que se observa en este tipo de especies haya evolucionado como un mecanismo
que reduce las ventajas asociadas a la discriminacion de las flores por los polinizadores (Williamson
1982). Ademas, en muchas especies polinizadas por engaifio la fecundacién de las flores femeninas
requiere de muy poca manipulacién por parte de los polinizadores. Esto sugiere que el gasto energético
y temporal asociado con una equivocacion (la visita a una flor sin recompensa) es reducido, lo cual
permitiria una proporcion de flores femeninas mas elevada y disminuiria las ventajas de las conductas de
discriminacion.

En teoria la seleccion natural ha favorecido a aquellas plantas cuyas flores femeninas no
producen recompensa, ya que los recursos ahorrados podrian invertirse en la produccion de mas semillas

o mas polen. Sin embargo, tal y como se menciond anteriormente, los polinizadores establecen el mite
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minimo de recompensa que puede producir una planta (el producto del nimero de flores masculinas por
la cantidad de recompensa por flor), ya que por abajo de cierto umbral, los polinizadores podrian dejar
de forrajear en esa especie.

Por otra parte, el menor tiempo de visita a las flores femeninas implica que la polinizacion de
estas flores debe ser facil y rapida. Little (1983) propone que 12 posicion del polen sobre el polinizador
deberia facilitar su transferencia al estigma. De la misma manera, el poco tiempo desperdiciado en las
flores femeninas podria explicar el éxito del mimetismo en los casos donde existen pocos polinizadores,

o inclusive, donde hay una sola especie de polinizador (Dukas 1987).

De acuerdo a todo lo anteriormente expuesto, la polinizacion por engafio puede considerarse
como un sistema ideal para el estudio de regimenes complejos de seleccion. Por un lado, la polinizacién
por engafio podria visualizarse como un fenémeno sujeto a seleccion dependiente de la frecuencia, la
cual determina los nimeros de flores con y sin recompensa. Por otro lado, el nivel de parecido entre los
dos tipos de flor asi como Ja cantidad de recompensa que ofrece una flor serian optimizados tanto por
seleccién independiente de la frecuencia como por SDF.

En el presente trabajo se utilizo a la especie Begonia gracilis (Begoniaceac) para explorar los
planteamientos acerca de la seleccion actuando en una especie polinizada por engafio. En la literatura de
la polinizacién por engafic frecuentemente se ha sugerido que en el género monoico Begonia, las flores
femeninas (sin recompensa) atraen a los polinizadores por su parecido con las flores masculinas (con
recompensa), y son polinizadas por engafio {(van der Pijl 1978, Vogel 1978, Wiens 1978, Faegri y van
der Pijl 1979, Agren y Schemske 1991, Schemske y Agren 1995). Los estudios en este género acerca de
la polinizacion por engafio se han enfocado en el tamaiio de las flores, como una medida del mimetismo
intersexual, y en la frecuencia de visitas de los polinizadores a los dos tipos de flor (Agren y Schemske
1991, Schemske y Agren 1995, Schemske et al. 1996). No se ha evaluado el papel de la frecuencia
relativa de ambos tipos de flor en las poblaciones sobre el éxito reproductivo. Otro detalle importante es
fa ausencia de una estimacion del €xito reproductivo masculino.

Los resultados de este trabajo estan estructurados en tres capitulos, en cada uno de los cuales se
aborda un punto particular acerca de la ecologia y evolucién del sindrome de polinizacién por engafio
desarroltados anteriormente.

En el Capitulo Uno se describe la fenologia v la biologia reproductiva de una poblacion natural

de B. gracilis. Se llevaron a cabo experimentos de polinizacion para determinar el periodo de

11



receptividad del estigma y la viabilidad del polen. También se reatizaron experimentos de polinizacion
para conocer el sistema de compatibilidad genética en esta especte. Se discutié como influye la dinamica
en la produccion de las flores y la longitud de la viabilidad de las flores sobre el éxito reproductivo de
los individuos. Asimismo, se exploré con un enfoque correlativo el efecto de la proporcion relativa de
los sexos y la abundancia de flores sobre el éxito reproductivo femenino.

En el Capitulo Dos se explord experimentalmente el efecto de la proporcion sexual sobre el éxito
reproductivo de los sexos, utilizando poblaciones artificiales en las cuales se manipuld la proporcion de
sexos, asi como la densidad de flores. Se estimaron tres medidas del éxito reproductivo de las flores
femeninas y dos medidas del éxito reproductivo masculino. La estimacion del éxito reproductivo de las
flores masculinas constituye otra aportacion importante de este trabajo.

En el Capitulo Tres se analizé el grado de parecido entre los sexos por medio de medidas
cuantitativas y precisas de la forma y el tamafio de las flores. Asimismo, se analiz6 la probabilidad de
obtener el éxito reproductivo en cada sexo en funcién de la forma y tamafio de las flores, en conjunto
con las condiciones poblacionales (la proporcion sexual y la densidad de flores) en las que se
encontraban las flores. De esta manera, fue posible determinar la importancia relativa de cada uno de

estos factores sobre el éxito reproductivo de los individuos.

LA ESPECIE DE ESTUDIO

El género monoico Begonia (Begoniaceae) presenta alrededor de 600 especies tan sélo en los
neotropicos (Burt-Utley 1985). El género esta representado en México y Centroamérica por 144
especies aproximadamente, de las cuales 100 estan presentes en México (74 son especies endémicas),
mientras que solo 66 especies (39 endémicas) estan reportadas para todo Centroamérica {Burt-Utley
1991).

Begonia gracilis HB.K. es una herbacea perenne polinizada por abejas. Se distribuye desde
Meéxico hasta Guatemala en las comunidades de matorrales, pastizales y bosques, prefiriendo los lugares
himedos y sombrios, generalmente entre piedras o rocas (Rzedowski y Rzedowski 1985). Las plantas
constan de un solo gje de 68 cm de altura en promedio, que ocasionalmente produce ramas en la base
del tallo. Presenta bulbilos en las axilas de 1z hojas que pueden dar origen a mievos individuos. Como la
amplia mayoria de los integrantes del género, Begonia gracilis es una planta cosexual (sensu Lloyd
1979) que produce flores unisexuales. Las inflorescencias en general producen una sola flor de cada

sexo, ambas de color rosa y sin aroma al olfato humano. Las flores femeninas tienen cinco tépalos,
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mientras que las masculinas solo tienen cuatro. El gineceo esta formado por tres estigmas vellosos cuyos
lobulos son bifidos y recurvados y de un llamativo color amarillo. El androceo esta constituido por
numerosos estambres unidos en 1a base, de tal manera que las anteras forman una densa cabezuela de un
intenso color amarillo. El fruto es una capsula trilocular, dehiscente. Las semillas son numerosas y
diminutas, y se dispersan pasivamente alrededor de la planta. Esto propicia que las plantas crezcan muy
juntas, por lo que esta especie suele ser localmente abundante, si bien sus poblaciones son escasas
(Rzedowski y Rzedowski 1985).

SITIO DEL ESTUDIO

Este estudio se llevo a cabo en la Reserva Ecologica de "El Pedregal” ubicada en la Ciudad de México
(19°20°337° Ny 19°13°45°" N, 99°08°26™ O y 99°14°37"* Q, 2 250 m snm), en los terrenos de la
Universidad Nacional Auténoma de México.

La reserva esta asentada sobre basalto, la topografia es muy irregular y hay muy poco suelo. Por
esta razon, la capacidad de retencion del agua y, en consecuencia, la disponibilidad de este recurso para
las plantas, es mucho més baja que en sitios aledafios (Meave ef al. 1994). Otras caracteristicas del
suelo, tales como la textura arenoso-limosa y la pobreza en nitrogeno y fosforo (Rzedoswki 1954),
sugieren un ambiente desfavorable para el crecimiento vegetal, aunque esto puede ser compensado por
la existencia de una gran porcentaje de materia organica (Meave ef af. 1994),

La vegetacion de la zona es el matorral xerdfilo, predominando un estrato herbaceo bien
desarrollado, un estrato arbustivo ligeramente menos importante y pocos elementos arboreos
(Rzedowski 1954). Para una descripcion mas detallada de la vegetacion pueden consultarse a
Rzedowski (1954) y Alvarez et ai. (1982).

La zona se caracteriza por una estacionalidad térmica poco marcada, aunque se distingue una
época de temperaturas mas elevadas de marzo a mayo, antecedida por una época relativamente fria de
diciembre a enero. La temperatura media anual es de 15.5 °C con variaciones extremas que van desde
los -6 °C hasta los 34 °C. En contraste, el patron de precipitacion presenta una estacionalidad muy
marcada; la época de lluvias se inicia en forma moderada en mayo y tiene una maximo entre junio y
septiembre. La precipitacion pluvial es de 870 mm anuales (Valiente-Banuet y de Luna-Garcia 1990,
Meave et al. 1994).
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CAPITULO UNO
HISTORIA NATURAL Y REPRODUCTIVA DE BEGONIA GRACILIS.

INTRODUCCION
En teoria, en las plantas polinizadas por engafio, la seleccidn natural ha moldeado la evolucién de una
serie de atributos que permiten la fecundacion de flores que no producen recompensas. En particular, se
ha propuesto que la seleccion favorecié la evolucion de un mimetismo Batesiano intersexual, que
depende del parecido entre las flores con (masculinas) y sin recompensa (femeninas) y de la proporcién
de ambos tipos de flor en la poblacion (Little 1983, Dafni 1984, Willson y Agren 1989).

Debido a que las flores masculinas son las anicas gue producen recompensas, un polinizador
obtendria un mayor beneficio si forrajeara en sitios donde la proporcion sexual estuviera sesgada hacia
las flores masculinas, y por lo tanto, se esperaria que prefiriera estos sitios (Sih y Balthus 1987, Sowing
1989, Klinkhamer y de Jong 1990, Fritz y Nilsson 1994, Alexandersson y Agren 1996). Como
consecuencia de esta preferencia, la tasa de visita a las flores femeninas deberia aumentar en dichos
sitios con respecto a los sitios donde la proporcién sexual estuviera sesgada hacia las femeninas. El
sesgo en la proporcion sexual hacia las flores masculinas favoreceria a las flores de ambos sexos (Little
1983, Dafni 1984, Willson y Agren 1989).

Se esperaria entonces que la seleccion natural favoreciera a2 aquellos mecanismos que permitieran
que las proporciones sexuales tuvieran un sesgo hacia las flores masculinas, asi como a aguellas
caracteristicas que disminuyeran la probabilidad de que los polinizadores discriminen entre las flores con
y sin recompensa. En consecuencia, en las plantas polinizadas por engafio se esperaria que atributos
como [a fenologia de la floracién, la longevidad de las flores, v la magnitud del despliegue floral, se
expresaran de forma tal que las flores masculinas predominaran sobre las femeninas. Este sesgo, a su
vez, deberia ser de tal magnitud que maximizara el éxito reproductivo de los individuos.

El objetivo de este capitulo fue describir 12 dindmica de 1a floracién de una poblacion natural de
Begonia gracilis, y evaluar si tal dinamica se ajusta a lo esperado en una especie polinizada por engafio.
Asimismo, usando un enfoque correlativo, se evaluo la influencia de la proporcion sexual de la poblacién

y de la abundancia de flores sobre el éxito reproductivo femenino de los individuos.
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METODOS

Fenologia
De julio a noviembre de 1993 se llevaron a cabo registros periédicos de la fenologia de B. gracilis en
dos sitios con densidades contrastantes. El Sitio 1, de alta densidad, ocupaba un area de 109 m’,
mientras que el Sitio 2 (baja densidad) media solamente 39 m’. Ambos sitios se localizaban dentro de la
Reserva Ecologica de “El Pedregal” y estaban separados por una distancia de aproximadamente 25 m,

Se marcaron con etiquetas de aluminio 350 plantas en el Sitio 1 y 200 en el Sitio 2. Se realizaron
censos periodicos durante toda la temporada reproductiva, es decir, desde la produccion del primer
boton floral hasta la maduracion del altimo fruto (agosto 5 a octubre 7 de 1993, respectivamente). Los
censos se realizaron cada tercer dia (los (timos cuatro censos del Sitio 2 se hicieron cada cinco dias),
registrando el niimero de flores masculinas, femeninas y frutos de cada una de las plantas marcadas.
Debido a que las plantas de B. gracilis generalmente producen una flor masculina y una femenina en
cada inflorescencia y producen 12 inflorescencias como méaximo, el destino y la longevidad de cada una
de las flores puede ser seguido de manera individual. Asimismo, se registro la altura y el numero de
nudos al inicio y al final de la época reproductiva, lo que permitié estimar el tamafio y el crecimiento de
las plantas marcadas.

Con el objeto de estimar la variacion en la proporcion sexual (# flores masculinas / # flores
masculinas + femeninas) y la abundancia de flores de cada sitio, en cada censo se hizo un registro del

nimero de flores masculinas y femeninas presentes en las plantas que no fueron marcadas.

Biologia Floral

Dado que uno de los objetivos mas importantes de este estudio fue evaluar la influencia de la proporcién
sexual de la poblacion sobre el éxito reproductivo femenino, fue necesario determinar la proporcion
sexual que habia el dia en el que una flor fue fecundada. Las flores de B. gracilis pueden durar varios
dias activas, por lo que existe la incertidumbre de cuando ocurrié la fecundacion. Por esta razon, el
analisis de la influencia de la proporcién sexual de la poblacion y de la abundancia de flores sobre la
produccion de frutos se realizd de dos maneras complementarias. Para el primer analisis se estimoé la
edad de la flor en la que existe la maxima probabilidad de ser fecundada, es decir, la edad de maxima
receptividad del estigma. Despues, para cada flor femenina se calculo la proporcion sexual de la

poblacidn, asi como la abundancia de flores, que habian en el dia en que ocurrié su maxima fecundidad.
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El segundo analisis se basé en los valores promedio de abundancia y proporcion sexual que ocurrieron
durante ¢l periodo en que permanecen activas cada una de las flores fereninas.

La edad de la flor a la cual la receptividad del estigma es maxima fue estimada por medio de
experimentos de polinizacion manual. Asimismo, con otro experimento, tambi€n se estimo la edad de
maxima viabilidad del polen. Durante ia temporada de floracion de 1994 se eligieron al azar 30 plantas
(no marcadas) en el Sitio 1, y cada una de las flores femeninas de estas plantas fue asignada de manera
aleatoria a uno de 10 tratamientos. Los tratamientos consistian en la edad a la que las flores serian
polinizadas (de uno a diez dias de edad). Cada flor fue polinizada con una mezcla de polen procedente
de tres individuos distintos elegidos aleatoriamente del resto de las flores presentes en la poblacion. Se
polinizaron un total de 16 flores por tratamiento, repartidas en 16 plantas. Para determinar la viabilidad
del polen, las flores masculinas de las 30 plantas fueron divididas aleatoriamente en diez grupos (de uno
a diez dias de edad), y cada flor dentro de cada grupo fue utilizada para polinizar una flor femenina
virgen recién abierta. Se polinizaron entre 15 y 18 flores para cada edad del polen repartidas en un
mismo mimero de plantas. En ambos experimentos se contabilizé la proporcion de flores de cada
tratamiento que produjeron frutos.

Los experimentos de polinizacién se realizaron de la siguiente manera. Antes de la antesis las
flores fueron cubiertas con bolsas de tul para evitar que fueran visitadas por polinizadores. El dia de la
polinizacién las bolsas fueron removidas y las anteras de la flor denadora se frotaron contra los l6bulos
de los estigmas de la flor receptora empleando unas pinzas. En cada caso se verifico que los estigmas
estuvieran saturados de granos de polen. Después de cada polinizacion, las pinzas se limpiaron con
alcohol etilico y agua destilada para evitar la contaminacién con polen extrafio. Una vez hecho esto, las
flores fementnas se embolsaron de nueve por un periodo de aproximadamente 10 dias. En ningiin caso,
la distancia entre donadores y receptores de polen fue menor de 10 m.

Finalmente se realizo una serie de experimentos de polinizacion contrelada que tuvieron como
objetivo determinar la existencia de un sistema de incompatibilidad en esta especie. Durante la floracion
de 1994 se eligieron al azar otras 36 plantas (n¢ marcadas) del Sitio 1. Cada flor femenina de cada
planta fue asignada aleatoriamente a uno de cuatro tratamientos. Este procedimiento garantizd que cada
planta tuviera todos los tratamientos. Las polinizaciones se hicieron de la misma manera que en los
experimentos de la viabilidad de las flores. Los tratamientos consistieron en: a) Autopolinizacion: las
flores femeninas se polimizaron con polen de la misma planta (N = 55 flores); b) Polinizacion cruzada: las

flores femeninas se polinizaron utilizando el polen de dos plantas diferentes que estuvieran al menos a 10
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m de la planta receptora (N = 59). Esto altimo se hizo para evitar algun posible efecto de la depresion
por endogamia, ya que en esta especie la dispersion de las semillas es pasiva y propicia que las plantas
emparentadas crezcan muy juntas (< 1 m), ¢) Apomixis: las flores femeninas se dejaron
permanentemente embolsadas y se registro si hubo produccion de frutos (N = 55); d) Control: las flores
ferneninas se mantuvieron expuestas a los polimizadores a través de una ranura practicada en la bolsa de
tul (N =61).

La eficiencia en la produccion de frutos por tratamiento (EPF) se calculd como la proporcion de
flores que produjeron fruto (# frutos / # flores femeninas). Los frutos fueron colectados antes de su
dehicencia con el objeto de estimar la eficiencia en la produccion de semillas (EPS: # semillas / #
semillas + # 6vulos). Las semillas de esta especie son diminutas y muy numerosas, por lo que no es
practico hacer un conteo total. Por esta razon, las estimaciones del numero de semillas y 6vulos por
fruto se hicieron a través de diluciones. El contenido de cada fruto se colocd en una solucion de 150
microlitros de glicerol y 50 microlitros de alcohol etilico. Esta suspencion se agité hasta homogeneizarla
y se tomaron cinco alicuotas de dos microlitros cada una. Se contaron todas las semillas y évulos de

cada muestra utilizando un microscopio estereoscopico (10x).

RESULTADOS
Los resultados de este estudio se dividieron en tres secciones. En la primera se describi6 la biologia
floral de esta especie, en la segunda se analizd la fenologia de los sitios estudiados, y por iiltimo se
presentan los resultados del estudio correlativo donde se exploro la relacion de 1a proporcion sexual de
la poblacién y de la abundancia de flores con el éxito reproductivo femenino (eficiencia en la produccion
de frutos).

Biologia Floral

Las flores masculinas fueron 1.34 veces més longevas que las femeninas (Tabla 1). Sin embargo, este
atributo estuvo sujeto a una gran heterogeneidad ambiental, tal como lo mostro la diferencia en la
duracidn de las flores entre los sitios estudiados (Tabla 1). La duracién de las flores del Sitio 1 fue 1.6
veces mayor que la de las del Sitio 2, no obstante, en ambos sitios las flores masculinas siempre fueron
més longevas que las femeninas (Fig. 1). La mayor longevidad de las flores masculinas produjo un efecto

de acumulacién temporal de las flores de este sexo. Por esta razdn, atn cuando el mimero total de flores
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de cada sexo fuera similar, la dinamica temporal de la proporcion sexual de la poblacion tendié a
mostrar un sesgo hacia la funcion masculina.
Tabla 1. Prueba de Kruskall-Wallis que examina la relacién del sexo de la flor y del sitio de

establecimiento con Ia longevidad de las flores de B. gracilis en la Reserva de “El Pedregal”. Sitio
1= 2379 flores, Sitio 2 = 1816 flores. Flotes femeninas = 2379, Flores masculinas = 2821.

Fuemte gl H P
Sitio 1 360.2 <0.0001
Sexo 1 148.3 < 0.0001
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Figura 1. Longevidad (promedio * error estandar) de las flores femeninas y masculinas de B. gracilis
en los dos sitios durante 1a floracion de 1993 en la Reserva de “El Pedregal”. Sitio 1: 1476 vy 1908
flores femeninas y masculinas. Sitio 2: 903 y 913 flores femeninas y masculinas,

La alta longevidad de las flores podria funcionar como un mecanismo que asegurara la donacion
o la recepcién de polen en condiciones de baja disponibilidad de visitantes florales (Little 1982,
Schemske ef al. 1996). Esto requeriria de que la flor mantuviera su funcionalidad en términos
reproductivos (receptividad de los estigmas y la viabilidad del polen) y no sdlo en términos de la
atraccion de polinizadores. En contraste, podria ser que la alta longevidad de las flores fisncionara
exchisivamente como un mecanismo de atraccion. Esta explicacién no requiere de que las flores
mantengan su funcionalidad en términos de la reproduccion.

La relacién de la fongevidad de las flores con la receptividad del estigma y la viabilidad del polen,
se analizd de manera independiente para cada atributo por medio de regresiones lineales (PROC REG,
SAS Inst. 1992). En ambos analisis se uso la edad de la flor como variable independiente, y la eficiencia
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en la produccion de frutos asociada con la edad de la flor o con la del polen, como la dependiente. La
méxima probabilidad de producir un fruto ocurrié cuando las flores femeninas fueron polinizadas el dia
de su antesis (F = 0.64, F 1.5 = 14.18, P = 0.0055, Fig. 2), y cuando una flor fue fecundada con polen
de un dia de edad (** = 0.87, F 1.5 = 56 .44, P = 0.00007; Fig. 2). Esto indica que independientemente
del sexo, la mayor probabilidad de producir un fruto para una flor estuvo asociada al dia de su antesis.
De hecho, la probabilidad de producir un fruto disminuyé en un 50% si la polinizacion se realizo en, o se

us6 el polen de, flores de 10 dias de edad.
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Figura 2. Viabilidad de las flores femeninas (circulfos claros) y masculinas (circulos oscurcs) de B.
gracilis durante la floracion de 1993 en la Reserva de “El Pedregal”. La linea continua representa
el modelo ajustado a la receptividad del estigma y la linea punteada el modelo ajustado a la
viabilidad del polen.

Los tratamientos de polinizacion cruzada y autopolinizacion produjeron el mismo niimero de
frutos por flor (Fig. 3), lo que indica que B. gracilis es completamente autocompatible. Las flores
femeninas que se mantuvieron embolsadas durante la fase receptiva no produjeron frutos, y por lo tanto,
esta especie no se reproduce por apomixis. La comparacion de las eficiencias en la preduccion de frutos
entre los tratamientos de polinizacién manual y el control, sugirié que B. gracilis estuvo fuertemente
limitada por polen. Los tratamientos de polinizacién manual tuvieron una probabilidad siete veces mas
alta de madurar un fruto que los de las flores que fueron polinizadas de manera natural. Este mismo
andlisis indicd que una parte de la varianza en la produccién de frutos se debid a diferencias entre los

individuos v no asi por el nimero de flores femeninas producidas (Tabla 2).
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Tabla 2. Analisis de varianza de la eficiencia en la produccion de frutos en los tratamientos de los
experimentos de compatibilidad genética de B. gracilis.

FUENTE gl  SC - F P .
Tratamiento 2 11.0916 25.55 <0.00001
Individuo 35 13.2016 1.73 0.0267
# Flores femeninas | 0.00009 0.0004 0.9836
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Figura 3. Eficiencia en la produccion de frutos por planta (EPF: # frutos / # flores femeninas;
promedio + error estandar) en los tratamientos de los experimentos de compatibilidad genética de
B. gracilis. El tratamiento de apomixis no produjo frutos.

Por otra parte, un analisis de varianza en el que se incluyeron los efectos de la identidad de la
planta y del nimero de évulos por flor {como una covariable), mostré que no hubo diferencias

significativas en el nimerc de semillas por fruto producidas por cada tratamiento {Tabla 3).

Tabla 3. Analisis de varianza de la produccion de semillas en los tratamientos en los experimentos de
compatibilidad genética de B. gracilis.

FUENTE gl S.C. F P
Tratamiento 2 3494911 2.89 0.0643
Individuo 34 154 109.28 0.75 0.8109
# Ovulos 1 941 871.52 156.01  <0.00001

La eficiencia en la produccion de frutos por planta (# de frutos / # de flores femeninas) en
condiciones naturales fue extremadamente baja. En promedio s6lo 7.2% de las flores femeninas del Sitio
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1, y 8.8% del Sitio 2, lograron producir un fruto maduro. No obstante, se presentd una considerable
variacion entre individuos: hubo plantas que no produjeron ningin fruto y otras que fueron capaces de
producir hasta 10 (Fig. 4).
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Eficienciz en la Produccion de Frutos

Figura 4, Eficiencia en la produccion de frutos (# frutos / # flores femeninas) por planta en B.
gracilis en cada sitio durante la floracién de 1993 en la Reserva de “El Pedregal”. Sitio 1 = 350
plantas, Sitio 2 =200 plantas.

Tal como mostraron los analisis anteriores, una proporcién importante de la varianza en la
produccion de frutos se debio a diferencias entre las plantas (Tabla 2). Una de las diferencias mas
evidentes fue la relacionada con el tamafio de los individuos. Por ejemplo, dependiendo de la variable
usada para describir la variacién en tamafio, fue posible encontrar una diferencia de entre 7 y 25 veces
entre las plaatas mas grandes y las mas chicas (Tabla 4). Por esta razon se realizaron una serie de analisis
que tuvieron como objetivo evaluar la influencia de la variacion en el tamafio sobre un conjunto de
variables relacionadas con la expresion sexual y el éxito reproductive de B. gracilis. Debido a que las
variables usadas para describir el tamafio estaban altamente correlacionadas entre si se realizo un analisis
de componentes principales (JMP, SAS Inst. 1995). Este analisis redujo el nimero de variables que
describian la variacion en el tamafio de los individuos a través de la construccion de una o vartas
variables (los scores) que resultaron de la combinacion lineal de las variables originales (Kleinbaum ez al.
1988).
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Tabla 4. Tamaiio de las plantas de B. gracilis. ALI= altura al inicio de la floracion, ALF= altura
final, NUI= namero de nudos al inicio de la floracion, NUF = niimero de nudos final, CAL=
incremento en altura (diferencia entre la altura inicial y la final}, CNU= incremento en el nimero
de nudos (diferencia entre el miimero de nudos inicial y el final). La altura se expresa en cm,

Promedio Error Desviacion Minmmo Maximo N
Estindar  Estandar

ALl 53.8 0.74 14.2 4 99 367
ALF 62.6 1.24 23.07 7 219 345
NUI 12.6 0.23 4.45 1 36 365
NUF 14.2 0.26 4.77 7 45 343
CAL 3.7 0.76 14.13 0 134 345
CNU 1.3 0.11 2.08 0 12 342

Los dos primeros componentes principales explicaron 84% de la variacion en tamafio de las
plantas, mientras que los cuatro restantes explicaron el 16% remanente. Los valores del primer
eigenvecitor fueron todos positivos y de una magnitud comparable (entre 0.32 y 0.47), lo que sugiere
que este componente resumié de manera adecuada la variacion en el tamafio de las plantas. Debido a
que el objetivo fue describir esta variacion, se calcularon los scores del componente principal uno para
cada una de las plantas (JMP, SAS Inst. 1995).

Los scores del componente principal uno se usaron para evaluar la relacion de la variacion en el
tamafio de las plantas con el niimero de flores, la proporcién sexual (PS, # flores masculinas / # total de
flores) y 1a eficiencia en la produccion de frutos (EPF, # frutos / # flores femeninas) por individuo.
Debido a que las distribuciones de estas variables no eran normales, los analisis se hicieron con las
variables transformadas (transformacion log para el nimero de flores, y la transformacioén arcosenc para
la proporcién sexual y 1a eficiencia en la produccion de frutos). El efecto del tamafio fue evaluado por
separado para cada variable, ajustando una funcion que describiera la relacion entre ¢l tamafio y cada
una de las variables de respuesta analizadas. Los scores del componente principal uno, los scores al
cuadrado, el sitio, y la interacci6n entre el sitio y los scores fueron incluidas como variables
independientes en estos analisis (JMP, SAS Inst. 1995).

El tamafio se relaciond significativamente con la produccion de flores por planta (7 4 305 =
125.29, P < 0.00001) y explicé 61% de la varianza_ Las plantas mas grandes produjeron mas flores (§ =
0.12; F (1,35 = 139.48, P < 0.00001), sin embargo, tal como lo indico la significancia del término
cuadratico (y = -0.006; F 1,325y = 77.15, P < 0.00001), Ia tasa de produccion de flores disminuyo en las

plantas mas grandes (Fig. 5a). Ni el sitio ni ia interaccion entre el sitio y los scores tuvieron un efecto
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significativo, por 10 que la curva que describié la relacion entre el tamaiio y la produccion de flores fue
igual en los dos sitios estudiados.

El tamaiio también se relaciond con la proporcion sexual de las plantas (¥ (5.325y= 23.2, P <
0.00001), aunque la proporcion de la varianza explicada fue relativamente pequefia {r = 0.22). Las
plantas mas grandes produjeron relativamente mas flores femeninas, mientras que las pequefias
produjeron principalmente flores masculinas (Fig. 5b). El analisis de varianza mostro que habia
diferencias muy marcadas entre los sitios. Tanto las pendientes (# . 325) = 4.24, P = 0.04) como las
ordenadas en el origen (F (1,325) = 35.25, P < 0.00001), fueron distintas entre los sitios. La ordenada en
el origen del Sitio 1 fue mayor que la del Sitio 2, lo que indica que si comparamos plantas del mismo
tamafio, la proporcion sexual de las plantas del Sitio 1 seria mayor. En contraste, la pendiente del Sitio 2
fue mayor, por lo que el cambio hacia la funcion femenina conforme aumenta el tamafio ocurrié més
rapidamente en este sitio (cf. Fig. 5b). Ademas, las plantas grandes del Sitio 1 tendieron a mantenerse en
una proporcién sexual que oscilo alrededor de 0.74, tal como lo indica la significancia del término
cuadratico (F q,32s) = 4.67, P = 0.03). Este comportamiento no se observo en las plantas del Sitio 2, las
cuales presentaron una tendencia a disminuir su proporcion sexual conforme aumentd el tamafio.

Por uitimo, se analizg la relacion del tamafio de la planta con el éxito reproductivo femenino
(EPF). El modelo de ANDEVA mostré una relacion significativa entre la eficiencia en la produccién de
frutos y el tamafio de las plantas (F ¢, 325y = 11.5, P < 0.00001). En general, la probabilidad de producir
un fruto maduro aumenté conforme las plantas eran mas grandes (Fig. 5¢). No obstante, la proporcion
de la vananza explicada fue de solo 12%, lo que indico que existen otros factores, probablemente mis
relevantes, en deternunar el éxito reproductivo femenino de B. gracilis. Los dos sitios analizados se
comportaron de maneras muy distintas, tal como lo indico la significancia de la interaccion entre sitio y
tamafio (Fy, 325y = 4.32, P = 0.038). La probabilidad de madurar un fruto aumentd monotdnicamente en
el Sitio 2; en contraste, el ajuste para las plantas del Sitio ! mostré un fuerte componente cuadratico (F
@, 325y = 7.85, P = 0.0054), por lo que su dinamica podria describirse como una de ganancias disminuidas
{diminishing returns, Charnov 1976). Es decir, la tasa de ganancia (la pendiente de la linea de regresion)
disminuy6 conforme aumenta el tamafio de las plantas, e incluso, en plantas muy grandes, esta tasa fue

negativa (cf. Fig. 5¢).
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Figura 5. Relacion del tamaiio de las plantas de B. gracifis con: a) la produccion total de flores por
planta; b} la proporcian sexual final (#flores masculinas / #flores total) por planta; y ¢) la
eficiencia en la produccion de frutos (EPF: # frutos / # flores femeninas) por planta. Los circulos
claros sefialan el Sitio 1 y los oscuros sefialan el Sitio 2. La linea mas larga sefiala el modelo
ajustado al Sitio 1 y la linea mas corta ¢l del Sitio 2. En la primera grafica, ambas lineas estan
empalmadas.
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En la seccion anterior se mostrd que la proporcion sexual de las plantas vario en funcion del tamaiio (cf.
Fig. 5b). No obstante, en la mayoria de las plantas esta proporcion estuvo sesgada hacia la funcién
masculina (promedio + desviacion estandar: 0.6 £+ 0.17; con una gama de variacion de 0 - 1). La
dinidmica temporal en la produccion de las flores de cada sexo generod una fuerte protandria a nivel de los
individuos y de la poblacion (Fig. 6). Casi todas las plantas empezaron la floracion produciendo solo
flores masculinas, y no es hasta una semana después que comenz¢ la produccion de las femeninas.
Aunque la proporcion sexual tendio a disminuir a lo largo de la temporada, ésta continué sesgada hacia
el sexo masculino durante casi toda la época de floracion. El pico de produccion de flores ocurrié
aproximadamente a la mitad de la época de floracion (mediados de septiembre) y fue simultianeo para las
flores de ambos sexos (Fig. 7). Sin embargo, el mimero de flores masculinas fue mayor que el de
femeninas, de tal manera que la proporcion sexual de la poblacion tenia un sesgo estadisticamente
significativo hacia las flores masculinas (Sitio 1: 3%y = 172.5, P <0.0001. Sitio 2: y°q) = 24.5, P <
0.0001).
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Figura 6. Dinamica temporal de la proporcion sexual (# flores masculinas / # flores total) de B.
gracilis durante 1a floracion de 1993 en el Sitio 1 (circulos claros) y en el Sitio 2(circulos
oscuros). Dia 1 = Agosto 5.
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Figura 7. Dindmica temporal de la floracion de B. gracilis durante la floracion de 1993 en el Sitio 1
(circulos claros) y en el Sitio 2 (circulos oscuros). Dia 1 = Agosto 5.

Proporcion sexual y abundancia de flores
Uno de los objetivos de este capitulo fue el de explorar si la seleccién dependiente de la frecuencia esta
actuando sobre ¢l sistema de polinizacion de B. gracilis, es decir, evaluar si el éxito reproductive de un
fenotipo estd en funcion de su frecuencia relativa en la poblacion (Parker 1984). Tal como se mencioné
en los métodos, en este trabajo se usaron dos aproximaciones para evaluar la existencia de seleccion
dependiente de la frecuencia. En primer lugar se utilizé un modelo finear generahizado con suma de
cuadrados del tipo IIl (PROC GLM, SAS Inst., 1992), para ajustar una funcion que describiera el
comportamiento de 1a variable de respuesta (el éxito reproductivo femenino) en relacion a un conjunto
de variables continuas (la proporcion sexual de la poblacion v la abundancia de flores), asi como fas
modificaciones que suftre esta funcién por una varnable categérica (los sitios). Para cada uno de los
censos v sitios se calculd la proporcidn sexual de la poblacion (# flores masculinas/ # flores totales), la
abundancia total de flores, y la eficiencia en la produccion de frutos de las flores femeninas cuya antesis
ocurrio el dia del censo (# frutos/ # flores femeninas, transformada al arcoseno).

Los resultados de este analisis deben interpretarse con precaucidn, ya que independientemente de
que una flor femenina puede vivir un promedio de 4 dias (con una variacion de 1 a 20 dias), en este
analisis cada una de las flores femeninas file asignada al censo mas cercano al dia de su antesis. Dado

que la probabilidad de madurar un fruto sélo disminuye en un 50% al cabo de diez dias (Fig. 2), esta
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suposicion podria subestimar la variacion en la proporcion sexual y la abundancia de flores de la
poblacién a la que estuvo sujeta una flor durante su periodo de receptividad. Por esta razon, se realizo
un segundo analisis basado en un modelo de regresion logistica. Este método esta disefiado para analizar
la relacion entre un conjunto de variables independientes continuas, y una o varias variables
dependientes que tienen una escala ordinal (logistic regression, PROC CATMOD, SAS Inst. 1992).
Este procedimiento calcula una funcion de respuesta que esta basada en los Jogits de la vaniable
dependiente: log(1/(1+(1/T)).

La variable de respuesta que se uso en este analisis fue binaria, ya que a cada flor femenina se le
asigno un valor de 1 si ésta produjo un fruto, o un valor de O si no lo hizo. Las variables independientes
fueron la proporcion sexual promedio y la abundancia de flores promedio, calculadas para el periodo de
actividad de cada una de las flores femeninas de los dos sitios. El procedimiento utilizado estimé los
parametros de un modelo que describio la probabilidad de que una flor produjera o no un fruto, en
funcién de la variacion en 1a proporcion sexual de la poblacion y de la abundancia de flores. El analisis
de varianza del modelo, asi como la estimacion de los parametros de la regresion logistica, se hicieron
por medio del algoritmo de méaxima verosimilitud del procedimiento CATMOD en SAS (SAS Inst.
1992).

El analisis basado en las fechas de antesis de las flores femeninas explicé 39.3% de la varianza en
el éxito reproductivo por flor. Los (nicos términos estadisticamente significativos fueron la proporcion
sexual y su término cuadratico (Tabla 5). Por lo tanto, la variacion en el éxito reproductivo por flor no
dependi6 de las diferencias entre los sitios, ni de la abundancia de flores. Tal como indica el término
cuadratico, existié una proporcion sexual que hizo maximo el éxito reproductivo por flor (Fig. 8). El
éxito reproductivo por flor aumenté monotdnicamente conforme se incrementd la proporcion de flores
masculinas en la poblacion y alcanzo su valor maximo cuando el sesgo hacia la funcién masculina fue de
alrededor de 0.65. Las proporciones sexuales mayores de este valor produjeron una disminucion en la
EPF.
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Tabla 5. Analisis de varianza del modelo de regresian lineal que examina la relacion de la proporcion
sexual (PS), de la abundancia de flores (Ab) y del sitio de establecimiento, asi como sus interacciones,
con el éxito reproductivo femenino (la eficiencia en la produccion de frutos) de B. gracilis. 2 = 0.49.

FUENTE gl S.C. F P

Sitio I 0002543  0.15 0.7011
Proporcion Sexual (PS) 1 0.092498 546 00263
Abundancia (Ab) 1 0019477 115 02921
pPS*PS 1 0076555 452 00418
Sitio x PS 1 0.007617 045 0.5076
Sitio x Ab I 0003184 0.19 0.6677
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Figura 8. Modelo ajustado a la eficiencia en 1a produccion de frutos (EPF: # frutos / # flores
femeninas) con relacion a la proporcion sexual (# flores masculinas / # flores total) en B. gracilis.
EPF =-0.66 + 3.82*PS — 2.93*PS2

Los resultados del segundo analisis, usando un modelo de regresion logistica, concuerdan en lo
general con los del primero. No obstante, el analisis de varianza de méxima verosimilitud indicé que la
probabilidad de producir un fruto estuvo asociado a la variacion en la proporcién sexual de la poblacion,
a la abundancia de flores, y al sitio {Tabla 6). El término de bondad de ajuste (likelihood ratic) no fue
significativo (%2 (126) = 124.01, P = 0.5333), lo que indica que el modelo es apropiado para describir 1a
relacion entre las variables estudiadas (SAS/STAT User’s guide, SAS Inst. 1992). Las superficies de
respuesta fueron estimadas a partir del modelo de regresion logistica, retransformando los Jogits a
valores de probabilidad por medio de (SAS SAS/STAT User’s guide, SAS Inst. 1992):
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Sitio 1: P = (1/(1+(1 /exp(-d.szi¢0.00l5'.m43.3s.ps)))
Sitio 2: P = (1/(1-4+(1/exp' > 02001548 3.35°PS)y

Tabla 6. Analisis de varianza del modelo de regresitn logistica que examina la relacion de la proporcion
sexual, de la abundancia de flores y del sitio de establecimiento, con el éxito reproductivo femenino (la
eficiencia en la produccién de frutos) de B. gracilis.

FUENTE gl y |
Intercepto I 7841 < 0.00001
Abundancta I 8.16 0.0043
Proporcion Sexual I 2043 <0.00001
Sitio I 16.75 < 0,00001

Ambas superficies indicaron que la maxima probabilidad de producir un fruto ocurrié cuando las
flores femeninas estaban en una situacion de alta abundancia de flores y habia un fuerte sesgo hacia las
flores masculinas (Fig. 9). Las pendientes de regresion sugirieron que los cambios en la proporcién
sexual de la poblacién (B = 3.35) tienen una influencia méas severa que el de la abundancia de flores (B =

0.0015).
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Figura 9. Superficies de respuesta que representan la relacion de la probabilidad de madurar un fruto
con la proporcion sexual (# flores masculinas / # flores total) y la abundancia de flores en cada
sitio. Los valores de la proporcion sexual cercanos a 0 y 1 son extrapolaciones.

DISCUSION
Los resultados de este estudio sugieren que la biologia reproductiva de Begonia gracilis se ajusta a lo
gue se esperaria de una especie polinizada por engafio (Little 1983, Dafhi 1984). La dinamica temporal

de la produccion de las flores de cada sexo, asi como su longevidad y viabilidad, favorecieron el
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mantenimiento de una proporcion sexual de la poblacion sesgada hacia el sexo masculino durante la
primera mitad de la temporada.

La evolucion de este sesgo podria explicarse si existiera una relacion entre una alta proporcion
de flores masculinas en la poblacion y el éxito reproductivo de los individuos. Si los polinizadores son
capaces de discriminar entre poblaciones que difieren en la cantidad de recompensa, entonces
esperariamos que las poblaciones con una alta proporcion de flores masculinas, y por lo tanto con una
mayor cantidad de recompensa, fueran favorecidas por los visitantes florales (Sih y Balthus 1987,
Sowing 1989, Klinkhamer y de Jong 1990, Fritz y Nilsson 1994, Alexandersson y Agren 1996). Estas
poblaciones deberian atraer mas polinizadores, y en consecuencia, 1a tasa de visita por flor deberia
también aumentar (Agren ef al. 1986, Willson y Agren 1991, Schemske y Agren 1995). El resultado
final de este sesgo seria un aumento en €l éxito reproductivo femenino de los individuos establecidos en
poblaciones sesgadas hacia las flores masculinas. Los resultados de los andlisis de regresion apoyan esta
prediccion, ya que la probabilidad de producir frutos aumento significativamente cuando la proporcion
sexual de la poblacion tenia un sesgo moderado hacia la funcién masculina.

Tal como lo indicaron los experimentos de polinizacién controlada, B. gracilis requiere del
servicio de los polinizadores para producir frutos. Por lo tanto, la observacion de que la méxima
probabilidad de madurar un fruto estuvo asociada con una proporcion sexual de 0.65, indicod que la
polinizacién fue mas eficiente en estas condiciones. Es decir, apoyd la hipotesis de que esta especie estd
polinizada por engafio v sujeta al efecto de la SDF (Dafni v Ivri 1981, Little 1983, Agren ef al. 1986).
Sin embargo, 1a evidencia derivada de estas observaciones no fue concluyente, ya que este resultado
podria ser la consecuencia de dos fendmenos distintos: la limitacién por polinizadores o la limitacion por
polen (Zimmerman 1980, Young y Young 1992). El fracaso en la produccién de un fruto se debe, en
primera instancia, 2 la falta de polen compatible sobre ¢l estigma. Esta ausencia, come ya dijimos, podria
deberse a que la flor no fue visitada, por lo que la fecundidad estaria limitada por el servicio de los
polinizadores. Si el nimero de polinizadores, y por lo tanto Ia tasa de visita por flor, disminuyen en las
poblaciones sesgadas hacia las flores femeninas, entonces estamos hablando de limitacién por
polinizadores. En contraste, podria ocurrir que hubiera suficientes polinizadores, pero dado el sesgo
hacia las flores femeninas, no hubiera suficiente polen en la poblacién para fecundar todos los évulos
disponibles. En este caso diiamos que la fecundidad esta limitada por polen.

Debido a que la hipotesis de polinizacién por engafio predice que las poblaciones sesgadas hacia
1a funcién femenina deberian experimentar una limitacion por polinizadores (Dafni y Ivri 1981, Little
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1983, Agren et al. 1986), es muy importante distinguir entre las dos explicaciones anteriores. Solo en el
caso de que la fecundidad esté limitada por polinizadores podriamos hablar de polinizacion por engafio.
Desafortunadamente la evidencia disponibie no permitid hacer una distincion tajante entre estas
explicaciones, ya que seria necesario contar con datos sobre la frecuencia de visitas por flor, asi como de
sus consecuencias sobre el éxito reproductivo de los individuos (Young y Young 1992). No obstante,
los resultados de los experimentos de polinizacion mostraron que los tratamientos de polinizacion
manual produjeron 7 veces mas frutos que el control. Debido a que estos experimentos se realizaron
cuando la proporcion sexual de la poblacion tenia un fuerte sesgo hacia las flores masculinas, la menor
produccion de frutos en el tratamiento control no se debio a la falta de polen, sino 2 la escasez de
polinizadores. Resultados similares obtenidos en otras especies han sido interpretados como evidencia
de una limitacion por polinizadores (Bierzychudek 1981). En el caso de B. gracilis, este resultado indico
que la fecundidad de esta especie estuvo fuertemente limitada por el servicio de los polinizadores, y por
lo tanto apoya la hipotesis de la polinizacion por engafio.

Los analisis de regresion también mostraron que en las proporciones sexuales por arriba de 0.65
el éxito reproductivo tiende a disminuir. Este resultado es interesante, ya que sugiere que la presencia de
polinizadores no es el unico factor involucrado en determinar el éxito reproductivo femenino. En estas
condiciones deberia existir suficiente polen y un servicio adecuado de los polinizadores, sin embargo, el
hecho es que hay una disminucion en la produccién de frutos. La explicacion de esta disminucion podria
estar relacionada con la conducta de forrajeo de los polinizadores. Por gjemplo, en Begonia sousae se ha
demostrado que los polinizadores tienden a discriminar a las flores femeninas cuando la proporcién
sexual de la poblacion esta sesgada hacia la funcion femenina {Jiménez-Ambriz y Dominguez, en prep.).
La intensidad de la discriminacidon disminuye conforme la proporcion sexual de la poblacién aumenta, de
tal manera que en las proporciones sesgadas hacia las flores masculinas, las flores femeninas son
visitadas de acuerdo a su proporcién en la poblacién. Si este Iﬁecanisrno opera en B. gracilis, la
disminucion en el éxito reproductivo femenino podria deberse, simplemente, a que una alta proporcion
de flores masculinas genera que la probabilidad de polinizacion de una flor femenina sea muy baja, ya
que los polinizadores las visitarian de acuerdo a su proporcion en la poblacion.

En resumen, los resultados de este trabajo indicaron que el éxito reproductivo femenino de B.
gracilis depende de la proporcion sexual de la poblacion, lo que significa que esta especie esta sujeta a
seleccion dependiente de la frecuencia (Maynard-Smith 1982, Parker 1984). Una proporcion sexual con

un sesge moderado hacia las flores masculinas hace que el éxito reproductivo sea miximo, y cualquier
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desviacion con respecto a este valor produce una disminucion en la probabilidad de producir frutos. No
obstante, las razones de la disminucién en ambos lados de la curva no son las mismas. Las proporciones
sesgadas hacia la funcion femenina producen una limitacion de polinizadores, ya que los polinizadores
tienden a evitar estos sitios, mientras que los sesgos hacta las flores masculinas reducen la probabilidad
de visita a las flores femeninas, puesto que los polinizadores la visitan de acuerdo a frecuencia relativa en
la poblacion.

Ademas del efecto de la seleccion dependiente de la frecuencia, el éxito reproductivo de los
individuos de B. gracilis estuvo asociado con el tamafio de las plantas. Las plantas mas grandes
produjeron mas flores, de las cuales una mayor proporcion son femeninas, que su vez tuvieron mayores
probabilidades de madurar frutos. No obstante, la relacién con el tamaiio sélo explico 12% de la
variacidn en el éxito reproductivo, mientras que el efecto de la proporcion sexual de la poblacién explico
casi 40%. Lo anterior sugiere que el efecto de la seleccion dependiente de la frecuencia fue mas intenso
que el de la variacion en el tamaiio de las plantas. No obstante, dado que esta comparacion se realiz a
partir de analisis independientes, la conclusion anterior deberia tomarse con cautela.

Por otra parte, es interesante notar que la ventaja asociada con el tamafio mostrd una dinamica
de ganancias disminuidas (Charnov 1976). Este resultado sugiere que ademés de las limitaciones
impuestas por el sistema de polinizacion (i .e., limitacién por polinizadores), la fecundidad de los
individuos de B. gracilis estuvo limitada por recursos. Esta interpretacion coincidié con los resultados
de los experimentos de polinizacién, ya que la maxima eficiencia en la produccidn de frutos fie de sélo
57.6%, aln cuando los estigmas fueron saturados con polen compatible. Es decir, incluso en aquellas
situaciones donde no hubo limitacion por polen, la eficiencia en la polinizacion estuvo lejos del maximo
posible. No obstante, es posible también que la depresion de la fecundidad sea debido a problemas de
endogamia, dado que las plantas emparentadas crecen muy cercanas unas de otras (< 1 m).

La biologia floral de B. gracilis parece estar adaptada a una fuerte incertidumbre con respecto al
servicio de los polinizadores. La baja eficiencia en la produccion de frutos observada en este estudio
(7.2%), asi como la fuerte limitacién por polinizadores inferida de los experimentos de pelinizacién
manual, apoyan esta idea. El hecho de que las flores presentaron una larga longevidad, y que tanto los
estigmas como el polen mantuvieron una alta viabilidad a lo largo de la vida de 1a flor, sugieren que las
visitas de los polinizadores ocurren de manera muy esporadica. Observaciones preliminares de la
frecuencia de visitantes florales apoyaron esta sugerencia. Ademas, tal como se ha sugerido para otras

especies, la evolucion de la autocompatibilidad es generalmente uno de los resultados de 1a falta de
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polinizadores o de la deficiencia en sus servicios (Schemske y Lande 1985, Yahara 1992, Uyenoyama ef
al. 1993). La evidencia disponible no permiti¢ determinar si estos atributos sonla causaola

consecuencia de la evolucion de la polinizacién por engafio.
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CAPIiTULO DOS
SELECCION DEPENDIENTE DE LA FRECUENCIA:
UN ESTUDIO EXPERIMENTAL CON BEGONIA GRACILIS.

INTRODUCCION

“La polinizacion por engaiio ha evolucionado en algunas especies de plantas con flores unisexuales
(monoicas y dioicas) en las cuales solo las flores de un sexo producen recompensas para los
polinizadores. Generalmente son las flores masculinas las Gnicas que ofrecen recompensa a los
polinizadores, por lo que se ha propuesto que la polinizacion de las flores femeninas depende de su
parecido con las flores masculinas (Little 1983, Willson y Agren 1989, Agren y Schemske 1991,
Schemske y Agren 1995). Este fendmeno se ha descrito como mimetismo intersexual en el cual la
seleccion natural ha favorecido a aquellas plantas cuyas flores femeninas asemejan los atributos de las
flores masculinas.

Como todo sistema de mimetismo, la polinizacion por engafio esta sujeta al efecto de la seleccién
dependiente de la frecuencia (SDF). En estos sistemas, las adecuaciones del modelo (las flores
masculinas) y del mimeta (las flores femeninas} dependen de sus frecuencias relativas en la poblacion
{Parker 1984). Sin embargo, las especies polinizadas por engafio (en las que existe un polimorfismo en
la produccion de recompensas asociado al sexo de las flores) enfrentan una situacion mas complicada
que la que ocurre en los complejos miméticos clasicos (i.e., mariposas del género Papilio, Clark et al.
1968). En las especies polinizadas por engafio se combinan los efectos de la SDF que actiia sobre las
proporciones sexuales, con los de la SDF que actian sobre la proporcion de modelos y mimetas, ya que
un sexo esta asociado con el modelo y el otro con el mimeta.

La teoria del forrajeo optimo predice que los polinizadores deberian maximizar ¢l cociente entre
los beneficios y los costos (B/C; Pyke 1984, Bell 1985, Ydenberg y Schmid-Hempel 1994) y por lo
tanto, elegir las poblaciones sesgadas hacia la funcion masculina ya que es ahi donde este cociente se
hace maximo. No obstante, es muy probable que la proporcion sexual que hace maximo el cociente B/C
para los polinizadores {una poblacion fuertemente sesgada a la funcién masculina), no sea la misma que
hace maxima la adecuacion de las plantas. Fisher (1930) demostrd que la proporcion sexual )
evolutivamente estable es aquella en la que el éxito reproductivo de los machos es igual al de las
hembras. Esta igualdad ocurre generalmente cuando la proporcion de machos y hembras es de 1:1

(Fisher 1930). Sin embargo, es probable que en las especies polinizadas por engafio la proporcion en el
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equilibrio no sea 1:1, ya que los polinizadores deberian favorecen a las plantas de poblaciones sesgadas
hacia las flores que producen recompensa (masculinas).

Estas ideas pueden resumirse en un modelo grafico que relaciona las curvas de adecuacion de las
flores masculinas y femeninas en funcion de la variacién en la proporcion sexual de la poblacion (Fig. 1).
En un sistema de polinizacion por engafio se esperaria que el éxito reproductivo de las flores femeninas
{(stn recompensa) disminuyera de manera monoténica conforme aumenta su proporcién en la poblacién
(SDF negativa). Las poblaciones sesgadas hacia las flores femeninas son poco atractivas para los
polinizadores, ya que la probabilidad de encontrar flores con recompensa es muy baja. Por esta razén, la
seleccion natural deberia favorecer a aquellos polintzadores que tuvieran la capacidad de discriminar en

contra de estas poblaciones, y en particular, en contra de las flores femeninas.
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Figura 1. Modelo que presenta el comportamiento de la adecuacion (€xito reproductivo por flor) para
las flores femeninas (Wr) y masculinas (W) cont relacion a la frecuencia de ambos sexos en un
sistema de polinizacion por engafio sujeto a seleccion dependiente de la frecuencia (SDF). En este
modelo la adecuacion de las flores femeninas disminuye conforme aumenta su frecuencia en la
poblacion (SDF negativa). En contraste, 1a adecuacion masculina presenta un comportamiento
mas complejo: esta sujeta a SDF negativa cuando la poblacion presenta un sesgo hacia la fimcion
masculina y SDF positiva cuando hay un exceso de flores femeninas. P* sefiala la proporcién
sexual en la que ambos tipos de flor tienen el mismo éxito reproductivo.
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En contraste, la curva que describe el éxito reproductivo de las flores masculinas es mas
complicada, ya que podria describirse como un polinomio de segundo grado (cf. Fig. 1). Es decir, el
éxito reproductivo de las flores masculinas estaria sujeto a SDF negativa en las poblaciones con exceso
de machos (parte izquierda de la Fig. 1), y a SDF positiva en las poblaciones sesgadas a las hembras
(parte derecha de la Fig. 1). En una poblacion donde predominen las flores masculinas deberia existir
una fuerte competencia entre ellas por el acceso a las hembras, y cualquier incremento en la proporcion
de flores femeninas aumentaria el €xito reproductivo de los machos. Sin embargo, esta tendencia deberia
alcanzar un maximo que esta definido por la proporcion sexual en la cual el forrajeo deja de ser
redituable para los polinizadores. A partir de ese punto cualquier incremento en la proporcion de
hembras afectaria de manera negativa a los dos tipos de flor, ya que los polinizadores deberian
discriminar a las poblaciones que ofrecen poca o ninguna recompensa (las que estin sesgadas hacia las
flores femeninas, cf. Fig. 1).

La relacion entre la proporcion sexual y el éxito reproductivo descrita anteriormente podria
modificarse en funcién de la densidad de flores presentes en la poblaciéon. Dado que una alta densidad de
flores (espacial o temporal) atrae mas polinizadores (Silander 1978, Augspurger 1980, Feinsinger et al.
1991, Allison 1990, Kunin 1993, Fritz y Nilsson 1994, Dominguez y Dirzo 1995), una poblacién con
una proporcién sexual sesgada a la funcién femenina deberia recibir mas visitas si la densidad de flores
es mas alta que la de una poblacion equivalente que tuviera una baja densidad. Esta diferencia en las
tasas de visita entre las poblaciones deberia reflejarse en el éxito reproductive (Feinsinger ef al. 1991,
Kunin 1993). Por lo tanto una alta densidad de flores deberia disminuir los efectos negativos de una
proporcion sexual sesgada a las flores femeninas.

Estas predicciones se evaluaron experimentalmente a través del establecimiento de poblacienes
artificiales en las que se vari$ la proporcion de flores con y sin recompensa (proporcion sexual), asi
como la densidad de flores. Dado que una poblacion densa en la que la proporcion sexual esta sesgada
hacia la funcion masculina ofrece las mejores condiciones para los polinizadores, se esperaria que
atrajera un numero relativamente alto de polinizadores. Ademas, si el nimero de visitas esta relacionado
con la probabilidad de donar y recibir polen, entonces los individuos de estas poblaciones deberian tener
un €xito reproductivo relativamente alto. En contraste, se esperaria que los individuos de una poblacion
con baja densidad y una proporcion sexual sesgada a la funcion femenina tuvieran un bajo éxito

reproductivo (ver Tabla 1).
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Tabia 1. Predicciones del comportamiento del éxito reproductivo de B. gracilis con relacion a la
proporcion sexual y la densidad de flores en las poblaciones experimentales. El nimero de (+) y
() indica el éxito reproductivo esperado en una situacion dada.

PROPORCION SEXUAL
Sesgado a las flores Proporciones Sesgado a las flores
DENSIDAD masculinas (3:1) iguales (1:1} femeninas (1:3)
Alta (80/m®) Ao ++ -
Baja (40/m? ++ + —
METODOS

Poblaciones experimentales. El efecto conjunto de la variacion en la proporcion sexual y la densidad de
flores fue evaluado a través del establecimiento de seis poblaciones experimentales de Begonia gracilis.
Estas poblaciones se manipularon de tal manera que la proporcion de flores con y sin recompensa
{proporci6n sexual), asi como la densidad total de flores, se mantuvieran constantes a lo largo del
estudio. Durante la primera semana de Julic de 1994 se colectaron 500 individuos de B. gracilis de las
poblaciones silvestres de la reserva de “El Pedregal”. La colecta se realizo antes de la época de
floracion, en el momento en el que los tallos comenzaban a emerger de los bulbos. Cada individuo se
colocd en una maceta con tierra de jardineria y se mantuvo en condiciones de invernadero durante dos
semanas. Posteriormente, todos los individuos se trasladaron a la reserva de “El Pedregal”, v se
mantuvieron ahi hasta la siguiente temporada reproductiva.

El experimento consistid en un disefio factorial de 3x2. La proporcion sexual y la densidad floral
de la poblacion fueron los efectos principales en este disefio. Se usaron tres mveles de proporcion
sexual: sesgada a las flores masculinas (en una proporcion 3:1), proporciones iguales de masculinas y
femeninas (1:1), vy sesgada a las femeninas (1:3). Estas proporciones se combinaron con dos niveles de
densidad: alta (80 flores/m) y baja (40 flores/m™; Tabla 2). Las proporciones sexuales v las densidades
usadas en este disefio se determinaron a partir de un analisis de la variacion existente en las poblaciones
naturales de esta especie, por lo que estos experimentos simulan condiciones que existen en el campo. A

lo largo de este trabajo se haré referencia a las poblaciones con la siguiente nomenclatura:

A3:1 Alta densidad sesgada a las flores masculinas
Al:1 Alta densidad proporciones iguales

Al:3 Alta densidad sesgada a las flores femeninas
B3:1 Baja densidad sesgada a las flores masculinas
B1:1 Baja densidad proporciones iguales

B1:3 Baja densidad sesgada a las flores femeninas
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Tabla 2. Proporciones sexuales y densidades de flores empleados en las poblaciones experimentales
de B. gracilis. Cada tratamiento incluyo una sola réplica (ver mas adelante). Los valores de
densidad de flores se expresan en m?, aunque en las celdas se presentan para 2 m?, que era el area
de cada poblacion experimental. (M = masculinas, F = femeninas).

PROPORCION SEXUAL
Sesgado a las flores Proporciones Sesgado a las flores
_ DENSIDAD = masculinas (3:1) _iguales (1:1) femeninas (1:3)
Alta (80/m? I20M:40F S8OM:80F 40M:120F
Baja (40/m?) 60M:20F 40M:40F 20M:.60F

Cada poblacion experimental consistid en un area de forma rectangular de 2x1 m. En el centro
del rectangulo habia 40 plantas focales, en las cuales estuvieron centradas las estimaciones de la
produccion de frutos (Fig. 2), ¥ que no sufrieron ninguna manipulacion posterior. Alrededor de las
plantas focales habia un conjunto de plantas periféricas que fueron usadas para mantener constante la
proporcion sexual y la densidad de flores asignada a cada tratamiento (poblacion). Cada poblacion fue
censada diariamente, temprano en la mafiana (antes del periodo de mayor actividad de fos
polinizadores), de tal manera que cualquier desviacion en la proporcion sexual o en la densidad podia ser
compensada mediante el corte de flores en las plantas peniféricas, y/o la remocion o adicién de macetas
de estas mismas plantas. Este disefio permitié controlar los parametros de interés y evitar la
manipulacion de las plantas focales. La asignacion de las plantas a los tratamientos v a la categoria de

focales o periféricas, se realizé de manera aleatoria.
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Figura 2. Esquema de una poblacion experimental de B. gracilis de las seis establecidas en Ia
Reserva Ecologica de “El Pedregal™ en 1995 El rectangulo media 2 x 1 m. Los circulos oscuros
representan a las plantas focales en las que estuvieron centrada las mediciones (N = 40 plantas
por poblacion). Los circulos claros eran las plantas periféricas que servian para ajustar la
proporcion de sexos y la densidad de flores experimentales.
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Dentro de la reserva del Pedregal se eligieron seis sitios experimentales y cada poblacion fue
asignada de manera aleatoria a uno de estos sitios. La distancia entre cada uno de los sitios, o entre
cualquiera de estos y una poblacion natural de B. gracilis, nunca fue menor a 500 m.

Dado que el disefio empleado en este experimento no tiene réplicas para los tratamientos, el
efecto de la poblacién podria estar confundido con el efecto del sitio en el cual se estableci6 cada una de
las poblaciones. Con el objeto de reducir esta fuente de confusion, la ubicacion de cada una de las seis
poblaciones experimentales se cambié aleatoriamente a lo largo del pericdo de estudio. Los cambios de
ubicacién se repitieron en dos ocasiones, asi que cada poblacion ocupé tres sitios distintos por un
periodo de 10 dias cada uno. Este disefio disminuy6 la probabilidad de que los resultados fueran
atribuibles a las caracteristicas particulares de los sitios experimentales.

Todas las plantas de las seis poblaciones fueron marcadas en el primer nudo que produjo flores
con una etiqueta de aluminio. Dado que en general se produce s6lo una flor masculina y una femenina en
cada nudo, fue posible seguir el destino de cada una de las flores de manera individual. Las plantas
focales se censaron cada tercer dia, registrando el niimero y posicion de las flores femeninas y

masculinas, asi como el nimero de frutos producidos.

Tasa de Visita de los Polinizadores

La tasa de visita de los polinizadores se evalud a partir de 12 censos de los visitantes florales en cada
una de las seis poblaciones, cubriendo asi el 24% del periodo de floracion de 1995. Con el objeto de
reducir el tiempo dedicado a los censos en un dia dado, la mitad de las poblaciones eran censadas en un
dia y la otra mitad al siguiente. El orden en que se censaron las poblaciones se determind al principio de
cada dia de manera aleatoria. En cada censo participaron dos observadores ubicados en los extremos
opuestos de la poblacion, de tal manera que pudieran observar todo el drea ocupada por las plantas.
Cada censo durd una hora, y para cada una de las plantas en cada poblacién se anotd el nimero de
visitas a las flores, el sexo de la flor visitada, y la especie del visitante floral. Estos datos se usaron para
calcular la tasa de visita por flor en cada censo en cada una de las poblaciones experimentales (# total de
visitas / # total de flores), considerando tanto las visitas a las plantas focales como a las plantas

periféricas.
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Experimentos con polvos fluorescentes

Con el objeto de evaluar el efecto de la proporcion sexual, la densidad de flores, y el sexo de las flores,
sobre el niimero de polinizadores que visitan una poblacion, se realizaron experimentos con polvos
fluorescentes. Estos polvos han sido ampliamente usados como analogos del polen ya que permiten
determinar cudles y cuantas flores son visitadas por los polinizadores (Keamns y Inouye 1993). Un
insecto que visita una flor marcada deja un rastro de polvo fluorescente en cada una de las flores que
visita después de esta, por lo que es posible tener una estimacion del niimero de visitas que recibieron las
flores de cada sexo en cada poblacion.

En estos experimentos se utilizaron las seis poblaciones experimentales mas seis poblaciones
naturales en las que se manipulé la proporcion sexual y la densidad de flores. Cada una de las
poblaciones naturales consistia en un parche de plantas al que se le afiadian macetas con plantas de B.
gracilis hasta ajustar la proporcion sexual v la densidad de flores. La manipulacidn de las poblaciones
naturales produjo una réplica para cada uno de los tratamientos descritos anteriormente.

En cada una de las 12 poblaciones se eligieron cuatro plantas de manera aleatoria, y en cada
planta se eligio una flor masculina que fue marcada con un color determinade de polvo fluorescente. El
polvo se aplicO temprano en la mafiana cubriendo por completo el androceo de la flor. Durante la
aplicacion nos aseguramos de no derramar polvo sobre otras partes de la flor, o sobre otras flores.

Las poblaciones se visitaron durante las cuatro noches siguientes, y en cada noche se revisaron
todas las flores abiertas con una lampara de luz ultravioleta (Leuchtturm L85) en busca de marcas de
polvo fluorescente. En cada censo se anoté el mamero total de flores que presentaron rastros de polvo
fluorescente, asi como la identidad de la planta y la posicion de la flor. Con esto ultimo se evit6é que una
flor marcada con polvo fluorescente fuera contada mas de una vez.

Al final del periodo de cuatro dias se marcaron otras cuatro flores masculinas de cada poblacién,
utilizando un color diferente, y las flores anteriormente marcadas fiueron removidas. Este procedimiento
se repitié cuatro veces en cada poblacion, por lo que se marcaron 192 flores masculinas de 48 plantas en

12 poblaciones.

FEficiencia en la Produccion de Frutos
La eficiencia en la produccién de frutos (EPF) se estimo para cada una de las plantas focales de las seis
poblaciones experimentales. La EPF de cada planta se definid como:

# frutos maduros / # flores femeninas.
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RESULTADOS
En la tabla 3 se muestran los valores promedio de la proporcion sexual y de la densidad de flores
mantenidos en las seis poblaciones experimentales a lo largo del estudio. En todos los casos la variacion
fue muy reducida, lo que indica que la manipulacion fue apropiada y que las poblaciones conservaron las

caracteristicas del tratamiento asignado (la proporcion sexual y la densidad de flores experimental).

Tabla 3. Promedio + 1 intervalo de confianza al 0.05 de la variacién temporal en la proporcion de
sexos y la densidad de flores en las poblaciones expenmentales. 3:1= 0.75 (sesgado a las flores
masculinas), 1:1= 0.5 (proporciones iguales) y 1:3= 0.25 (sesgado a las flores femeninas).
Densidad alta (A) = 160 flores y densidad Baja (B) = 80 flores.

POBLACION Proporcién Sexual Densidad de Flores
A3:l 0.76 = 0.0209 153+ 6.18
Al:l 0.50 + 0.0074 148 £ 7.49
Al3 0.24 £ 0.0132 153 +3.74
B3:1 0.75 £ 0.0264 78 £35.20
Bl:1 0.50=0.0139 73+4.24
Bl:3 0.27 + 0.0222 79 +2.30

Tasa de Visita de los Polinizadores

Las flores de B. gracilis fueron visitadas por tres grupos de animales: abejas (4pis mellifera y varias
especies de Halictidae), moscas (Syrphidae y una especie no identificada), v mariposas (varias especies
de Lycaenidae). Aparentemente las abejas son los polinizadores mas importantes de esta especie, ya que
constituyen cerca del 88% de todas las visitas. Apis mellifera fue la Ginica especie que se pudo identificar
en el campo, y fue también el visitante mas importante de las flores masculinas en las poblaciones
experimentales. En contraste, los halictidos fueron los principales visitantes de las flores femeninas en
todas las poblaciones, asi como de las flores masculinas en la poblacion B1:3 en la cual no se observd
ninguna visita de A. melflifera (Fig. 3). Es probable, que los principales responsables del flujo de polen,

asi como de la polinizacion de las flores femeninas de esta especie, sean los halictidos.
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Figura 3. Visitantes de las flores femeninas y masculinas de B. gracilis registrados durante la
floracion de 1995 en cada poblacién experimental. Las graficas presentan diferente escala.

El efecto de la proporcion sexual y de la densidad de flores sobre la tasa de visita por
polinizadores se analizé con un modelo lineal generalizado (PROC GLM, SAS Inst. 1992). La variable
de respuesta fue la tasa de visita por flor (# de visitas / # de flores) en cada dia de censo en cada
poblacién experimental. En el calculo de la tasa de visita s6lo se incluyeron los datos de las abejas, ya
que se considerd que estos fueren los polinizadores mas importantes de B. gracifis. La tasa de visita fue
transformada al arcoseno (Vtasa de visita) para cumplir con los requisitos de normalidad de los analisis
(Steel y Torrie 1980). Las variables independientes incluidas en el modelo fueron la proporcidn sexual,
la densidad de flores, el efecto lineal del grado de avance de la época de floracion (tiempo), v los
términos de interaccion. El dia del primer censo (septiembre 18, 1995) se definid como el dia 1 y cada

censo fue referido a esa fecha.
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Un modelo saturado mostrd que los términos de interaccion no fueron significativos, por lo que
fueron excluidos de! analisis final. El modelo ajustado resulto altamente significativo y explicé 63.6% de
la variacion en las tasas de visita entre las poblaciones (Tabla 4). La pendiente que describe la relacion
entre el tiempo y la tasa de visita fue negativa, lo que significa que la tasa de visita disminuye conforme
avanza la temporada de floracion (Fig. 4). Asimismo, el analisis mostro que tanto la densidad de flores
como la proporcion sexual afectan de manera significativa la probabilidad que tiene una flor de ser
visitada. La tasa de visita mas alta ocurrié en las poblaciones que tuvieron un sesgo hacia las flores
masculinas y una alta densidad. Esta tasa disminuy6 proporcionalmente en las otras poblaciones, en
funcion de la reduccion en la densidad y la proporcion de flores masculinas (Fig. 4). Finalmente, un
analisis de contrastes (PROC GLM, SAS Inst. 1992) mostré que las dos densidades asi como las tres

proporciones difieren de manera significativa entre ellas.

Tabla 4. Analisis de varianza del modelo lineal ajustado a la tasa de visita total en cada poblacian
experimental. Se presentan las ecuaciones para cada poblacion. 1 = 0.636.

Fuente ol CM. F P
Proporcién 2 0.0671 26.91 0.0001
Densidad 1 0.0122 4388 0.0300
Tiempo 1 0.1096 43.96 0.0001
Modelo 4 0.0666 26.70 0.0001
Emor 61 00025 . .

A3:] Y =0.2760 — (0.01277*Tiempo)
B3:1 Y = 0.2487 - (0.01277*Tiempo)
All Y = 0.2260 — (0.01277*Tiempo)
Bl:1 Y =0.1987 ~ (0.01277*Tiempo)
Al3 Y = 0.1656 — (0.01277*Tiempo)
B1:3 Y = 0.1382 - (0.01277*Tiempo)
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Figura 4. Modelo de regresion lineal ajustado a la tasa de visita por flor en cada poblacion

experimental de B. gracilis.

Experimentos con polvos fluorescentes

Los polvos fluorescentes fueron factlmente visibles bajo la luz ultravioleta. El nimero total de visitas
recibidas por las flores de las poblaciones experimentales y naturales se comparé por medio de una

prueba de G (log-likelihood ratio, Zar 1984). Este analisis mostro que la distribucion del niimero de
visitas por poblacion es independiente de si éstas fueron experimentales o naturales (Gyy=1.22,P =

0.87), por lo que los datos de ambos tipos de poblacion (experimentales y naturales) se combinaron para

su analisis.

Para determinar el efecto de la proporcion de sexos y de la densidad de flores sobre el mimero de
visitas que reciben las flores masculinas y femeninas en cada poblacion, se empled un analisis de bondad

de ajuste (Prueba de x?). El nimero esperado de flores femeninas con evidencia de polvo fluorescente

(Nmv) de una poblacién dada se calculd de acuerdo a la siguiente formula:
Npy = V*O*Ny
donde:

¥ = la probabilidad de que una flor masculina marcada con polvo fluorescente sea visitada
por los polinizadores (4 / Nt). La constante 4 se usé porque ese fue el nimero de flores
en las que se aplicaron polvos fluorescentes, Nt = niimero de flores por poblacion.

& = la probabilidad de que una flor femenina sea visitada por los polinizadores (Nr / N1), Np

= mimero de flores femeninas por poblacion.
Ny = niimero total de visitas
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Esta formula calcula la probabilidad condicional de que una flor femenina sea visitada después de
que un polinizador visité una flor masculina marcada con polvo fluorescente (¥ * @), y la multiplica por
el numero total de visitas (Nv) para producir los valores esperados. Por otra parte, los valores esperados
del nimero de flores masculinas visitadas (con presencia de polvo fluorescente) en cada poblacion, se
calcularon de manera similar a la descrita anteriormente. En este caso el valor de P se calculé como:
(Nus / N), Ny = namero de flores masculinas por poblacion.

En la figura 6 se muestran los valores observados y esperados del nimero de visitas de
polinizadores a cada una de las poblaciones estudiadas. La proporcidn sexual tuvo un efecto marcado y
significativo sobre las visitas a las flores femeninas. El patron de visitas a estas flores fue exactamente
opuesto a lo que se esperaria en funcion de su abundancia relativa (Fig. 5). El nimero de visitas a las
flores femeninas aument6 de manera proporcional a la abundancia relativa de flores masculinas, lo que
sugiere que las flores femeninas estan sujetas a seleccion dependiente de la frecuencia negativa. Este
patrén fue similar y significativo en los dos niveles de densidad usados (' = 19.4, P < 0.0001; y 37wy =
24.6, P < 0.00001, para alta y baja densidad respectivamente}. Asimismo, la densidad tuvo un efecto
marcado sobre el numero de visitas. Un analisis pareado en el que se compar6 el nimero de visitas entre
las poblaciones de aita y baja densidad para cada una de las proporciones sexuales, mostré que las
poblaciones de alta densidad tuvieron mas visitas independientemente de su proporcion sexual (o, =
3.56, P = 0.035).
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Figura 5. Visitas observadas (barras claras) y esperadas (barras oscuras) en las flores femeninas y
masculinas de B. gracilis en cada poblacion experimental. Ver en ¢l texto para el calculo de las
visitas esperadas.

Al revés de lo que ocurrié con las flores femeninas, las flores masculinas de las poblaciones de
alta densidad fueron visitadas en funcién de su abundancia relativa (x°4y = 1.97, P = 0.37). En contraste,
estas flores fueron visitadas en una frecuencia menor a lo esperado en las poblaciones de baja densidad,
e incluso, en la poblacion B1:3 no se observé ninguna visita (Fig. 5, x° = 16.7, P =0.0002). Asimismo,
la densidad también tuvo un efecto significativo sobre el mimero de visitas, tal como lo muestra un

analisis de t pareado (t) = 6.41, P=0.011).

Eficiencia en La Produccion de Frutos

El efecto de la proporcion sexual y la densidad de flores sobre el éxito reproductivo femenino se analizo
por medio de un anilisis de varianza de dos vias para disefios sin réplicas (Milliken y Johnson 1989, ver
Apéndice I). La variable de respuesta en este modelo fue la eficiencia en la produccién de frutos por
planta (EPF = # frutos / # flores femeninas ) la cual se transformé al arcoseno (VEPF) para cumplir con
los requisitos de normalidad del analisis de varianza (Steel y Torrie 1980).
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El modelo ajustado explico 7.3% de la vanacion en el éxito reproductivo de las plantas, y mostro

que tanto la proporcion sexual como la densidad de flores tuvieron un efecto significativo (Tabla 5). En

contraste, el término de interaccién no difinio significativamente de cero, lo que significa que ¢l efecto de

la proporcion sexual es independiente del efecto de la densidad de flores (Tabla 5).

Tabla 5. Analisis de varianza de dos vias (suma de cuadrados tipo III) de la proporcion de sexos y la
densidad de flores con la eficiencia en la produccion de frutos (calculado por planta en cada

poblacion). r2= 0.073.

FUENTE gl SC (tpoll) CM. F P
Proporcida Sexual (PS) 2 3.25949 162974 669 00015
Densidad (DE) I 1.16516 116516 478  0.0297
PS x DE 1 0.22692 0.11346 047 06283
Total 5 4.5899 091799 377  0.0027
Error 241 587333 024371

La EPF en la poblacion A3:1 fue significativamente mayor que la del resto de las poblaciones

(Fig. 6). De hecho, la EPF de esta poblacion fue dos veces mas alta que la de cualquier poblacion

sesgada hacia las flores femeninas, y por lo menos 1.4 veces mas alta que la de cualquier otra poblacion

experimental (Fig. 6). En contraste, la menor eficiencia en la produccion de frutos se observé en la

poblacién B1:3, es decir 1a que tuvo una proporcion sexual sesgada a la hembras y baja densidad de

flores. El resto de las poblaciones tuvieron valores de EPF que fueron intermedios entre esos dos

extremos (c.f., Fig. 6).
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Figura 6. Eficiencia promedio (+ error estandar) en la produccion de frutos por planta (EPF = #
frutos / # flores femeninas) en las poblaciones experimentales de B. gracilis. Las letras similares
sefialan que no se encontraron diferencias significativas entre las poblaciones. Las comparaciones
se realizaron con el procedimiento de minimos cuadrados (LSMEANS, SAS Inst. 1992).

Por nltimo, con el objeto de explorar la relacion entre la probabilidad de visita y la probabilidad
de producir frutos de las flores femeninas, se realizo un analisis de contingencia (G-test, log-likelifood
ratio, Zar 1984) en el que se evaluo la relacion entre estos dos componentes de la adecuacion de B.
gracilis. El analisis mostro que las flores que fueron visitadas por los polinizadores tuvieron una mayor
probabilidad de producir un fruto (G = 13.1, * = 26.2, P < 0.0001; Tabla 6). Sin embargo, el hecho de
que una flor sea visitada sdlo explica el 9% de la variacién en la produccion de frutos (la r° se calculd

como el cociente: - loglikelihood del modelo / - loglikelihood de la varianza total; IMP 1995).

Tabla 6. Analisis de contingencia que evalia la relacion entre las visitas de los polinizadores y la
probabilidad de producir un fryto en las flores femeninas de B. gracilis,

| Visitadas
Frutos | SI NO Total
ST | 26 38 64
L (11.6)  (524)
NO * 19 165 184
(334 (1506)
Total| 45 203 248




DIsCUSION
Los resultados de este capitulo corroboran los hallazgos encontrados en el estudio de las poblaciones
naturales (cf. Cap. 1). La variacion en la proporcion sexual y en la densidad de flores producida en las
poblaciones experimentales influy6é de manera significativa sobre la probabilidad de visita a las flores y
sobre el éxito reproductivo femenino. El efecto de la proporcidn sexual, y por lo tanto de la seleccion
dependiente de la frecuencia (SDF), fue més intenso que el de la seleccion denso-dependiente (DD).
Esto fue evidente para los dos componentes de adecuacion evaluados en este estudio: la tasa de visita
por polinizadores y el éxito en la produccion de frutos.

El incremento en densidad generado por ta adicion de una flor produjo un aumento en la tasa de
visita de 0.00038 visitas/flor, mientras que la probabilidad de producir un fruto aument6 en 0.001
frutos/flor. En contraste, el aumento en la propoercion de flores masculinas generado por la adicién de
una flor masculina, produjo un incremento de 0.0014 visitas/flor y de 0.0024 frutos/flor (estos valores se
calcularon a partir del cambio (pendiente) en la tasa de visita, o la eficiencia en la produccion de frutos,
que se produce al comparar los valores extremos de densidad o frecuencia de flores masculinas). Por lo
tanto, el efecto de la SDF que actuo sobre la tasa de visita fue 3.7 més intenso que ¢l de la DD, mientras
que &l efecto sobre la eficiencia en la produccién de frutos fue 2.4 mayor.

Este resuitado indica que la SDF es probablemente la principal fuerza selectiva que opera sobre
el éxito reproductivo de B. gracilis. De hecho, la mayoria de los estudios en los que se ha analizado €l
efecto de la SDF sobre la adecuacion de las plantas han encontrado evidencia de la presencia de este tipo
de seleccion (69%, N = 13; ver Apéndice II). Sélo en un namero reducido de estos estudios se intentd
analizar el efecto conjunto de la SDF y la DD (Silvertown 1992, Pannell 1997, Smithson y MacNair
1997, Bennington y Stratton 1998). El analisis de estos trabajos no mostré ningtin patrén ya que sus
resultados son muy variables. No obstante, es probable que esto se deba al reducido tamafio de muestra.

En el caso particular de B. gracifis encontramos que la SDF y la DD operan de manera
simultanea. Sin embargo, la interaccion entre los dos tipos de seleccion no fue significativa lo que indica
que sus efectos se manifiestan de manera aditiva. Es decir, las desventajas asociadas con una baja
proporcion de fiores masculinas fueron amortiguadas por una alta densidad. También fue cierto que en
una poblacién con baja densidad, ia frecuencia de visitas y la probabilidad de producir frutos son mas
altas si la proporcion sexual esta sesgada hacia las flores masculinas. Ademds, como ya dijimos, el efecto
de la SDF fue mas intenso que el de la DD.
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Por otra parte es interesante notar que los efectos de la SDF y de la DD se manifestaron
principalmente sobre la conducta de los polinizadores y, en consecuencia, sobre la probabilidad de las
flores de donar y recibir polen. La SDF y la DD explicaron 63% de la vaniacion en las tasas de visita, en
contraste estos factores solo explicaron el 7% de la variacion en la eficiencia en la produccion de frutos.
Este resultado indica que la SDF y la DD operan directa e intensamente sobre la atraccion de los
polinizadores hacia las flores. Ademis, si el éxito en la produccion de frutos depende de que las flores
hayan sido visitadas al menos una vez, entonces esto podria explicar la relacion, indirecta, de la SDF y la
DD con la probabilidad de producir un fruto. Esta relacion, aunque significativa, explicd una proporcion
relativamente baja de la variacion en la produccion de frutos. En nuestra opinién este es un resultado
predecible, ya que la probabilidad de que una flor fecundada produzca un fruto maduro depende de una
gran cantidad de factores (i.e., la intensidad de la polinizacién (Schemske 1980, Bierzychudek 1981,
Bertin 1982, 1990; Winsor et al. 1982, Campbell y Halama 1993, Byers 1995); la identidad del donador
de polen, (Bertin 1982, 1990; Stephenson 1981, Lee 1988); la posicion del fruto enla planta o en la
inflorescencia, (Stephenson y Winsor 1986, Rocha y Stephenson 1990, Rigney ef 4/.1993, Hamilton y
Mitchel-Olds 1994); y la cantidad de recursos disponibles para la reproduccion (Lee 1988)).

Los experimentos con polvos fluorescentes también apoyan la interpretacion de que los dos tipos
de seleccion estudiados operaron directamente sobre los polinizadores. Los resultados de estos
experimentos mostraron que la frecuencia de visitas por polinizadores a las flores femeninas depende
fuertemente de la proporcion sexual de la poblacion, y en menor medida, de la densidad. Por su parte,
las visitas a las flores masculinas mostraron una fuerte dependencia de la densidad de la poblacion Estos
resultados concuerdan con los obtenidos a partir de los censos directos de los polinizadores, € indican
gue tanto la SDF como la DD se manifestaron a través de su efecto sobre la conducta de los
polinizadores. En nuestra opinion la explicacion de este fenOmeno esta relacionada con las condiciones
que producen una alta cantidad de recompensa para los polinizadores. Obviamente, son las proporciones
sexuales sesgadas a la funcién masculina y las densidades altas las que generan la mayor cantidad de
recompensa en una poblacion, y por lo tanto, estas son las poblaciones mas redituables para los
polinizadores.

También s posible que en este mismo fenémeno se encuentre la explicacion de porqué, en el
caso particular de B. gracilis, la SDF es mas importante que fa DD. Dado que los polinizadores de B.
gracilis forrajean en busca de polen, esperariamos que los polinizadores fileran mas sensibles a las

variaciones en la calidad de las flores (la proporcion de flores con recompensa vs. sin recompensa) que a
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la variacion en el numero total de flores (la densidad). Obviamente, en términos de los intereses de un
polinizador las Gnicas flores importantes son las masculinas. Por esta razén, las poblaciones compuestas
mayoritariamente por flores femeninas, aiin en densidades muy altas, deberian ser muy poco atractivas
para los polinizadores. En consecuencia, la seleccién natural deberia favorecer a aquellos polinizadores
que discriminaran 2 los parches con una baja proporcion de flores masculinas.

La evidencia disponible apoya a la sugerencia anterior. Los visitantes florales de las especies
polinizadas por engafio presentan una marcada preferencia hacia las flores con recompensa, y la
evidencia sugiere que los polinizadores mejoran su habilidad para distinguir entre las flores con y sin
recompensa con la experiencia (Agren et al. 1986, Dukas 1987). Lo anterior concuerda con el hecho de
que estas especies usualmente presentan un sesgo hacia el sexo con recompensa, independientemente de
la cantidad total de flores en la poblacién, por lo menos en algan momento de la floracién (Bawa 1977,
1980; Agren et al. 1986, Dukas 1987, Agren y Schemske 1991, Schemske ef al. 1996, Le Corfe? al.
1998).

En resumen, los resultados de este capitulo indican que la SDF y la DD son determinantes para el
éxito reproductivo de B. gracilis. Este efecto se manifestd de manera directa en la cantidad de
recompensa que ofrece una poblacion, y por lo tanto sobre la conducta de los polinizadores, y de
manera indirecta sobre la probabilidad de producir frutos. Estos resultados, junto con los de los otros
estudios que han evaluado la presencia e intensidad de la SDF y de la DD, sugieren que una gran
variedad de fenémenos biologicos esta sujeto a regimenes complejos de seleccidn, tanto en plantas (ver
Apéndice II), como en animales (i.e., Gross 1985, Conover y van Voorhees 1990, Eadie v Fryxell 1992,
Benkman 1996, Raymond et al. 1998).
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APENDICE 1

Dado que el disefio empleado para evaluar el efecto de la proporcion sexual y la densidad de flores sobre
el éxito reproductivo femenino tiene una sola replica independiente por tratamiento, fue necesanio usar ¢l
método propuesto por Tukey (1949, en Milliken y Johnson (1989)) para analisis de varianza sin réplicas.
El problema con este tipo de disefios es que no es posible estimar si la varianza entre las plantas de una
poblacidn es o no mayor que la varianza entre poblaciones sujetas al mismo tratamiento (réplicas). Por
lo tanto, el efecto del tratamiento esta confundido con el de la unidad experimental {el sitio de
establecimiento de cada poblacion en este caso particular). La tinica forma de estimar esta varianza, y
por lo tanto validar los resultados de este tipo de disefio, es mostrando que el término de interaccién no
es significativo. Si esto es cierto, la varianza entre réplicas del mismo tratamiento puede estimarse
comparando las celdas que tienen el mismo nivel de un tratamiento dado (Milliken y Johnson 1989). En
el caso de este trabajo, esto equivaldria a calcular la varianza que hay entre las poblaciones que tienen la
misma proporcion sexual pero difieren en densidad. Obviamente, lo mismo puede hacerse para cada uno
de los niveles de ambos tratamientos (proporcion sexual y densidad de Hores).

La significancia del término de interaccion fue evaluada por medio del método propuesto por
Tukey (1949, en Milliken y Johnson 1989), el cual se basa en la comparacién de la suma de cuadrados
residual que resulta de ajustar el término de interaccion versus la suma de cuadrados total (Milliken y

Johnson (1989) ofrecen una descripcion detallada de este método).
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APENDICE 11

Fenotipos / Genotipos Medida de Dependencizde la Dependencia de Fuente
adecuacion frecuencia? la densidad?
Flores blancas, azules y Visitas SL(H) —— Epperson y Clegg 1987
rosas {Bores blancas)
Tamajio de la corola y de Visitas SI(+) —_ Cresswell y Galen 1991
la recompensa (néctar) (ambos)
Semillas papiladas y lisas  Germinacion, sobrevivencia, NO St Silvertown 1992
y fecundidad
Clones Resistencia a la infeccion SI¢) — Chaboudez y Burdon
por patdgenos (los més comunes) 1995
Plantas sincronicas y no Produccién de frutos SI (D) —— Dominguez vy Dirzo
sincrénicas {plantas sincrénicas) 1995
Flores con estilos largos, Produccién de semillas NO — Agren y Ericson 1996
medianos y cortos
Plantas con reproduccion Sobrevivencia SI(+) — Ronshein 1996
sexual y asexual (rep. asexual)
Orquideas con aroma y Remocién de polinia y NO _— Ackerman et af 1997
sin aroma prochxccion de frutos
Flores masculinas y Asignacion SI(-) SI() Panneli 1997
hermafroditas ‘ {flores masculinas) (ambos)
Flores (artificiales) azules Visitas SI{+}) NO Smithson y MacNair
y amarilias (flores azules) 1997a
Flores (artificiales) con y Visitas SI(9 —— Smithson y MacNair
sin néctar {flores sin néctar) 1997b
12 Gepotipos # flores NO SI Benningthon y Stratton
(débil) 1998
Flores hermafroditas ¥ Produccion de frutos v SI — McCauley v Brock 1998
femeninas scmillas, y Prod. semillas (+)
# semillas/ # hermafroditas Prod frutos ()
# semillas/ #
hermafroditas (-)
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CAPITULO TRES

LA IMPORTANCIA DE LA SIMILITUD FLORAL
EN LA POLINIZACION POR ENGANO: EL CASO DE BEGONI4 GRACILIS.

INTRODUCCION
La polinizacion por engaiio que se ha descrito para especies con flores unisexuales en las cuales solo
|as flores masculinas producen recompensas, ha sido catalogada como un fenémeno de mimetismo
intersexual (Little 1983). En teoria, este tipo de polinizacion es similar a un mimetismo Batesiano y
esta integrado por un modelo, un mimeta y un operador (Little 1983). En la polinizacién por engafio,
las flores masculinas constituyen el modelo del sistema, ya que son las Gnicas que producen
recompensas para los polinizadores. Las flores femeninas, que no producen recompensas, dependen de
su parecido con las flores masculinas para ser visitadas y polinizadas por los visitantes florales; estos
altimos son los operadores, ya que son los receptores de las sefiales producidas por ambos tipos de flor
y los responsables de su éxito reproductivo.

La seleccion natural deberia favorecer a aquellas plantas cuyas flores femeninas se parecieran
mas a las flores masculinas. Las flores femeninas que mejor imitaraa los atributos de las flores
masculinas tendrian ventajas que se expresarian como una mayor tasa de visitas por los polinizadores y,
por lo tanto, un mayor €xito reproductivo (Little 1983, Willson y Agren 1989, Agren y Schemske 1991,
Schemske y Agren 1995). Este parecido deberia estar basado en los atributos de las flores que son
utilizados por los polinizadores para determinar la cantidad y/o la calidad de las recompensas (similitud
funcional, sensu Little 1983). Por ejemplo, se ha demostrado que atributos florales como el tamaiio, el
color, el olor, la simetria, etc., son usados por los polinizadores durante su forrajeo (Bawa 1980, Dukas
1987, Dukas y Real 1993, Gonzalez et al. 1995, Motller 1995).

El engafio a los polinizadores por parte de las flores femeninas podria ocurrir de dos maneras.
Las flores femeninas podrian imitar los atributos de las flores masculinas que los polinizadores
encuentran mas frecuentemente. Es decir, las flores femeninas mas parecidas al fenotipo masculino
promedio tendrian mayores probabilidades de ser visitadas por los polinizadores. Esto resultaria en
seleccion estabilizadora sobre los caracteres florales femeninos, produciendo un fenotipo femenino
optimo, el cual serfa similar al fenotipo promedio de las flores masculinas (Agren y Schemske 1991).

Las flores femeninas también podrian engaiiar a los polinizadores aprovechando ia relacién que
existe entre las sefiales y las recompensas. Por ejemplo, si el tamafio de las flores masculinas estd

relacionado con la cantidad de recompensa, las flores femeninas de gran tamaiio podrian ser
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favorecidas por los polinizadores. En este caso, las flores femeninas con mayor éxito reproductivo
serian las mas grandes y no las que tuvieran un tamaiio similar al del promedio de las flores
masculinas. Esto produciria seleccion direccional sobre los caracteres florales femeninos que son
homeélogos o analogos 2 aquellos que son usados por los polinizadores como indicadores de la cantidad
de recompensa presente en las flores masculinas (Agren y Schemske 1991).

Dado que las flores hermafroditas constituyen el tipo ancestral de las angiospermas, y por lo
tanto existe una alta homologia entre las flores femeninas y masculinas de una misma especie, algunos
autores han sefialado que la similitud floral no es suficiente evidencia de que ésta haya evolucionado en
respuesta a las presiones ejercidas por la polinizacién por engaiio (Baker 1976, Willson y Agren 1989).
Por esta razon, es necesario determinar que el parecido entre las flores no es simplemente una
consecuencia de que las flores comparten el mismo patron de desarrollo, sino que la similitud se
origin6, o se mantiene, porque favorece la polinizacion de las flores sin recompensa. Es decir, porque la
similitud funciona como una adaptacion.

En consecuencia, si la similitud floral es el resultado de ia seleccion natural actuando en favor
del mimetismo entre las flores, esperariamos: /) que la similitud fuera mas acentuada en aquellos
atributos que usan los polinizadores para elegir a las flores (similitud funcional, Little 1983); 2) que la
variacidn en estos atributos reflejara la variacion en la cantidad o la calidad de 1a recompensa ofrecida
por las flores masculinas; 3) que la variacion en los atributos de ambos tipos de flor estuviera asociada
con la probabilidad de ser visitadas por los polinizadores vy, en el caso de las flores femeninas, con la
produccion de frutos.

De acuerdo con lo anterior, el objetivo de este estudio fue determinar la importancia de la
similitud floral en Begonia gracilis, una especie aparentemente polinizada por engafio. Esto se hizo

poniendo a prueba cada una de Ias predicciones establecidas anteriormente.

METODOS
Si la polinizacién por engafio realmente funciona como un mimetismo Batesiano intersexual, entonces
su funcionamiento dependeria de la similitud entre las flores masculinas y femeninas, de la cantidad de
recompensa producida por cada flor masculina y del nimero de flores masculinas, y de la capacidad de
los polinizadores para discriminar entre los dos tipos de flor. Supuestamente, la variacidén en estos
atributos deberia influir sobre la probabilidad de visita de los polinizadores y, en el caso de las flores

femeninas, ia probabilidad de producir un fruto.
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Con el objeto de establecer estas relaciones, en este capitulo se estimaron: 1) el tamaiio y la
forma de las flores; 2) la produccion de recompensas por fior;, 3) la probabilidad de visita por flor, y 4)
el éxito reproductivo de las flores femeninas.

Para estimar ¢l tamafio y la forma de las flores femeninas y masculinas, se eligieron 240 plantas
repartidas en seis poblaciones experimentales que se establecieron en la Reserva de “El Pedregal” para
evaluar los efectos de la proporcidn sexual y la densidad de flores (ver Cap. Dos). Dado que en el Cap.
Dos se demostrd que la seleccion dependiente de la frecuencia (SDF) juega un pape! preponderante
sobre la tasa de visita por polinizadores y sobre el éxito reproductivo de B. gracilis, se consider6 que la
mejor manera de evaluar el efecto de la variacion en la forma y el tamafio de las flores era en una
situacion donde la proporcion sexual y la densidad de flores estuvieran controladas (i.e. constantes, ver
Cap. Dos). Las flores de estas plantas fueron filmadas en el campo con una cdmara de video portatil
(Sony CCD-TR750). En todos los casos se verifico que la corola de al flor estuviera totaimente
extendida, que el plano frontal de la flor quedara paralelo a la lente de la camara, y que la imagen
incluyera una escala de un centimetro como referencia. Posteriormente, las imagenes fueron
digitalizadas y medidas por medio del programa MorphoSys (Meachan y Duncan 1990, version 1.26).
Las mediciones se hicieron a partir de las imagenes amplificadas de las flores (~ 15x), y esta
amplificacion fue manipulada para ajustar la resolucion del programa (un pixel) 2 0.01 cm. La
precision de este método fue evaluada midiendo 48 piezas de papel de dimensiones conocidas. La
diferencia entre la estimacion promedio y el valor real fue de 0.03 cm (EE = 0.009). Adicionalmente, la
repetibilidad de este método fue estimada a través de la comparacion de dos medidas consecutivas
independientes realizadas en las mismas piezas de papel (N = 48). La diferencia promedio de cada par
de mediciones fue de 0.002 cm (EE = 0.007), y este valor no difiere estadisticamente de cero (t = 0.33,
P > 0.5). De esta manera, existe la confianza de que el método es preciso y repetible.

En cada imagen se marcaron un total de 26 Jandmarks para las flores femeninas y 21 para las
flores masculinas (Fig. 1). Los Jandmarks sefialan puntos homélogos entre diferentes especimenes spor
lo que es posible medir los cambios en Ia forma entre especimenes a partir de los desplazamientos de
los landmarks (Bookstein 1990). Se filmaron y digitalizaron un total de 286 flores femeninas y 714

masculinas.



Figura 1. Landmarks marcados en las flores femeninas y masculinas de Begonia gracilis para la
estimacion del tamafio y la forma de las flores. Los dos ultimos puntos en cada flor sefialan la
escala de un centimetro.

A partir de los landmarks se obtuvo el largo y ancho de cada uno de los tépalos y el didmetro de
los 6rganos reproductivos (androceo o estigmas) por flor. Para cada flor se calculd ¢l drea de cada
tépalo con la formula de una elipse (nab). El area total de la corola por flor se calculd como la suma del
area de cada uno de los tépalos. El area de los organos reproductivos por flor se calculd con la férmula
de un circulo (7r?).

Para determinar la forma de las flores se utilizd el programa de Deformaciones Relativas
(Relative Warps) de Rohlf y Bookstein (1996). El procedimiento calcula una configuracién promedio
(figura consenso) a partir de la posicion relativa de los landmarks marcados en los especimenes. Esta
figura consenso sirve como la configuracion de referencia para analizar las desviaciones de los
landmarks de cada espécimen mediante una funcién desarrollada por Bookstein (1991). La funcidn esta
basada en una analogia fisica, va que calcula cual seria 1a magnitud de 12 fuerza que deberia aplicarse
en cada uno de los landmarks de una lamina infinitamente delgada, para deformarla desde la figura
consenso hasta llegar a la conformacién del espécimen (flor) en cuestion. Las desviaciones de la forma
de cada espécimen con relacion a la figura consenso pueden ser uniformes o no uniformes. Los
cambios uniformes deforman la estructura de manera igual en puntos opuestos, por lo que la energia de
deformacion es cero. Los cambios no uniformes deforman la estructura de manera desigual en
diferentes puntos, y la fuerza de la deformacion es diferente a cero. Las deformaciones uniformes se
resumen en los scores obtenidos mediante un analisis similar al de componentes principales (Principal
Warps). La parte no uniforme se analiza independientemente en una segunda rotacién de ejes (Relative
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Warps), y las primeras deformaciones relativas contienen la mayor parte de la variacién no uniforme de
la forma (Rohif 1992).

Con este procedimiento se obtiene un score para cada flor por cada una de las deformaciones
relativas, y con estos scores es posible realizar estadistica paramétrica. Sin embargo, el programa
tienen la limitante de que solo permite 100 flores como méximo en cada ejecucion. Por esta razon, el
analisis se dividio en tres partes. En el primero se comparo la forma de las flores masculinas que fueron
visitadas por los polinizadores contra la forma de las que no lo fueron. En esta corrida del programa se
incluyeron 50 flores masculinas de cada tipo. Estas flores fueron elegidas al azar. El andlisis de las
flores femeninas se hizo de manera similar: una para analizar la diferencia entre las flores visitadas y
no visitadas, y otra para evaluar la diferencia entre las flores que produjeron fruto y las que no lo
produjeron,

La cantidad de recompensa por flor se estimo como el peso seco del androceo. Las flores
masculinas se colectaron a su caida y se secaron en una estufa (Felisa 132A) a 60°C durante tres dias
hasta que alcanzaron un peso constante. Las flores, ya secas, se separaron en tépalos y androceo, y cada
estructura se pes6 por separado en una balanza analitica (Scientech SA120) con una precisién de
0.0001 g. En total se pesaron 319 flores masculinas.

Durante la temporada reproductiva de 1995 se realizaron censos de los visitantes florales de B.
gracilis en cada una de las seis poblaciones experimentales. Cada poblacion se observé durante una
hora cada dia a fo largo de 25 dias de la temporada reproductiva de ese afio. En cada censo participaron
dos observadores ubicados en los extremos opuestos de la poblacion experimental. En cada visita se
anoto la identidad especifica del visitante floral, asi como el sexo y la identidad de la flor (niimero en la
etiqueta, ver Cap. Dos). Estas observaciones comenzaban 2 la 0800 hrs y terminaban a las 1600 hrs, y
el arden en que se censaron las poblaciones se determinaba cada dia de manera aleatoria. En total se
registraron 66 horas repartidas en 25 dias, los cuales representan el 24% del total de dias de la floracién
de 1995,

El éxito reproductivo de las flores femeninas se estim6 como la probabilidad de producir un
fruto. Debido a que B. gracilis produce en general s6lo una flor femenina por inflorescencia, y a que
produce como maximol2 inflorescencias por planta, el destino de cada una de las flores puede ser

seguido de manera individual y es posible conocer cuales flores femeninas maduraron un fruto.



RESULTADOS
El modelo de polinizacién por engailo predice que deberia existir una alta similitud entre las flores de
ambos sexos. Los resultados de los analisis de la morfometria no apoyan esta prediccién. Las flores
masculinas fueron significativamente mas grandes que las femeninas (Tabla 1). El 4rea de la corola de
las flores masculinas fue 1.06 veces més grande que €l de las fememnas (f =2.43, P <0.0154),
mientras que el area de los drganos reproductivos fue 4.5 veces mas grande (# = 35.22, P < 0.00001). A
pesar de estas diferencias, la Tabla 1 también muestra que hubo mucha variacion entre las flores de

cada sexo.

Tabla 1. Tamafio de las flores femeninas y masculinas de B. gracilis, y la cantidad de recompensa
(peso seco del androceo) en las flores masculinas.

Corola Organos Recompensa
(cm®) Reproductivos {cm?) (g)
FEMENINAS
Promedio 4.12 0.20 —
Desviacion estandar 1.27 0.06 -—
Minimo 1.12 0.08 ——
Maximo 8.91 124 —
Coeficiente de variacion (%) 31 30 —
MASCULINAS
Promedio 438 0.91 0.0029
Desviacion estandar 1.44 031 0.00097
Minimo 1.08 024 0.0009
Maximo 10.71 279 0.0062
Coeficiente de variacion (%) 33 34 33

Con el objeto de evaluar si los atributos florales de B. gracilis difirieron de manera global entre
los individuos se realizaron dos analisis de varianza muiltivariados, uno para las flores femeninas y otro
para las flores masculinas. En estos analisis se incluyeron las areas de las corolas y de los 6rganos
reproductivos, v la cantidad de recompensa (flores masculinas) como variables dependientes, mientras
que Ia identidad de los individuos se incluyd como la variable independiente (PROC GLM, SAS Inst.
1992).

Los resultados indicaron que no hubo diferencias entre los individuos en las caracteristicas de
sus flores masculinas (Lambda de Wilks = 0,994, F 3,232 = 0.44, P = 0.7267). En contraste, la
morfometria de las flores femeninas varié significativamente entre los individuos (Lambda de Wilks =
0.957, F 2,245y = 5.49, P = 0.0047). Los analisis univariados posteriores mostraron que estas diferencias
se debieron tinicamente a la variacion en el area de la corola (F (1, 246)= 10.98, P = 0.0011), ya que ¢l
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area de los estigmas no difiri6 significativamente (F (3, 245 = 2.14, P = 0.1450).

El anélisis de las deformaciones relativas mostr6 que la forma del androceo practicamente no
varia, y que la mayor parte de la variacion estuvo dada por la deformacion de la corola. En contraste, la
forma de las flores femeninas fue muy variable, desde flores perfectamente pentameras, flores en las
que uno de los tépalos practicamente ha desaparecido, hasta flores muy redondas.

Las tres primeras deformaciones relativas explicaron el 56% de la variacion en la forma de las
flores masculinas, por lo que fueron seleccionadas para los andlisis. La primera deformacion relativa
estuvo relacionada con los desplazamientos en la interseccion de los tépalos (landmarks 9, 10, 11,y
12). El desplazamiento de estas intersecciones hacia el centro de la flor produjo flores con 1a apariencia
de una estrella de cuatro picos, y los desplazamientos hacia afuera hicieron que las flores parecieran
mas redondas (Fig. 2a). La segunda deformacion relativa reflejé el desplazamiento de los apices de la
corola (Jandmarks 1, 2, 3, y 4). En un sentido, estos desplazamientos produjeron flores con el tépalo
superior mas grande que el tépalo inferior y con los tépalos derecho e izquierdo muy anchos, mientras
que en ¢l otro sentido se produjo el efecto contrario (Fig. 2b). La tercera deformacion relativa
representd los desplazamientos de los dpices de los tépalos derecho e izquierdo (landmarks 2 y 4),
produciendo flores con la mitad inferior torcida hacia Ia izquierda o hacia !a derecha (Fig. 2c).

En las flores femeninas, el analisis mostrd que el 55 % de {a variacion en la forma de las flores
se explica por las primeras tres deformaciones relativas, por lo que estas fueron seleccionadas para los
analisis. La primera deformacion relativa represent6 los cambios en la forma del tépalo superior
derecho, y los extremos de variacién de esta deformacion produjeron la disminucion o el
agrandamiento de este tépalo (Fig. 3a). La segunda deformacion relativa estuvo relacionada con los
desplazamientos del apice del tépalo superior (Jandmark 1) y con la interseccion de los dos tépalos
inferiores (landmark 13), originando flores con los tépalos muy abiertos o muy cerrados (Fig. 3b). La
deformacion relativa tres reflejo el desplazamiento de la mitad inferior de la flor, produciendo flores

torcidas hacia la izquierda o Ia derecha (Fig. 3¢).
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Figura consenso de las flores masculinas
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Figura consenso de las flores femeninas
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Figura 3. Variacion en la forma de las flores femeninas de B. gracilis en las tres primeras
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A pesar de la variacion observada en la forma de las flores de ambos sexos, esta variacion no se
explica por las diferencias entre los individuos. Un par de anélisis de varianza multivariados (uno para
las flores de cada sexo), mostraron que la forma general de las flores (los scores de las tres primeras
deformaciones relativas) no difirio entre los individuos (Lambda de Wilks = 0.997, F 3 257y = 0.28, P =
0.8374; y Lambda de Wilks = 0.992, F 3, 485y = 1.36, P = 0.2557; para las flores femeninas y
masculinas, respectivamente). Esto indica que mucha de la variacion en la forma de las flores estuvo
contenida dentro de los individuos (Tabla 2), es decir, podria deberse a problemas de inestabilidad
durante el desarrollo (Maller 1996).

Tabla 2. Scores de las tres primeras deformaciones relativas en las flores femeninas y masculinas de

B. gracilis.
Deformacion Deformacion Deformacion
relativa 1 relativa 2 relativa 3
FEMENINAS
Promedio -0.000014 0.000675 -0.000308
Deswviacién estandar 0.0404 0.0301 0.0256
Minimo -0.084 -0.095 ~0.09
Maximo 021 0.073 -0.073
MASCULINAS
Promedio 0.000347 0.000149 -0.000068
Desviacion estandar 0.0186 0.0141 0.0125
Minimo -0.062 -0.04 -0.033
Maximo 0.065 0.064 0.037

1a relacion de la variacién en la morfologia floral (tamafio v forma de las flores) con las
probabilidades de visita (en ambos tipos de flor) y de produccion de frutos (en las flores femeninas), se
analizé por medio de modelos de regresion logistica (logistic regression, PROC CATMOD, SAS Inst.
1992). Este método permite analizar el efecto de un conjunto de variables independientes, continuas y/o
discretas, sobre una o varias variables dependientes que tienen una escala nominal. Ef procedimiento
calcula una funcién que esta basada en los logifs de la variable dependiente: log (1/(1+1/(Y)), y produce
un modelo que describe la probabilidad de que una flor sea visitada (o fecundada) en funcién de la
variacion en los atributos florales (area de la corola, del androceo o de los estigmas, o la forma de la
flor). Ademas, ya que Ia poblacion se incluyd como un término mas en el modelo, fue posible evaluar
el efecto de la proporcion sexual y de Ia densidad de flores.

La variable de respuesta incluida en estos modelos fue binaria, ya que a cada flor se le asigné un

valor de 1 si habia sido visitada (o producido un fruto), o un valor de 0 si no lo fue (o no lo produjo).
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Las tres variables independientes se analizaron por separado y fueron el 4rea de la corola, el area del
androceo o de los estigmas, y los scores de las tres primeras deformaciones relativas. En cada uno de
los modelos se incluy6 una variable categorica que denotaba la poblacion en la que se encontraba la
flor. El analisis de varianza de los modelos, al igual que la estimacién de los parametros de la regresion
logistica, se hizo por medio del algoritmo de maxima verosimilitud del procedimiento CATMOD en
SAS (SAS Inst. 1992). Los analisis se realizaron para las flores de cada sexo por separado.

Estos andlisis generan un estadistico (fikelihood ratio) que prueba la faita de ajuste del modelo
(Lack of Fit Test). Esta prueba determina st las variables en el modelo actual son suficientes para
explicar la variacion de los datos, o si es necesario adicionar mas términos. Si el estadistico no es
significativo indica que la probabilidad de incrementar la varianza explicada por adicionar términos al
modelo (polinomios o interacciones, por ejemplo) es muy baja (JMP Statistics and Graphic Guide
1995).

En el caso de las flores masculinas el analisis de varianza de méxima verosimilitud mostrd que
¢l area del androceo se relaciono significativamente con la probabilidad de que una flor masculina sea
visitada (Tabla 3). Esta probabilidad aumenté conforme lo hizo ¢l area del androceo (Fig. 4). El nivel
de discriminacion que hicieron los polinizadores sobre el tamaiio del androceo se modificé en funcion
de las condiciones poblacionales en las que se encontraban las flores (Tabla 3). Los polinizadores
fueron mas estrictos para elegir una flor (las pendientes fueron mas grandes) en las poblaciones
sesgadas hacia las flores sin recompensa (Fig. 4). Las flores con androceo pequefio tuvieron baja
probabilidad de ser visitadas en estas poblaciones, y esta probabilidad se incrementd rapidamente
cuando el area del androceo era solo un poco mayor. En cambio, el mismo tipo de flor tuvo‘mayor
oportunidad de recibir visitas en las poblaciones con un sesgo hacia las flores masculinas o cuando
habia una proporcion 1:1 (Fig. 4). La mayor probabilidad de visita se presentd en las poblaciones
sesgadas hacia las flores con recompensa, lo que sugiere que la proporcion sexual fue el factor mas
relevante en determinar la probabilidad de que una flor fuera visitada.



Tabla 3. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del tamafio
del androceo y de la poblacion con la probabilidad de visita de los polinizadores a las flores
masculinas de B. gracilis. Se presentan las ecuaciones de regresion para cada poblacion. A =
densidad alta, B = densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1.1 = proporciones
iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas. Likelihood ratio: %%y = 4654, P < 0.9999, R*=

0.20.
FUENTE gl 23 P
Intercepto 1 4778 < 0.00001
Area del androceo (An) 1 1142 0.0007
Poblacién (Po) 5 5199  <0.00001
An * Po 5 3444  <0.00001
A3:1 Y:lj(]+lj(exp(~l.$697 - l.m‘s'm)))
B3:1 Y=1/(1+1/(exp (370116404 Azy,
All Y=1/(1+1/(exp 2 70131 6404eAalyy
Bi:1 Y=1/(1+1/(exp 37013 (16304 Aslyy
Al:3 Y=1/(1+1/(expt 10947131985 Aaky,
B1:3 Y=1/(1+1/(exp"o 2061607340y
1 ) —
o AT B3 e T e
097 N ALTSL B1 ;o e ]
08¢ - . /S
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Probabilidad de visita
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Figura 4. Modelo de regresion logistica ajustado a la probabilidad de visita de las flores masculinas
de B. gracilis en funcion del tamafio del androceo, para cada poblacién. A = densidad alta, B =
densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a
las flores femeninas.

En contra de lo esperado, el drea de la corola en las flores masculinas presentd una relacion
inversa con la probabilidad de visita (Fig. 5). El modelo de regresion mostré que tanto el area de la
corola como la poblacién tuvieron una relacion significativa con la probabilidad de visita de las flores
(Tabla 4). Los polinizadores fueron mas estrictos para elegir a las flores masculinas en la poblacién
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sesgada hacia las flores femeninas y densidad alta, segiin lo indico el valor de la pendiente. En
contraste con el irea del androceo, el tamafio de la corola no tuvo una influencia tan marcada sobre al
probabilidad de visita, ya que las flores con las corolas mas pequefias tuvieron una probabilidad de ser
visitadas de solo 0.5 (Fig. 5).

Tabla 4. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del tamaiio
de la corola y de la poblacion con la probabilidad de visita de los polinizadores a las flores
masculinas de B. gracilis. Se presentan las ecuaciones de regresion para cada poblacion. A =
densidad alta, B = densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1 = proporciones
iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas, Likelihood ratio: 3%am = 189.11, P> 0.9999. R*=

0.14.

.. JUENTE gl x _._.P .
Intercepto I 044 05072
Area de la corola (Co) 1 90  0.0027
Poblacién (Po) 5 1119 0.0477
Co*Po 5 2008 0.0012
A3l Y=1/(1+1/(exp™>#- 4

B3:1 Y=1/(1+1/(exp*> 4162 - L0183 Coy)
Al:l Y=1/(1+1/(exp" 3% - 042597C0ly)
Bl:1 Y=1/(1+1/(exp® 324 - 04259°Coxy)
Al:3 Y=1/(1+1/(exp! ¥ - 11025%Cohy)
B1:3 Y=1/(1+1/(expt?%% - 042597Cn)

1
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Figura 5. Modelo de regresién logistica ajustado a la probabiltidad de visita de las flores masculinas
de B. gracilis en funcion del tamafio de la corola, para cada poblacién. A = densidad alta, B =
densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a
las flores femeninas.
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La forma de las flores masculinas no tuvo ninguna influencia sobre la probabilidad de visita de
una flor. Los resultados indicaron que ninguna de las tres deformaciones relativas mostré una relacién

significativa sobre la probabilidad de las flores masculinas de ser visitadas (Tabla 5).

Tabla 5. Andlisis de varianza de los modelos de regresion logistica que examinan 1a relacion entre
las tres primeras deformaciones relativas y de Ia poblacion con la probabilidad de visita de las
flores masculinas de B. gracilis.

DR1 DR2 DR3
.. . Fuenme gl 2 P gl e P gl g P
Intercepto ' 1 1797 00000 1 1821 00000 1 1827 0.0000
Deformacién relativa (DR) 1 1.45 0.2290 i 1.47 0.2247 1 0.98 0.3219
Poblacion (Po) 5 2.05 0.8416 5 2.1 0.8348 5 21 0.8384
DR x Po 5 s 0.3911 5 8.72 0.1207 5 31 0.6853
Likelihood ratio 476 3704 (Q.9999 477 3669 0.9990 477 3738 0.9998

Los resultados anteriores sugieren que los polinizadores fueron capaces de distinguir la
variacién que habia entre las flores masculinas en el drea del androceo y en el area de la corola. No
obstante, los analisis indicaron que los visitantes florales respondieron mucho mas a la variacion en el
area del androceo (R*=0.20) que a la de la corola (R? = 0.14). Aunque el drea de la corola vario por un
factor de 11 y el del androceo por sélo seis, la variacion en el 4rea del androceo provoca cambios
mucho mas drasticos en la probabilidad de visita (Figs. 4 y 5). En contraste, la forma de las flores
masculinas fue completamente independiente de su probabilidad de ser visitadas.

Estos resultados sugieren que los polinizadores usaron de manera preferencial a las flores con
androceo grande y corola pequefia. Obviamente, la eleccion de un androceo grande podria ser muy
redituable para un polinizador ya que obtendria mas recompensa por visita. Sin embargo, la explicacion
de porqué eligieron flores con corolas pequefias no es tan clara. En nuestra opinidn, este
comportamiento fue el resultado de una eleccion basada en el tamaiio relative del androceo, ya que un
androceo de un tamafio dado aparentara ser mas grande si el tamafio de la corola es relativamente
pequeiio.

Con el objeto de evaluar esta hipdtesis se ajustd un modelo similar a los realizados para 1a
corola y el androceo (PROC CATMOD, SAS Inst. 1992), en ¢l cual la variable independiente fue la
relacion entre el area del androceo y el area de la corola (transformada al arcoseno). El modelo ajustado
explico el 21.3% de la variacion en la probabilidad de visita a las flores masculinas (Tabla 6). La

probabilidad de visita aument6 conforme el tamaiio relativo del androceo se incrementd, y 1a forma de
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esta relacion se modificé segun la poblacion en la que se encontraba la flor (Fig. 6). Las flores de la
poblacion con alta densidad y con un sesgo hacia las flores masculinas fueron las que obtuvieron méas
visitas. En contraste con lo que ocurre en las otras poblaciones, en estas condiciones ¢l area relativa del
androceo no afecta tan drasticamente la probabilidad de visita de las flores. En la poblacion con alta
densidad y sesgo hacia las flores femeninas, el area relativa del androceo parecio6 ser de gran
relevancia, ya que la variacion en este atributo tuvo una marcada relacion con la probabilidad de visita
de las flores. Por 1ltimo, en el resto de las poblaciones, las flores tuvieron una probabilidad muy baja
de ser visitadas por los polinizadores (< 0.2), y estas visitas se restringieron sélo a las flores con valores

muy altos del 4rea relativa del androceo.

Tabla 6. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina Ia relacién entre el drea
relativa del androceo (ARA: area androceo / area corola) y de la poblacion con la probabilidad
de visita de las flores masculinas de B. gracilis. Se presentan las ecuaciones de regresion para
cada poblacion. A = densidad alta, B = densidad baja,; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1
= proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas. Likelihood ratio: %3 17 = 412.25,
P> 09999 R*=0.21.

FUENTE T P
Intercepto 1 5.37 0.0204
Area relativa del androceo (ARA) 1 3.80 0.0512
Poblacién (Po) 5 36.89 < 0.00001
ARA * PO 5 30.3 <0.00001
A3l Y=1/(1+1/(exp‘°'2 361~ 133931*ARA+WARA)))
B3:1 Y=1/(1+1/(exp( 4.755 +13.3991*ARA .74544*ARA )))
Al Y=1/(1+1/(exp(-7.6617 + 1339917 AR A -1 2649 AR A )
B]. :1 Y=1/(I+1/(e)q)(-346134 +13.3991*ARA + 41.274*ARA )
Al 3 Y=1/(1+1/(e’¢(-4635 -13.3991*ARA + 246357 ARA
Bl 3 Y=1/(1+ lf(exp 143776 + 13.3991 *ARA+ 8.8308*ARA)))
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Figura 6. Modelos de regresion logistica ajustados a la probabilidad de visita de las flores
masculinas de B. gracilis en funcién del tamaiio relativo del androceo (area androceo / drea
corola) para cada poblacién. A = densidad alta, B = densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores
masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas.

Los modelos ajustados para las flores femeninas indicaron que el area de los estigmas (Tabla 7)
y su tamaiio relativo (Tabla 8), se relacionaron de manera significativa con la probabilidad de visita.
Aunque ambos atributos estuvieron relacionados con la probabilidad de visita por polinizadores, ¢l area
relativa de los estigmas fue un mejor predictor, ya que explicé 25% de la variacién en la probabilidad
de visita, comparado con 18% del &rea del estigma. En contraste, ni el 4rea de la corola (Tabla 9) ni la

forma de las flores (Tabla 10) influyeron en la probabilidad de visita a las flores femeninas.

Tabla 7. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del irea de
los estigmas y de la poblacién con la probabilidad de visita a las flores femeninas de B. gracilis.
Se presentan las ecuaciones de regresion para cada poblacion. A = densidad alta, B = densidad
baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores
femeninas. Likelihood ratio: Y%qsn = 189.11, P> 09999 R2=0.18.

FUENTE gl x3 P
Intercepto 1 2747 <0.00001
Area de los estigmas 1 96 0.0019
Poblacién 5 24,79 0.0002

A3l Y=1/(1+1/(exp =%+ ¢

B3:1 Y=1/(1+1/(expt> 2% 7GRNy
All Y=1 /(I +1 /(exp(—s.ﬁln) + (9.9893"Es))))
Bi:1 Y=1 /(I +1 /(em(-s.m + (9.9898%))))
Al3 Y=1 /(1 +1 f(exp(-3.3964 + (9.9898"']?3))))

B1:3 Y=1/(1+1/(exp* 1% 09198 Eyy
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Tabla 8. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del area
relativa de los estigmas (ARE: area estigmas / area corola) y de la poblacion con la probabilidad
de visita de las flores femeninas de B. gracilis. Se presentan las ecuaciones de regresion para
cada poblacién. A = densidad alta, B = densidad baja ; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1
= proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas. Likelihood ratio: X’y = 241, P >
0.9994. R*=0.25.

Intercepto 1 28.60 < 0.00001
Area relativa de los estigmas (ARE) 1 2060 < 0.00001
Poblacion 5 3078 < 0.0000]

A3l Y=1/(1+1 /(exp(‘T‘ OB+ 33.64'mARE)D

B3:1 Y=1/(1+1/(expt > 5161 * 364797438,

Al Y=1/(1+1/(exp’ 11695 33 6479°ARE)y)

Bl:1 Y=1/(1+1/exp®3!6! * 36475°AREYy)

Al:3 Y=1/(1+1/(exp 5161+ 36475 ARE )

Bl1:3 Y=1/(1+1/(exp > 3161 + 33647 AREYy)

Tabla 9. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del area de
Ia corola y de la poblacién con la probabilidad de visita de las flores femeninas de B. gracilis.
Likelihood ratio: %o = 20423, P =0.9546. R2=0.13

FUENTE glL 13 P
Intercepto 1 4381 0.0283
Area de l1a corola 1 073 0.3916
Poblacién 5 25.83 0.0001

Tabla 10. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion de las tres
primeras deformaciones relativas (DR) y de la poblacion con la probabilidad de visita de las
flores femeninas de B. gracilis.

DR1 DR2 DR3
Fuente gl v P gl y & P gl ) P
Intercepto I 878 0.0031 1 68.5  0.0000 1 642  0.0000
Deformacion relativa (DR) 1 195 0.1625 1 075  0.3880 1 0.09 0.7611
Poblacién (Po) 5 131 0.0227 5 126 0.079 5 158 0.0075
DR x Po 5 1.74  0.8840 5 31 0.6368 5 28 07357
Likelihood ratio 249 1949 09952 249 1929 09965 249 1985 0.992¢

De manera anloga a lo que ocurre con las flores masculinas, conforme aument6 el tamafio de
los estigmas (Fig. 7) y su tamafio relativo (Fig. 8), aument6 la probabilidad de visita a las flores
femeninas. En ambos modelos, la influencia de la poblacion también fue significativa. El modelo
ajustado para ¢l area de la corola indicd que es posible distinguir tres comportamientos con respecto a
la influencia de la poblacion. Estas diferencias se debieron a que las ordenadas en el origen fueron

diferentes entre las poblaciones, ya que las pendientes fueron estadisticamente iguales (Tabla 7). La
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poblacion con alta densidad y sesgada hacia las flores masculinas tuvo la mayor ordenada al origen, y
por lo tanto, la mayor probabilidad de ser visitada por los polinizadores (Fig. 7). En contraste, la menor
ordenada al origen fue la de la poblacion con alta densidad y una proporcion de flores 1:1, por lo que
las flores de esta poblacion tuvieron las menores probabilidades de visita. E} resto de las poblaciones
tuvieron un comportamiento intermedio (Fig. 7).

La relacion del area relativa de los estigmas con la probabilidad de visita a las flores femeninas
fue similar al del area de la corola. No obstante, ¢l area relativa de los estigmas predijo probabilidades
de visita muy bajas (Fig. 8).
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Figura 7. Modelos de regresién logistica ajustados a la probabilidad de visita de las flores femeninas
de B. gracilis en funcién del tamafio de los estigmas para cada poblaciéon. A = densidad alta, B =
densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1.1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a
las flores femeninas,
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Figura 8. Modelo de regresion logistica ajustado a la probabilidad de visita de las flores femeninas
de B. gracilis en funcion del tamaiio relativo de los estigmas (area estigmas / area corola), para
cada poblacion. A = densidad alta, B = densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores masculinas, 1:1
= proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas.

En contraste, 1a probabilidad de una flor femenina de madurar un fruto fue independiente del
area de los estigmas (Tabla 11), y solo se presentaron relaciones significativas con la poblacién. Lo
anterior indica que el 4rea de los estigmas fue importante para la atraccion de los polinizadores, pero no
asegurd la maduracion de un fruto. En cambio, el tamagio relativo de los estigmas mostrd una relacion
significativa con la probabilidad de madurar un fruto (Tabla 12). Una vez mas, la mayor probabilidad
de madurar un fruto se presenté en la poblacion sesgada hacia las flores masculinas y con densidad alta,

mientras que en el resto de las poblaciones esta probabilidad fue may reducida (Fig. 9).

Tabla 11. Analisis de varianza del modelo de regresién logistica que examina la relacion del area de
los estigmas y de la poblacién con la probabilidad de madurar un fnito de las flores femeninas de
B. gracilis. Likelihood ratio: x? o3 = 261.17, P =0.1250.

FUENTE gl % P
Intercepto 1 10.10 0.0015
Area de los estigmas 1 1.75 0.1860

Poblacién 5 16.98 0.0045




Tabla 12. Analisis de varianza del modelo de regresion logistica que examina la relacion del drea
relativa de los estigmas (ARE: area estigmas / area corola) y de la poblacion con la probabilidad
de madurar un fruto de las flores femeninas de B. gracilis. Se presentan las ecuaciones de
regresion para cada poblacion, A = densidad alta, B = densidad baja ; 3:1 = sesgado a las flores
masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1.3 = sesgado a las ﬂores femeninas. Likelihood ratio:
x Q= 257 84 P=02176.R*=0.09,

Intercepto 1 11.86  0.0006
Area relativa de los estigmas (ARE) 1 6.23 0.0126
Poblacién 5 19.25 0.0017
A3:] Y=1/(1+1/(exp - ¥2 * ZOF*ARENy
B3:1 Y=1/(1+1/(exp (38071 + 12085°ARE Iy
Al:l Y—l/(l'i'l/(exp( 3.8071 + 12.089%ARE )))
Bl Y=1/(1+1/(exp' 3207 * 2OV ARE )
Al:3 Y*l/(l+1/(exp( B30T+ IZOSSARE )
B1:3 Y=1/(1+1/(expt1071 * 12085 ARE )))
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Figura 9. Modelo de regresion logistica ajustado a la probabilidad de madurar un fruto de las flores
femeninas de B. gracilis en funcion del tamafio relativo de los estigmas (irea estigmas / drea
corola), para cada poblacion. A = densidad alta, B = densidad baja; 3:1 = sesgado a las flores
masculinas, 1:1 = proporciones iguales, 1:3 = sesgado a las flores femeninas.

DISCUSION
Los resultados de este trabajo fueron consistentes con las predicciones derivadas de una hipétesis de
polinizacién por engafio. Los polinizadores visitaron preferencialmente a las flores masculinas que
ofrecieron mas recompensa, y los resultados sugieren que se guiaronn, al menos parcialmente, por el
tamafio del androceo. De igual manera, la probabilidad de las flores femeninas de ser visitadas por los
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polinizadores estuvo asociada con el 4rea del estigma, que en términos anatémicos es equivalente al
androceo de las flores masculinas, lo que sugiere que la polinizacion de las flores femeninas ocurrié a
través de su similitud funcional con las flores masculinas (sensu Little 1983).

No obstante, el tamaifio de las flores fue significativamente diferente entre los sexos, lo cual
podria parecer contradictorio con la hipotesis de similitud funcional. Las 4reas de los 6rganos
reproductivos y de las corolas de las flores masculinas fueron 4.5 y 1.1 veces mas grandes que las de
las femeninas. Lo anterior sugiere que si los polinizadores basaran su eleccion solamente en el tamafio
de la flor (y en particular de los 6rganos reproductivos), la magnitud de la diferencia que existe entre
las flores masculinas y femeninas seria suficiente para distinguir entre las flores de ambos sexos.

En esta situacion existen al menos dos maneras, no mutuamente excluyentes, a través de las
cuales las plantas podrian “engaiiar” a los polinizadores para que visiten a las flores femeninas: a)
favoreciendo la convergencia en la forma y el tamafio de las flores de ambos sexos, lo cual favoreceria
el aprendizaje de una imagen de bisqueda en los polinizadores y, por lo tanto, reduciria la varianza
alrededor del fenotipo promedio; o bien, b) aumentando la variacién fenotipica en la forma y tamatfio de
las flores, de tal manera que dificulte la formacion de una imagen de busqueda asociada con las flores
con recompensa (Willson y Agren 1989, Schemske y Agren 1995),

Los resultados de este estudio apoyan la segunda opciodn, ya que a pesar de las marcadas
diferencias en el tamafio de las flores masculinas y femeninas, los polinizadores parecen elegir a las
flores en funci6n del tamafio relativo de los 6rganos reproductivos (area del androceo o gineceo / rea
de la corola). El area relativa del androceo (o del gineceo) fue el mejor predictor de la probabilidad que
tiene una flor (de cualquier sexo) de ser visitada por los polinizadores. Ademas, las flores femeninas
con valores altos del tamafio relativo del estigma fueron las que tuvieron mayores probabilidades de
producir frutos.

Estos resultados sugieren que la similitud floral en B. gracilis se basa en el tamafio relativo de
los 6rganos reproductivos (androceo / gineceo) mas que en ¢l tamaiio absoluto de estos atributos.
Ademis, también sugieren que las plantas “engafian™ a los polinizadores a través de la variacién
independiente de los tamafios de los 6rganos reproductivos y de la corola. Un androceo/gineceo grande
asociado con una corola grande aparentara ser mas pequefio de lo que en realidad es. En contraste, un
androceo/gineceo pequefio asociado a con una corola pequefia, parecera mas grande de lo que es. Dado
que el tamafio del androceo varia independientemente del tamafio de la corola (r = -0.035, P = 0.3682,
N = 656), es posible que este sea un mecanismo de las plantas para incrementar [a incertidumbre

asociada con la presencia y la cantidad de recompensa, y por lo tanto, para dificultar la distincion entre
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las flores femeninas y masculinas.

Las implicaciones de esta propuesta son muy interesantes. En teoria, la similitud deberia ocurrir
con base en los atributos de las flores que son usados por los polinizadores para discriminar entre las
flores (similitud funcional, sensu Little 1983). De acuerdo con los resultados de este trabajo, ¢l tamafio
del androceo podria ser un buen candidato ya que este atributo ofrece una buena medida de la cantidad
de recompensa que ofrece una flor (polen) y no requiere de una habilidad perceptiva muy desarrollada
en los polinizadores. Diversos estudios han mostrado que los poltnizadores, y en particular las abejas,
son capaces de distinguir la variacion en el tamafio de las flores ¢ incluso de ejercer seleccion sobre
esta variacion (Bell 1985, Galen y Newport 1988, Campbell 1989, Galen 1989, Murcia 1990, Young y
Stanton 1990, Stanton y Young 1991, Meller 1995). Estos estudios han llegado a la conclusién de que
el tamafio de las flores es uno de los componentes mas importantes en la atraccidn de los polinizadores.
Por otra parte, Schemske y Agren (1995) y Schemske ef a/. (1995) demostraron que los polinizadores
de Begonia involucrata 'y de B. oaxacana tienen una fuerte preferencia por las flores més grandes, e
interpretaron este hallazgo como una conducta que hace méxima la cantidad de recompensa obtenida
durante el forrajeo.

No obstante, los polinizadores de B. gracilis parecen elegir a las flores con base en el tamaiio
relativo de los érganos reproductivos a pesar de que esta elfeccion era menos redituable que una basada
en el tamafio absoluto. Es probable que esta eleccion no es la que hace maximo el éxito reproductivo de
los polinizadores, ya que estan forrajeando en una manera sub-optima y sugiere que estan siendo
engaifiados de manera activa por las plantas. En contraste, el escenario para las plantas es diferente, va
que esta forma de forrajeo asegura que algunas flores femeninas sean visitadas y fecundadas. En
resumen, los resultados sugieren que los polinizadores de B. gracilis son engaiiados activamente, y que
este engafio se basa en la manipulacion de su capacidad para distinguir la variacion en el tamaiio de las
flores.

Sin embargo, es inevitable preguntarse cual es la razén de que el mimetismo no esté basado en
el tamaiio absoluto del androceo/gineceo, y si en su tamafio relativo. Es probable que el tamaiio del
gineceo esté sujeto a restricciones genéticas, funcionales, y/o fisiologicas que impidan la evolucion de
un mimetismo basado en el tamaiio absoluto de los érganos reproductivos. Si la seleccion natural
ejercida sobre el tamafio del gineceo de las flores de B. gracilis ha sido intensa y reiterada, entonces es
probable que haya agotado la varianza gencética aditiva de este caracter (¢f, el teorema fundamental de
la seleccion natural, Fisher 1958). Dado que la respuesta evolutiva a 1a seleccion natural es iguat al
producto del diferencial de selecci6n por la heredabilidad de! caricter (Falconer 1981, Endler 1986), la
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falta de varianza genética aditiva impondria un limite a la evolucion del tamaiio del gineceo, y por lo
tanto, a la de un mimetismo basado en su tamafio absoluto. También es posible que el tamafio del
gineceo esté asociado pleiotropicamente con otros atributos (florales o no) sobre los que también actia
1a seleccion natural (Ridley 1993, Williams 1992). Por ejemplo, el tamafio del gineceo podria estar
correlacionado con [a masa del ovario (un atributo que no participa en 1a atraccién de los
polinizadores), de tal manera que una presion de seleccion que favoreciera un incremento en el tamafio
del gineceo afectaria pleiotropicamente al ovario. Si les costos de producir ovarios grandes son
elevados, entonces la evolucion del gineceo estaria restringida pleiotropicamente por los costos de
produccion del ovario (¢f,, Meagher 1992, Schemske y Agren 1995). Obviamente, los datos obtenidos

en este trabajo no nos permiten evatuar la validez de estas propuestas.

Por otra parte, aunque existe una gran variacion en la forma de las flores (estimada a partir del
analisis de relative warps), ésta fue independiente de la probabilidad de visita y de la probabilidad de
producir frutos. Este resultado sugiere que los polinizadores hacen uso de atributos menos complejos
que la “forma general” de las flores para tomar decisiones durante su forrajeo. Es probable que la
seleccion natural no halla favorecido la evolucion de la capacidad para distinguir la variacion en fa
forma de las flores si los polinizadores tienen formas mas directas de evaluar la calidad y cantidad de
recompensa que ofrece una flor o una planta. Si los costos asociados con el aprendizaje y la
discriminacién de las flores en fincion de su forma son muy altos y los beneficios no son mucho
mayores de los que se obtendrian de una decision basada solamente en el tamaiio, entonces es muy
probable que la seleccion natural no favoreciera la evolucion de la discriminacién basada en la forma
de las flores (Dukas 1987). Por ejemplo, se ha sugerido que las abejas estin genéticamente
programadas para responder a la variacion en atributos sencitlos de las flores (i.e. guias de UV y areas
de alto contraste en color, Papaj y Prokopy 1989), por lo que cualquier aumento en la complejidad de
los atributos florales podria incrementar los costos de aprendizaje y manejo (Laverty 1994).
Desafortunadamente existen pocos trabajos que hayan evaluado de manera explicita cuales son las
consecuencias de la variacion en 12 forma de las flores sobre al conducta de los polinizadores y el éxito
reproductivo de las plantas (pero ver Herrera 1993), por lo que es dificil evaluar la generalidad de esta
propuesta.

Los resultados de este trabajo demuestran que el tamafio relativo de los drganos reproductivos
" esta asociado con la probabilidad de visita y con la probabilidad de producir frutos, sin embargo no se

encontraron diferencias significativas entre los individuos de B. gracilis en este atributo. Esto no se
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debe a que exista un fenotipo promedio con poca variacion alrededor de €l, sino a que [as flores de cada
individuo son muy variables. Por lo tanto, aunque parece haber un mimetismo funcional basado en el
tamaiio relativo de los 6rganos reproductivos, éste parece haber alcanzado su limite evolutivo ya que no
existe variacién sobre la cual actie la seleccion natural (¢f,, Endler 1986).

Es interesante notar que los altos niveles de variacion en la morfologia floral que existen dentro
de los individuos de B. gracilis podrian ser el resultado de dos procesos contrastantes. En primer lugar,
la variacion intraindividual en la morfologia floral podria ser el resultado de errores ocurridos durante
el desarrolio ontogenético de las flores, y por lo tanto, ser de un origen no adaptativo. Se ha mostrado
que la inestabilidad en el desarrollo esta asociada con altos niveles de homocigosis, por lo que
generalmente se expresa en individuos producidos en cruzas endogamicas (Maller 1996, 1997, Moller
y Swaddle 1997). Dado que B. gracilis es completamente autocompatible y estd sujeta a un alto
régimen de endogamia (cf. Cap. 1), es probable que la variacion morfologica observada en este estudio
sea el resultado de esta inestabilidad. Por otra parte, como mencionamos anteriormente, esta variacion
podria ser mantenida por seleccidn natural si esta relacionada con la atraccidn de polinizadores hacia
las flores femeninas y con el éxito reproductivo de B. gracilis. Aunque los resultados de este estudio
sugieren que esta variacion esta implicada en el engaiio de los polinizadores, es necesario validar esta
conclusion a través de un enfoque experimental. Por ejemplo, seria posible evaluar la prediccion de que
los niveles de inestabilidad en el desarrollo estdn asociados con la endogamia a través de un disefio de
cruzas controladas. Si los individuos producidos por fecundacion cruzada mantuvieran los altos niveles
de variacidn observados, entonces podriamos concluir que esta variacion no es el producto de la
endogamia y que probablemente esta mantenida (o fue originada) por seleccion natural,

Finalmente, es importante mencionar que tanto la seleccion dependiente de 1a frecuencia como
1a denso-dependencia, tuvieron un papel preponderante sobre Ia variacién en las probabilidades de
visita por polinizadores y sobre la probabilidad de producir frutos de las flores femeninas. En todos los
modelos ajustados el efecto de la poblacion fue significativo, lo que indica que independientemente del
papel de la similitud floral, la denso-dependencia y la dependencia de la frecuencia son los
determinantes mas importantes del éxito reproductivo de B. gracilis. Los modelos ajustados indican
que tanto la probabilidad de visita como la probabilidad de producir un fruto, dependen mas de la
poblacién que de la variacion en el tamafio relativo de los 6rganos reproductivos. De hecho, mientras
que una flor con un tamafio relativo del androceo/gineceo pequefio tiene una alta probabilidad de ser
visitada o de producir un fruto si est4 en una poblacion con alta densidad y sesgada hacia la funcion

masculina, la probabilidad de esa misma flor en una poblacion con baja densidad y sesgada hacia las
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flores femeninas es practicamente de cero (¢f., Figs. 6, 8,y 9).

En conclusion, la evidencia generada en este estudio sugiere que B. gracilis esta polinizada por
engafio y que este engafio est2 basado en el tamatfio relativo del androceo. No obstante, la evolucidén de
este mimetismo parece haber llegado a un limite, ya que no existe variacion significativa en la
morfologia floral entre los individuos de esta especie. Por tltimo, nuestros resultados también muestran
que el sistema de polinizacion de esta especie esta sujeto a un régimen complejo de seleccion, ya que
los altos niveles de variacion parecen haberse originado en respuesta al mimetismo interfloral, y por lo
tanto por optimizacion simple (Williams 1992); mientras que la seleccion dependiente de la frecuencia
y la denso-dependencia parecen ser los principales determinantes del éxito reproductivo de B. gracilis.
Es interesante notar que son estas ultimas fuerzas las que menos se han evaluado, y probablemente son

también ias que han jugado el papel principal en la evolucion de la polinizacién por engafio.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los resultados de este estudio sefialan de manera consistente que la especie B. gracilis es polinizada por
engaflo. Las observaciones y los experimentos mostraron que los dos componentes basicos de la
polinizacion por engaiio, el mimetismo intersexual y la seleccion dependiente de la frecuencia (Little
1983, Dafni e Ivri 1981, Agren er al. 1986, Willson y Agren 1989) estan presentes en esta especie,

Uno de los hallazgos mas importantes de este trabajo fue que el fendmeno de mimetismo entre
las flores con y sin recompensa opera de una manera muy particular. El mimetismo esta basado en el
tamafio relativo de los 6rganos reproductivos (area androceo o estigmas / area corola) mas que en et
tamaifio absoluto de estos atributos. Las plantas “engafian”™ a los polinizadores a través de la variacion
independiente del androceo y de la corola. Asi, un androceo (o estigmas) de determinado tamaiio puede
parecer mas grande de lo que es si esta asociado con una corola relativamente pequefia. Es posible que
esta variacion aumente la incertidumbre asociada con la presencia y la cantidad de recompensa,
dificultando asi la distincion entre las flores femeninas y masculinas. Este tipo de mimetismo no habia
sido descrito anteriormente para una especie polinizada por engafio.

La variacion en la proporcion de sexual entre las poblaciones, asi como la densidad de flores,
influy6 de manera significativa sobre la probabilidad de visita a ambos tipos de flor y sobre la produccion
de frutos. Sin embargo, la accion de la seleccidn dependiente de la frecuencia (SDF) fue mas intensa que
la seleccion por denso-dependencia (SDD), lo que significa que la SDF fue el componente mas
importante en la determinacion del éxito reproductivo de B. gracilis.

A pesar de que Ja mayoria de los estudios realizados sobre 1a biologia de la polinizacién por
engafio reconocen la importancia de la SDF y del mimetismo entre las flores, estos estudios se han
enfocado en la fenologia de la floracion, en estimaciones del parecido (cualitativo y en el tamafio) entre
las flores, y en la conducta de los polinizadores (Bawa 1977, 1980, Bawa ef af. 1982, Agren et al. 1986,
Dukas 1987, Agren y Schemske 1991, Schemske y Agren 1995, Schemske ef al. 1996, Armstrong
1997, Le Corff et al. 1998). Este es el primer estudio que evalaa explicitamente la presencia e intensidad
de la SDF en una especie polinizada por engafio, y ¢l primero en el que se hace un analisis formal del
parecido entre las flores con y sin recompensa.

La SDF se manifestd principalmente a través de la conducta de los polinizadores. La proporcion
de flores masculinas y femeninas de una poblacion afecté significativamente al niimero de visitantes gue

ilegan a una poblacidn, y por lo tanto, afecté la probabilidad de visita de las flores. Asimismo, aunque la
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probabilidad de producir un fruto también fue influenciada por la proporcion sexual, el efecto fue menor.
Lo anterior resulta consistente con la hipotesis de que en las especies polinizadas por engaiio la
fecundidad esta limitada por el servicio de los polinizadores y no por la disponibilidad de polen. Este
fenémeno parece ser particularmente evidente en esta especie ya que tanto el niimero de polinizadores

como la tasa de visita a las flores son muy bajas en comparacion con otras especies del género (Tabla 1).

Tabla 1. Tasa de visita a las flores (# visitas / hora) calculadas para las especies del género Begonia

estudiadas hasta la fecha.
ESPECIE Tasa de visita FUENTE
B. oaxacana 83.9 Schemske et al. 1996
B. involucrata 514 Agren y Schemske 1991
B. tonduzii 41.2 Le Corff et al. 1998
B. urophylla 29.1 Le Corfferal 1998
B. sousae 4.4 Jiménez-Ambriz, com. pers.
B. gracilis 2.8 Este estudio

Esto podria explicarse por un empobrecimiento de la fauna de polinizadores en el area de
estudio. La reserva de “El Pedregal” se encuentra ubicada dentro de la Ciudad de México y
practicamente aislada de otras areas silvestres. En contraste, las otras especies estudiadas se ubican en
lugares donde la matriz de vegetacidn es mucho mas amplia y continua, y cuyas faunas de polinizadores
estan relativamente intactas. Sin embargo, un censo de visitantes florales realizados de manera
simultanea en otra poblacion de B. gracilis también en ¢l Valle de México, pero ubicada dentro de un
continuo de vegetacion (Sierra de “El Ajusco™) mostréd menor nimero de visitas (13 visitantes en seis
horas de observacién) que el observado en la reserva de “El Pedregal” (35 visitantes en seis horas de
observacion). Este resultado sugiere que las visitas que los polinizadores realizan a las flores de esta
especie son en realidad muy poco frecuentes.

En general, las flores de las especies polinizadas por engafio parecen estar adaptadas a una fuerte
incertidumbre en el servicio de los polinizadores. Atributos tales como la larga longevidad y viabilidad
de las flores, la gran cantidad de 6vulos y semillas, y la amplia superficie estigmatica, han sido
interpretados como ventajosos cuando las visitas de los polinizadores son poco frecuentes (Bawa 1980,
Dafni 1984, Schemske ez al. 1996, Armstrong 1997).

La SDF podria ser un fenomeno muy difundido en ¢l género Begonia. En la gran mayoria de las

especies las flores femeninas no presentan recompensas y requieren del servicio de los polinizadores para
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Ia transferencia del polen. Por ejemplo, en observaciones de campo realizadas en seis especies de este
género se encontrod que los polinizadores discriminan ¢n contra de las flores femeninas, y que esta
conducta varia en funcion de la proporcion sexual de la poblacion (C. Dominguez, com. pers.).
Resultados similares fueron encontrados en B. sousae (Jiménez-Ambriz, com. pers.). En B. tonduzii la
produccion de frutos vario (del 68% al 13%) cuando la proporcion sexual en las poblaciones naturales
se desvio hacia las flores femeninas, y los experimentos de polinizacion mostraron que dicha disminucion
se debio a una limitacidn por polinizadores (Le Corff et al. 1998). En B. involucrata 1a proporcion de
flores estuvo sesgada fuertemente hacia el sexo masculino (0.71-0.76) y no se detectd limitacion alguna
en la produccién de frutos (Agren y Schemske 1991).

Sin embargo, es posible encontrar excepciones. En B. oaxacana 1a produccion de frutos fue alta
(49%) aunque la proporcién sexual poblacional estuvo segada hacia las flores femeninas (0.21-0 41).
Ademas, no se encontraron diferencias significativas en la produccion de frutos entre las inflorescencias
con y sin flores masculinas (Schemske ef al. 1996). En la especie B. urophylla se presentd una alta
produccion de frutos (superior al 70%) y ésta no se redujo significativamente cuando la proporcion
sexual poblacional estuvo sesgada hacia 1as flores femeninas (Le Corff et al. 1998). En nuestra opinion,
si las flores masculinas presentan mucha recompensa (flores con androceo grande) entonces los
polinizadores podrian seguir visitando esa poblacion a pesar de los encuentros con las flores femeninas,
va que la cantidad de recompensa presente en las flores masculinas “compensaria” los errores (visitas a
las flores sin recompensa). La informacion disponible muestra que B. oaxacana y B. urophylla son las
especies que presentan el androceo mas grande (y probablemente mayor cantidad de recompensa; Tabla
2), por lo que tal vez el mecanismo antes descrito explique el alto éxito reproductivo femenino
encontrado en estas dos especies a pesar del sesgo hacia las flores femeninas observado en sus

poblaciones.

Tabla 2. Tamaiio del androceo en las flores masculinas (area promedio, en mny?) calculado para las
especies del género Begonia estudiadas hasta 1a fecha.
ESPECIE Androceo FUENTE )
B. caxacana 18.4 Schemske et al. 1996
B. urophylia 16.1 Le Corffer al. 1998, Bust-Utley 1985
B involucrata 129  Agren y Schemske 1991
B. gracilis 9.1 Este estudio
B. sousae ~2 Jiménez-Ambriz com. pers.
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La revision de estos estudios sugiere que la polimzacion por engafio es un fendmeno comin en el
género, aunque parece existir mucha variacion en los detalles sobre el funcionamiento de este sindrome
de polinizacion. Los resultados de este estudio, junto con las predicciones del modelo propuesto,
sugieren que una evaluacion cuidadosa para determinar como opera este sindrome requiere datos sobre
la variacion en la propotcion de flores con y sin recompensa, la densidad de flores, el grado de parecido
(cuantitativo) entre las flores, la cantidad de recompensa ofrecida por flor, y las diferencias en el forrajeo
asociadas con las especies de polinizadores. Por ¢jemplo, si encontramos que los polinizadores
discriminan efectivamente en contra de las flores sin recompensa, entonces esperariamos que el parecido
entre los dos tipos de flor fuera muy importante, y la dependencia de la frecuencia fuera mayor.

En otras especies polinizadas por engatio no fue posible obtener la informacion necesaria para
inferir la presencia de la SDF. En nuestro conocinmiento, el tinico estudio que analizo et efecto de la
proporcion de flores con y sin recompensa sobre la produccion de frutos es el de Agren y colaboradores
con la especie dioica Rubus chamaemorus (Rubiaceae). Ellos encontraron que la produccién de semillas
fue mas alta en las poblaciones naturales que tuvieron una proporcion de 0.5 en comparacion con las
poblaciones fuertemente sesgadas hacia las flores femeninas (0 - 0.1). Sin embargo, los experimentos de
polinizacidn mostraron que esta reduccion fue debida a una limitacion en la disponibilidad de polen
(Agren et al. 1989), lo cual no es consistente con la hipotesis de la polinizacion por engafio. El fracaso
en la produccion de frutas y semillas puede deberse a que la flor no fue visitada (limitacion por
polinizadores) o a que no existe suficiente polen en la poblacion para fecundar a todos los évulos
disponibles (limitacion por polen). La hipotesis de la polimzacién por engafic predice que la tasa de
visita por flor disminuye en las poblaciones sesgadas hacia las flores femeninas, es decir, esperamos que

el éxito reproductivo este limitado por polinizadores (Cap. 1).

En relacion con el otro componente de la polinizacién por engafio, el mimetismo, este no opera
de la manera en la que se ha sugerido para otras especies. Los estudios existentes sefialan que las flores
sin recompensa visitadas mas frecuentemente por los polinizadores son las que imitan (Jiménez-Ambriz
com, pers.) o exageran (Agren y Schemske 1991, Schemske et al. 1996) los attibutos que jos
polinizadores utilizan para elegir a las flores con recompensa. En cambio, el mimetismo en B. gracilis
est4 basado en el tamafio relativo del androceo y de los estigmas. Este mimetismo es muy interesante, ya
que sugiere que ¢l engafio proviene tanto de las flores femeninas como de las masculinas. Los

polinizadores prefieren a las flores masculinas con la mayor cantidad de recompensa, y la evidencia
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indica que utilizan el tamaiio del androceo para evaluar la cantidad de recompensa por flor. En esta
situacion, las flores masculinas “pueden” aparentar abundante recompensa (un androceo grande) si este
esti asociado con una corola relativamente pequefia, “engafiando” asi a los polinizadores. La variacion
independiente en estos dos atributos de las flores masculinas, cuando lo comin es lo contrario, apoya
esta suposicion. Esta situacién de doble engafio puede tener dos explicaciones: a) la recompensa esta
asociada al sexo masculino, y entonces la adecuacion del sexo femenino depende del otro sexo
(situacion que también estd sujeto a SDF), y b) las plantas de B. gracilis son cosexuales, por lo que la
adecuacién de los individuos se obtiene a través de las dos funciones sexuales, y cabria esperar entonces
una “cooperacién” entre los dos sexos.

Los resultados sefialan que existe una similitud funcional entre las flores femeninas y masculinas
de B. gracilis , ya que el parecido estz basado en aquellos atributos que los polinizadores usan para
elegir a las flores. Sin embargo, no se encontrd variacién entre los individuos en la morfologia de las
flores, sino que la variacion se encuentra dentro de los mismos individuos. Lo anterior sugiere que este
mimetismo funcional parece haber alcanzado su limite evolutivo, por lo menos en las poblaciones de la

Reserva de “El Pedregal”, va que no existe variacion sobre la cual actie la seleccion natural.

Corolario

Este estudio sefiala que los aspectos determinantes del éxito de la polinizacion por engafio en B. gracilis
son la seleccion dependiente de la frecuencia, la denso-dependencia, y el mimetismo, en ese orden. Para
otras especies polinizadas por engafio, ¢l orden de importancia puede variar de acuerdo a fos atributos

ecologicos de cada especie.
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