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Resumen

La variabilidad en el tamafo, la estructura y forma de la flor,
asi como el néctar tienen efecto en la atraccién de insectos. Esto
se refleja en el éxito reproductivo a través de la polinizacidn.
Tigridia meleagris es una planta que presenta una gran
variabilidad en su morfologia floral. En el presente estudio se
cuantificdé la seleccién natural actuando sobre caracteres florales
en T. meleagris durante la polinizacién. En general, los valores
de los coeficientes de variacién para los caracteres medidos
fueron bajos (< 20%). Los coeficientes de correlacién de Pearson
mostraron valores positivbs entre la altura y la produccién de
frutos, los caracteres florales mostraron correlaciones positivas
entre si, pero débiles con la produccién de frutos. El andlisis de
componentes principales mostrd tres componentes que explican el
83. 34 de la varianza acumulada. El modelo de regresién detectd
seleccidén natural actuando sobre la altura de la planta y sobre la
forma de la flor (cp2). Sin embargo, el modelo no se encontrd
seleccién sobre la talla de la flor {(cpl) y la recompensa {(cp3).
Durante las observaciones de los peclinizadores se encontraron tres
diferentes patrones de insercién del polen que pueden afectar el
éxito reproductivo por depresidén por endogamia. Finalmente,
individuos de t. meleagris mas altos y con cierta forma de la
flor, adaptada al tamafio de los polinizadores o gque manipula el

comportamiento de los polinizadores, presentaron mayor adecuacién.
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Introduccién

La diversidad de formas florales que presentan las angiospermas
ha sido tema de estudio de la biologia evolutiva. Springel
(1793) describidé la funcidn ecoldgica de las estructuras de la
flor en la reproduccién de las plantas. Darwin {(1859) explicd la
teoria de la evolucién por seleccidédn natural a través de 1la
variabilidad de los caracteres reproductivos de la flor. Ambos
estudios se enfocan en la adaptacién a sus polinizadores para
explicar dicha diversidad. Aunque la deriva génica es
responsable del proceso evolutivo, la mayoria de 1los
investigadores enmarcados dentro dg la teoria neodérwiniana, han
considerado a la seleccién natural como el principal motor para
explicar el origen de la variabilidad morfolégica de las flores

{Schemke y Bierzychudek, 2001).

La seleccién natural es un proceso que preserva las
variaciones, éstas se acumulan y se transmiten a la siguiente
generacién como respuesta. En consecuencia, la evolucién procede
de manera gradual (Darwin, 1859; Mayr, 1978; Dawkins, 1986;
Endler, 1986; Nuifiez-Farfan, 1993). Es necesario que existan tres
condiciones para gque se presente: 1) la variacién, 2) su
relacién con la adecuacidén diferencial y 3) la herencia de estos
caracteres en la poblacién (Endler, 1986). La seleccidén natural

actia sobre la variacidén fenotipica en la poblacién afectando



los valores promedio del fenotipo (seleccién direccional) o las
varianzas (seleccidén estabilizante y disruptiva) dentro de la
misma generacién en diferentes episodios de seleccién (Arnold y

Wade, 1984a; Arnold y Wade, 1984b).

La seleccidén natural puede ser medida a través de 1la
observacién en la naturaleza. Lande y Arnold (1983) propusieron
un modelo de regresién multiple para cuantificar la seleccién
natural en wuna generacién. El1 modelo estd basado en 1la
correlacién de Pearson. Este permite incluir varios caracteres
morfolégicos para determinar la forma y magnitud de la seleccién
y el efecto directo e indirecto de 1la variacién de los
caracteres en la adecuaciédn (Lande y Armold, 1983; Mitchell-Olds
y Shaw, 1987; Irwin, 2000). El modelo es usado en plantas para
determinar la seleccién actuando sobre caracteres morfolégicos
con variacién continua (Ver Endler, 1986; Kingslover et al,

2001).

En plantas, la produccién de néctar y el tamafio, estructura
y forma de la flor son ideales para llevar a cabo estudios de
seleccién. Estos caracteres cumplen con las condiciones para que
la seleccién natural opere y se pueden medir en el campo
(Campbell et al , 1991; Johnston, 1991; Irwin, 2000, Gomez,
2000) . Existe evidencia del efecto de la variabilidad de dichos
caracteres sobre el éxito reproductivo que se refleja en la
produccién de frutos o semillas (Tia-Lynn y Stanton, 1991;
Moller, 1995; Real y Ratchke, 1991; Mitchell y Waser, 1992;

Hodges, 1995; Golubov et al. 1999; Salguero-Faria y Ackerman,

\



1999; Lara y Ornelas, 2001). Cuando una planta depende de la
polinizacién zoofila para su reproduccién, éstos caracteres
permiten medir el efecto de la atraccién y la recompensa en la

produccién de frutos y semillas en una generacién.

Aunque existen diferentes presiones selectivas que influyen
en el fenotipo floral (Gémez y Zamora, 2000; Maad, 2006), la
seleccién natural mediada por insectos a través de la
polinizacién es considerada la causa principal de la diversidad
floral {(Darwin, 1859; Stebbins, 1981; Burger, 1981; Galen, 1995;
Judd et al., 1999). Los insectos ejercen suficiente fuerza en
procesos de aislamiento reproductivo (Hodges y Arnold, 19%4;
Schemske y Bradshaw,1999), especiacién (Wesselingh y Arnold,
2000) y adaptacién (Grant, 1992; Armbruster, 1997). Sin embargo,
es necesario demostrar el efecto de la seleccién sobre los
componentes reproductivos de la planta para determinar el valor
adaptativo de los caracteres a los polinizadores y su papel en

la evolucién de las plantas con flor (Sanchez-Lafuente, 2002).

Los polinizadores son atraidos por efecto conjunto de
varios caracteres, mads que por un caracter individual (Herrera,
1993, Gémez, 2000). La forma y tamafio de la corola tienen
relacién con el tamafio del polinizador y afecta el transporte y
deposicidén del polen (Meléndez-Ackerman et al., 1997, Sanchez-
Lafuente, 2002). Ademas, la altura de 1la flor mejora su
deteccién por los polinizadores (Cohen y Shmida, 1993; Spaethe
et al., 2000). Por lo tanto, el analisis de seleccién natural

debe integrar un grupo de caracteres estrechamente relacionados



con la adecuacién que permita detereminar de manera detallada el
proceso selectivo individual e integrativo sobre los individuos
(Lande y Arnold, 1983; Johnston, 1991; TIrwin, 2000; Gémez,

2000) .

Tigridia meleagris (Lindl.) Nichols. (Tigridieae,
Iridaceae) es una especie abundante y de amplia distribucién
geografica en México. Sus flores tienen una gran variabilidad en
color y tamafio; producto, posiblemente, de la variedad y calidad
de habitats en que crece y a los efectos de interacciones
biéticas (Rodriguez, 1999). Sin embargo, se conoce poco de su
biologia reproductiva, polinizacién, ecologia e  historia
evolutiva (Molseed, 1970). En el presente trabajo se mide 1la
magnitud y forma de la seleccién natural sobre el tamafio y forma

de la corola y la produccién de néctar en T. meleagris.



Planteamiento del prcblema

X

La familia Iridaceae tiene una distribucién geo@@aﬁica amplia con

centros de diversificacién en Africa del Sur, América de Sur y México.
En México, crecen 109 especies agrupadas en 17 géneros; de éstas 109
especies 43 son endémicas y 41 pertenecen al género Tigridia (Espejo-
Serna y Loépez-Ferrari, 1996b; Espejo-Serna et al., 2001; Rodriguez y

Ortiz-Catedral, 2001}.

La familia Iridaceae presenta gran variabilidad en la forma,
arquitectura y color de la flor, y el género Tigridia no es 1la
excepcién. Rodriguez (1999) sugirié que las causas de dicha
variabilidad es la reciente radiacién adaptativa generada a partir de
las relaciones planta-polinizador. Desafortunadamente, las
observaciones en campo acerca de la biologia de la polinizacién son
escasas y las causas de la intrincada variacién floral se mantienen

desconocidas.

En Africa, los estudios en polinizacién de la familia Iridaceae
han sido exaustivamente investigados. Estos han permitido inferir el
efecto de los polinizadores en la morfologia floral en especies de los
géneros Aristea, Gladiolus, Homeria, Ixia, Leperousia, Moraea, Romulea,
Sparaxis y Tritonia (Goldblatt et al., 1995; Goldblatt et al.,1989;
Goldblatt et al., 1998a; Goldblatt et al., 1998b). En cambio, en México
la mayoria de los estudios sobre este grupo han sido taxonémicos
(Molseed, 1970), floristicos (Espejo-Serna y Lépez-Ferrari, 1996a;

1996b) y filogenéticos (Rodriguez, 1999). AGn no se han realizado



estudios relacionados a la interaccién planta-polinizador los cuales
tratan de explicar el origen y las causas de la variabilidad floral, en
éste caso, el de la familia Iridaceae, lo que puede derivar en
conclusiones erroneas sobre la evolucién del grupo (Gould y Eldredge,
1979). Las interacciones ecoldgias representan una alternativa para

determinar su historia evolutiva y las causas de su diversificacién,

Tigridia meleagris presenta caracteristicas vegetativas vy
florales que la hacen un sistema interesante para el estudio de 1la
polinizacién. De las vegetativas, destaca la variabilidad en el tamafio
de la planta y en consecuencia la altura de la flor respecto al suelo.
En la flor son notabies la longitud, didmetro y color de los tépalos.
Otro caracter importante es la posicién de las anteras en relacién a
los estigmas, que impide la autopolinizacién a pesar de ser
hermafroditas. RAdemas, cada individuo produce una flor por dia. Esta
caracteristica es importante en el 8istema de apareamineto ya que
elimina la posibilidad de geitonogamia. En consecuencia, se espera que
T. meleagris dependa de los insectos como vectores de polen. Entonces,
si la planta depende solo de una flor para atraer insectos sobre otros
individuos de la nisma especie, se espera que plantas con flores de
mayor tamafio reciban mds visitan que sus vecinos. Sakay (2000} remarca
los conflictos que puede tener esta estrategia de atraccién y sugiere
hacer estudios en el sistema de polinizacién para explicar las causas y
las ventajas evolutivas de esta estrategia. Estas caracteristicas
fenotipicas la convierten en un sistema idéneo para estudiar el papel
de las estructuras de atraccién y recompensa en la polinizacién de T.

meleagris,

La medicién de 1la seleccién natural integra la morfologia,

interacciones planta-polinizador y su efecto en 1la adecuacién



(Johnston, 1991; Irwin, 2000; Gémez, 2001). Por lo tanto, este tipo de
andlisis es el ideal para llevar a cabo estudios evolutivos en
caracteres florales de Tigridia. El1 presente estudio pretende
determinar la magnitud y forma de la seleccién y su papel en la
evolucién floral de T. meleagris y contribuir al conocimiento del

proceso evolutivo del género.




Justificacién

La adecuacién es una medida de la eficiencia biolégica de los
individuos. En plantas, las medidas de adecuacién utilizadas son
la produccién de frutos y semillas (Schemske y Horvitz, 1989;
Johnston, 1991). A través de 1la medicién de caracteres
morfolégicos, es posible cuantificar la contribucién de cada
fenotipo en la adecuacién y relacionarlo con la polinizacién. En

consecuencia, se determina el efecto de la variacién fenotipica.

En plantas, los estudios de seleccidén natural sobre
.caracteres morfoldégicos y florales se han utilizado con éxito
para determinar 1las causas' de la variacién morfolégica de
diferentes especies (Campbell et al., 1991; Johnston, 1991,
Irwin, 2000; Wilson y Thomson, 1996; Worley y Barret, 2000)}.
Bajo este marco, la inclusién de la bioclogia de la polinizacién
en los modelos de seleccibébn, permiten hacer mas consistente las
hipétesis de adaptacién. Este es el primer trabajo cuantitativo
que .se realiza sobre el efecto de los caracteres morfolégicos en

biologia reproductiva de Tigridia.

La estabilidad de las interacciones planta-polinizador tienen un
papel muy importante en la subsistencia de las plantas, insectos
y vertebrados gue participan en el sistema. Una gran cantidad de

plantas dependen de los insectos como vectores de polen y se ha




documentado el efecto negativo de las disrupciones en las redes
de los sistemas de polinizacién (Cox y Elqvist, 2000). La
historia natural de Tigridia meleagris sugiere que los insectos
son responsables de su polinizacién (Molsed, 1970; BRarssen,
2000) . Aunque esta especie no estid amenazada (NOMOS5S-ECOL-1994 y
NOM0O59~ECOL-2000), es importante conocer y describir su biologia

reproductiva para proponer mecanismos de preservacioén.
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Objetivos

Objetivo general

1. Cuantificar la seleccién natural en Tigridia meleagris en el

cerro El Col, municipio de Zapopan, Jalisco.

Objetivos particulares

1.1

1.2

Cuantificar 1la vcorrelacién entre los caracteres de
atraccién y recompensa con la produccién de frutos vy
semillas en Tigridia meleagris.

Determinar la contribucidén de las estructuras de atraccidn

y recompensa en la adecuacidn de Tigridia meleagris.

\




11

Metodologia
Sitio de estudio.

La poblacién estudiada de Tigridia meleagris se localiza en el
municipio de zapopan, Jalisco; en el cerro El Col a 6.7 km del
pueblo de Santa Lucia por el camino a La Coronilla, 20°52’00’’N
y 103°30/56’’W. Esta poblacién crece a una altitud de 1300 m en
un terreno de cultivo de agave azul (Agave tequilana Weber) y
maiz (Zea mays L.). El clima de la zona es templado con lluvias
de junio a octubre. La precipitacidén pluvial anual varia de 600-
800 mm y la temperatura promedio oscila entre los 18°C y 20°C
(villalpando y Garcia, 1993). Anteriormente, el A&rea estuvo
cubierta por bosque de encino y bosgque tropical caducifolio pero
ahora sélo se observan algunos de sus elementos en las cafiadas y
orillas de los terrenos de cultivo. En el estrato arboreo
sobresalen Ipomoea intrapilosa Rose, Lysiloma acapulcense
(Kunth) Benth. y Quercus resinosa Liebm. Son abundantes las
herbaceas bulbosas Calochorthus purpureus Baker, Tigridia
mexicana Molseed ssp passiflora Molseed, Tigridia meleagris
Molseed, Bessera elegans Schult., Spreckellia formosissima Herb,
Nemastylis tenuis (Herb.) S. Wats. y Oxalis sp. Otras herbaceas

comunes son Solanum stenophyllidium Bitter, Manfreda scabra
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(Ortega) McVaugh, Bomarea hirtella (HBK) Herb. y Dahlia coccinea

Cav,.
Descripcién de la planta.

Tigridia meleagris es una hierba bulbosa, con hojas plicadas,
perenne y de entre 25 y 60 cm de altura (Molseed, 1970; Heinrich
y Goldblatt, 1994). Las flores son péndulas y en forma de
campana de 1.8 a 2.4 cm de largo. La flor estd compuesta por
seis tépalos; tres externos y tres internos. Su color varia del
rosa claro al morado claro. Los tépalos internos son apiculados
y presentan en el &pice una mancha amarilla. El interior de los
tépalos es blanco y generalmente presentan ﬁanchas moradas,
aunque existen poblaciones en 1las que las ménphas estén
ausentes. El1 nectario es amarillo y se localiza én la parte
basal de los tépalos interiores sobre su superf}éié;:fTignen
forma de “V” invertida que al traslape de los tépa?ég;fﬁrmaq un
tri&ngulo {Molsed, 1970; McVaugh, 1989; Heinrich y
Goldblatt,1994). Los filamentos de 1los estambres estéan
fusionados y forman un tubo. Las anteras son obtusas y su
dehiscencia ocurre en la parte inferior. El estilo pasa a través
del tubo formado por los filamentos, después se divide en tres
ramas bifidas lo que produce seis brazos. El1l fruto es una
capsula oblonga y las semillas son globosas o piriformes y de

color cafeé.

Tigridia meleagris es una planta alégama. En general, la

temporada de floracién comienza en mayo y se extiende hasta
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septiembre. Los frutos maduran al mismo tiempo. Sus flores son
visitadas por abejas que colectan polen y nectar y escarabajos
que se alimentan de los tépalos. Es muy probable que estos

insectos sean los polinizadores.
Trabajo de campo.

Para medir la seleccién natural actuando sobre los caracteres
florales de Tigridia meleagris se realizaron tres visitas por
semana durante Jjulio y agosto del 2001. En cada visita se
medieron los caracteres florales de 25 individuos de un tamafio
muestral de 75 individuos. De cada planta, se midié una flor por
semana y como resultado, al final de la temporada de floracién
se medieron cuatro flores por individuo. Posteriormente, se
realizaron visitas para la colecta de frutos. Los frutos vy
semillas colectados se preservaron de manera individual en

bolsas de papel encerado para su conteo.

Caracteres analizados.

Para cuantificar el efecto de la variacién de los caracteres
morfolégicos de la flor en la adecuacién de Tigridia meleagris,
se midieron la longitud de los tépalos, el didmetro de la flor,
la distancia nectario-anteras, la distancia nectario-estigmas,
la produccién de néctar y la altura.de la planta. La longitud de
los tépalos y la altura de la planta son componentes de
atraccién. Existe evidencia de que individuos con flores mas
grandes son seleccionados basados en la adecuacién femenina

(Conner et al. 1996a; Conner et al. 13996b). Se conoce que la
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altura de la planta tiene efecto en la deteccién de la misma
durante el vuelo de los insectos visitantes (Spaethe et al.
2000). El1 volumen de néctar eé componente de recompensa. Por
dltimo, el diametro de la corola y las distancias nectario-
estigmas y nectario-anteras son compomentes de forma. Esto
permite evaluar el efecto individual y en conjunto de los

caracteres en la adecuacién (Irwin, 2000).

Para determinar la atraccidén, se midié la longitud de los
tépalos interior y exterior wutilizando un vernier digital
Mitutoyo al 0.002 de precisidén. La longitud de un tépalo es la
distancia entre la base y el extremo del 4pice. La altura de 1la
planta es la distancia entre la flor y el suelo y se estimé con

un flexémetro (Johnston, 1991; Maad, 2000).

Para cuantificar la produccidn de néctar, la flor de cada
“individio se cubrié durante una hora con bolsas de malla. Esto
permite evitar que los insectos visiten y forrajen el néctar
(Irwin, 2000). El néctar se colectd con tubos microcapilares no
graduados de 10 pl y 0.02 de precisién. La columna de néctar que
se formé fué medida con un vernier digital y convertida a
microlitros (Maloof, 2000). Se asume que la tasa de produccién
de néctar de Tigridia meleagris es constante y refleja 1la
cantidad total de produccién de néctar por flor. Esto pémmite
medir el néctar de manera precisa en un intervalo corto. Es
importante resaltar que el néctar influye en el transporte y la
deposicién de polen en los estigmas a trayés de la tasa de

visita de polinizadores (Leslie y Ratchke, 1991).
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El dismetro de 1la flor es 1la distancia entre tépalos
opuestos (Gémez, 2000). La distancia nectario-anteras vy
distancia nectario-estigmas se midié con el vernier digital
Mitutoyo al 0.002 de precisién. Estos tres componentes tienen
influencia en el movimiento de los insectos al interior de la
flor debido a la restriccidén que ejerce la forma de la flor al

polinizador (Caruso, 2000).

La adecuacién femenina relativa (We) se estimdé con base en
el nutmero de frutos producidos por planta (Campbell, 1989)

utilizando la férmula:
Wi=0/©

donde ® es el numero de frutos producidos por individuo y @
es el numero de frutos promedio producidos por el total de 1los
individuos de la muestra en la poblacién de estudio. De esta

forma el valor relativo de la adecuacién es 1 (Wi = 1).

Las semillas se contaron en el laboratorio. Para facilitar
el proceso, se tomaron 50 semillas de cada individuo y se
pesaron en una balanza de precisién Scientech SP 350 al 0.001 de
precisién. A continuacidén, se pesd el total de las semillas y se
hizo una relacién entre el peso de 50 semillas y el peso del
total de las mismas para determiar el numero total por individuo
{Johnston, 1991). Después, se dividié la cantidad de semillas
entre el numero de frutos y se estimd la adecuacidédn relativa.
Los frutos dafiados por herbivoros se excluyeron del analisis

{Maad, 2000).
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BIRUOTECA CENTRA

Durante las visitas a campo, se realizarén observaciomnes y
recolectas de insectos para describir el mecanismo de
polinizacién. Las flores de Tigridia meleagris abren de las 9 a
las 17 hrs., aproximadamente. Durante la visita del insecto a la
flor se observd si alguna parte de su cuerpo tuvo contacto con
sus estructuras reproductivas y entonces se colecté. En
laboratorio se observdé la presencia de granos de polen en las
partes del cuerpo del insecto que tuvieron contacto con las
anteras y los estigmas. Esto nos permite inferir si son
polinizadores potenciales (Goldblatt et al., 1989). Los insectos
colectados se colocaron en bolsas de papel encerado de manera
individual para evitar la contaminacién de polen de otros
insectos y se introdujeron en una céamara letal con acetato de
etilo (modificado de Goldblatt et al., 1989). Los insectos
colectados fueron identificados por Hugo Eduardo Fierros Lépez
del Centro de Estudios de 2oologia de 1la Universidad de

Guadalajara.
Analisis estadistico.

Estadistica descriptiva. Las medias y las desviaciones estandar
de los caracteres fenotipicos se calcularon con el programa
estadistico SPSS Base 9.0 (1999), mientras que los coeficientes

de variacién fueron determinados con Microsoft Excel (1995).

Correlacién de caracteres. E]l andlisis de correlacién entre el
tamafioc de la corola y la produccidén de néctar se llevd a cabo

con el método de correlacién de Pearson de Producto-momento.
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Este andlisis permite encontrar asociaciones entre variables de
distribucién continua (Bailey, 1985) y se ejecuté de manera
miltiple incluyendo todas las variables para determinar el

coeficiente de correlacién con el numero de frutos y semillas.

Estimacién de la seleccidén. La magnitud y la forma de 1la
seleccién natural actuando sobre caracteres de Tigridia
meleagris se cuantificé usando el método de regresién miltiple
de Lande y Arnold (1983):

Wy = Bo+ Paixe+ .. +Byxy+2\2 (yuxyxy+ ... 47 3% X ) + Xy x +x

+ e

donde Wi es la adecuacidén relativa individual, xi y xj son los
valores fenotipicos de los individuos para los caracteres i, J.
El gradiente de seleccién PB: mide la seleccién direccional que
actua sobre los valores promedio de los caracteres y su signo
indica la direccién del cambio. Por otro lado, los gradientes 7vi;
miden la seleccidén estabilizadora (y negativas) o disruptiva (Y
positivas). Este tipo de seleccién efecta generalmente la
varianza de los caracteres. Adem&s, Y3 mide la selecién
correlativa sobre 1los caracteres ij en 1los individuos. Los
coeficientes estadisticamente significativos indican la
seleccién sobre combinaciones de caracteres y sobre cada uno de

manera individual (Nufiez-Farfan, 1993).

El anadlisis de regresién miltiple de variables correlacionadas
puede generar problemas de multicolinearidad. Esto resulta en

matrices de varianza-covarianza singulares que provocan la
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aparicién de artefactos matemdticos que deforman el resultado de
los analisis (Lande y Arnold, 1983; Maad, 2000). Para evitar
este problema, se redujo el numero de variables independientes

aplicando un analisis de componentes principales (ACP).

La aplicacién del ACP ofrece varias ventajas. Primero,
permite determinar la contribucién asociada de los caracteres.
Segundo, reduce la dimensionalidad de las variables y por Gltimo
resume la informacién de estas en vectores independientes (Lande
y Arnold, 1983; Mitchell-Olds y Shaw, 1987, Pérez, 2001; Houle
et al., 2002). El1 ACP identifica a los valores de los
componentes que describen la mayor parte de la varianza. Estos
se integraron en el andlisis de regresién mualtiple como
variables independientes y la adecuacién relativa de los frutos

como variable dependiente.

Los componentes principales y el andlisis de regresién multiple
se efectuaron con el programa estadistico JMP Statitics and
Graphics Guide version 3.01. (1995) en el Laboratorio de
Ecologia Evolutiva del Instituto de Ecologia de la Universidad

Nacional Auténoma de México
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Resultados

Se midieron caracteres fenotipicos en 75 plantas (n) de Tigridia
meleagris para determinar la seleccién natural. Durante las
mediciones no se observd dafio causado por herbiyoros en las
flores y los frutos inmaduros. Sin embargo, durante la colecta
de frutos maduros resultaron dafiados los frutos de 43 plantas,
En consecuencia, el tamafio de 1la muestra se redujo a 32
individuos con los cuales se realizaron los andlisis

estadisticos.

Los promedios y las ldesviaciones estandar para cada
caracter medido en Tigridia meleagris se resumen en la tabla 1.
El coeficiente de variacién de los tépalos internos y los
tépalos externos es similar. La misma tendencia se observa en el
coeficiente de variacién de la distancia nectario-anteras y 1la
distancia nectario-estigmas. En resumen, los valores de
variacién fueron bajos (CV <15%, Tabla 1). Esto es consistente
con trabajos que muestran valores homogeneos de variacién en
caracteres florales (Wolfe y Krstolic, 1999; Herrera, 1996;
Williams y Connerx, 2001). De igual manera, los intervalos de
variacién de los tépalos se encuentran entre los registrados por

Molseed (1970). Por 1udltimo, 1los coeficientes mas altos se
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observan en la produccién de nectar, el numero de frutos y el

nimero de semillas.
Correlacién de caracteres.

Los coeficientes de correlacién de Pearson variaron entre 1los
caracteres. Los resultados se resumen en el cuadro 2. El nimero
de frutos y de semillas, considerados como reflejo de la
adecuacién, resultaron fuertemente correlacionados. Esto sugiere
que cualquier efecto .en la cantidad de frutos afecta la

produccién de semillas.

De los caracteres morfolégicos, la altura y la distancia
nectario-estigmas resultaron con correlaciones positivas con el
nimero de frutos y semillas. Esto sugiere que plantas mis altas
tienen mayor éxito reproductivo y que la distancia nectario-
estigmas es importante en lavdeposicién de polen. El1 néctar,
considerado componente de recompensa, mostrd correlacién
positiva, pero débil, con la produccién de frutos y semillas

sugiriendo poca influencia en la adecuacién.

Los tépalos mostraron coeficientes positivos entre si, con
las distancias nectario-anteras, con las distancias nectario-
estigmas y el diametro de la flor. Por otro lado, se observa un
coeficiente negativo entre el tamafio del tépalo interior y el
volumen de néctar. El nectario se encuentra en el tépalo

interior sugiriendo conflictos en la asignacién de recursos.
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Andlisis de componentes principales (ACP).

Las correlaciones entre los caracteres morfolégicos de Tigridia
meleagris hicieron necesario un ACP para independizar 1las
variables y llevar a cabo el analsis de regresién. La altura no
se incluyé en este analsis por no ser caracter floral. Ademéas
que puede afectar el ACP creando confusidén en la explicacién de

los componentes.

El ACP mostrd que los primeros tres componentes explican
el 83.34 % de la varianza acumulada (Tabla 3). Los valores
considerados en el componente principal 1 (CPl) fueron
positivos y presentaron una magnitud similar entre si. La
interaccidén entre lds caracteres en este componente representan
una variable de talla de la flor. El componente principal 2
(CP2) presenta valores negativos para los tépalos interiores y
exteriores y positivos para las distancias nectario-anteras y
nectario-estigmas indicande que el CP2 es componente de la
forma de 1la flor (Irwin, 2000). Es decir, 1las distacias
nectario-anteras y nectario-estigmas en relacién al los tépalos
interior y exterior. Por ultimo, el CP3 es explicado por el
tépalo exterior y por el néctar. El néctar es el que presenta
la mayor carga explicativa lo que sugiere que es un componente

de recompensa.
Seleccidén fenotipica

En los andlisis de regresién se wusaron 1los componentes

principales ACP como variables independientes y el n@meroc



relativo de frutos como variable dependiente. Debido a 1la
independencia de los componentes principales, el analisis de
seleccién se llevo a cabo con el modelo de regresién simple. Se
detectd seleccidn direccional positiva significativa actuando

sobre la altura de la planta y en la forma de la flor (CP2).

La altura (R’= 0.366, F= 0.0019) explica parte de la
variacién de la adecuacién de Tigridia meleagris (Fig. 1la).
Segin el modelo, plantas més altas son mas faciles de detectar
por polinizadores. Por otro ‘lado, el efecto de la forma de la
flor(R’= 0.343; F= 0.0416) también explica la variacién en la
adecuacién de T. meleagris (Fig. 1c). Esto sugiere que la
seleccién estéd actuando en flores que muestran la dispbsicién de
los caracteres reproductivos adaptada al tamafio de los
polinizadores. La forma permite manipular el comportamiento del
polinizador dentro de la flor asegurando el transporte efectivo

del polen a los estigmas (Johnston, 1991).

No se detectdé seleccibén significativa actuando sobre el
tamaifio de la flor (CPl) y la recompensa (CP3). Los insectos que
visitan a Tigridia meleagris son generalistas. Esto puede causar
la ausencia de seleccién en el tamafio y la recompensa (Figs. 1b

y 1d).
Determinacién y comportamiento de los insectos.

Durante cada visita al campo se invirtieron 30 minutos en la
colecta y observacidén de los insectos. Se determinaron cuatro

especies de abejas (Hymenoptera) pertenecientes a los géneros
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Apis y Exomalopsis (Apidae), Colletes (Colletidae) y Calliopsis
{Andrenidae). Ademds, se colectdé otro insecto perteneciente al

orden Coleoptera y la familia Staphylinidae.

Observaciones en laboratorio. En el laboratorio, los insectos
fueron examinados con la ayuda del microscopio estereoscépico.
Se encontré que las abejas presentaban cargas de polen
conspicuas de color amarillo en las patas traseras y granos
dispersos en el dorso del térax y el dorso del abdomen. En el
coledptero, no se observd contancto con las partes reproductivas
de la flor. Al revisar su cuerpo se confirmé que no presentaba
granos de polen insertados. En consecuencia, se descarté como

polinizador.

Comportamiento de los insectos. Durante las visita de los
insectos, se observé cuidadosamente que partes de su cuerpo
tenian contacto con las partes reproductivas de la flor. Apis,
Exomalopsis y Colletes se comportaron de manera similar durante
las visitas a las flores de Tigridia meleagris (Fig. 2). No se
detectdé un patrén especifico para la eleccién del sitio de
aterrizaje, sin embargo,‘los insectos mostraron preferencia por
los tépalos interiores. El color amarillo del 4pice y nectario
contrasta con el color blanco, morado o rosado del resto del
tépalo. Esto sugiere la existencia de wuna guia nectaria

(Springel, 1793).

Debido a la forma de campana de la flor y a la posicién de

las anteras y los estigmas, las abejas hacen contacto tres veces
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durante cada visita. En la primera, la parte dorsal del térax
hace contacto con los estigmas al introducirse a la flor para
forrajear al néctar. Este contacto puede promover la deposicidén
de polen ajeno en los estigmas asegurando la polinizacién
cruzada. Durante la colecta del néctar, las abejas se mueven
sobre la base de la flor manteniendo contacto continuo de 1la
parte dorsal del térax y abdomen con la cara inferior de las
anteras donde presentan el polen. Como resultado, el polen se
inserta en dichas partes del cuerpo del insecto. Al salir de la
flor, hacen contacto por segunda vez con los estigmas. Ya en la
parte superior de la flor, las abejas se posan sobre las ramas
del estilo donde transfieren el polen de las partes dorsales a
las cargas de las patas. Al mismo tiempo, hacen  contacto por

tercera vez.

Es importante notar la procedencia del polen depositado en
cada contacto. En el primer contacto, se asegura que el polen
depositado en el estigma procede de otro individuo. En
contraste, durante la dos subsecuentes deposiciones, es posible
el contacto del polen con los estigmas de la misma planta y como
resultado 1la posibilidad de autopolinizacién. Es de igual
importancia mencionar que durante el forrajeo del néctar, las
abejas no presentaron vibracién de las alas, lo que descarta la
polinizacién causada por este mecanismo. La depresién por
endogamia es un mecanismo comin en especies con sistema de
apareamiento alégamo. Este proceso reduce la adecuacién de las

poblaciones a través de la disminucién en la produccién de
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semillas o disminuyendo el éxito reproductivo de la siguinte
generacibébn. Tigridia meleagris presenta generalmente una flor
por dia. Esta caracteristica elimina la oportunidad de
autopolinizacién por geitonogamia y aumenta la posibilidad de
que el polen insertado sea de otro individuo. Sin embargo, es
posible que 1los insectos promuevan la intrapolinizacién -
polinizacién con polen de la misma flor- llevando a 1los
individuos a la disminucién del éxito reproductivo individual
por endogamia o simplemente por la disminucién en la cantidad de
apareamientos exitosos. Es necesaiio investigar detalladamente
el sistema de apareamiento, el efecto de los polinizadores en
los patrones de dispersién del polen y sSus consecuencias en la

estructura de la poblacién.

El comportamiento de Calliopsis sp. dificulté su observacién. El
insecto volaba con cualquier movimiento en la flor, no se pudo
observar su comportamiento durante la visita. Sin embargo,
debido a su tamafio pequefio en relacién con las distacias entre
las partes reproductivas de la flor se sugiere que no presentan
contacto. Ademds, su tamafio es inferior en relacidén al de los
otros insectos colectados. En consecuencia, no se consideron

polinizadores potenciales.
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Discusién y conclusiones

Determinar el papel de la variacién floral es importante para
entender el proceso evolutivo en las angiospermas. La variacioén
floral en Tigridia meleagris fue documentada por Molseed (1970).
Sin embargo, no se habia estudiado desde wuna perspectiva
ecoldégica-evolutiva. Por otro lado, determinar el efecto de la
variacién intrapoblacional en la adecuacién, y al mismo tiempo,
encontrar los caracteres gque son sujetos de seleccidén es
importante para entender la forma en que esta opera (Conner et
al., 1996a; y Conner et al., 1996b; Irwin, 2000).

Coeficientes de variacién.

Los coeficientes de variacién en los caracteres florales de
Tigridia meleagris pueden ser explicados por el efecto del
genotipo, el desarrollo, la funcionalidad y por el efecto del
ambiente (Williams y Conner, 2001).

Coeficientes de correlacién.

La variacién en las caracteristicas medidas en 1las flores
sugieren diferentes presiones de seleccién para cada grupo de
caracteres asociados. Esto concuerda con los resultados
encontrados por Wolfe y Krstolic (1999) en los coeficientes de
variacién. BAdemads, los coeficientes de variacién similares de
los tépalos interior y exterior y las distancias nectario-

anteras y nectario-estigmas concuerdan con los pares de
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variaciéon formados por los coeficientes de correlacién de
Pearson (Cuadro 1 y 2). Esta correlacién sugiere una integracioén
fenotipica de los caracteres en la arquitectura de la flor.
Murren et al. (2002) encontraron patrones de correlaciones
similares en el género Brassica que apoyan, de igqual manera, la
integracién fenotipica de caracteres. La integracién fenotipica
es un fendémeno que ocurre con regularidad. Esta puede ser
explicado por la existencia de episodios de seleccidén anteriores
que favorezcan combinaciones de caracteres que hagan mas
eficiente la adecuacién de las especies (Conner y Sterling,
1995; Wolfe y Krstolic, 1999). Otra posibilidad es que éstas
asoclaciones pueden estar determinadas por correlaciones

genéticas y de desarrollo entre caracteres.

Seleccién sobre la forma, la altura y el comportamiento de los

insectos.

Los coeficientes de regresién apoyan la hipétesis de que la
altura de la planta mejora la adecuacién. Esto se refleja en la
produccién de un mayor numero de frutos. Otros estudios han
demostrado el efecto positivo de esta variable. Donnelly et al.,
(1998) encontraron gque plantas mas altas de Verbascum thapus
(Scrophulariaceae) son seleccionadas sobre sus vecinos mas
pequenos. Por otro lado, Spaethe et al., (1999) mostraron la
influencia de la altura en el comportamiento selectivo de Bombus
terrestris en un estudio experimental. Los resultados son

consistentes con la idea de que la altura de la planta
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incrementa la eficacia ©bioldégica los individuos (Andersson,
1994) . Existe la posibilidad de que plantas mas altas sean mas
competentes en la atraccién de polinizadores. Por otro lado,
Donnelly et al., (1998) sugieren que los insectos pueden estar
correlacionando de manera positiva la altura de la planta con la
recompensa. Sin embargo, las correlaciones para la altura y el
néctar de este trabajo muestran que no existe una correlacioén.
Es necesario hacer un estudio que explique detalladamente el

proceso electivo de los insectos sobre la altura de la flor.

De igual forma, la seleccidén direccional positiva sobre la
forma de la flor es consistente con la hipétesis de seleccién
simultanea sobre varios caracteres (Lande y Arnold, 1983). La
variacién de la distancia entre la base de la flor y las anteras
afecta, en primera instancia, la carga del polen. Otro factor,
es la disposicidén de los estigmas respecto a los tépalos. Este
afecta la deposicién del polen y el origen de este mismo
(Johnston, 1991). Tigridia meleagris es una especie alégama,
como resultado la insercién de polen del mismo individuo puede
generar disminucién en la produccién de semillas afectando de
manera negativa su adecuacidén. Los resultados de la seleccién
operando sobre la forma de 1la flor contrastan con los
encontrados por Conner et al., (l9%6a)en Raphanus raphanistrum,
Irwih (2000) en Trillium erectum y Trillium grandiflorum vy
Williams y Conner (2001} en Raphanus raphanistrum. En estos
estudios no se detectd seleccidén sobre la forma de la flor

debido a que el proceso de seleccién en caracteres
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correlacionados es generalmente débil (Endler, 1986) . La
seleccién actuando sobre la forma en Tigridia meleagris sugieren
que existe un proceso de adaptacién al tamado de los
polinizadores. Otra explicaciéon es que el cambio en la
composicién de insectos puede estar afectande la forma de
respuesta de la seleccién de una temporada reproductiva a otra
(Campbell et al., 1991). Es necesario hacer estudios durante

varios afios que permitan comprobar estds hipétesis.

Debido a que Tigridia meleagris produce solo una flor por
dia, se esperaria que individuos con flores mas grandes
presentaran mayor adecuacién. Sin embargo, el modelo no detectéd
efecto significativo de la talla de flor en la adecuacién de T.
meleagris, esto sugiere que la atraccién depende de la altura de
planta (Andersson, 1994). Por otro lado, el tamafio de las flores
afecta la forma. Como resultado, es posible que las flores mas
grandes si reciban méds visitas pero no tengan éxito en la
fecundacién. Investigar la relacién entre el tamafio de las
flores y el tamafio de los insectos puede permitir comprobar esta
hipétesis.

De igual manera, no se observd seleccidn actuando sobre el
componente de recompensa. Esto puede ser causado por la alta
variabilidad que muestran los individuos de T. meleagris en la
produccién de néctar.

La falta de deteccidén en los componentes puede ser

explicada de varias formas: 1) esta puede ser afectada por la
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disminucién del tamano de muestra gue se presentd durante el
estudio. Se recomiendan tamafios de muestra mayores de 100
individuos para evitar problemas estadisticos (Conner et al.,
1996b; Kingsolver et al., 1999); 2) la seleccién natural es un
fenémeno dificil de detectar en condiciones naturales por su
debilidad (Endler, 1986), sin embargo, su no deteccidén en la
talla de la flor, no significa que no este operando; y 3) la
falta de alguna variable correlacionada no considerada, puede

afectar su deteccién (Conner et al., 1996a).

La falta del registro de nimero de visitas de los
polinizadores es una limitante de este estudio. Las conclusiones
son preliminares pero estan respaldadas con otras
investigaciones similares (Campbell et al. 1991; Johnston, 1991;
Tia-Lynn y Stanton, 1991; Real y Ratchke, 1991; Mitchell vy
Waser, 1992; Hodges, 1995; Moller, 1995; Golubov et al. 1999;
Salguero~Faria y Ackerman, 1999; Irwin, 2000, Gémez, 2000;Lara y
Ornelas, 2001). Por otro lado, no es posible inferir sobre la
variacién en la produccién de semillas que pudo ser afectada por
la visita diferencial (Tia-Lynn y Stanton, 1991; Moller, 1995;
Real y Ratchke, 1991; Mitchell y Waser, 1992; Hodges, 1995;
Golubov et al., 1999; Salguero-Faria y Ackerman, 1999; Lara 3%
Ornelas, 2001). AGn sin los registros del ntmero visitas, el
estudio de seleccidén mostré gque 1los caracteres florales son
objetivo de seleccibdbn por polinizadores apoyando la hipoétesis de
que los caracteres florales contribuyen a la adecuacién de T.

meleagris.
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Mis estudios son necesarios para entender la forma en gque opera
la seleccion natural en Iridaceae. Es fundamental conocer las
estrategias de apareamiento de las especies, los sistemas de
polinizacién, la composicién y efectividad de los polinizadores
y la seleccién fenotipica con estudios gue tomen en cuenta la
historia de vida de las plantas. Ademds, es necesario hacer
estudios moleculares gue permitan aclarar las relaciones
filogenéticas y la diversidad genética de las poblaciones para
apoyar a las hipdétesis evolutivas (Molseed, 1970; Rodriguez,
1999). Iridaceae es una familia de reciente radiacién en México
y Centro América, su estudio puede ayudar a entender el proceso

evolutivo.
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Cuadro 1. Intervalos de variacién, promedios, desviaciones estanday coeficientes de variacién para los caracteres

considerados en el andlisis fenotipico de Tigridia meleagris.

valor Valor Promedio Coeficiente de
Minimo Maximo Desviacidn variacién (%
estandar

Altura (cms}) 22.20 46.10 35.9619 5.8627 16.307
Tepalo 13.80 19.96 16.2627 1.5087 2.273
interno (mm)

16.02 22.27 18.8147 1.4284 7.589

Tepalo

externo (mm}
Volumen nectar 0.99 7.36 3.0962 1.6473 53.169
(ul}
Didmetro (mm) 10.41 24.18 18.3343 2.9417 16.044
Distancia nect- 4.50 7.09 6.0709 0.6824 11.232
ante
(mm)
Distancia nect- 5.06 8.19 6.7937 0.7857 11.564
esti
(mm)
Numero 2.00 16.00 6.6875 2.7759 41.508
de Frutos
Namero 46.00 973.68 273.6500 192.4868 70.340

de semillas
n=32




Cuadro 2. Prueba de Correlacidn de Pearson producto-momento para los caracteres considerados en el
analsis de Tigridia meleagris. Todas las correlaciones resultaron significativas (P= 0.05). n= 32

Altura Tépalo Tépalo Volumen Diametro Distancia DPistancia Namero Nunmero
interno externo de Nectario Nectario de de
Néctar Anteras Estigmas frutos semillas
Altura 1.000
Tépalo interno 0.213 1.000
Tépalo externo 0.137 0.676 1.000
Volumen nectar -0.005 -0.237 0.055 1.000
Diametro 0.099 0.310 0.353 -0.182 1.000
Distancia 0.145 0.229 0.319 -0.116 0.485 1.000
nectario anteras
Distancia 0.019 0.062 0.171. -0.003 0.449 0.788 1.000
nectario estigmas
Numero 0.503 -0.167 -0.051 0.127 0.108 0.118 0.242 1.000
de frutos
Nimero 0.280 -0.138 -0.016 0.265 0.130 0.067 0.212 0.827 1.000

de semillas

n= 32
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Cuadro 3. Andlisis de componentes principales (ACP) para los caracteres morfoldgicos florales de
Tigridia meleagris. n=32. Loa valores en negritas fueron considerados para explicar los

componentes principales.

Eigenvectors:

Tepalo 0.37697 -0.59912 0.00356
interno

Tepalo 0.41024 -0.46551 0.37534
externo

Volumen ~0.1340 0.16806 0.91608
Nectar

Diametro 0.46297 0.06281 ~0.12754
Distancia

nectario-Antera 0.50976 0.35538 ~0.00051
Distancia

nectario-estigma 0.44433 0.51563 0.06029
Eigenvalor 2.5836 1.3705 1.0466
Porcentaje

individual 43.0599 22.8418 17.4431
Porcentaje

acumulado 43.0599 65.9018 B83.3449
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Figura 1. Regresiones de la altura y los componentes
principales (CP). WrelFr es la adecuacidn relativa femenina en
frutos. La altura y la forma de 1la flor resultaron
significativos (Figuras la y 1lc¢). Las regresiones sobre la
talla de la flor y la recompensa resultaron no significativos

(Fig 1b y 1d).
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Figura 1. Regresiones de la altura y los componentes principales
(CP). WrelFr es la adecuacién relativa femenina en frutos. La
altura y la forma de la flor resultaron significativos (Figuras
la y 1¢). Las regresiones sobre la talla de la flor y la

recompensa resultaron no significativos (Fig 1b y 1d).
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