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RESUMEN

La dispersion de semillas por animales juega un papel muy importante en el mantenimiento de la viabilidad
de las poblaciones de plantas. Una de sus formas mas conspicuas es la endozoocoria, es decir la dispersion de
semillas por frugivoros. En este trabajo construimos un modelo dindmico que considera varios aspectos
esenciales de la endozoocoria, tales como el ciclo de vida de las plantas, y las caracteristicas de consumo de
los frugivoros. Con este modelo, encontramos que la supervivencia de las semillas a la frugivoria tiene una
influencia desproporcionadamente grande sobre la abundancia vegetal. También encontramos que factores
de regulacién denso-dependientes hacen que los beneficios de la endozoocoria sean limitados. Tomando en
consideracion que las adaptaciones para la endozoocoria involucran costos para la planta, usamos nuestro
modelo para estudiar la evolucion de rasgos destinados a atraer animales. En condiciones de seleccion denso-
independiente, la endozoocoria tiende a ser desfavorable si los costos involucrados son altos. En condiciones
de seleccion denso-dependiente, la endozoocoria es favorable incluso cuando los costos son altos. Escenarios
especiales de mortalidad denso-independientes y denso-dependientes, y de fisiologia sensorial de los
animales, contribuyen a la diversificacion evolutiva de la endozoocoria.
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Ecology and evolution of endozoochory

Abstract

Animal seed dispersal plays a very important role for the maintenance of plant population viability. One of
its most conspicuous forms is endozoochory, that is the dispersal of seeds by frugivores. In this work we
constructed a dynamical model that considers several essential aspects of endozoochory, such as plant life-
history and frugivore consumption characteristics. With this model, we found that the survival of seeds to
frugivory has a disproportionate effect of plant abundance. We also conclude that density-dependent factors
make the benefits of endozoochory somewnhat limited. Taking into consideration that the adaptations for
endozoochory involve costs for the plant, we used our model to study the evolution of traits meant to induce
animals to disperse seeds. Under density-independent conditions we found that endozoochory can be
unfavorable if the costs involved are high, whereas under density-dependence endozoochory is favorable even
if the costs are high. Special scenarios of density-dependent and density-independent mortality factors, and
sensory physiology of the animals, contribute to the diversification of endozoochory.
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INTRODUCCION

“Apples did indeed drop. A stochastic model showed that the probability of apple drop
increases through the summer and increases with the glucose concentrations” (Nabi, 1981).

Miles de especies de arboles poseen frutos que son consumidos por
animales frugivoros. Los frugivoros son un gremio animal muy amplio
taxonémicamente que incluye distintas especies de aves, mamiferos,
reptiles, peces y algunos insectos (Levey y col., 2002). Lo primero que habria
que preguntarse es ¢por que es ventajoso, por parte de las plantas, el que
sus frutos sean consumidos? Existen tres hipétesis principales para
explicar las ventajas de la dispersion de semillas por parte de frugivoros
(Howe y col., 1982): (a) disminucién de los elevados niveles mortalidad
experimentados por semillas y plantulas cerca del arbol parental (“hipotesis
de escape” o de “Janzen-Connell”; Janzen, 1970; Connell, 1971); (b)
aprovechamiento de habitats menos competitivos que surgen al azar
(“hipétesis de colonizaciéon”); y (c) germinaciéon en lugares particularmente
adecuados para el desarrollo (“hipétesis de dispersion dirigida”). El proceso
de dispersion o transporte de semillas o esporas vegetales por agentes
animales es conocido como zoocoria. Existen dos grandes tipos de zoocoria:
la epizoocoria, donde las semillas son transportadas por adhesién a la
superficie de los animales; y la endozoocoria, que involucra la dispersion de
semillas a través del consumo de frutos por parte de los animales. Tanto en
la epizoocoria como en la endozoocoria las plantas reciben el servicio de la
dispersién, pero en el caso de la endozoocoria es también patente que los
animales reciben un beneficio energético, es decir los frutos. En este trabajo,
nos enfocamos en la ecologia y evoluciéon de la endozoocoria por la
interesante interaccion mutualista que ocurre entre las plantas y los
animales dispersores de semillas.

En interacciones mutualistas, generalmente se espera que la
coevolucion - definida como cambio evolutivo reciproco entre especies que
estan interactuando (Thompson, 1989) - tome un rol en la evolucion de
coadaptaciones, término que uso Darwin en su libro El Origen de las
Especies. En interacciones planta-animal, tales como, interacciones
planta-polinizador, planta-herbivoro y planta-dispersor de semillas, se ha
propuesto que su coevolucion es difusa (traducido de diffuse coevolution)
(Janzen, 1970), es decir, que existe coevolucion entre gremios (guild
coevolution Thompson, 1989) porque los cambios evolutivos reciprocos
ocurren entre grupos de especies (e.g. plantas-polinizadores, énfasis en lo
plural) y no entre relaciones estrechas especie-especie (Herrera, 1985;
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Jordano, 1987; Thompson, 1989; Bascompte y col., 2007). Por lo tanto, la
mayoria de los cambios evolutivos en rasgos relacionados con la
interaccién que ocurren en una especie de planta, son el producto de la
interaccién con muchas especies de frugivoros. Parte de las razones
propuestas para que la coevolucion sea “difusa” entre plantas y
dispersores de semillas o frugivoros son las diferencias de movilidad,
impredecibilidad espacial y temporal para la germinacién de semillas, y
diferencias en sus tasas evolutivas (Herrera, 1985). Para estudiar la
evolucién de adaptaciones relacionadas con la endozoocoria, podriamos
comenzar con el caso mas sencillo, es decir, estudiar la evolucién - y no la
coevolucion - de rasgos en las plantas o en los animales. Sin embargo,
existe una razén para estudiar este proceso principalmente en las plantas
y no en los animales. A pesar de que aparentemente se trata de una
interaccién muy beneficiosa para ambos agentes, la viabilidad poblacional
de las plantas depende criticamente del servicio ecologico brindado por los
frugivoros. En cambio, los frugivoros poseen usualmente una gran
diversidad de recursos disponibles para su consumo, lo cual no limita su
supervivencia y reproducciéon tan drasticamente como en las plantas.
Como vemos, existe cierta asimetria en términos de beneficio y costo entre
plantas y animales que hace que las plantas sean mas dependientes en
esta interaccién mutualista (Bond y col., 1984; Traveset, 1998; Asquith y
col., 1999; Boyd, 2001; Galetti y col., 2008; Guimaraes, Jr. y col., 2008).

En este trabajo estudiaremos la endozoocoria desde la perspectiva de
la planta, analizando su importancia ecolégica y las fuerzas que la hacen
evolucionar. Para este propésito, primero vamos a formular un modelo de
la dinamica poblacional que incorpore aspectos fundamentales de la
biohistoria vegetal, como pueden ser la produccién de frutos, la tasa de
frugivoria, y la sobrevivencia de las semillas. Esto permitira determinar los
efectos de los distintos parametros del ciclo de vida en la viabilidad
poblacional, asi como también discernir bajo cuales condiciones la
frugivoria resulta ventajosa para las plantas. Posteriormente
estudiaremos la evolucion de adaptaciones para (sin telos, del griego teloc:
propoésito, finalidad, meta) la endozoocoria, es decir rasgos que pueden
resultar en el incremento de la frugivoria. Por simplicidad, el rasgo a
considerar sera el tamano del fruto; sin embargo, estos pueden ser tan
variados como el contenido de azuicares en la pulpa, la longitud de los
pedunculos que sostienen los frutos, el contenido de pigmentos,
sustancias atrayentes, etc. (Howe y col.,, 1982; Gautier-Hion y col., 1985;
Willson y col., 1990; Kalko y col., 1998). Por un lado, la inversion en tales
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rasgos puede tener costos significativos y conllevar a trueques (Eriksson
y col., 1999; Alcantara y col., 2003; Pakeman y col, 2009); mientras que
por otro lado, la fisiologia sensorial de los animales puede determinar si
tales inversiones contribuyen al fitness (Kalko y col., 1998; Russo y col.,
2006). El estudio del cambio en estos rasgos servira también para
introducir al lector dos metodologias de analisis evolutivo: optimizaciéon
estatica clasica (fitness set Levins, 1962; Levins, 1968) y dinamica
adaptativa (adaptive dynamics Geritz y col., 1998; Diekmann, 2004).

DINAMICA POBLACIONAL

Consideremos una especie de planta, un arbol. La Figura 1 muestra
las transiciones que ocurren en su ciclo de vida, existiendo tres rutas que
renuevan la poblacién cada afo. La ruta “0” corresponde a la
supervivencia anual de plantas adultas. La ruta “1” corresponde al
reclutamiento partiendo de los frutos no consumidos por frugivoros y la
ruta “2” corresponde al reclutamiento a partir de frutos consumidos. En
esta seccién vamos a desarrollar y analizar un modelo deterministico que
describa la dinamica poblacional de las plantas.

granivoro (Mus agrarius, Mus sylvaticus) n1 "
m

frugivoro (Pteropus ruficollis)

Figura 1. Ciclo de vida de un arbol. La ruta “0” corresponde a la supervivencia de la planta adulta.
La ruta “1” correspondiente al reclutamiento a partir de semillas no transportadas, es muy
ariesgada ya que las semillas estan significativamente expuestas a la depredacion, infecciones o
competencia, mientras que en la ruta “2” un agente transportador, el frugivoro, dispersa las
semillas lejos del arbol parental incrementando la supervivencia.
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(1) Modelo ecoldgico. Usaremos la informacion en la Figura 1 para
encontrar una funcién F

Py = F(P) (1)

que nos permita usar la abundancia P en el afio t para predecir la
abundancia en el afio t + 1.

Cada planta adulta tiene una probabilidad p de sobrevivir de un afio
hasta el siguiente, asi que la contribucion de la ruta “0” en la funcién F
sera pP . Las contribuciones de “1” y “2” dependen de la cantidad de
semillas S; y S, que transitan en cada ruta respectivamente. Para poder
calcularlas consideremos lo siguiente. En primer lugar cada planta
produce f frutos con s semillas, dando Pfs plantas potenciales. La
probabilidad de que un fruto no sea consumido por ninguno de los
frugivoros es e"% en donde a es la tasa de consumo y 4 es la abundancia
de frugivoros, la cual consideraremos constante. El complemento 1 — e~%4,
es la probabilidad de que el fruto sea consumido. Entre los frutos
consumidos una fracciéon € de las semillas sobrevive los efectos de la
frugivoria (e.g. manipulacién, masticacion, digestion, etc). Entonces, los
tamafnos de las sub-poblaciones de “semillas no transportadas” S; (ruta
“1”) y “semillas transportadas” S, (ruta “2”) son

S; = se Afp
S, = es(1 — e~ 4)fP (2)

En segundo lugar el desarrollo de las dos sub-poblaciones de semillas
es distinto. Por un lado, la acumulacion de semillas debajo del arbol
parental atrae granivoros (e.j. roedores) y otros enemigos naturales
(hipotesis de escape, Janzen, 1970; Connell, 1971). Las semillas
dispersadas por animales se espera que eviten tales causas de mortalidad,
o incluso que aprovechen circunstancias mas favorables para el desarrollo
(hipotesis de colonizaciéon y dispersién dirigida, Howe y col., 1982). Por
otro lado ambas sub-poblaciones experimentarian controles denso-
dependientes distintos. Todo esto significa que el ntiimero de semillas
calculado en (2) tiene que multiplicarse por probabilidades de
supervivencia denso-independientes asi como denso-dependientes, para
obtener el reclutamiento efectivo. Para la ruta “1” la probabilidad de
supervivencia a factores denso-independientes es g mientras que para la
ruta “2” es h. La probabilidad de sobrevivir a factores de mortalidad denso-
dependientes, es e~* en el caso de la ruta “1” y e~#% para la ruta “2”, en
donde a y B pueden interpretarse como coeficientes de competencia tal
como sucede en el modelo de Ricker (Case, 2000), o como tasas de ataque
por parte de enemigos naturales (e.g. granivoros, parasitos, hongos, etc.).
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Integrando las tres rutas podemos construir la funcién de recurrencia
F(P) indicada en la ecuacion 1

F(P) = pP + ge~ %515, + he Fsz§, (3)

con S; y S, dadas por la ecuacién 2. De esta manera, la ecuacion para la
dinamica de la abundancia de plantas (ec. 1) se convierte en

Ppy = pP, + ge=95¢ “IPige=aAfp 4 he-PBes(1-e™)fPigg(1 — e=a4)fP,
Piy1 = F(P) = R(P)P; (4)

en donde
R(P)=p +fs[ge—ase‘“AfPte—aAehe—Bes(l—e‘“A)fP[(1e—aA)] (5)

es la tasa multiplicativa, o simplemente la tasa de crecimiento per capita.
Si R > 1 la poblacién crece entre t y t + 1, si R < 1 la poblacién decrece. Si
R =1 la poblacién esta en equilibrio.

De acuerdo con las ventajas hipotéticas de la dispersién mencionadas
en la introduccién, es razonable suponer que f < a si los frugivoros en
efecto “dispersan” las semillas por el paisaje, disminuyendo asi la
densidad local. También se esperaria que las semillas transportadas
germinen frente a una acumulacién importante de nutrientes (e.g.
estiércol), haciendo que h > g. Un caso que merece especial atencion es la
dispersién por hormigas (mirmecocoria): luego de consumir los elaiosomas
(estructuras ricas en proteinas y lipidos adosadas a las semillas de
muchas especies) las semillas son desechadas en camaras especiales
junto a cadaveres de insectos, lo cual representa una importante fuente
de nutrientes. En todos estos casos, la abundancia de recursos puede
mitigar los costos de la competencia y aumentar la supervivencia. Sin
embargo, los frugivoros también pueden “concentrar” las semillas en lugar
de esparcirlas, aumentando la densidad local y por ende la competencia o
el riesgo de atraer granivoros o parasitos; haciendo que f > a. El balance
entre todos estos factores es complejo (Howe, 1989; Wang y col., 2002).
En adelante y a menos que se indique lo contrario, vamos a suponer que
h>g y B<a, es decir, la ruta “2” es la mas favorable para el
reclutamiento.

(2) Equilibrios y estabilidad. Dado un valor inicial de abundancia, la
aplicacion repetida de la ecuacion 4 predice el tamano poblacional en
cualquier tiempo futuro. Si el tiempo transcurrido es suficientemente
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largo, la dinamica poblacional converge hacia un estado de equilibrio, un
ciclo limite (oscilaciones regulares), o una dinamica caética (fluctuaciones
violentas e irregulares). Para los propésitos de este trabajo, es importante
conocer las condiciones que conducen a estados de equilibrio estable en
las poblaciones de plantas.

Un equilibrio cumple con P,,; = P, = P" para todo t. De acuerdo con la
ecuacién 4 esto se cumple si P* =0, el estado donde la poblacién esta
ausente o extinta. Este equilibrio trivial o de extincion siempre existe.
También existen un equilibrio si R(P") = 1 donde P* > 0. Debido a que la
ecuacion 4 involucra productos y sumas de exponenciales de P, no
podemos obtener una solucién analitica general para este caso. Sin
embargo, es mucho mas importante averiguar si esta solucién existe y
como varia en funciéon de los parametros. R es una funcion monétona
decreciente de P, con un valor maximo igual a

Ry =p+ fs[ge ™ + eh(1 — e~94)] (6)

el cual ocurre cuando P = 0. Cuando P — oo vamos a tener que R » p < 1.
Entonces si R, > 1, existe un Unico P =P" >0 tal que R(P") = 1. Esto
significa que existe un equilibrio positivo, y es el tinico posible. Llamemos
a este equilibrio equilibrio de viabilidad. En cambio si R, <1, R(P) esta
siempre por debajo de 1: el tinico equilibrio posible es el equilibrio de
extincion antes mencionado. R, es la tasa crecimiento maxima, porque
ocurre cuando los efectos negativos de la denso-dependencia son
minimos. Esta cantidad juega un papel muy importante en la viabilidad
de una poblacion.

La estabilidad de los equilibrios respecto a pequenas perturbaciones
en la abundancia depende de la derivada de la funciéon de recursion F(P)
evaluada en el equilibrio (Case, 2000)

dF(P)

] dr
ap lp=p+

1= oo

=R(P)+P’| (7)

Un equilibrio es localmente estable si |[1| < 1 e inestable si [A]| > 1. Para
el caso del equilibrio de extincién P* = 0 tenemos que

/1=R0
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Entonces, si Ry < 1 el destino de esta poblacion es extinguirse, puesto
que el niumero de arboles en el afio siguiente serd menor que en el actual
y asi sucesivamente. Por el contrario si Ry > 1 el nimero de arboles se
incrementara ano tras ano, y el equilibrio de extincioén es inestable.

(3) Determinantes de la abundancia. Calcular el valor del equilibrio
de viabilidad en funciéon de los parametros del modelo, asi como su
estabilidad de acuerdo con la ecuacion 4, resulta muy complicado. Por
esto, vamos comenzar considerando dos escenarios extremos pero
simples, los cuales permiten explorar el efecto de los distintos parametros
sobre el equilibrio y su estabilidad, y mas adelante abordaremos casos
mas generales. En el primer escenario, la tasa de consumo es cero, lo cual
equivale a bloquear la ruta “2” en la Figura 1. En un segundo escenario la
tasa de consumo es tan grande, que casi todas las plantas se reclutan por
la via de los frugivoros, lo cual equivale a bloquear la ruta “1” en la misma
Figura. La Tabla 1 indica como quedan las ecuaciones de recurrencia en
ambos escenarios, asi como también las condiciones de viabilidad, el
equilibrio y su estabilidad.

Tabla 1. Soluciones del modelo dinamico (ec. 4) para condiciones de frugivoria nula (a = 0) o
extrema (a - ).

a=0 a—> o
Recurrencia: Py, Pfp + fsge¥sP} PE{P + fsehe—ﬂsfsP:}
Viabilidad: R, p+fsg>1 p+fseh>1
Equilibrio: P iln( fsg ) 1 i (fseh)
afs 1-p Befs 1-p
Estabilidad: fo<l ;P exp ( 12? ) fs< 1E—hp exp (%)

Para los escenarios donde la frugivoria es nula (a = 0) o muy grande
(a - ), la Tabla 1 nos indica que el equilibrio de viabilidad P* pueden
graficarse en funcion de la produccién de semillas fs, tal como en la Figura
2A. Podemos ver que la relacion presenta un maximo, asi como también valor
umbral para fs, debajo del cual P* = 0. La dependencia de P* con respecto a
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la sobrevivencia a la frugivoria es cualitativamente similar, existiendo un valor
minimo de € para la viabilidad. De acuerdo con la Tabla 1, la region de
viabilidad (R, > 1) a la derecha del umbral aumentaria con g y con ¢h.

La existencia de un maximo de abundancia es caracteristica en el
modelo Ricker (Case, 2000), el cual hemos usado para modelar los efectos
de la denso-dependencia. Lo que sucede es que a mayor producciéon de
semillas, menor sera la cantidad de recursos disponibles por semilla, de
manera que muy pocas logran alcanzar la etapa adulta. Este fenémeno se
llama “sobrecompensacion” o competencia de tipo “scramble”. Sila denso-
dependencia es intensa (a,f elevados) se espera que P’decrezca, sin
cambio en el valor umbral de fs, ni del maximo de abundancia. El
aumento en las probalidades de supervivencia p,g y h, hacen que el
umbral para fs disminuya, y que P aumente. En la Figura 2B
representamos graficamente la condicion de estabilidad para el equilibrio
de viabilidad de acuerdo con la Tabla 1. El equilibrio sera estable para
valores bajos de produccion de semillas (fs) y valores altos de
sobrevivencia adulta (p). La zona de estabilidad tiende a aumentar con el
aumento en las probabilidades de mortalidad frente a factores denso-
independientes (g o h bajo).

A B

P*

, . p.g aumentan

(1-p)ig fs

Figura 2. (A) Abundancias en el equilibrio en funcién de la produccién de frutos (f) y semillas (s)
cuando la tasa de frugivoria a es cero. Se muestra también el efecto de los otros parametros (lineas
de trazos). La grafica es similar a cuando a - o, s6lo hay que cambiar g por h y a por 3.

(B) Regiones de estabilidad (relleno diagonal) e inestabilidad para el equilibrio en funcién de f,s y p
(sobrevivencia adulta). El tamafo de la region estable crece al disminuir la probabilidad de
sobrevivencia a factores de mortalidad denso-independientes (g).
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Para tratar escenarios mas generales y realistas que los anteriormente
descritos, tenemos que usar métodos numéricos para determinar P (método
de biseccion). En la Figura 3 mostramos las soluciones para el equilibrio de
viabilidad en funcién del numero de frutos (f), la tasa de consumo de frutos
(@) y la supervivencia de las semillas a la frugivoria (¢). Hemos supuesto que
el nimero de semillas por fruto es s = 1, y que la supervivencia adulta p es
bastante alta, lo cual se corresponde con la gran mayoria de especies de
arboles. Esto ultimo hace que los equilibrios sean estables (Fig. 2B) para todas
las combinaciones de parametros usadas en este trabajo. Aunque las
superficies de la Figura 3 lucen muy complicadas, a largo del eje f éstas son
como en la Fig. 2A: P* crece con valores bajos de f, y decrece para valores
altos (esto se ve mejor en las Figuras 3C,D). El valor minimo de f requerido
para mantener la viabilidad poblacional cambia con el valor de a, pero la
forma precisa depende del valor € como vamos a ver.

Afe=0) B(e=001)

Cle=0.1)

Figura 3. Abundancias en el equilibrio de viabilidad P* en funcién del niamero de frutos por planta
fy la tasa de consumo a, para cuatro valores de la tasa de supervivencia a la frugivoria. (A) € = 0;
B) e =0,01; (C) e = 0,1y (D) e =0,9. Los demas parametros sonp = 0,9;s =1;g =0,1;h =0,2;a =

0,02;8=0,01y A = 10.

Cuando € = 0 (Figura 3A) los frugivoros son explotadores puros, y en
consecuencia, si la tasa de frugivoria aumenta la produccién de frutos
también tiene que aumentar para que la poblaciéon sea viable (P* > O). Sin
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embargo, también podemos ver que en la regiéon donde la poblacién es
viable las abundancias de equilibrio tienden a aumentar con la tasa de
frugivoria, para luego caer rapidamente causando la extincién. La
explicacion para este patréon es muy sencilla: a menos que la depredacion
sea excesiva, la reduccion en el nimero que semillas que germinan hace
que la intensidad de la competencia disminuya, y asi un mayor ntimero
de plantulas llegan a la fase adulta; como resultado existe un nivel
intermedio de consumo de semillas que maximiza la abundancia. Abrams
y col. (2005) han dado a este fenémeno el nombre de “Efecto Hidra” - por
el mito de la Hidra de Lerna, a la que le crecian dos cabezas cada vez que
Hércules le cortaba una.

En realidad, una fraccion no nula de semillas siempre sobrevivira a
la frugivoria, y esto tiene consecuencias importantes porque la relaciéon
entre la abundancia y € no es simple. Por ejemplo, si apenas el 1% de
las semillas sobrevive los efectos de la frugivoria, la regiéon del plano f
vs a en donde la poblaciéon es viable crece considerablemente, y las
abundancias son bastante altas (Figura 3B). Aqui también podemos
notar el efecto hidra antes mencionado. Subsecuentes incrementos de
€ haran crecer la zona de viabilidad poblacional hasta cubrirse la mayor
parte del plano f vs a, pero las abundancias en la mayor parte del plano
decreceran (Figuras 3C y D).

A partir de la Tabla 1 y de la Figura 2A, concluiriamos que si la
supervivencia de semillas transportadas es mayor que para las no
transportadas (h > g,a > ), deberiamos esperar un efecto positivo
de la frugivoria en el equilibrio poblacional. Esto se puede verse en
las Figuras 3C y D, en donde la curva P" vs f es mas alta para a=1
en comparaciéon con a =0 (téngase en cuenta que a =1 es tan alto,
que A =10 animales bastan para que 100X e~'*10 =~ 9999% de las
frutas sean consumidas). Sin embargo, las mayores abundancias
ocurren para valores intermedios de la tasa de frugivoria. La sinergia
entre la relacién modal P versus f (Figura 2A) y el efecto hidra puede
explicar el pico de abundancia cercano al origen y las dos
“cordilleras” que corren paralelas a los ejes fy a. La posicion de la
pequena cresta de densidad de la Figura 3D (y también en la parte
C, aunque insignificante), coincide casi a la perfeccién con la cresta
de la Figura 3A, i.e. los maximos de densidad causados por el efecto
hidra. Todo esto parece indicar que el efecto hidra es ecolégicamente
muy importante.
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EVOLUCION DE LA ENDOZOOCORIA

La tasa de frugivoria depende tanto de las plantas como de los
frugivoros. Supongamos que no existen presiones selectivas sobre los
frugivoros, es decir, que no estan forzados a coevolucionar con las plantas
(c.f. Introduccién, Herrera, 1985). En este caso, los frugivoros se
convierten en una condicién ambiental constante para las plantas, las
cuales experimentan presiones selectivas que resultaran en el aumento o
la disminucién de la tasa de frugivoria a. Entonces, en escenarios donde
la dispersion por parte de los frugivoros es ventajosa para las plantas
deberiamos esperar la evolucion de la endozoocoria, es decir, de
adaptaciones por parte de la planta que hagan a los frutos mas atractivos
o detectables para los frugivoros, aumentando a. Esto puede lograrse si
las plantas aumentan la cantidad de algiin rasgo cuantitativo z, tal como,
el tamafio de fruto (Wheelwright, 1993), elaiosomas (Mark y col., 1996), la
cantidad de pigmento (Willson y col., 1990), estructuras de soporte de los
frutos (Kalko y col., 1998), etc. Dicho aumento tiene un costo, es decir, se
desvian recursos que pueden usarse para hacer mas frutos o semillas
(Mark y col, 1996; Eriksson y col., 1999), o estructuras fotosintéticas o
estructurales (Kalko y col., 1998).

Tomando en cuenta los costos involucrados, cabria preguntarse ¢en
que direccion evolucionara la endozoocoria? y ¢cuanto? En esta secciéon
abordaremos dicho problema. Para ello comenzaremos formulando el
trueque entre el nimero de frutos f y el rasgo a evolucionar z (e.g. cantidad
de mesocarpio, pigmento, etc). Consideraremos también la forma de la
relacién entre la tasa de frugivoria a y el rasgo z. Finalmente, siendo la
tasa de crecimiento R la medida cuantificadora del fitness, usaremos dos
criterios distintos de optimizacion, fitness set (Levins, 1962) y adaptive
dynamics (Geritz y col., 1998) para estudiar la trayectoria evolutiva de la
endozoocoria.

(1) Trueques. Ciertas adaptaciones son mas costosas que otras. Por
ejemplo, supoéngase que existe una cantidad fija de recursos por planta
destinada a la produccién de mesocarpio y z es la cantidad de mesocarpio
por fruto (e.g. gramos). Los frutos con mucho mesocarpio seran los mas
atractivos para los animales. Si los frutos son esferas de densidad
uniforme y sus tamafnos varian isométricamente, puede demostrarse que
el nimero méaximo de frutos que se pueden producir decrece con z de
acuerdoa f « z7! (e.g. f X z «x b; b: cantidad de recursos destinada para la
produccion de frutos). Asi, con valores bajos de z, su aumento produce
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una caida rapida en f y concluimos que el tamafio del fruto seria un rasgo
relativamente costoso. Ahora en cambio, supongamos que zes mas bien la
cantidad de un pigmento que induce o facilita la frugivoria. Podemos
imaginar que dicho pigmento es un producto secundario cuyo aumento
esta ligado a la producciéon de compuestos que benefician a la planta (e.g.
pigmentos fotosintéticos, o toxinas defensivas, Cipollini y col., 1997). En
estos casos el incremento en z seria inicialmente muy poco (o nada)
costoso, es decir f experimentaria una caida muy lenta para valores bajos
de z y solo cuando z sea muy grande la producciéon de frutos caeria
precipitadamente.

La relacién o trueque entre el nimero maximo de frutos y el rasgo que
promueve la frugivoria se puede modelar usando la siguiente relaciéon

B +(2) =1 ®)

mostrada en la Figura 4, en donde ¢ es la producciéon maxima de frutos,
cuando z = 0y z, es el valor del rasgo para el cual la producciéon cae hasta
cero. f es un parametro que determina cuan costoso resulta el aumento
de z. Cuando 8 <1 el numero de frutos cae aceleradamente, lo que se
corresponde con costos altos. Cuando 6 > 1 el nimero de frutos cae mas
lentamente, lo que se corresponde con costos bajos. Sin pérdida de
generalidad, vamos a suponer que z, =1 de formaque 0<z<1y

F@) = (1 - 20)0 ©)

(2) Tasa de frugivoria. Siempre que el tamano no sea un estorbo
(Wheelwright, 1985), muchos frugivoros prefieren los frutos grandes
(Wheelwright, 1993; Julliot, 1996). El contraste de los frutos con respecto
al follaje también influencia su detectabilidad (Cazetta y col, 2009).
Supondremos entonces que la tasa de frugivoria a depende positivamente
del rasgo z. La forma de esta relacion dependera de las caracteristicas
sensoriales y conductuales de los frugivoros, puesto que estos deciden si
consumir los frutos o no. Como ilustracién imaginemos dos tipos
hipotéticos de frugivoros: uno con altisima perceptibilidad o poco exigente
y otro con bajisima perceptibilidad o muy exigente. Para un frugivoro del
primer tipo, la tasa de frugivoria aumenta proporcionalmente con z, es
decir si z se duplica a se duplica. En cambio, para un frugivoro del
segundo tipo, la respuesta tiene la forma de un escalén: por debajo de
cierto umbral z = { la tasa de frugivoria es cero y por encima del umbral
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la tasa es maxima, digamos que a = 1. En realidad, seria mas razonable y
general suponer que a(z) es una curva sigmoidea (con forma de “s”). Esto
significa que a aumenta aceleradamente para valores bajos de z y con
rendimientos decrecientes para valores altos de z. Semejante relacion se
puede modelar usando la funcién

1

a(z) = m (10)
en donde p es un parametro inversamente relacionado con la
perceptibilidad de los frugivoros, o alternativamente, directamente
relacionado con su exigencia. A medida que p crece, a(z) se parece cada
vez mas a la funcién de tipo escaléon antes descrita, con un umbral de
“percepcion” o “escogencia” en torno a z = {. El rango de variacion de a
cambia con p, pero la siguiente transformacion

_ a(@)-a(0)
a(z) = wDa© (11)

hace que se mantenga entre a =0 (sin frugivoria) y a =1 (frugivoria
extrema, ver seccion 2.3). La forma de a(z) puede verse en la Figura 4. A
menos que se indique lo contrario, asumiremos que el umbral del frugivoro
es { =1/2, justo en el centro del rango de variacién permitido para z de
acuerdo con la funcién de trueque (ec. 9).

A B

f2) a(2)

0>1

Zy 4 4
Figura 4. (A) Trueque entre el numero de frutos f, y el rasgo que promueve la frugivoria z. El
parametro 6 esta inversamente relacionado con el costo del rasgo. (B) Dependencia entre la tasa de
frugivoria a y el rasgo z. Valores altos del parametro p indican menor perceptibilidad
por parte de los frugivoros.
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(3) Seleccion denso-independiente. Imaginemos que las condiciones
de crecimiento son denso-independientes. Esto puede ocurrir durante la
invasion de una isla, un nuevo rango geografico, o después de una
catastrofe. En este caso, el fitness de la planta viene dado por la tasa de
crecimiento maxima R,. La evolucién del rasgo z ocurrira en la direccion
que incremente R, y se detendra cuando R, sea maximo. El valor 6ptimo
de z puede determinarse empleando el método del fitness set de Levins
(1962). Para ello lo primero que debemos hacer es representar el conjunto
de todos los fenotipos posibles, es decir todos los pares de valores (z, )
permitidos por el trueque (ec. 9). Este es el “fitness set”, mostrado en la
Figura 5. En la misma figura podemos representar diferentes valores de
R, como funcién de z y f usando la ecuacion 6: lo que veriamos seria una
serie de curvas de nivel o isoclinas de una “montafa de fitness”. La
seleccion natural favorece los fenotipos que “asciendan” la montana. Sin
embargo, los costos impiden a los fenotipos ascender mas alla de la
frontera del fitness set. Entonces, esperariamos la evolucién de fenotipos
que primero se acercan hasta la frontera; y luego los Uinicos cambios
favorables seran aquellos donde R, aumente a lo largo de la frontera hasta
encontrarse con un maximo de fitness, que es el punto de tangencia entre
la frontera y una de las isoclinas. La forma del trueque (ec. 9), la forma
de la funcién de frugivoria (ec. 10), y las condiciones iniciales, van a
determinar la evolucién de la endozoocoria.

numero de frutos

0 02 04 06 08 i 0 02 04 06 08 i 0 02 04 06 08 1
z z z

Figura 5. Determinacién del valor 6ptimo del rasgo z asociado con la endozoocoria, bajo selecciéon
denso-independiente. La region pintada es gris es el conjunto de todos los fenotipos posibles, el
fitness set. La lineas son isoclinas de la tasa crecimiento maxima R, comenzando por Ry =1y

aumentando hacia arriba y a la derecha. (A) Cuando el rasgo es muy costoso (6 < 1) el fitness set
es concavo; el fenotipo 6ptimo es z = 0 y la endozoocoria es desfavorable. (B) Cuando el rasgo es

poco costoso (6 > 1) el fitness set es convexo; el fenotipo 6ptimo es z > 0 y la endozoocoria es
favorable. (C) Si los animales tienen muy baja perceptibilidad (p alto) puede darse una situacién en
donde existen dos optimos locales, uno en donde la endozoocoria es favorable y el otro en donde no
lo es. Parametros: ¢ = 100 y los demas son como en la Fig. 3D (e = 0,9).
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Cuando eh > g la montafia de fitness crece hacia arriba y hacia la
derecha, tal como esta representado en la Figura 5. En la seccién 2
mencionamos que bajo estas condiciones la frugivoria es favorable para
las plantas porque las semillas transportadas experimentan una mayor
supervivencia que las no transportadas. Imaginemos una situacién
sencilla en donde costo del rasgo es alto (8 < 1). El fitness set sera concavo
tal como se muestra en la Figura SA. En este caso la isoclina mas alta
coincide con la curva de trueque en z =0, mientras que las demas
isoclinas son globalmente inferiores (menor fitness) o inalcanzables. En
conclusiéon, sin importar el punto de partida la seleccién favorece la
disminuciéon del rasgo y la desaparicion de la endozoocoria.

Considérese ahora que el costo del rasgo es bajo (6 > 1), lo cual resulta
en un fitness set convexo tal como se muestra en la Figura SB. En este caso
la isoclina mas alta es tangente a la frontera de fenotipos para un valor de
z > 0. Todas las demas isoclinas son globalmente inferiores o inalcanzables
como en el caso anterior. Aqui concluimos que, sin importar la situacion de
partida, la seleccién favorece la evolucién de la endozoocoria.

Finalmente véase el caso mostrado en la Figura 5C, en donde el valor
de p es bastante alto. Esto significa que se requiere de una gran inversion
por parte de la planta para incitar el interés de los frugivoros en sus frutos.
Por una parte, cerca de z=0 tenemos una situaciébn que es
cualitativamente idéntica a la presentada en la Figura 5A: la seleccién no
favorece la endozoocoria y esta desaparece. Por otra parte, existe una zona
de valores intermedios para z que es cualitativamente idéntica a la
presentada en la 5B: la seleccion favorece el mantenimiento de la
endozoocoria. En consecuencia, dependiendo del punto de partida dentro
fitness set, la endozoocoria puede o no evolucionar.

Sieh < g el patron de las isoclinas en la Figura 5 se invierte: la montana
de fitness crece hacia arriba y hacia la izquierda (esto no se muestra aqui
pero es muy facil de derivar). Bajo estas condiciones la supervivencia de
las semillas es menor cuando estas son transportadas por los frugivoros.
Aqui es muy facil concluir que todas las configuraciones iniciales
conducirian a la desaparicion de la endozoocoria.

Resumiendo, bajo seleccion denso-independiente las condiciones que

favorecen la evolucién de la endozoocoria son: mayor supervivencia para
las semillas transportadas (eh > g), costos bajos para el rasgo que
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promueve la frugivoria (6 > 1) y una respuesta de tipo umbral por parte
de los frugivoros (p grande).

(4) Seleccion denso-dependiente. Cuando las dinamicas ecoldgicas
son denso-dependientes, por ejemplo en un bosque saturado de arboles,
ya no podemos usar la tasa de crecimiento maxima R, como criterio de
fitness. De hecho en condiciones de equilibrio, la tasa de crecimiento R
que es dependiente de la abundancia tal y como esta definida en la
ecuacion 5, tiene un valor constante de 1 para cualquier fenotipo. Por
otra parte, las isoclinas de fitness no se pueden definir sin ambigtiedad
dado que estas dependen de la densidad, que a su vez depende de los
parametros (y de una forma complicada, tal como lo muestra la Figura 3).
Por ende, ya no seria adecuado usar el método del fitness set. En contextos
denso-dependientes, si queremos determinar en que sentido evoluciona
un rasgo deberiamos usar un analisis de invasién evolutivo, mejor
conocido como Dindmica Adaptativa (Adaptive Dynamics, Dieckmann y
col., 1996; Geritz y col., 1998). Este analisis consiste en determinar si un
mutante surgido de una poblacion en equilibrio es capaz de crecer y
sustituir a la poblacién original, haciendo que el valor del rasgo en la
nueva poblaciéon cambie.

Dinamica adaptativa. Considérese una poblacion asexual monomoérfica
para el rasgo bajo seleccion, es decir z = x para todos los individuos (e.g.
todos los frutos tienen “X centimetros”). Este fenotipo “residente” esta en
un equilibrio de viabilidad estable de acuerdo con los criterios expuestos
en la seccion 2 (mantendremos el supuesto de estabilidad todo el tiempo).
Supongamos que aparece un fenotipo “mutante” con z=y = x (e.g. sus
frutos son apenas un poco mas grandes o mas pequeinos), y densidad
inicial muy baja (e.g. un individuo). Si la mutacion es desventajosa, pues
ésta se extingue junto con el mutante y el rasgo en la poblacion residente
seguira siendo z = x. Si la mutacion es ventajosa, el mutante desplazara
al residente y el rasgo en la nueva poblacion residente sera z = y. Como la
escala de tiempo ecolégica es mucho menor que la escala de tiempo
necesaria para la aparicién de mutaciones, podremos analizar el éxito o el
fracaso de la invasiéon de un solo fenotipo mutante contra un solo fenotipo
residente a la vez (i.e. no pueden ocurrir dos o mas mutaciones
simultaneamente).

Puesto que el mutante es inicialmente raro, la poblacién residente no
sera (inicialmente) afectada por la mutacion: esta en equilibrio y por lo
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tanto su tasa de crecimiento es R, = 1. Desde la perspectiva del mutante,
la situacién es claramente distinta: su tasa de crecimiento es funcién de
su rasgo z =y, y de las condiciones ambientales creadas por el residente
con rasgo z = x, es decir Ry, = R(y,x). El analisis de invasién evolutivo o
dinamica adaptativa, consiste en determinar si el fitness de invasién del
mutante R(y,x), es mayor que 1, conduciendo al reemplazo del residente
por el mutante; o menor que 1, conduciendo a la extincion del mutante.
Segun nuestro modelo ecolégico R(y, x) vendria dado por

R(y,x)=p+ f(y)s[G(x)e_“(y)A +eH(x)(1- e‘“(y)“‘)] (12)

donde
G(x) = gexp[—af (x)se 4P (x)]
H(x) = hexp[—Pef (x)s(1 — e 4®4)P(x)]

La derivacion de R(y,x) se explica a continuacion. En la ecuacion para
R (ec. 4) los parametros f y a dependen del rasgo z y existen dos valores
z = x para el residente, z =y para el mutante. Esto hace que para el
mutante f = f(y) y a = a(y) lo cual es explicito en la ecuacién 12. Por otro
lado, las cantidades G y H son el producto de las probabilidades de
supervivencia denso-independientes y denso-dependientes en las rutas
“1” y “2” respectivamente, en la Figura 1. Asumiendo que inicialmente los
mutantes son raros y los residentes abundantes, los efectos denso-
dependientes son solamente funcién de los residentes y por lo tanto G y H
son funciones de x pero no de y.

A lo largo de la linea y = x tenemos que R(y,x) = R(x,x) = 1. Como y =~ x
los mutantes tendran valores del rasgo ligeramente por arriba o por debajo de
la linea y =x donde R(y,x) #1. Si R(y,x) > 1, el mutante sustituira al
residente y el valor del rasgo cambiara de z = x (antiguo residente) a z =y
(antiguo mutante, nuevo residente). Si R(y,x) < 1 el mutante se extinguira y
el valor del rasgo en la poblacion se conserva. Los cambios de signo se pueden
representar en un grdfico de invasién pareado o PIP (Pairwise Invasibility Plot),
tal y como esta representado en la Figura 6. En un PIP, la diagonal y = x
representa una isoclina donde R(y, x) = 1, y es también el “sendero” alrededor
del cual ocurren las mutaciones. Los signos “+” corresponden a elevaciones
en la montana de fitness con respecto al sendero, mientras que los signos “-”
corresponden a depresiones. Ademas de la diagonal, el PIP muestra otras
isoclinas donde R(y,x) = 1, que resultan de la existencia de trueques entre
los parametros. Las intersecciones entre estas isoclinas y la diagonal se
denominan puntos o estrategias evolutivas singulares.
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Las mutaciones, vistas como “saltos pequenios” a lo largo del sendero
y = x, son seleccionadas favorablemente sélo si intentan “ascender” la
montana; es decir, cuando saltan hacia “+”. Usando el PIP concluimos que
el valor del rasgo crecera siy sélo si el gradiente del fitness de invasién
sobre la diagonal y=x y en la direccién del eje y es positivo, i.e.
OR (y,x)/dy > 0. Si por contrario dR (y,x)/dy <0, el rasgo evolucionara
hacia valores inferiores. El rasgo puede acercarse o alejarse de
determinados puntos singulares, es decir la evulucién puede ser
convergente o divergente. En un punto singular el gradiente de seleccion
en la direccion y se hace nulo R (y,x)/dy =0, es decir R(y,x) tiene un
valor extremo a lo largo del eje y (i.e. muy cerca del punto singular, una
linea vertical atravesara regiones con el mismo signo). Si el punto singular
es un maximo, lo llamaremos una Estrategia Evolutivamente Estable
(EEE), puesto que cualquier mutante cercano, al tener un fitness inferior
a 1, no puede invadir. Si el punto es un minimo de fitness, entonces éste
no es una EEE. Hay que tener presente que un punto singular puede ser
o no ser una EEE independientemente de ser o no ser convergentemente
estable, y viceversa (Geritz y col., 1998).

En la Figura 6 usamos PIPs para mostrar la evolucién del rasgo
asociado a la endozoocoria cuando la supervivencia de las semillas
transportadas es mayor que para las no transportadas (eh > g), y cuando
la competencia es mayor para las semillas no transportadas (@ > ). Tanto
para costos altos (8 < 1) como para costos bajos (6 > 1) existe un punto
singular x* que es un atractor evolutivo, y que ademas no puede ser
invadido por ningin mutante. Este punto es una EEE y también es
convergentemente estable (Geritz y col., 1998). En el caso de la Figura 6A,
en donde 6 < 1, existe un punto singular adicional que es lo opuesto de
un atractor evolutivo, un repulsor. Se trata de un minimo de fitness en
torno al cual la seleccion es disruptiva: si el rasgo en el residente es inferior
al punto, la evoluciéon hara que z - 0 y la endozoocoria desaparecerd; si el
rasgo es superior, éste crecera hasta alcanzar la EEE antes mencionada.
Esto significa que cuando los costos de inversion destinados a aumentar
la frugivoria son altos, la evolucion de la endozoocoria dependera de los
fenotipos iniciales. En la parte B de la figura, en donde 6 > 1, dicho
repulsor no existe y el atractor evolutivo es globalmente estable. Esto
significa que cuando los costos son bajos, la endozoocoria es siempre
ventajosa sin importar las condiciones iniciales.
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A B

y (invasor)

0 x X, 06 08 1 0 0.2 x 06 08 1
x (residente) x (residente)

Figura 6. Graficos de invasion pareados o PIPs para el fitness de invasion (ec. 12). El eje
horizontal representa el valor del rasgo en la poblacion residente, mientras que el eje vertical
representa el rasgo en un mutante. Las zonas “+” y “-” indican, respectivamente, combinaciones del
rasgos del residente y del mutante para las cuales el mutante invade o se extingue. Las zonas
rayadas indican valores del rasgo para los cuales la poblacion no es viable (R, < 1). La invasion
exitosa del mutante llevara a la extincion del residente con el mutante convirtiéndose en el nuevo
residente. La sustitucién selectiva ocurre en torno a la diagonal y = x. (A) Cuando el rasgo es
costoso (8 = 1/ 2) el existen dos puntos singulares, el repulsor evolutivo x; = 0,09 y una estrategia
evolutiva y convergentemente estable x, = 0,397. Dependiendo de las condiciones iniciales la
endozoocoria desaparece (z — 0) o se establece (z - x;) (B) Si el rasgo es poco costoso (0 = 2) el
tnico punto singular x” = 0,4 es una estrategia evolutivamente estable y convergentemente estable.
Sin importar las condiciones iniciales, la endozoocoria evoluciona (z — x). Los parametros usados
son los mismos que en la Fig. 3D (¢ = 0,9) con ¢ = 100; p = 20.

0.5

0.4 - —

0.3 |
0.2

0.1

0 50 100 150 200
Tiempo (milenios)

Figura 7. Evolucion en el escenario indicado por la Fig. 6A. Se muestran 20 trayectorias
evolutivas independientes que difieren en el fenotipo de partida x,, el cual esta uniformemente
espaciado entre O y 0,5. Al inicio y cada 1000 afios se genera un mutante con y = x + &, en donde §
es una variable aleatoria uniformemente distribuida en [-0.01, +0.01]. Si el mutante desplaza al
residente el valor del rasgo cambia de z = x a z = y. Para x, > 0,1 el rasgo converge a z ~ 0,4 que es
muy cercano a la estrategia convergentemente estable x, = 0,397 en el correspondiente PIP. Por
debajo de 0,1 el rasgo z — 0.
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La Figura 7 muestra una simulacién de la evolucién del rasgo para el
escenario expuesto en el PIP de la Figura 6A. Cada trayectoria evolutiva
consiste de una secuencia de eventos alternados de mutaciéon y
competencia entre mutante y residente. El resultado de cada competencia
se decide mediante un analisis de invasién mutuo, en donde invasor y
residente intercambian roles. De esta manera, cada vez que ocurre una
mutacion, el valor del rasgo se actualiza de z=x a z =y Unicamente
cuando el mutante es capaz de invadir al residente y el residente (siendo
invasor) es incapaz de invadir al mutante (siendo residente). Las
ecuaciones de competencia se obtienen a partir de la ecuacion de
recurrencia (ec. 4); en donde la ecuacién del residente es

P ={p+ f(0)s[Ge(x,y)e @4 + eH, (x,y)(1 — e72®4)]} (13)
donde P=P.yP =Py

G (x,y) = gexp[_a(f(x)se—a(x)APx + f(y)se—a(y)APy)]
H,(x,y) = hexp [~Be (F(0)s(1 — @A) + F(3)s(1 - e~0)4p))]

mientras que la ecuaciéon del mutante es igual pero intercambiando x con
y. Tal y como esta indicado en el PIP (Figura 6A), la prevalencia de la
endozoocoria dependera de los fenotipos iniciales.

Los patrones de los PIPs (Figuras 6A y B) no son sélo muy sensibles a
los costos (6), sino también a cambios en los demas parametros. Entre
estos parametros, aquellos relacionados con la interaccién planta-
frugivoro €,4 y p se cuentan entre los mas importantes. A continuacion
vamos a resumir sus efectos en la evolucién de la endozoocoria:

Efecto de la supervivencia a la frugivoria (¢). Las plantas son capaces
de desarrollar estrategias tendientes a incrementar las oportunidades de
germinacién de las semillas consumidas (Murray y col., 1994; Traveset,
1998; Vander Wall, 2010). El aumento en (¢) no produce cambios
significativos en la posicién del atractor evolutivo (puntos x, y x* en
Figuras 6A y B respectivamente), pero si produce un acercamiento
considerable hacia el origen en el repulsor evolutivo (x; en Figura 6A). Asi
pues, el incremento en la supervivencia a la frugivoria facilita la
prevalencia de la endozoocoria.

Efecto de la abundancia animal (A). En contextos ecologicos realistas
la abundancia de los frugivoros es una variable dinamica acoplada con la
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dindmica vegetal. Los frugivoros también son afectados por la
competencia, depredacion, caza y destruccién de su habitat (Wright,
2003). El aumento de A mueve todos los puntos singulares hacia el origen.
Esto contribuye a la desapariciéon del repulsor evolutivo y a que la
endozoocoria sea globalmente favorable, pero tambien limita el aumento
del rasgo asociado con la endozoocoria. Esto ultimo es muy légico desde
una perspectiva puramente explotativa: si el numero de frugivoros
disponibles (un “recurso” para la planta) es suficientemente alto, la
probabilidad de que una fruta sea consumida y sus semillas
transportadas a sitios favorables es muy alta; esto hace que las presiones
selectivas para que las frutas sean mas atractivas o detectables para los
frugivoros, sean bajas.

Efecto de la perceptibilidad o exigencia (p). Aumentar p produce el
alejamiento de todos los puntos singulares respecto al origen, pero el
repulsor se aleja mas rapido. De hecho el aumento de p puede crear un
repulsor evolutivo incluso cuando rasgo es poco costoso (6 >1). En
general, el aumento en p induce aumentos progresivamente menores en
el rasgo asociado con la endozoocoria, asi como también una reduccién en
el rango de fenotipos que evolucionen hacia ésta. Una baja perceptibilidad
por parte de los frugivoros o una alta exigencia (p alto), hace que los costos
necesarios para incitar una respuesta en éstos por parte de las plantas no
se compensen con los beneficios de dispersion recibidos.

Ramificacién evolutiva. Hasta este momento hemos supuesto todo el
tiempo que el efecto negativo de la denso-dependencia para las plantas
que germinan de frutos consumidos es menos intenso que para aquellas
que germinan de frutos no consumidos, es decir f < a en la Figura 1. Esto
es razonable en muchas interacciones planta-animal y es quiza una de los
incentivos mas importantes detras de la evoluciéon de la endozoocoria. Sin
embargo, esto no se cumple siempre. Algunos animales actiian como
concentradores de semillas por varias razones (Howe, 1989), pudiendo
ocasionar que los efectos negativos de la denso-dependencia sean intensos
en el caso de las semillas “dispersadas”, es decir § < a. Esto no es debido
solamente a la competencia, sino también por otras causas: la
acumulacién de semillas también atrae granivoros, o puede facilitar la
transmision de infecciones. Entonces, existiendo condiciones que faciliten
la evolucién de la endozoocoria (h > g, € grande, A bajo), la seleccion
natural empujaria a las poblaciones hacia situaciones ecolégicas que son
adversas para el reclutamiento. En estos escenarios la evolucién se torna
muy interesante, como vamos a ver.
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En el PIP de la Figura 8A presentamos un ejemplo del escenario arriba
propuesto. En el principio tenemos la evolucion hacia un punto singular que
es convergentemente estable, tal como en los PIPs de la Figura 6. Una vez
sobre el punto singular, el fenotipo residente ocupara un minimo de fitness si
se compara con mutantes con valores del rasgo por encima y por debajo del
punto singular, y por lo tanto no es una EEE. Por un lado, los mutantes con
rasgos por encima del punto singular tienen, con respecto al residente, la
ventaja de tener mayores probabilidades de sobrevivir a causas de mortalidad
denso-independientes (alta relacion h:g). Por otro lado, los mutantes con
rasgos por debajo del punto singular tienen, con respecto al residente, la
ventaja de tener mayores probabilidades de sobrevivir a causas de mortalidad
denso-dependientes (baja relacion a: ). En consecuencia, el fenotipo singular
no es una estrategia evolutivamente estable, la seleccién es disruptiva, y de
aqui en adelante la poblacion pasara a ser polimérfica. A puntos singulares
como el mostrado en la Figura 8A se les llama puntos de ramificaciéon
(branching points). En general, las condiciones para que un punto singular
sea un punto de ramificaciéon son las siguientes (Dieckmann, 1996): (a) el
fenotipo singular es convergentemente estable, (b) el fenotipo singular es
invadible por fenotipos cercanos, (c) el fenotipo singular puede invadir a todos
los fenotipos cercanos, y (d) dos fenotipos cercanos a ambos lados del fenotipo
singular pueden invadirse mutuamente.

A

y (invasor)

X, Xa 06 08 1 0 02 04 06 08 1
x (residente) Xy

Figura 8. (A) PIP para un escenario en donde la estrategia convergentemente estable no es
evolutivamente estable. Tenemos un punto singular en x; = 0,012 que es un repulsor evolutivo, y
un punto singular x, = 0,306 que es convergentemente estable. En relacién con el eje y, x, se sitiia
sobre un minimo de fitness. Por lo tanto x, es invadible por mutantes con valores del rasgo
superiores (y > x;) e inferiores (y < x;). (B) Reflexion del PIP respecto a la diagonal mostrando las
zonas de solapamiento de las regiones “+”. La interseccion de la linea anti-diagonal (trazos) con
regiones “+” indica la existencia de pares de fenotipos que pueden invadirse mutuamente, dando
lugar a un polimorfismo. Parametros: ¢ = 100;6 =1/ 2;p = 10;a = 0,01; 8 = 0,05 y el resto tal y
como en la Fig. 3D (e = 0,9). El punto de inflexién para a(z) se encuentra situado en { = 3 / 4.
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Las tres primeras condiciones se verifican por inspeccion de la Figura
8A, en donde el punto singular se alcanza por medio de pequefios saltos
mutacionales, tanto por arriba como por debajo. La segunda se verifica
pasando una linea vertical sobre x": dicha linea cruza zonas “+” arriba y
debajo de x*, es decir que x* es un minimo de fitness y por lo tanto
invadible. La tercera condicion se verifica pasando una linea horizontal a
la altura de x": dicha linea cruza zonas “+” a la izquierda y a la derecha de
x", por lo tanto el fenotipo singular puede invadir a fenotipos muy
parecidos. Para verificar la cuarta condicién, hacemos una reflexion del
PIP con respecto a la diagonal y dibujamos las zonas en donde las regiones
“+” se solapan, como en la Figura 8B. Luego pasamos una linea anti-
diagonal sobre el punto singular x". Si la anti-diagonal cae en zonas “+” a
ambos lados de x* entonces existen pares de fenotipos, uno a cada lado de
x", que pueden invadirse mutuamente.

DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Los efectos de la frugivoria sobre la dinamica de las poblaciones de
plantas distan de ser simples. La variacién en parametros tales como la
producciéon de semillas, la tasa de consumo de frutos, y la probabilidad de
supervivencia de las semillas a la manipulacién y tratamiento por parte
de los frugivoros, tiene efectos tanto positivos como negativos en la
abundancia de las plantas. Esto es causado por la sobrecompensacion
competitiva y el efecto hidra (Abrams y col., 2005), en donde la produccion
de menos semillas o incluso la depredaciéon de un fraccién de éstas, hacen
que la competencia en las fases tempranas de la vida sea menos intensa,
resultando en un mayor reclutamiento. Estos efectos no-lineales son poco
importantes en contextos de selecciébn denso-independiente, pero
seguramente son muy importantes en contextos denso-dependientes, en
donde el éxito o el fracaso en el establecimiento de nuevos fenotipos
dependen de sus habilidades para competir contra poblaciones residentes
que suelen ser muy abundantes.

Bajo condiciones de selecciéon denso-independiente, la evolucion de la
endozoocoria requiere que las oportunidades de supervivencia previas a la
germinacion sean superiores para semillas dispersadas respecto a las no
dispersadas. Esta supervivencia incluye como componente critico a la
probabilidad de supervivencia a la frugivoria (€), es decir al tratamiento
por parte de los frugivoros (manipulacién, masticacion, digestion, etc). De
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ser significativa esta supervivencia, el grado de evolucién en rasgos
destinados a estimular la interaccién planta-animal dependera de los
costos de dichos rasgos y de las caracteristicas de los animales. Bajos
costos y una baja exigencia o alta perceptibilidad por parte de los
animales, haran que la inversion por parte de la planta resulte en el
aumento de la tasa reproductiva, lo cual es ventajoso en escenarios de
invasién o recolonizacién (Galindo-Gonzalez, 1998). Silos costos son altos,
existen situaciones bajo las cuales la endozoocoria todavia puede
evolucionar, pero esto requerira de animales que muestren respuestas de
tipo umbral dentro del rango de variaciéon en rasgos permitido por los
costos, y aun asi dicha evolucién va a depender de la historia evolutiva
previa (i.e., condiciones iniciales).

En escenarios de seleccion denso-dependientes, la evolucién de rasgos
asociados con la endozoocoria también esta grandemente afectada por los
costos. Cuando los costos son bajos, la endozoocoria es con frecuencia
una estrategia evolutivamente estable (EEE) y convergentemente estable
(o continuamente estable) a nivel global, es decir no importando la historia
evolutiva previa. Pero si los costos son altos, la existencia de repulsores
evolutivos reduce el rango de fenotipos para los cuales la endozoocoria es
selectivamente favorable. En estos contextos, tal y como sucede en
selecciéon denso-independiente, caracteristicas dependientes de los
animales tales como la resistencia a la frugivoria, perceptibilidad o
exigencia, modificaran el paisaje adaptativo. Como regla general, una alta
supervivencia a la frugivoria y alta perceptibilidad o baja exigencia hacen
de la endozoocoria una estrategia favorable.

Llevando nuestro modelo a determinadas situaciones extremas pero
plausibles (e.g. mayor competencia entre semillas dispersadas),
encontramos el fenémeno de ramificacion evolutiva (evolutionary
branching), el cual tiene consecuencias muy interesantes. Si relajamos la
suposicién de reproduccion asexual, la ramificacién de un fenotipo en dos
fenotipos que compiten, podria conducir al aislamiento reproductivo y a la
emergencia de dos especies por especiacion simpatrica (Dieckmann y col.,
1999), con diferencias bastante grandes en rasgos asociados con la
endozoocoria. Desafortunadamente, esta posterior evolucion sélo puede
seguirse mediante simulaciones basadas en individuos, algo que esta
fuera del alcance de este trabajo.

211



ACTA BIOLOGICA VENEZUELICA VOL. 35 (2)

Terminamos mencionando algunas limitaciones de nuestro modelo
y los métodos empleados para su analisis. Un problema importante es
la ausencia de dinamica poblacional y evolutiva en los frugivoros. Las
estrategias optimas de las planta son afectadas por la abundancia
animal (parametro 4), y seria muy interesante investigar que pasa con
la evolucién si las dinamicas poblaciones de los animales y las plantas
se acoplan de acuerdo con un modelo modelo recurso-consumidor.
Tenemos razones para creer que esto podria dar lugar a anacronismos
ecolégicos (Guimaraes, Jr. y col.,, 2008) y trampas evolutivas. Las
trampas evolutivas explicarian la situacién actual para muchas
plantas que son practicamente mutualistas obligados, y donde los
cambios en la composicion (e incluso de la extincién) de frugivoros
acarrearian resultados catastréficos (Carney y col.,, 2003; Wright,
2003). Hemos supuesto tambien que los frugivoros responden a un solo
rasgo tal como el tamano del fruto o su color, mientras que las
investigaciones mas recientes demuestran que estos responden a
muchos rasgos simultaneamente (Valido y col.,, 2011). Asi pues, el
efecto combinado de multiples rasgos frutales sobre la fecundidad y la
tasa de frugivoria es un tépico que requiere atencién. Pasando a los
analisis evolutivos, el método del fitness set por ejemplo, solamente
indica la existencia y localizaciéon de los rasgos que son 6ptimos. Sin
embargo, el derrotero de la evolucion dependera de los detalles del
sistema genético (e.g. heredabilidad, ligamiento, dominancia, epistasis,
etc), asi como de la dinadmica ecolégica, los cuales fueron totalmente
ignorados. La dinamica adaptativa hace explicita la dinamica ecologica,
pero introduce suposiciones que son problematicas, entre las cuales la
ausencia de sexo es quiza la mas obvia pero no la mas importante. Una
de estas suposiciones es la ausencia de estocasticidad demografica,
que podria hacer desaparecer a un mutante raro en muy pocas
generaciones. Otra suposicion problematica es el tamano
infinitesimalmente pequefo requerido para las mutaciones, lo cual
asegura la continuidad de los fitnesses de invasiéon. Si en el mundo real
la evolucién dependiera de mutaciones tan pequenas, esta se detendria
muy lejos de los valores 6ptimos (Waxman y col., 2005; Geritz y col.,
2005). Estos problemas tipicamente se abordan mediante el uso de
simulaciones basadas en individuos, como mencionabamos en el
parrafo anterior, haciendo que la produccién de frutos o semillas, y el
tamano de las mutaciones, sean variables aleatorias.
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