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ABSTRACT.

This study reports the pollination ecology of Prosopis tamaruga and its relations with other
species of plants growing in the salty desert of northern Chile (P. flexuosa, P. alba, P.

strombulifera, P. burkartii and Caesalpinia aphylia).

The following species of insects are

considered the most important pollinatozs: Centris mixta, C. moldenkei, Pachodynerus peruensis and
the lycaenid Leptotes trigemmatus. Observations were made on the behaviour of the pollinators,
inflorescence characters, fruit production and mechanisms to avoid competition.
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INTRODUCCION

La importancia ecolégica y econémica de al-
garrobos y tamarugos (Prosopis), en el norte de
Chile, ha sido ampliamente reconocida en el pais
desde que CORFO, en 1965, inicia una extensiva
reforestacién de mas de 20.000 hectareas, que se
extienden en los salares de Pintados, Bellavista y
Zapiga.

En la zona, los estudios sobre Prosopis se han
centrado principalmente en cuanto a: problemas
fisiol6gicos (Acevedo et al., 1985a y b); Aravena
y Acevedo, 1985; Lépez, 1985; Mooney et al.,
1980; Sudzuki, 1969, 1985), uso de las especies
en ganaderia y manejo (Aguirre y Wram, 1985;
Cadahia, 1970; Elgueta y Calder6n, 1971; Habit,
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1980; Klein, 1970; pestes y su posible control
(Cogollor er al., 1985; varios documentos inter-
nos de CORFO; Gates Clarke, 1987; Johnson,
1983; Klein y Campos, 1978; Le6n, 1974; Bo-
badilla et al., 1987). Sin referirse expresamente a
las especies de Prosopis del norte, se encuentra
informacién pertinente en los trabajos de Ward et
al., (1977), Solbrig y Cantino (1975), asi como
también varios trabajos editados por Simpson
(1977) y por Palacios y su grupo en Argentina
(Genise et al, 1990; Hunziker et al, 1986; Pala-
cios y Bravo, 1981; Picca et al, 1990; Zallochi et
al, 1990). Aunque existen aportes de valor en la
sistemdtica del género (Burkart, 1976; Muiioz,
1971; Serra y Gajardo, 1988), se necesita ain un
estudio mds acabado sobre los Prosopis del grupo
Algarrobia que permita identificarlos con clari-
dad (Palacios, informacién personal).

A pesar de ser s6lo unas pocas especies de
Prosopis y una de Caesalpinia los tnicos vege-
tales que se desarrollan bien en el desierto salado
del norte, muy poca o ninguna informaci6n se ha
reunido hasta ahora acerca de sus mecanismos de
polinizacién y de las interrelaciones que por esa
via se establecen entre ellas. Varios autores men-
cionan a Centris como el polinizador més impor-
tante de P. tramarugo (Campos, 1968; Klein y
Campos, 1978; Cogollor et al., 1985; Toro, 1986;
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Bobadilla ef al., 1987). Sin embargo se observa
una falta de estudios centrados en el proceso de la
polinizaci6n, sin contar que hasta hace poco tiem-
po no se disponia de una taxonomia clara para los
Centris de l1a zona (Toro y Chiappa, 1989).

En tanto la nica especie de Caesalpinia prac-
ticamente no es usada por la poblacién humana
que habita el norte de Chile, las especies arbéreas
de Prosopis (algarrobos y tamarugos) tienen una
fuerte demanda permanente, que podria amenazar
su sobrevivencia, tanto en forma de combustible,
en la actividad minera de la la. y 2a. regién,
como para alimento de ganado, especialmente en
la 12 regién, donde no hay otros vegetales dis-
ponibles.

El principal objetivo de este trabajo es aportar
informacién sobre los agentes y mecanismos que
intervienen en la polinizacién en las especies del
género Prosopis y otras plantas presentes en la 12
Regi6n de Chile.

MATERIALES Y METODOS

Las observaciones se realizaron en Iquique, 1a.
Region, en una plantacién de tamarugos a cargo
de CONAF, situada aproximadamente 20 km al sur
de Pozo Almonte (20°24°S; 69933’W) y en luga-
res proximos a La Tirana. Se realiz6 un total de
nueve viajes a la zona en las siguientes fechas:

1990 - Julio-Agosto y Octubre

1991 - Enero, Junio y Octubre

1992 - Enero, Abril, Mayo y Diciembre

El periodo Octubre-Noviembre corresponde a
la maxima floracién de Primavera de algarrobos y
tamarugos. En los meses restantes se realizaron
observaciones sobre el tamarugo en cuanto a: 1)
floracién de "devareo" (fuera de época prima-
veral), 2) recuento y disposicién de los frutos en
el eje de la inflorescencia; 3) determinacién del
nimero de frutos sanos que se encuentran caidos
bajo el arbol, lanzando al azar un marco de alam-
bre de 25 x 25 cm, procediendo luego a examinar
y contar el mimero de frutos encerrados en él,
tanto los sanos como los atacados por herbivoros;
4) determinacién del periodo de floracién
méaxima de Prosopis strombulifera; 5) Durante
todo el periodo de observacién se hicieron reco-
rridos permanentes por la Pampa del Tamarugal
en busqueda de flora acompaiiante del tamarugo.
En ellos se determiné el estado de floracién y de

actividad reproductiva de estas especies. En los
mismos perfodos se realizaron observaciones
comparativas en la localidad de Quillagua (22
Regit6n).

6) Para la cuantificacién del nimero de flores
por inflorescencia se ubicaron 16 4rboles al azar
en cada uno de los cuales se tomaron cinco inflo-
rescencias con botones cerrados, cinco con flores
cerradas y pistilos expuestos y cinco con corolas
abiertas en buen estado. El recuento en cada caso
se realiz6 bajo lupa binocular. 7) Se estimé el
transporte de polen por el viento, colocando 30
portaobjetos con glicerina, colgando de las ramas
bajo los tamarugos y 26 portaobjetos a uno, dos y
tres metros de distancia de la planta; estos se
mantuvieron en el lugar durante tres dias. La
posibilidad de polinizacién anemdfila se estimé
también recubriendo 30 inflorescencias con bol-
sas de malla, que permitian el paso de polen, pero
no de insectos y 30 con bolsas de tejido denso
que excluian el paso de polen y viento. 8) Se re-
alizaron colectas de insectos durante todo el
periodo de floracién de las especies presentes,
confirmando posteriormente en el laboratorio la
identificacién que se habia realizado en el terre-
no. Para obtener una informacién cuantificable
en cuanto a nimero de ejemplares visitantes, las
colectas con red se hicieron por periodos fijos de
10 minutos (N® insectos/planta/tiempo). 10) Se
determinaron las especies polinizadoras por
acarreo de polen libre y se registré6 su compor-
tamiento en cuanto a:

- punto de llegada a las flores y direccién
seguida posteriormente.

- recompensa buscada por los visitantes y

- persistencia de la recompensa durante la
estacién (o tiempo)

RESULTADOS Y DISCUSION
Flora nativa de la Pampa del Tamarugal.

La bisqueda de flora nativa, de polinizacién
entomofila, ha permitido detectar las siguientes
especies para la Pampa del Tamarugal: Prosopis
tamarugo, P. strombulifera, P. burkartii (Mimo-
saceae), Caesalpinia aphylla (Caesalpiniaceae),
Tessaria absinthioides (Compositae) y dos espe-
cies de algarrobos (Mimosaceae). En este trabajo
no se ha diferenciado entre las especies de alga-
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rrobo, ya que ambas florecen sincrénicamente y
son visitadas por las mismas especies de insectos.
Una de ellas parece corresponder a P. flexuosa de
acuerdo a Zallochi et al., (1990) y la otra a P.
alba, de acuerdo a Serra y Gajardo (1988). Am-
bas especies aparecen a veces identificadas como
P. chilensis (Klein y Campos, 1978), especie que
se distribuye muchisimo més al sur en nuestro te-
rritorio, por 10 que parece ser necesario un estu-
dio taxon6mico mas acabado de ellas en el norte,
para determinar las variaciones intraespecificas y
la diversidad especifica.

P. tamarugo es una especie claramente identi-
ficable en la primera Region, no asi en la
Segunda, donde hay una poblacién al sur de To-
conao (23°11°S; 68°00°W) que hemos observado
con caracteristicas fenolégicas muy propias y dis-
tintas, ademis de las diferencias estructurales
citadas por Sudzuki (1985). Las poblaciones de
Canchones florecen a lo largo del afio, con una
floracién tipica de primavera que alcanza su
maximo en octubre, ademds de presentar uno o
dos peaks de floracién de devareo, variables tanto
en mimero como en intensidad, entre fin de Abril
y Julio (trabajo en preparacién); en tanto, la po-
blacién de San Pedro de Atacama presenta una
sola floracién estival, observada por nosotros du-
rante el mes de Diciembre, no disponemos en este
caso de observaciones sobre floracién de
devareo, pero ésta no existe segin informacién
local, dato que seria necesario confirmar.

P. strombulifera se observé creciendo con dis-
tribucién agrupada en la Pampa del tamarugal,
formando manchas de vegetacién baja hasta poco
mds de un metro. Esta circunstancia sugiere que
aparentemente depende de un mecanismo distinto
de dispersién de semillas que algarrobos y
tamarugos. Se pudieron ubicar tres 4reas con
grupos de plantas de esta especie, vecinas a la lo-
calidad de La Guaica. Los pobladores de la zona
ejercen sobre ellas una presién importante, por
colectar los frutos en forma exhaustiva para ven-
derlos en un pequefio comercio local como amu-
letos de la buena suerte. Ademas de la pérdida de
semillas, hay un dafio importante al pisar las
plantas en la bisqueda de frutos. Se observaron
ademds poblaciones de P.strombulifera en la
zona de Copiap6 las que muestran diferencias es-
tructurales importantes que hacen su conespecifi-
cidad dudosa.

P. burkartii es una especie extremadamente es-

casa, de la cual se lograron ubicar sé6lo dos
pequefios grupos de plantas, el mis grande, tam-
bién cerca de La Guaica (20226’S; 69233’ W), co-
rresponde a la localidad tipo de la descripcién
original. Se observaron escasas flores a lo largo
del afio y no pudo determinarse el periodo de
floracién méxima. Dado el reducido nimero de
ejemplares presente, esta especie no parece jugar
ningiin rol ecolégico significativo en el momento
actual, al mismo tiempo que se presenta en muy
grave peligro de extincion.

Caesalpinia aphylla ocupa extensas dreas pre-
cordilleranas en terrenos arenosos o arcillosos.
La existencia de plantaciones artificiales de
Prosopis arborescentes, determina algunas situa-
ciones sintépicas con Caesalpinia vecinas a La
Tirana, que también son de floracién sincrénica
con tamarugos y algarrobos durante el periodo
primaveral.

Tessaria absinthioides ha desarrollado grupos
pequefios de plantas cerca de La Guaica. Esta es-
pecie no ha sido considerada en este trabajo, de-
bido al mal estado que presentaban los
ejemplares en los aflos que duraron las observa-
ciones. ‘

Produccion de frutos.

Para la planta el problema bésico de supervi-
vencia esti en originar una cantidad suficiente de
semillas, de manera que algunas de ellas puedan
llegar a germinar y producir nuevas plantas. Este
ultimo proceso parece ser un hecho de muy baja
probabilidad dadas las condiciones ambientales
del desierto y la necesaria concurrencia de varios
factores externos, pero sin embargo exitoso en el
momento actual, ya que se ha constatado la pre-
sencia de renovales espontdneos en varios secto-
res. '

En todo caso, distintas especies de Prosopis,
que se corresponden con las secciones estableci-
das por la taxonomia botédnica, siguen estrategias
distintas, en las cuales tiene incidencia el proceso
de polinizacion.

- Los algarrobos (Algarrobia), producen
frutos en nimero netamente inferior a los tamaru-
gos, alargados y dulces, lo que los hace especial-
mente atractivos para mamiferos (incluido el
hombre); éstos las hacen pasar por su tubo diges-
tivo ablandando la testa y dejdndolas en buenas
condiciones de germinar (Klein y Campos,1978)
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- En tamarugos (Cavenicarpa) hay general-
mente dos maximos de produccién de flores y
frutos en el afio (Villasefior et al, en prepara-
cién), la floracién y fructificacién de primavera
es ligeramente posterior a los algarrobos vy
muchisimo m4s abundante, mientras que la de in-
vierno, a veces aun méis abundante que la ante-
rior, se presenta en un periodo en que no hay
otros frutos disponibles en la zona; sin embargo
su presencia e intensidad parece variar mucho en
diferentes afios, como se indica m4s arriba

Para discernir si ¢l factor periodo del afio tiene
incidencia en la cantidad de frutos por infrutes-
cencia se tomaron muestras en tres fechas que po-
drian corresponder a fructificaciones diferentes:
4-X-1990; 5-1-1991 y 25-VI-1991. Los recuentos
hechos en diez arboles tomados al azar se indican
en tabla 1.

TABLA 1.
PROMEDIO DE FRUTOS PRODUCIDOS POR
INFRUTESCENCIA, EN FLORACION PRINCIPAL
(ENERO Y OCTUBRE) Y DE DEVAREO (JUNIO).

4-X-1990 5-1-91 25-VI-91
X 6.49 5.67 12.76
Ds 6.16 6.35 8.30
n 306 181 199

X=medio
Ds = Divisién standard
n = N° de infrutescencia observadas

Un anAlisis de varianza de una via (F= 65.06;
p< 0.001), indica que el periodo del afio tiene una
influencia clara sobre la variable analizada, es
decir mimero de frutos por racimo.

Como se trata de tres fechas fijas, es de interés
determinar cudl o cudles de ellas son las causan-
tes de la diferencia general mostrada por el anéli-
sis de varianza. Para aclarar este punto
recurrimos al método de Scheffé (en Berthet,
1978), de comparacién miltiple de medias.

Los resultados de estas comparaciones (tabla
2) muestran que tanto las medias de X-90 como
la de 1-91, difieren significativamente de VI-91;
sin embargo la de X-90 no difiere significativa-
mente de la de 1-91.

TABLA 2
COMPARACION DE MEDIAS DE FRUTOS
PRODUCIDOS EN TRES MUESTREOS REALIZADOS.

Contraste F observado Significacién
X-1990/VI-1991 99.71 b
1-1991/VI-1991 21040 b
X-1990/1-1991 1.60 NS

*%* = p < 0.001; NS = No significativo

En los muestreos realizados en diferentes
periodos del afo, que se describen mas arriba,
nos di6 la impresién que podria haber una in-
fluencia del factor "individuo" o "4rbol" en el
mimero de frutos por racimo. Para discernir este
punto se realizaron tres andlisis de varianza, co-
rrespondientes cada uno a las fechas de muestreo.
Los resultados se muestran en tabla 3.

TABLA 3
EFECTO DEL FACTOR ARBOL SOBRE EL NUMERO DE
FRUTOS POR RACIMO.

Muestreo F Grados de Significacién
observado libertad

X-1990 1.9235 10y 294 *

1-1991 5.4040 9y 171 xk

VI-1991 1.9175 9y 195 *

**# = gjgnificativo para p< 0,001
* = significativo para p< 0.05

Se observa en todos los casos un efecto signifi-
cativo del factor arbol, habiendo entonces arboles
con pocos frutos y otros con una mayor cantidad;
como se trabajé con un modelo aleatorio, los re-
sultados pueden ser extendidos al conjunto de la
poblacién de 4rboles de la zona.

Aunque los frutos son menos dulces que los de
algarrobos igual deben pasar por el tubo digestivo
de un mamifero y esperar que las crecidas del
"invierno boliviano” (lluvias estivales del alti-
plano) den las condiciones de humedad necesaria
para la germinacién (Solbrig y Cantino, 1975).

Algarrobos y tamarugos siguen la teoria de
Janzen (1969), en cuanto a que los frutos acumu-
lados bajo el 4rbol favorecen demasiado la con-
centraciéon de herbivoros. Los recuentos de
semillas caidas bajo 12 4rboles mostraron
68.97% de frutos atacados por insectos herbivo-
ros (n = 1131); de éstos el mimero de Bruchidae
aumenta con el tiempo (Solbrig y Cantino, 1975),
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hasta practicamente atacar todas las semillas pre-
sentes, desfavoreciendo asi el crecimiento de
renovales bajo la copa de los drboles originales.

El paso por el tubo digestivo de mamiferos
herbivoros tiene otros significados importantes
para la semilla ademas de la ruptura de 1a testa: la
distribucién a distancia, con respecto a la planta
progenitora, escapar de los insectos herbivoros
que se concentran bajo el 4rbol y la proteccién de
las semillas del ataque directo de insectos her-
bivoros que ya pueden estar contaminando el
fruto, éstos necesariamente terminan el ataque
por accién de las enzimas, cuando el fruto esti
dentro del aparato digestivo.

Basados en nuestras observaciones prelimi-
nares para P.strombulifera y P.burkartii (Strom-
bocarpa), la reproduccién no se basa en un
enorme nimero de frutos, ni sigue estrictamente
la hipétesis de Janzen (1969), dada su dis-
tribucién agregada, sino mds bien en una produc-
ci6n no tan abundante, que es retenida entre las
plantas progenitoras; éstas les proporcionan una
importante proteccién contra mamiferos, gracias
a un sistema mas fino y denso de espinas de alta
eficiencia. En nuestras observaciones, ambas es-
pecies mantenian en el suelo, bajo el follaje, un
gran nimero de frutos que no habian sido alcan-
zado por las ovejas o cabras que alli son abun-
dantes, hecho que concuerda con la distribucién
espacial agrupada que se habia mencionado mas
arriba.

La cantidad de frutos originada depende funda-
mentalmente de dos factores: cantidad de flores
disponibles y existencia de sistemas de polini-
zacién adecuados.

Polinizaciéon anemdofila.

Los siguientes resultados indican ausencia de
polinizacion anemdfila en tamarugos:

- 30 inflorescencias envueltas con bolsas de
malla no dieron resultados significativamente dis-
tintos de igual nimero de inflorescencias envuel-
tas con bolsas de género denso, ya que se obtuvo
F=0.09 con p > 0.05 para el nimero de frutos en
diferentes tipos de bolsas, en el andlisis
estadistico.

- Los portaobjetos con glicerina, que no es-
taban bajo el arbol, indicaron sélo ocasionales
granos de polen (X =3 granos de polen por cm2;
n=20) y también, muy baja abundancia cuando

estaban colgando del ramaje (X=9 granos de
polen por cm?2; n=30)

- La forma del estigma, como una pequefia
concavidad al extremo de un tubo estrecho (Ge-
nise et al., 1990) no ofrece una superficie ade-
cuada de adherencia.

- Se suma a lo anterior el viento extremada-
mente fuerte, que sopla con frecuencia en el de-
sierto, 1o que en un sistema de polinizacién
anemofila, produciria una pérdida demasiado im-
portante de granos de polen para una planta que
crece tipicamente dispersa.

Polinizaciéon entoméfila.

A pesar de ser varias las especies de insectos
que visitan Prosopis (Ward et al., 1977; Bo-
badilla er al.,1987), son pocas las que juegan un
rol importante en la polinizacién; éstas han sido
determinadas por transporte de polen libre en su
cuerpo y corresponden, incluyendo a los visi-
tantes de Caesalpinia, a las siguientes (no se ha
estudiado el rol de las especies nocturnas):

Hymenoptera
Colletidae
Colletes murinus Friese
Chilimelissa luisa Toro y Moldenke.
Halictidae
Caenohalictus sp.
Anthophoridae
Centris mixta Friese
Centris moldenkei Toro y Chiappa.
Apidae
Apis mellifera L.
Vespidae
Pachodynerus peruensis Saussure.
Lepidoptera
Lycaenidae
Leptotes trigemmatus Butler,
Diptera
Bombyliidae
Villa sp.

y algunas otras especies ocasionales (Syrphidae,
Tachinidae, Calliphoridae, Cecidomyiidae, Sar-
cophagidae).

Los taxa corresponden a grupos tipicamente
polilécticos que han logrado ajustarse a las condi-
ciones ambientales del desierto donde funcionan
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como verdaderos oligolécticos. Colletes murinus
y Caenohalictus sp. son especies muy escasas, ra-
z6n por la cual parecen tener poca o ninguna inci-
dencia en el proceso de polinizacion.
Chilimelissa luisa es una abeja muy pequeiia, que
alcanza s6lo a 4 6 5 mm de largo, es abundante
en Caesalpinia, s6lo la hemos encontrado en al-
gunos tamarugos y en ciertos sectores localizados
de los mismos, por lo que la consideramos como
un polinizador menos importante para Prosopis.

De las seis especies restantes Leptotes y
Pachodynerus se encuentran presentes casi todo
el ano, variando su densidad poblacional de a-
cuerdo a la cantidad de flores presentes. La pre-
sencia de abeja miel depende fundamentalmente
del hombre, ya sea en su situacién de cultivo
transhumante o de cultivos permanentes que son
alimentados en los periodos de floracién escasa
(Toro et al., 1992). Las especies de Centris vue-
lan solamente durante la floracién de primavera,
desde septiembre a la primera mitad de noviem-
bre; sin embargo también los hemos encontrado
volando en diciembre en la 2a.Regidn, cerca de
San Pedro de Atacama. Villa, como otros Bom-
byliidae, es pardsito de abejas, en este caso Cen-
tris o excepcionalmente del lepidéptero Leprotes
trigemmatus (Bobadilla, informacién personal) y
su densidad por lo general es baja.

Tratando de entender el valor como polini-
zador de la especies mencionadas, se midi6 su
tiempo de permanencia sobre las flores (tabla 4).
Las visitas cortas indicarian presumiblemente un
mejor polinizador, ya que el insecto pasa mis
rapidamente de una flor a otra, concordando con
la idea de Harder y Thompson (en Roubik, 1992)
de que es el ndmero de visitas de los polini-
zadores el que determina la evolucion de los ras-
gos florales y sus mecanismos de atraccién.

TABLA 4
TIEMPO (SEGUNDOS) DE VISITA DE INSECTOS
SOBRE FLORES DE P.TAMARUGO

X r Ds n
C. mixta 11.26 2-35 8.74 39
P. peruensis 13.99 2-39 9.85 29
L. trigemmatus 18.06 6-49 10.35 26
A. mellifera 14.51 3 -37 8.8 46

X = media; r = rango: Ds = desviacién standard; n = nimero
de insectos observados.

Se puede notar que el rango de los tiempos de
visita es muy amplio para las cuatro especies,
siendo el mé4s alto el de Leprotes, que puede per-
manecer largamente cuando estd ovipositando.

- Leptotes se posa generalmente en un solo
punto, préximo al 4pice, camina poco, pre-
firiendo principalmente estados inmaduros de las
inflorescencias para ovipositar o aparearse.

- Apis realiza visitas m4as bien lentas, cami-
nado entre las flores abiertas o haciendo cortos
vuelos que la llevan de una parte a otra de la
misma inflorescencia o a otra inmediatamente
vecina. El comportamiento parece procurar la
mayor economia energética, consiguiendo el
maximo de carga con el menor gasto en los des-
plazamientos.

- Pachodynerus se detiene pricipalmente en
flores no abiertas con o sin estigma expuesto,
éstos le sirven de sitio de caza para buscar larvas
de mariposas para sus crias; pero cuando se ali-
menta visita flores abiertas, con nectarios facil-
mente accesibles, donde adquiere algo de polen
en los tarsos y sobre su cuerpo.

- Centris presenta una estrategia de visitas
muy veloces, con cambios rdpidos de inflorescen-
cias y de drboles, incluso para las hembras que
buscan polen. Los machos visitan las flores pref-
erentemente en las tardes, dejando las maiianas
para competir por apareamientos en el drea de ni-
dificacién; las hembras, en cambio no tienen
preferencias marcadas en las horas de recolec-
cién, ya que su rol de abastecedoras del nido es
permanente. Centris es del tipo de visitantes que
sacan sélo el néctar mas accesible, obteniendo la
mejor oferta de la flor. Esta circunstancia pro-
duce una mayor eficiencia de polinizacién por la
rdpida exploracién de un mayor nimero de flores.

Para conocer el comportamiento de llegada del
insecto a la inflorescencia y la direccién del reco-
rrido inmediatamente posterior, se examinaron
ambos factores, que podrian representar la mejor
oportunidad de polinizacién cruzada exitosa den-
tro de la inflorescencia (tabla 5)
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TABLAS
PREFERENCIAS DE LUGAR DE LLEGADA Y
MOVIMIENTOS SIGUIENTES DE LAS PRINCIPALES
ESPECIES DE INSECTOS QUE VISITAN
INFLORESCENCIAS DE TAMARUGO.

Llegan (%) Contindan (%)
base centrodpice izq. der. base dpice n
3.8 154 80.8 33.3 16.7 33.3 16.7 26
239 32.6 43.5 18.0 30.0 28.0 24.0 33
30.2 28.3 41.5 12.3 36.8 26.3 24.6 20
12.8 46.2 41.0 11.6 30.2 46.5 11.6 23

L .trigemmatus
A.mellifera

P .peruensis
C.mixta

Se observa una clara preferencia de L.trigem-
matus para llegar a la parte distal de la inflores-
cencia sin importar que hayan o no flores con
corolas abiertas, a diferencia de las dem4s espe-
cies en las cuales el nimero de llegadas a 1a base
y al centro sumadas son siempre mayores que al
apice; el trayecto que sigue luego, hacia la base,
¢s siempre muy corto y pocas veces sobrepasa el
tercio distal. Apis y Centris en cambio cuando
contindan proximalmente, por lo general, alcan-
+an a la base (a no ser que se trate de inflorescen-
cias ya viejas) y muestran una clara preferencia
por flores completamente abiertas. Esta iltima
circunstancia produce una variacién apreciable en
la llegada de lo dpidos con respecto a otros insec-
tos. Debido a que la apertura de las corolas es
més temprana proximalmente, hay un mayor a-
cercamiento de las abejas hacia la base cuando
hay s6lo botones distales presentes. La situacién
opuesta se puede advertir en Pachodynerus, que
no tiene atraccién especial por flores abiertas, por
lo que no manifiesta marcada preferencia por una
zona determinada de llegada.

La llegada de los polinizadores y el camino
que siguen posteriormente podria influenciar, me-
diante respectivas polinizaciones, la disposicion
alcanzada posteriormente por los frutos en la in-
florescencia. En éstas se observa generalimente el
dpice del eje seco, mientras que la mayor parte de
los frutos se ubican en la parte media basal. Los
porcentajes de distribucién en la inflorescencia
corresponden a: 32.1% basales; 62.5% en zona
media y 5.4% apicales, para n=56 inflorescen-
cias.

Tipos de recompensas para el polinizador.

Uno de los aspectos interesantes del sistema es
el tipo de recompensa que ofrece el 4rbol a las es-
pecies polinizadoras. Por ser varias de ellas de
naturaleza diferente para cada caso, se obtienen
resultados con claras ventajas adaptativas, que
permiten por una parte evitar la competencia en-
tre los insectos y por otra, dar mayores posibili-
dades a la planta, que puede asi disponer de
polinizadores por un tiempo m4s largo. Las visi-
tas responden a diferentes motivaciones, de modo
que cuando alguna de éstas no es funcional, hay
otra recompensa que activa un insecto distinto.

Por otra parte, cualquier mecanismo que evite
competencia es especialmente valioso para las es-
pecies involucradas, ya que no se suma a los
rigurosos factores selectivos abi6ticos que pre-
senta el desierto. Desde este punto de vista la in-
troduccién de la abeja de miel plantea una
situacién distinta.

Se pudo determinar las siguientes recompen-
sas:

- Néctar y polen; observados en un gran
numero de casos para los Apoidea o para todos
los insectos que visitan Prosopis, como es el caso
del néctar, Estos materiales son utilizados como
alimento de adultos y juveniles (Kevan &
Baker,1983). El néctar, sin embargo, puede ser u-
sado como liquido, sin importar su valor nutri-
tivo, en la realizacién de otras funciones como
bajar temperatura (Toro et al., 1991) o ablandar
el substrato para excavar nidos (Chiappa y Rojas,
1991).

- Proporcionar lugar de apareamiento y te-
jidos vegetales para alimento de larvas, como es
lo requerido por L.trigemmatus.

- Proporcionar larvas que son utilizadas como
alimento de insectos depredadores, como se en-
contr6 para Pachodynerus peruensis (Vespidae) y
Villa sp. (Bombyliidae).

Estas recompensas diferentes determinan un
espectro de posibilidades, también distintas, en
cuanto a periodo fenolégico y una independencia
de un polinizador tnico. Las circunstancias ante-
riores hacen exitosa la floracién de devareo de
los tamarugos y las escasas flores invernales de
P.strombulifera y P.burkartii, que logran produ-
cir frutos gracias a lepidépteros o véspidos,
cuando hay auscncia total de abejas en la tempo-
rada.



26 Acta Entomolégica Chilena

Vol 18, 1993

El posible exceso de lepidépteros que pudiera
favorecer este mecanismo, susceptible de trans-
formarse en una plaga amenazante para la super-
vivencia de la planta, es compensado en cierto
modo, por un periodo corto sin flores, que deja
por lo tanto sin alimento a los adultos, sirviendo
de mecanismo de control.

La eficiencia de recolecién demostrada por la
abeja de miel no parece tener ventajas para
Prosopis, ya que la mayor ganancia para la abeja
se obtiene revisando cuidadosamente cada inflo-
rescencia y visitando luego las mds cercanas,
mientras que para la planta la mayor ganancia
estd en la polinizacién cruzada.

Flores disponibles.

Se estimé importante analizar nuestros datos
sobre la variacién numérica de los distintos esta-
dos florales dispuestos en las inflorescencias, di-
ferenciando botones cerrados, flores cerradas con
estigma expuesto y de flores con corolas abiertas,
mediante un anilisis de varianza a dos criterios,
modelo cruzado mixto; es decir, con un factor
fijo, los 3 estados florales y otro factor aleatorio,
los 16 4rboles.

Los resultados mostraron para el factor
"estado” un valor de F observado= 56.30 (con 2 y
129 grados de libertad), altamente significativo
para p< 0.001; el factor 4arbol entregé un valor de
F-observado= 1.63, no significativo (con 15 y
192 grados de libertad). La interaccion factorial
fueé significativa con F observado = 1.91, lo que
nos indica que, si bicn el factor drbol, en forma
global no fué significativo, el factor estado no es
totalmente independiente del factor drbol y es
posible que para algiin estado particular pueda
mostrar su accién.

Las medias obtenidas para el conjunto de datos
de cada "estado" se muestran en tabla 6.

TABLA 6
NUMERO DE BOTONES Y FLORES EN
INFLORESCENCIAS DE TAMARUGO

Estado X Ds Max. Min. n
botén cerrado 80.99 22.73 130 26 80

flor cerrada con 81.54 21.42 126 26 80
esligma expuesto
flor abiera 53.19 21.42 105 18 80

En la comparacién miiltiple de medias del fac-
tor fijo "estado" los resultados muestran que
tanto el mimero de botones cerrados, como el de
flor cerrada con estigma expuesto difieren en for-
ma muy significativa del nimero de flores abier-
tas por inflorescencia. En cambio el mimero de
botones cerrados no difiere del nimero de flores
cerradas (tabla 7).

TABLA 7
COMPARACION DEL NUMERO DE BOTONES
CERRADOS, FLORES CERRADAS CON ESTIGMA
EXPUESTO Y FLOR ABIERTA EN INFLORESCENCIAS

DE TAMARUGO
Contraste F-observado Significacion
botén cerrado/flor abierta 78.40 *Ek
flor cerrada/flor abierta 85.17 b
botén cerrado/flor cerrada 0.03 NS

**% = p < 0,001; Ns = No significativo

En el caso de igualdad de medias, para botones
cerrados y flores cerradas con estigma expuesto,
se puede postular que durante esta fase del desa-
rrollo no hay pérdida de botones. Sin embargo en
forma alternativa se podria pensar que el nimero
de botones cerrados puede ser en realidad mayor,
pero que no todos estdn presentes simultinea-
mente en el raquis, de modo que el muestreo ha
tomado sélo un subconjunto del total; esto es
decir que la inflorescencia joven era todavia de-
masiado pequefia y no diferenciaba apicalmente
todos los botones que se verian posteriormente;
nosotros nos inclinamos por la primera hip6tesis,
dado el gran parecido en las medias, en las des-
viaciones estandar y en los rangos

Existe una gran diferencia entre los valores
promedios del nimero de flores abiertas por in-
florescencia y el numero de frutos por inflores-
cencia (53.19 5.67), la diferencia es tan
apreciable que induce a pensar que las inflores-
cencias tienen un rol adaptativo propio, que re-
sulta con tendencias distintas en la parte
masculina y femenina.

En la parte femenina el nimero de ovarios, que
puede dar frutos, aparentemente sobrepasa la ca-
pacidad fisica del raquis, de manera que si cada
ovario diera un fruto el raquis no los podria
soportar. Esta situacién exige de una seleccién
que puede ser efectuada por alguna de las
siguientes vias:
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a.- Mediante una "seleccién arena” (Stearns,
1987), en la cual se reconozcan genotipos de cali-
dad inferior que son eliminados en un nivel de
desarrollo muy temprano. Esto corresponde a un

.sistema energéticamente barato que funciona an-
tes de que haya existido una gran inversién pa-
rental.

b.- Mediante un sistema inhibidor que desarro-
llen los ovarios fecundados y que actie sobre los
no fecundados (Solbrig y Cantino, 1975).

Cualquiera de los dos sistemas, pero particu-
larmente el segundo, origina una presién de se-
leccién con premio para las primeras flores
fecundadas. Esta situacién podria explicar bien
la protoginia desarrollada por Prosopis, aun den-
tro de medios tan selectivos como el desierto, que
pudieran de otra manera favorecer sistemas
protandricos.

La parte masculina, en cambio parece mos-
trarse bien adaptada en relacién a dos objetivos
importantes:

- presentar la mayor cantidad de polen, de
donde resultan inflorescencias alargadas, con
gran mimero de estambres vy,

- ofrecerlo a los polinizadores en el tiempo
més largo posible, lo que se obtiene mediante la
apertura de los pétalos y la exposicién de las an-
teras gradualmente en el tiempo y desde la base
hacia la region apical de la inflorescencia.

La oferta de néctar, para la mayor parte de los
insectos, es simultidnea con la aparicién de polen,
excepto para algunas mariposas con aparatos bu-
cales muy finos, que logran introducir su probos-
cide entre los pétalos cerrados y alcanzar los
nectarios que, aunque no estin expuestos, ya
tienen néctar formado internamente (Villaseiior et
al. en preparacion.)

En lineas generales entonces, la planta recom-
pensa sélo el acarreo de polen y no la visita a los
estigmas que ya se encontraban abiertos con an-
ticipacion,

De acuerdo a Solbrig y Cantino (1975), las in-
florescencias con gran cantidad de flores, respon-
den a la necesidad de atraer mds polinizadores.
Este también pudiera ser el caso de algarrobos y
tamarugos pero en mucho menor grado la situa-
cién de P.strombulifera y P.burkartii, que pre-
sentan inflorescencias cortas y casi redondeadas.

Es conveniente todavia hacer una conside-
raciébn més, Simpson (en Solbrig y Cantino,
1975), ha logrado aumentar la cantidad de frutos

en dos y cuatro veces més con polinizacién artifi-
cial, lo que pareciera indicar dificultades en el
proceso de polinizacién natural, éstas pueden ser
atribuibles a la forma del estigma, a la misma
protoginia 0 a una baja densidad poblacional de
los polinizadores.

Interrelaciones.

Considerando el bajo nimero de especies que
intervienen en el proceso de polinizacién (citadas
en tabla 4), en relacién con otras especies de
Prosopis (Genise et al., 1990; Simpson, 1977)
parecen importantes las estrategias que permiten
su buena distribucién como recurso, ésto se con-
sigue a través de dos procesos bésicos:

a.- Utilizacién de una distinta especie de
polinizador en plantas que florecen sincrénica-
mente,

Esta es la situacién de Prosopis con Caesal-
pinia aphylla, 1a \inica especie distinta, de planta
con flores, capaz de sobrevivir bien en la zona.
La polinizacién de Caesalpinia se hace funda-
mentalmente a través de Centris moldenkei (Toro
y Chiappa, 1989), mientras que Prosopis lo hace
a través de Centris mixta. Existe un pequeifio
porcentaje de esta tltima que también visita Cae-
salpinia, pero opuestamente, no existen ejem-
plares de Centris moldenkei en las colectas
realizadas sobre Prosopis (tabla 8).

TABLA 8
NUMERO DE EJEMPLARES DE INSECTOS,
COLECTADOS EN 10 MIN POR PLANTA (4
COLECTORES), QUE VISITAN CAESALPINIA Y
P.TAMARUGO EN LA PAMPA DEL TAMARUGAL.

A B C D EF GHITI
C.aphylla 2110 9 8 6 2 1 1 1 0
Ptamaruge 7 0 15 3 1 1 3 1 9 11
A = Leptotes trigemmatus; B = Centris moldenkei ; C = Cen-
tris mixta; D = Chilimelissa luisa; E = Diptera sp.; F = Bu-
prestidae sp.; G = Apis mellifera; H = Colletes murinus; 1 =
Pachodynerus peruensis; ] = Bruchidae sp.

Aunque L.trigemmatus se muestra muy abun-
dante, le asignamos un rol polinizador inferior a
Centris, por la cantidad de polen encontrado en el
cuerpo. Lo mismo sucede con Ch.luisa en
tamarugo, pero en este caso no por la cantidad de
polen que transporta sino por su pequefio tamario
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y su tendencia a ubicarse sélo en algunos sectores
de 4arboles determinados. La frecuencia de A.me-
llifera es muy variable en la zona, los ejemplares
son escasos cuando provienen de colonias asil-
vestradas o cuando est4n lejos de colmenares cui-
dados, pero su densidad crece mucho con la
llegada de colonias transhumantes. Los Bruchi-
dae, aunque son abundantes no transportan polen
€n su cuerpo.

La distinta preferencia de C.mixta y la situa-
cién monoléctica de C.moldenkei, hacen pensar
en la existencia de fenémenos coevolutivos, dada
la tendencia poliléctica de las especies actuales
del género Centris en otros ecositemas. La espe-
cializacién encontrada no sé6lo se refiere a ali-
mentacién, sino también a ciclo biolégico, que ha
tenido que sincronizarse con los periodos de
floracién de las plantas de la zona, como se ha
encontrado para C.mixta respecto a los Prosopis
arbéreos.

b.- Floracién secuencial.

El segundo mecanismo que favorece la buena
utilizacién de los polinizadores es la floracién
secuencial. Los algarrobos florecen més tempra-
no en la primavera, de modo que su mayor abun-
dancia de flores se produce en la segunda mitad
de Septiembre y primera de Octubre. Para los
tamarugos la floracién de primavera comienza a
fines de Septiembre y alcanza su méximo en la
segunda mitad de Octubre, la floracién cesa du-
rante Enero-Febrero y comienza otra de devareo,
bastante variable, que tiene uno o dos miaximos
en Abril y Julio

P. strombulifera se comporta de manera algo
semejante a P. ramarugo, ya que florece a lo
largo del aiio, sus flores son siempre escasas, ex-
cepto en Febrero, donde alcanza su maximo de
abundancia.

No tenemos datos suficientes de P.burkartii,
ya que en todas las observaciones hechas se han
encontrado sélo flores aisladas.

Existe una clara relacién entre algarrobos y
tamarugos con respecto al uso de los polini-
zadores de primavera, particularmente C.mixta,
cuyos adultos emergen de los sitios de nidifica-
cion en esa temporada. Las siguientes con-
secuencias se visualizan de esta relacién:

- La ausencia de Centris antes de septiembre
pudiera ser un factor selectivo negativo para una
floracién més temprana de los algarrobos.

- Mientras existen abundantes flores de al-

garrobos las abejas contintan visitindolos, por
aprendizaje de recoleccién o por preferencias
gustativas. En nuestras observaciones las prime-
ras inflorescencias de tamarugos practicamente
no eran visitadas por Centris cuando éstos sin
embargo, eran abundantes en las flores de alga-
rrobo. Este hecho parece ser un factor selectivo
que limita la floracibn mis temprana del
tamarugo cuando ambas especies conviven.

El desfase en la floracién también fué obser-
vado en la II Regién, donde las poblaciones lo-
cales de tamarugos, con floracién estival
solamente, presentan la mixima cantidad de flo-
res posterior a aquella de los algarrobos.

- La disminucién de flores de los algarrobos
motiva un reacondicionamiento en Centris, que al
no encontrar satisfechas todas sus necesidades,
visita y aprende a recolectar en tamarugo.

- La méxima floracién de tamarugos encuen-
tra una alta densidad de polinizadores disponibles
(que dependian anteriormente del algarrobo). El
proceso es especialmente importante ya que
origina una accién mutualista (Waser & Real,
1979), entre algarrobos y tamarugos, con ventajas
para los 1ltimos; esta situacion ya fué visualizada
en tiempos de la reforestacién motivando la plan-
tacion de algunos algarrobos en el bosque de
tamarugos (Klein y Campos, 1978).

Opuestamente, no parece haber una relacion
con las otras especies de Prosopis, ya que
P .strombulifera florece cuando no hay Centris en
el medio; en este tiempo utiliza como polini-
zadores a Leprotes trigemmatus (Lycaenidae) y a
una especie de Villa (Bombyliidae), esto es sin
tomar en cuenta la presencia variable y circuns-
tancial de Apis.

En el tiempo de maxima floracién de P.strom-
bulifera, Leptotes alcanza alta densidad sobre las
flores, ya que solo éstas est4n disponibles y por
lo tanto son la unica fuente de alimento para
adultos; debido a estas dos circunstancias Villa
también es abundante, por encontrar néctar para
los adultos y ademds larvas de Leptores a las
cuales parasitar.

Por otra parte hay una buena relacién entre la
forma redondeada de 1la inflorescencia de
P .strombulifera y ¢l comportamiento de Leptotes,
ya que como se habia dicho anteriormente, la
mariposa llega preferentemente al 4pice y realiza
s6lo cortos trayectos cuando camina hacia el ex-
tremo proximal.
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Posiblemente P.burkartii tiene un sistema de
polinizacién semejante a P.strombulifera, sin em-
bargo nosotros no hemos encontrado ningin in-
secto especialista para esta especie, habiéndose
recolectado escasos ejemplares de todos los in-
sectos indicados en tabla 8. Los polinizadores
propios o las relaciones de polinizacién que
pueden haber existido entre esta especie y el res-
to, posiblemente no existen en la actualidad, de-
bido al escaso mimero de ejemplares disponibles
de P.burkartii que no son suficientes para sopor-
tar asociaciones exclusivas. También puede
tratarse de un hibrido (Burkart, 1976), de forma-
cién reciente 0 poco exitoso, que no ha es-
tablecido asociaciones especificas.

CONCLUSIONES.

Se han ubicado cinco especies de Prosopis y
una de Caesalpinia como las principales plantas
con flores de la Pampa del Tamarugal; Tessaria
absinthiodes y las especies cultivadas no han sido
consideradas en este trabajo.

En Prosopis 1a gran cantidad de flores desarro-
lladas en las inflorescencias, en comparacién con
la cantidad de frutos, sugiere para ellas un rol im-
portante en la atraccién de insectos.

Los insectos polinizadores, determinados por
acarreo de polen sobre su cuerpo, corresponden a:
tres especies de Apoidea, un Lycaenidae, un
Vespidae y una especie de Bombyliidae, detalla-
das en el texto.

Existe una buena acomodacién de los elemen-
tos de la comunidad en relacién al proceso de
polinizacién, ésta se manifiesta fundamental-
mente en los siguientes aspectos:

- Hay una secuencia cronolégica en la
floracién de Prosopis que evita la competencia
por los polinizadores y desarrolla posiblemente
para algarrobos y tamarugos efectos mutualistas.

- El comportamiento de visita a las flores de
las especies de insectos se realiza de acuerdo a la
forma de la inflorescencia, existiendo ventajas
para Centris de visitar las inflorescencias alar-
gadas de los Prosopis arbéreos, debido al rapido
trayecto que realizan sobre ellas; las inflorescen-
cias cortas de P.strombulifera en cambio, son
mejor visitadas por Leptotes, que solo realiza
pequefios desplazamientos sobre las flores.

- Aunque la floracién es sincrénica en Cae-

salpinia y los Prosopis arbbreos, se evita compe-
tencia utilizando un polinizador diferente.

- Se ofrecen las siguientes recompensas para
los polinizadores: polen, néctar, tejidos vegetales
para alimento de larvas, lugar de apareamiento y
larvas para alimento de juveniles carnivoros; es-
tas recompensas son atractivas para diferentes es-
pecies de insectos y pueden funcionar en distintas
épocas del afio.
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