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Caracterización de la variación intra-individual en
tamaño y forma del fruto en Psychotria
carthagenensis Jacq. (Rubiaceae)

Resumen — Ordano, Mariano; Karina Aguilar Tejada; Analía Benavídez. 2011. “Carac-
terización de la variación intra-individual en tamaño y forma del fruto en Psychotria carthagen-
ensis Jacq. (Rubiaceae)”. Lilloa 48 (2).

La variación en un rasgo evaluada a nivel intra-individual tendría implicancias ecológicas y
evolutivas que raramente han sido consideradas en el estudio de interacciones planta-animal.
En este trabajo se propone evaluar la importancia de la variación intra-individual en el tamaño
y la forma del fruto en Psychotria carthagenensis, una especie productora de frutos carnosos
dispersada por aves. Gran parte de la variación en los rasgos del fruto fue debida al nivel
intra-individual (circularidad = 84,5 %, área = 70,1 %, diámetro =56,2 %). Las estima-
ciones de repetibilidad sugieren una mayor respuesta a la selección en el tamaño del fruto.
No se detectaron relaciones significativas entre los caracteres con medidas repetidas dentro
de una planta (incluyendo media, mediana, desvío estándar, varianza, coeficiente de variación,
oblicuidad y kurtosis) y los caracteres con medidas únicas por planta (tamaño de la planta y
número de frutos). Se promueve la consideración del nivel intra-individual de variación en fu-
turos estudios, y se discuten sus implicancias ecológicas y evolutivas en las interacciones
planta-dispersor.
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Abstract — Ordano, Mariano; Karina Aguilar Tejada; Analía Benavídez. 2011. “Charac-
terization of the intra-individual variation in fruit size and shape in Psychotria carthagenensis
Jacq. (Rubiaceae)”. Lilloa 48 (2).

The variation in a characteristic evaluated at the intra-individual level might have evolution-
ary and ecological implications that seldom have been considered in the study of plant-animal
interactions. In this work it is proposed to evaluate the importance of intra-individual variation
in fruit size and shape in Psychotria carthagenensis, a bird-dispersed fleshy-fruit producing
species. Most variation in characteristics of the fruit was accounted for the intra-individual
level (circularity = 84,5%, area = 70,1%, diameter =56,2%). Repetibility estimations sug-
gest a greater response to selection in fruit size. Significant relationships among the charac-
ters with repeated measures within a plant (including mean, median, standard deviation, vari-
ance, coefficient of variation, skewness, and kurtosis), and the characters with unique mea-
surements by plant (plant size and fruit number), were not detected. The consideration of the
intra-individual variation level in future studies is promoted, and their evolutionary and ecolog-
ical implications in plant-disperser interactions are discussed.

Key words: Frugivory, variability, plant-animal interactions, evolutionary ecology.

INTRODUCCIÓN

El estudio de la variación de caracteres
fenotípicos es un tema fundamental en bio-
logía, en cada uno de los niveles de organi-
zación abordados por sus áreas de especiali-

zación (Hallgrímsson & Hall, 2005). La va-
riación fenotípica es concebida en general
como el resultado de procesos ecológicos y
evolutivos, en donde el proceso de selección
natural juega un papel importante, a distin-
tas escalas espaciales y temporales; y niveles
de organización biológica (Williams, 1992).
Dentro de este marco, el estudio de la varia-
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ción fenotípica a nivel poblacional es de
gran relevancia para el estudio de las adap-
taciones y de la evolución fenotípica por se-
lección natural (Bowler, 2005; Pigliucci &
Kaplan, 2006).

La ecología evolutiva de las interacciones
entre plantas y animales plantea el desafío
de estudiar y detectar adaptaciones en orga-
nismos de naturaleza radicalmente diferente.
Plantas y animales se diferencian por histo-
ria filogenética, estructura, organización,
desarrollo, movilidad y procesos para adqui-
sición de recursos; y particularmente se dis-
tinguen por el tipo, número y proceso de
producción de estructuras que caracterizan a
un individuo. Mientras que un animal pre-
senta estructuras únicas o en escaso número
(por ejemplo, patas, antenas), una planta
típicamente produce numerosas estructuras
repetidas (por ejemplo, hojas, flores, frutos;
Herrera, 2009). Esta singular característica
de las plantas, y en especial, la variación
dentro de un individuo en las características
de tales estructuras ha sido raramente consi-
derada objeto de estudio, a pesar de sus po-
tenciales implicancias ecológicas y evoluti-
vas (Herrera, 2009).

En sistemas de interacción constituidos
por plantas productoras de frutos carnosos y
animales frugívoros dispersores de semillas,
aquellas plantas que despliegan un mayor
número de frutos presentan mayores tasas de
remoción de frutos por animales frugívoros
(Howe & Smallwood, 1982; Sallabanks,
1993; Wheelwright, 1993; Willson & Trave-
set, 2000; Moegenburg & Levey, 2003; Ham-
pe, 2008). Es poco conocido si la variación
entre plantas respecto del número de frutos
(«tamaño de la cosecha») está asociada a la
variación intra-individual en el tamaño y la
calidad de los frutos (Restrepo, 2002; Herre-
ra, 2009; Sobral et al., 2010). Por ejemplo,
las plantas podrían desplegar un mayor nú-
mero de frutos pero de menor tamaño y/o
calidad. Los frutos de un mismo individuo
varían en tamaño, forma, color y/o compo-
sición química (Herrera, 2009), y esta varia-
ción intra-individual (o sub-individual) en
los caracteres de las plantas involucrados en
la interacción con animales, podría represen-

tar tanto límites de respuesta a la selección
natural como oportunidades de evolución de
caracteres complejos. En el mismo sentido,
tanto la variación de rasgos individuales (Sa-
llabanks, 1993; Obeso & Herrera, 1994; Jor-
dano, 1995; Herrera, 2009), como la com-
binación de esos rasgos (Sobral et al.,
2010), podrían ser blanco de la selección na-
tural y abrir el abanico de posibilidades
para la evolución de las interacciones entre
plantas y animales.

Las investigaciones sobre la ecología evo-
lutiva de rasgos fenotípicos de las plantas
potencialmente sujetos a selección ejercida
por animales, típicamente han involucrado
la caracterización de plantas individuales
con la medición de unas pocas unidades re-
petidas dentro de una planta. De alguna
manera, esto enmascaró la potencial impor-
tancia ecológica y evolutiva de la distribu-
ción de los rasgos a nivel intra-individual.
En términos generales la variación es consi-
derada el resultado de variación genética y
ambiental. La variación a nivel intra-indivi-
dual está ligada a la repetebilidad de los
caracteres, y por lo tanto, también puede
usarse para examinar el potencial de res-
puesta a la selección (Falconer & Mackay,
1996; Lynch & Walsh, 1998; Herrera, 2009).
No es nuevo el llamado de atención sobre el
estudio de la variación a este nivel (Herrera,
2009; Sobral et al. 2010), y desde hace mu-
cho tiempo la estadística brinda un conjunto
de descriptores (Zar, 2010). Los estimadores
de tendencia central son ampliamente usa-
dos en la literatura (por ejemplo, media arit-
mética o promedio), y generalmente derivan
en tipificaciones (i.e., son interpretados
como «los valores» que caracterizan a un
individuo). Sin embargo, la variación entre
rasgos dentro de una misma planta también
puede ser en sí misma una característica que
define al individuo (Herrera, 2009; Sobral et
al., 2010). Esto sugiere que descriptores de
dispersión o variación en los datos, como el
desvío estándar, la varianza y el coeficiente
de variación, o descriptores de la forma de
la distribución, como «skewness» y «kurto-
sis», podrían ser consideradas características
individuales de una planta, que podrían es-
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tar sujetas a presiones de selección por ani-
males (Sobral et al., 2010).

Teniendo en cuenta la escasez de trabajos
que describen los patrones de variación de
rasgos a nivel intra-individual en sistemas de
interacción planta-dispersor (Herrera, 2009;
Sobral et al. 2010), en este trabajo se propo-
ne: (1) Caracterizar la variación en el tama-
ño y la forma del fruto en una población de
Psychotria carthagenensis, una especie pro-
ductora de frutos carnosos dispersada por
aves (Benavídez, 2011); (2) Evaluar la rela-
ción entre los descriptores de la distribución
del tamaño y la forma del fruto; (3) Evaluar
la relación entre los descriptores de los ras-
gos del fruto a nivel intra-planta, el tamaño
de la planta y el despliegue de frutos por
planta; (4) Examinar la variación entre
plantas en términos de la variación intra-in-
dividual en el tamaño y la forma del fruto, y
estimar la magnitud de la variación entre y
dentro de las plantas; (5) Estimar la repete-
bilidad de los caracteres para examinar los
posibles límites a la acción de la selección
natural .

MATERIALES Y MÉTODOS

ÁREA DE ESTUDIO
El trabajo se llevó a cabo en el Parque

Biológico Sierra de San Javier (26°25' S,
65°23' O), área fitogeográficamente clasifi-
cada dentro del Distrito de la Selva Montana
de la Provincia de las Yungas (Cabrera,
1976). La caracterización climática del área
está descrita en Hunzinger (1995); y la vege-
tación en Grau & Brown (1998) y Easdale et
al. (2007). Específicamente, el sitio de estu-
dio se ubica entre el Arroyo Las Conchas y el
Sismógrafo, y constituye un bosque secunda-
rio en un área previamente cultivada con
aproximadamente 30 años de abandono
(Rougés & Blake, 2001; Aragón & Morales,
2003).

SISTEMA DE ESTUDIO
Psychotria (=Uragoga) carthagenensis

Jacq. (Rubiaceae), es un arbusto (a veces un
árbol de porte pequeño), predominante en el
sotobosque de ambientes tropicales y subtro-

picales húmedos hasta los 1.400 msnm, des-
de México hasta Argentina y Uruguay (Ha-
milton, 1989). Produce flores blancas de
aproximadamente medio centímetro de lar-
go, dispuestas en inflorescencias panicula-
das. La expresión sexual de las flores y el
sistema de incompatibilidad de P. cartahge-
nensis varía entre poblaciones (Faria et al.,
2012). En la población estudiada, las plan-
tas presentan flores de estilo largo (o «morfo
pin»), es polinizada por abejas, y es auto-
compatible (Benavidez, 2011). Produce dru-
pas carnosas esféricas o elipsoidales de co-
lor rojo intenso a la madurez que presentan
una o dos semillas, las cuales son dispersa-
das principalmente por aves. El elenco de
especies de aves que consumen frutos de P.
carthagenensis incluye a Elaenia obscura,
Catharus ustulatus, Turdus nigriceps, Turdus
rufiventris, Thraupis sayaca y Chlorospingus
ophthalmicus (Vides Almonacid et al., 1993;
Giannini, 1999; Rougés & Blake, 2001). En
el área de estudio P. carthagenensis represen-
ta una fuente importante de recursos para
los frugívoros, ya que es una de las pocas
especies que fructifica durante la estación
seca (incluyendo el invierno; Pacheco &
Grau, 1997; Rougés & Blake, 2001; Gianni-
ni, 1999; Blendinger & Gianinni, 2010).
Para más detalles del sistema de estudio ver
Hamilton (1985; 1989), Arias & Parrado
(1996), Giannini (1999), Consolaro (2011),
Benavídez (2011) y Faria et al. (2012).

TRABAJO DE CAMPO
Y MEDICIÓN DE RASGOS

En el invierno de 2008 se seleccionaron
30 plantas que fueron marcadas para su pos-
terior monitoreo. En cada planta se marca-
ron seis infrutescencias y se realizó un con-
teo directo del número de frutos por infrutes-
cencia marcada y del número de infrutescen-
cias por planta. El número total de frutos
por planta (tamaño de la cosecha o «tamaño
del despliegue») se estimó como el número
de infrutescencias multiplicado por el pro-
medio de frutos por infrutescencia (calcula-
do a partir de las infrutescencias marcadas).
El tamaño de la planta fue estimado me-
diante la medición del diámetro basal (a 20
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cm del suelo), una variable que generalmen-
te se espera que esté positivamente correla-
cionada con el tamaño de la planta en tér-
minos de biomasa, altura, y desempeño (Or-
dano et al., 2008).

Entre el 23 de agosto y el 4 de octubre de
2008, una vez que la mayoría de los frutos
alcanzaron la madurez, se colectaron 30 fru-
tos por planta (provenientes de al menos tres
infrutescencias; este nivel de variación no
fue considerado), que fueron llevados al la-
boratorio y fotografiados con cámara digital
Kodak Easy Share C743 7.1 megapixeles jun-
to a una regla milimetrada. Se fotografiaron
dos perfiles por fruto, uno longitudinal (de
costado) y otro transversal. El perfil transver-
sal fue tomado del lado de unión al pedice-
lo, debido a que de esta manera el fruto pue-
de fotografiarse sin necesidad de ser susten-
tado, lo cual facilita la medición en formato
digital. Esto asume que las diferencias entre
el lado del pedicelo y el lado opuesto son
despreciables para la medición del diámetro
y área del fruto. Las imágenes fueron proce-
sadas con el programa ImageJ (Rasband,
1997) versión 1.4g. Para cada fruto se obtu-
vieron diez mediciones: diámetros máximo
vertical y horizontal (cm), perímetro (cm),
área (cm2), y circularidad de ambos perfi-
les. La circularidad en ImageJ es calculada
como circularidad = 4 π (área / [períme-
tro2]), toma valores entre 0 y 1, y el valor 1
representa un círculo perfecto. En este traba-
jo, la circularidad es considerada un estima-
dor de la forma. El resto de las medidas se
consideraron estimadoras de tamaño. Con
estas diez mediciones, para cada fruto se
calcularon cuatro variables, tres estimadores
de tamaño (media de diámetro máximo de
ambos perfiles, media de perímetro de am-
bos perfiles, media de área de ambos perfi-
les) y uno de forma (media de circularidad
de ambos perfiles).

ANÁLISIS DE DATOS
Todos los análisis y figuras fueron reali-

zados con el programa R versión 2.13.0 (R
Development Core Team, 2011). Dado que
las cuatro variables estimadas por fruto (me-
dias de diámetro, área, perímetro y circula-

ridad) derivan de una misma unidad de me-
dición, es esperable que estén relacionadas
significativamente entre sí. Además, las va-
riables perímetro y diámetro tienen la mis-
ma dimensionalidad, por lo que se espera
que estén relacionadas, mientras que área y
circularidad tienen distinta dimensionalidad
(van Valen, 2005).

Para explorar la relación entre la forma y
los tres atributos de tamaño del fruto, y evi-
tar redundancia mediante la selección de
variables a ser usadas en los análisis poste-
riores, se aplicaron análisis de correlación
de Spearman (dos colas), el cual no asume
un tipo de distribución específico. Estos aná-
lisis mostraron que área, perímetro y diáme-
tro son estimadores de tamaño muy pareci-
dos entre sí (rS área-perímetro = 0,91; rS
área-diámetro = 0,81; rS perímetro-diámetro
= 0,70; p < 0,0001). Circularidad y períme-
tro estuvieron negativamente asociadas entre
sí (rS = -0,35; p < 0,0001), mientras que la
relación entre circularidad y diámetro fue
positiva y significativa aunque débil (rS =
0,10; p = 0,0139). Por otro lado, área y cir-
cularidad no estuvieron relacionadas signifi-
cativamente entre sí (rS = -0,03; p = 1,000,
N = 897 frutos de 30 plantas en todos los
casos; valores de probabilidad corregidos
con el método de Holm, correlaciones de
Pearson dieron similar resultado; paquetes
Hmisc y stats). En base a estas relaciones,
como estimadores de tamaño del fruto se
usaron las medias de área y diámetro. Aun-
que el diámetro representa una variable re-
dundante con el área, se consideró en los
análisis debido a que ha sido usada históri-
camente como estimador de tamaño del fru-
to (Wheelwright, 1993; Obeso & Herrera,
1994; Herrera, 2009), por lo que puede ser
útil para comparar con otros estudios. Ade-
más, el diámetro difiere en dimensionalidad
respecto del área y la circularidad.

Para examinar los descriptores de la dis-
tribución y caracterizar la variación intra-
planta, a partir de las tres variables seleccio-
nadas (diámetro, área y circularidad), se
calcularon para cada planta dos estimado-
res de tendencia central (media aritmética y
mediana), tres descriptores de variación
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(desvío estándar, varianza, y coeficiente de
variación) y dos estimadores de la forma de
la distribución (oblicuidad o «skewness» y
«kurtosis»). La oblicuidad se calculó como
oblicuidad = [media((x-media(x))^3)] /
[(desvío estándar(x)^3)]; y la kurtosis
como kurtosis = [media((x-media(x))^4)] /
[(desvío estándar(x)^4)] – 3; donde x es el
valor de cada fruto individual de un determi-
nado rasgo.

Para examinar la relación entre los des-
criptores de la distribución de los rasgos de
los frutos a nivel de planta, y entre éstos y
las variables únicas por planta (tamaño de
la planta, número de infrutescencias y tama-
ño de la cosecha), se realizaron correlacio-
nes de Pearson (dos colas, valores de proba-
bilidad corregidos por el método de Holm).

Para examinar la variación entre y den-
tro de plantas en el tamaño y la forma del
fruto, se aplicó un modelo de cuadrados mí-
nimos generalizados («generalised least
squares») con el método de máxima verosi-
militud restringida («REML», paquete nlme).
En este modelo, la planta fue la variable
explicatoria (factor aleatorio), y el área, la
circularidad y el diámetro las variables de
respuesta (univariada). La estructura de va-
riación asociada a este modelo fue de tipo
varIdent (fórmula del «script» usado en R =
varIdent(form = ~1|planta)), la cual permi-
te considerar heterogeneidad de varianzas
entre niveles del factor (Zuur et al., 2009).
Dado que lo interesante aquí es examinar la
magnitud de la variación a nivel intra-plan-
ta, se aplicó un análisis de componentes de
varianzas (paquete lme4). Este análisis per-
mite discernir la magnitud de la variación
dentro de plantas respecto de la variación
entre plantas (Crawley, 2007). El cociente
calculado como componente de varianza /
suma de los componentes de varianza, indi-
ca la proporción de variación que es debida
a cada nivel (Crawley, 2007). Para obtener
los componentes de varianza se aplicó un
modelo lineal mixto mediante máxima vero-
similitud restringida («REML»), siendo plan-
ta un factor aleatorio (paquete lme4; fór-
mula del «script» usado en R: (variable de
respuesta ~ 1 + (1|planta))). Finalmente,

para examinar los límites de la respuesta a
la selección, se estimó la repetibilidad de
cada rasgo siguiendo a Herrera (2009),
como repetibilidad = 1- [(variación dentro
de plantas) / (variación total)]. Altos valores
de repetibilidad de un carácter pueden inter-
pretarse como variación debida a herencia, y
bajos valores de repetibilidad como resulta-
do de variación ambiental (Falconer & Mac-
kay, 1996; Lynch & Walsh, 1998; Herrera,
2009).

RESULTADOS

CARACTERIZACIÓN DE LA VARIACIÓN
EN TAMAÑO Y FORMA DEL FRUTO

En la Figura 1 se representa la variación
en el diámetro, el área y la circularidad del
fruto para cada planta individual. Conside-
rando todos los datos en conjunto (frutos in-
dividuales), el mayor rango de variación se
observó en el área (0,155 a 0,829 cm2), se-
guido por el diámetro (0,444 a 0,971 cm) y
la circularidad (0,490 a 0,923). Cuando se
consideró la media de valores por planta el
patrón fue el mismo (área = 0,556 a 0,793,
diámetro = 0,337 a 0,560, circularidad =
0,739 a 0,862). Esto indica que la magnitud
de la variación entre plantas respecto de la
media de tamaño del fruto es mayor que la
magnitud de la variación entre plantas en la
media de circularidad, y que los frutos tien-
den a ser esféricos, aunque su tamaño varíe.

Respecto de la variación entre plantas en
términos de los descriptores de variación a
nivel intra-planta, el área del fruto fue el
rasgo con mayor rango de variación entre
plantas en términos del coeficiente de varia-
ción intra-planta (0,109 a 0,325; Tabla 1.
Note el lector que en la Figura 1 se muestra
la variación en cada planta, mientras que
los datos de la Tabla consideran todas las
plantas de la población en un conjunto), se-
guido por la circularidad (0,046 a 0,130) y
el diámetro (0,052 a 0,118). Este patrón fue
similar comparando los rangos de la varian-
za intra-planta (área = 0,017; circularidad
= 0,009; diámetro = 0,006) y el desvío es-
tándar intra-planta (área = 0,092; circulari-
dad = 0,064; diámetro = 0,046; Tabla 1).
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En términos de los descriptores de la for-
ma de la distribución de los rasgos, esto es,
la oblicuidad intra-planta y la kurtosis intra-
planta, la mayor variación entre plantas se
observó en la circularidad del fruto, seguido

por el diámetro y el área (Tabla 1). Esto es,
los resultados relativos a la oblicuidad, mos-
traron que la mayoría de las plantas presen-
taron una forma de la distribución de la cir-
cularidad sesgada a la izquierda (Tabla 1;

Figura 1. Variación en el diámetro (cm, a), área (cm2, b), y circularidad del fruto (c), entre
plantas y dentro de plantas en una población de P. carthagenensis. El eje horizontal expresa
valores entre cero y uno. Cada barra con bigotes representa un individuo. La línea vertical en
el interior de la barra representa la mediana, la barra representa los percentiles 25 y 75.
Los bigotes representan 1,5 veces el rango intercuartilo (aproximadamente 2 desviaciones
estándar). Los valores extremos (“outliers”) son representados individualmente por un círculo
vacío.
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Figura 1C); i.e., con una cola de datos a la
izquierda respecto de una distribución Nor-
mal, lo cual indica que la mayoría de las
plantas tiende a presentar la mayoría de sus
frutos esféricos. En cuanto a la kurtosis, la
cual estima la concentración de datos alre-
dedor de la media respecto de una distribu-
ción Normal, los resultados indicaron que
la distribución de la circularidad del fruto es
«leptokúrtica» (i.e., valores concentrados a
la derecha) en la mayoría de las plantas
(Tabla 1), mientras que en el diámetro y el

área es común un patrón «mesokúrtico» (Ta-
bla 1). Este patrón es matemáticamente es-
perable dado que la circularidad tiene un
valor tope de uno. Estos patrones se reflejan
en la Figura 1, en donde un mayor número
de datos extremos en la circularidad del fru-
to (Figura 1C) evidencia variación en la for-
ma de la distribución para cada planta indi-
vidual respecto de la forma de la distribu-
ción del diámetro (Figura 1A) y el área del
fruto (Figura 1B).
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Relaciones entre descriptores de la distribu-
ción del tamaño y forma del fruto a nivel
individual.— El patrón de relaciones entre
descriptores de la distribución del tamaño y
la forma del fruto fue similar para los tres
caracteres (diámetro, área y circularidad).
Se encontraron correlaciones significativas
de alta magnitud entre la media y la media-
na; entre el desvío estándar, la varianza y el
coeficiente de variación; y entre la oblicui-
dad y la kurtosis (Tabla 2). Con excepción
de una relación negativa significativa entre
la oblicuidad y la kurtosis de la circularidad

(r = -0,95), todas las correlaciones signifi-
cativas fueron positivas (Tabla 2). El resto
de las correlaciones no fueron significativas.
En términos generales, estos resultados indi-
can que los descriptores de la distribución
del tamaño y la forma del fruto se relacio-
nan linealmente de acuerdo al tipo de des-
criptor, siendo similares entre sí los descrip-
tores de tendencia central (media y media-
na), los descriptores de dispersión (desvío
estándar, varianza y coeficiente de varia-
ción) y los descriptores de la forma de la
distribución (oblicuidad y kurtosis).
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Tabla 1. Estadísticos básicos para describir la variación entre plantas en términos de la
variación a nivel intra-individual en el tamaño y la forma del fruto en una población de P. car-
thagenensis. Los valores mínimo, máximo, media y mediana para un descriptor dado, son los
estadísticos correspondientes a la población de plantas. 0,038 es el menor desvío estándar
a nivel intra-planta para el rasgo diámetro del fruto; y 0,083 el mayor; siendo 0,038 y
0,083 valores correspondientes a plantas individuales que no son el mismo individuo; y
0,054 la media del desvío estándar del diámetro del fruto a nivel intra-planta. Note que mien-
tras en esta Tabla se describen los valores de la población, en la Figura 1 se representa la
distribución de los valores por planta.
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Relaciones entre la variación intra-planta en
tamaño y forma del fruto, el tamaño de la
planta y el despliegue de frutos por planta.—
No se detectaron correlaciones significativas
entre los descriptores de la distribución (ten-
dencia central, variación y forma de la dis-
tribución) del tamaño y la forma del fruto, y
los atributos de las plantas con medida única
(Tabla 3). Respecto de los atributos de las
plantas, la única correlación significativa se
detectó entre el número de infrutescencias y
el tamaño de la cosecha (r = 0,91; p <
0,0001), lo cual es esperable dado que el

tamaño de la cosecha se estimó en base al
producto del número de infrutescencias por
el promedio del número de frutos por infru-
tescencia (ver Métodos). El resto de las co-
rrelaciones entre el diámetro basal, el núme-
ro de infrutescencias, el promedio del núme-
ro de frutos por infrutescencia y el tamaño
de la cosecha, no fueron significativas (valo-
res de r = 0,04 a 0,49; p > 0,25 en todos
los casos).

Variación entre plantas, variación intra-indi-
vidual y repetibilidad.— Se encontraron dife-

Tabla 2. Correlaciones de Pearson entre descriptores de la distribución del diámetro (d), el
área (a) y la circularidad del fruto (c) a nivel intra-planta en una población de P. carthagenen-
sis. Con asterisco se indican las correlaciones significativas (* p <0,01; *** p <0,0001;
N = 30 plantas); cv: coeficiente de variación.
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Tabla 3. Correlaciones de Pearson entre características de las plantas y descriptores de la
distribución del diámetro (d), el área (a) y la circularidad del fruto (c) en una población de P.
carthagenensis. Todas las correlaciones fueron no significativas (p > 0,1 en todos los casos;
N = 30 plantas); cv: coeficiente de variación.
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rencias significativas entre plantas en el diá-
metro del fruto (F = 25,83), el área (F =
14,94) y la circularidad (F = 9,70; g.l. =
29 (factor planta) y 867 (residuos); p <
0,0001, en los tres casos; cuadrados míni-
mos generalizados vía «REML»).

Los análisis de componentes de varianza
mostraron que la magnitud de la variación
explicada por el nivel intra-individual fue
alta, 84,5 % para la circularidad (compo-
nente de varianza entre plantas = 0,00074,
dentro de plantas = 0,00404); 70,1 % para
el área (componente de varianza entre plan-
tas = 0,00287, dentro de plantas =
0,00672); y 56,2 % para el diámetro del fru-
to (componente de varianza entre plantas =
0,00237, dentro de plantas = 0,00304). Las
estimaciones de repetibilidad obtenidas fue-
ron: diámetro del fruto = 0,44; área = 0,30;
y circularidad = 0,16.

DISCUSIÓN

La magnitud de la variación en el tama-
ño y la forma del fruto en la población estu-
diada de P. carthagenensis fue mayor a nivel
intra-planta que entre plantas, de acuerdo a
los análisis de componentes de varianza.
Para nuestro conocimiento, este es el primer
trabajo que estudia los niveles de variación y
los patrones de distribución de rasgos del
fruto en P. carthagenensis a nivel intra-indivi-
dual. Una revisión de Herrera (2009) presen-
tó que el porcentaje de variación debida a la
variación dentro de las plantas, en el diáme-
tro transversal de frutos carnosos para 25
especies, varió entre 12,0 (Olea europaea) y
86,9 (Viburnum lantana; Tabla 3.3, página
57 en Herrera, 2009), y nuestros resultados
mostraron que la variación en el diámetro
del fruto en P. carthagenensis cae dentro de
ese rango (56,2 %). Igualmente, el área del
fruto y la circularidad presentaron altos ni-
veles de variación derivada del nivel intra-
individual (70,1 y 84,5 %, respectivamente).

En términos de coeficiente de variación,
Herrera (2009) presentó para las mismas 25
especies, que la variación intra-individual en
el diámetro del fruto varió entre 4,1 %
(Prestoea montana) y 13,5 % (Palicourea cro-

cea). En nuestro estudio, P. carthagenensis
presentó una media del coeficiente de varia-
ción intra-individual en el diámetro del fruto
de 7,6 %, similar a la circularidad (7,5 %)
y menos de la mitad del coeficiente de varia-
ción en el área del fruto (17,4 %; Tabla 2).
No se dispone de datos comparativos para el
área y la circularidad del fruto. Altos niveles
de variación intra-individual pueden restrin-
gir la respuesta a la selección ejercida por
frugívoros dispersores o insectos antagonis-
tas durante la etapa pre-dispersión (Jordano,
1987; Restrepo, 2002); o representar en sí
mismo un carácter complejo sujeto a selec-
ción natural (Herrera, 2009; Sobral et al.,
2010). Estas hipótesis esperan ser corrobora-
das en P. carthagenensis, incluyendo además
otros caracteres de importancia biológica,
tales como el peso del fruto, el peso de las
semillas, la relación pulpa/semillas, la com-
posición química, y el color (Benavídez,
2011).

La magnitud de la variación intra-indivi-
dual en el diámetro y el área del fruto fue
respectivamente 1,3 y 2,3 veces superior a la
variación entre plantas, mientras que la
magnitud de la variación intra-individual en
la circularidad fue 5,4 veces superior a la
variación entre plantas. Consistentemente
con este patrón, la estimación de repetibili-
dad del diámetro del fruto fue 1,5 y 2,8 ve-
ces la repetibilidad del área y de la circula-
ridad, respectivamente; mientras que la re-
petibilidad del área fue casi el doble que la
repetibilidad de la circularidad. Altos valores
de repetibilidad de un carácter pueden inter-
pretarse como variación debida a herencia, y
bajos valores de repetibilidad como resulta-
do de variación ambiental (Lynch & Walsh,
1998; Herrera, 2009). Nuestros resultados
indican que, en términos relativos, la varia-
ción en el tamaño del fruto en P. carthage-
nensis puede derivarse en parte de variación
genética; mientras que la variación en circu-
laridad, aquí considerada un estimador de la
forma, estaría mayormente condicionada
por variación ambiental. Por citar un ejem-
plo, Wheelwright (1993) encontró en Ocotea
tenera que los frutos grandes fueron preferi-
dos por las aves dispersoras, y que la hereda-
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bilidad en el tamaño del fruto fue alta, sugi-
riendo una alta respuesta a la selección. La
interpretación de nuestros resultados asume
un muestreo representativo de la variación
dentro y entre plantas; y quedaría por escu-
driñar cuánto de la variación en característi-
cas del fruto, está asociada a variación espa-
cio-temporal. Teniendo en mente este su-
puesto, los resultados sugieren que el tama-
ño del fruto en P. carthagenensis podría res-
ponder en mayor grado que la forma, a se-
lección ejercida por animales mutualistas o
antagonistas, lo cual no ha sido aún investi-
gado.

Los descriptores de la distribución de los
rasgos del fruto en la población de P. cartha-
genensis estudiada mostraron relaciones vin-
culadas al tipo de descriptor y momento de
la distribución. Esto puede ser el resultado
de relaciones numéricas (Taylor, 1961), y
quedaría por ver el significado biológico de
estos patrones. Una posibilidad podría ser
que la media (o mediana) de un rasgo del
fruto a nivel planta represente una señal pri-
maria para los frugívoros; mientras que la
varianza represente un nivel subyacente de
selección (Sallabanks, 1993). Selección esta-
bilizadora sobre la varianza en rasgos del
fruto a nivel intra-planta podría esperarse en
sistemas planta-dispersor en los que las se-
millas sean dispersadas por un ensamble di-
verso de especies de frugívoros (Sobral et
al., 2010). Se esperaría que este contexto
proporcione mayor éxito de dispersión y es-
tablecimiento que sistemas donde las semi-
llas fuesen dispersadas por una sola especie
de frugívoro. Este fenómeno podría ocurrir
independientemente de la selección sobre la
media del tamaño del fruto en los casos en
que el ensamble de frugívoros involucre espe-
cies con distintos requerimientos respecto de
características del fruto. En la zona del área
de estudio, los frutos de P. carthagenensis
son consumidos por un ensamble funcional-
mente diverso de especies de aves potencial-
mente dispersoras de semillas (Elaenia albi-
ceps, E. obscura, Catharus ustulatus, Turdus
nigriceps, T. rufiventris, Chlorospingus
ophthalmicus, Thraupis sayaca, Arremon fla-
virostris, Atlapetes citrinellus, Zonotrichia

capensis y Poospiza erythrophrys, entre otras
(Benavidez, 2011; Román Ruggera y Rodrigo
Aráoz, com. pers.). Estas especies difieren en
tamaño (Reinert et al., 1996; Alderete & Ca-
pllonch, 2010; Blendinger & Giannini,
2010), abundancia (Montellano et al.,
2010) y estatus migratorio (Capllonch &
Lobo, 2005; Capllonch et al., 2008; Blendin-
ger & Giannini, 2010; Román Ruggera, Ro-
drigo Aráoz y Patricia Capllonch, com.
pers.), por lo que parte de la variación intra-
individual observada en las características
de los frutos de P. carthagenensis podría ser
el resultado de la presión de selección ejerci-
da por un conjunto funcionalmente diverso
de especies. Sería interesante además exa-
minar estas hipótesis para los casos de la
oblicuidad y la kurtosis; y si están involu-
crados además fenómenos de selección de-
pendiente de la densidad y selección depen-
diente de la frecuencia, horizontes de inves-
tigación que están muy poco explorados.

Respecto de las relaciones entre los ras-
gos del fruto a nivel intra-individual y los
rasgos con medida única a nivel individual,
la ausencia de relaciones significativas en P.
carthagenensis podría revelar que la selec-
ción ejercida por frugívoros opera diferen-
cialmente en los distintos niveles de varia-
ción. Una predicción sería que los frugívoros
dispersores ejercen una mayor intensidad de
selección sobre el tamaño de la cosecha que
sobre descriptores de la distribución intra-
individual de rasgos del fruto. La evidencia
indica que en general los frugívoros ejercen
selección estabilizadora sobre el tamaño de
la cosecha con mayor intensidad que sobre
el tamaño del fruto (Jordano, 1995; Parciak,
2002; Moegenburg & Levey, 2003; Hampe,
2008; Sobral et al. 2010). En un estudio lle-
vado a cabo en el Parque Biológico Sierra
de San Javier, Blendinger & Villegas (2011)
mostraron que el tamaño de la cosecha en
Eugenia uniflora fue uno de los principales
determinantes de la remoción de frutos por
frugívoros legítimos. Futuros estudios po-
drían determinar si ocurre lo mismo en P.
carthagenensis. Otra explicación para el pa-
trón de las correlaciones entre rasgos que
encontramos en P. carthagenensis, podría
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basarse en la magnitud del efecto ambiental
sobre la variación en los rasgos del fruto (ta-
maño, forma), versus los rasgos de medida
única por planta (tamaño de la cosecha,
número de infrutescencias, media de frutos
por infrutescencia). En P. carthagenensis el
número de frutos producidos depende del
despliegue floral y de la acción de los poli-
nizadores (Benavídez, 2011); mientras que
una vez formados los frutos, la intensidad
del desarrollo y aborción de frutos, y la pér-
dida por antagonistas son procesos ecológi-
cos posteriores. La ausencia de relaciones
entre el tamaño y la forma del fruto, y los
atributos de las plantas, sugiere que estos
procesos ecológicos no se reflejan en una
correlación a nivel poblacional. Conocer si
la polinización y los fenómenos pre-disper-
sión son independientes o no en la determi-
nación de las relaciones entre atributos re-
quiere futuros estudios.

La variación intra-individual en caracte-
res desplegados por las plantas puede repre-
sentar tanto límites de respuesta a la selec-
ción natural, como oportunidades de evolu-
ción de caracteres complejos. Dado que rara-
mente un individuo de una especie animal
que interactúa con un individuo de una espe-
cie de planta puede cosechar todas las unida-
des repetidas ofrecidas por una planta indivi-
dual, se espera que elija sólo una porción
del total de unidades ofrecido por la planta
(Sallabanks, 1993; Wheelwright, 1993; para
sistemas planta-dispersor). Este gradiente
entre la oferta y la exportación de unidades
de recursos representa en términos evoluti-
vos una ventana de oportunidad para las
plantas. Como consecuencia de que las re-
compensas ofrecidas por las plantas se pre-
sentan generalmente escondidas, los anima-
les suelen elegir algunas unidades a partir
del conjunto de estructuras desplegadas por
las plantas, lo cual representa una oportuni-
dad para que evolucionen estrategias de en-
gaño en las plantas (Benitez-Vieyra et al.,
2010). Una de las estrategias de engaño se
derivaría de la variación intra-individual en
la cantidad y la calidad de las unidades de
recompensa ofrecidas por las plantas. Dado
que en general los animales son sensibles a

la variación en la oferta de recursos (Kacel-
nik & Bateson, 1996) se esperaría que los
animales operen como agentes de selección
sobre la variación intra-planta en la calidad
de las recompensas.

En uno de los pocos estudios que conside-
ra el valor adaptativo de la variación a nivel
intra-individual en rasgos del fruto, Sobral
et al. (2010), encontraron selección direccio-
nal en contra de la media y el coeficiente de
variación en el diámetro del fruto en Cratae-
gus monogyna; mientras que los caracteres a
nivel planta, como el tamaño de la cosecha,
presentaron selección direccional positiva.
Sobral et al. (2010), argumentaron que los
patrones de selección encontrados serían ex-
plicados por la diferencia en la selección
que los frugívoros ejercen sobre los rasgos
maternales (como el tamaño del fruto), res-
pecto de los rasgos de la descendencia
(como el tamaño de la semilla), y en el cual
detectaron selección a favor de semillas más
grandes. Esto sugiere que, además del posi-
ble papel funcional de la variación intra-in-
dividual en un rasgo en particular, se gana-
ría entendimiento al involucrar tanto carac-
teres individuales del fruto, como la correla-
ción entre ellos (Alcántara & Rey, 2003; So-
bral et al., 2010), o caracteres que represen-
ten la acción combinada de un conjunto de
atributos (Ordano et al. 2008). La diversi-
dad de sistemas planta-dispersor que han
sido descriptos en nuestra región (e.g., Vare-
la & Bucher, 2002; Blendinger & Giannini,
2010; Amico et al., 2011) ofrece una intere-
sante arena de exploración de estas ideas.
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