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RESUMEN

En este tesis se abordaron las siguientes preguntas: ¿son las especies de plantas

anuales y perennes de un mismo género igualmente especializados en sus sistemas de

polinización? ¿Plantas más especializadas tienen diferente morfología flora1 respecto a

1as generalizadas? Se ha propuesto que plantas con ciclos de vida cortos que habitan

condiciones ambientales inestables tenderían a mostrar síndromes de polinización más

generalizados fespecto a plantas de ciclos de vida largos. Considerando este mafco

teórico comparamos los grados de especialización para la polinización entre 3 especies

anuales y 4 perennes del género chaetanthera y evaluamos 1a presencia de síndromes

de polinización. se determinó el grado de dependencia por polinizadores de cada una de

las especies. Posteriormente, se efectuaron análisis univariados y multivariados de

rasgos morfológicos, permitiéndonos sintetizar 1a infomación obtenida. se estimó la

diversidad y uniformidad de1 ensamble de polinizadores para todas las especies del

estudio (índice de shannon-wienner y Pieloú, respectivamente) y se usaron curvas de

rarefacción para evaluar la riqueza esperada de polinizadores'

Los análisis de rarefacción demostraron que los censos de polinizadores

realizados son efectivos para determinar la riqg€za de especies de polinizadores en cada

especie de Chaetanthera. Se encontró que todas 1as especies de Chaetanthera estudiadas

dependen de polinizadores para la producción de semillas. Se reconocie¡on 4 órdenes de

polinizadores pertenecientes a seis grupos funcionales de acuerdo a1 largo de sus
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probóscides: Diptero de trompa larga y corta, Hymenoptera de trompa larga y corta,

Lepidoptera y Coleoptera. Ningún grupo firncional tuvo visitas preferenciales por algún

tipo de forrna de vida, aunque Coleoptera tuvo lrecuencias de visitas especialmente alta

ct C. ciliata norte. Aunque las percnnes tienen cabezuelas significativamente mayores

que las anuales, los sistemas de polinización de ambos gmpos de plantas no difirieron.

Analizando las frecuencias de visitas de las siete especies de Chaetanthera encontramos

grupos de rasgos florales que pueden ser usados para predecir la llegada de

polinizadores, aunque sin relación con la forma de vida de las plantas. Sólo en C. ciliata

sur la ausencia de un gmpo funcional dominante redunda en 1a ausencia de síndromes de

polinización nítidos. Tampoco se encontraron frecuencias de visitas dominantes cuando

pudin.ros definir síndromes de polinización nítidos de Hymenoptera de trompa corta

(É1tc) y Diptera de trompa larga (Dtl) en C. elegans (perenne) y C. ciliata nofie (anual).

En estas dos espeoies de plantas, Htc ehge cabezuelas pequeñas con floretes tubulares

con tubos largos y floretes ligulados con lígulas anchas y cortas, y Dll seleccionaría

cabezuelas grandes con floretes tubulares con tubos largos y floretes ligulados con

lígu1as ar.rgostas. En C. setata (percnne), C. brachylepis (perenne) y C. ciliata sur

(anual), el síndrome Lepidoptera hallado es difuso y puede explicarse por relaciones

débiles entre los rasgos florales. Lepidoptera seleccionaría en estas especies cabezuelas

florales grandes con muchos floretes tubulares y floretes ligulados con lígulas angostas.

Se propone que la falta de diferencias en cl grado de generalización de los

sistemas de polinización entre anuales y perennes de Chaefanthera podria ser explicado

por la sincromzación de los ciclos biológicos de insectos y plantas anuales. Las

cabezuelas florales más grandes en perennes en comparación a anuales, podrían reflejar
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relaciones alométricas. Los sistemas de polinización en anuales y perennes de

Chaetanthera indican que la generalización es una estrategia eficiente conservada desde

un estado ancestral.

ABSTRACT

In this thesis we asked the following questions: What are the pollination systems

of annual and perennial plant species? Do perennial plants species have different floral

morphologies respect to annuals? If the perennials species have more specialized

pollination have they developed better dehned pollination syndromes? It has been

proposed that plants with short-life cycles that grow in habitats with unstable

environmental conditions should have more generalized poliination syndrorres with

respect to plants with longerJife cycles. Considering this theoretical framework, we

compared the level ofpollinator specialization between 3 annual and 4 perennial species

in the genus Chaetanthera, in order to determine the presence of pollination syndromes.

Univariate and multivariate analysis of morphological traits were undertaken in order to

synthesize the information obtained. Pollinator diversity was evaluated for all species

studied. Rarefaction curves were used to evaluate the expected richness ofpollinators.

The rarefaction analysis demonstrated that pollinators censuses were effective in

determining the richness of pollinators in each species. The seven species studied were

highly dependent on extemal pollination for seed set. Four orders of pollinators were

recognized pertaining to six functional groups according to proboscis length: short and

long-tongued Dipterans, short and long-tongued Hymenopterans, Lepidopterans and
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Coleopterans. Though the perennials have significantly larger capitula than annuals,

their pollination systems are not different. Analyzing the frequency of visits in seven

Cltaetanthera's species we found groups ol floral traits that can be used to predict the

arrival of pollinators, although without relation to life form. Only in C ciliata soufh the

absencc of a functional dominant group redounds to the absence of clear syndromes of

pollination. Neither they did not find frequencies of dominant visits when we could

define clear syndromes of pollination in short-tongued Hymenoptera (11rc) and long-

tongued Diptera (Dtl) in both C. elegans (pererurial) y C. ciliata north (annual). In these

two species ofplants, IÍc chooses small capitula with tubular florets and long tubes and

ligulate florets with broad and short ligules. Dtl selects large capitula with tubular

florets, having long tubes and ligulate florets with narrow ligules. ln C. serrota

(perennial), C. brachl,lepis (perennial) and C. ciliata south (annual), the found syndrome

Lepidoptera is diffuse and it can be explained by weak relationships between floral

traits. Lepidoptera would select in this species large capitula with many tubular florets

and ligulate florets with narrow ligules.

The lack of difference in the level of generalization of the pollination systems

between annual and perennial species of Chaetanthera could be explained by the

synchronization of the biological cycles of insects and annual plants. The larger capitula

in the perennials compared to annuals, might reflect allometric relationships. The

pollination systems in annual and perennial species of Chaetanthera may indicate that

the generalization is an efficient strategy which has been conserved lrom a stable

ancestor.
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INTRODUCCION

El estudio de los sistemas de polinización en angiospermas ha generado mucha

atención en los biólogos de la polinización. Esto ocurre principalmente por divergencias

de opinión respecto a si los sistemas de polinización evolucionaron en dirección de la

especialización o de la generalización (Baker 1963, Grant & Grant 1965, Stebbins 1970,

Faegri & van der Pijl 1979, Schemske & Horvitz 1984, Herrera 1988, Waser et a|.1996,

Proctor el al. 1996, Johnson & Steiner 2000, Gómez 2002, Pellmyr 2003, Herrera 2005,

Waser & OlleÍon 2006).

Desde el punto de vista de la planta, cuando hablamos de especialización,

llegamos al concepto propuesto por Stebbins en 1970, el "principio del polinizador más

eficiente". Stebbins (1970) argumenta que la adecuación biológica se maximizará

cuando el sistema de polinización sea más especializado. Consecuentemente, la

selección natural favorecería aquellos rasgos florales que atÉen al vector más eñciente y

constante (Fenster et al. 2004). Así, la especialización promovería la evolución de

rasgos florales (adaptaciones) particulares llamados "síndromes de polinización"

(Feinsinger 1983, Schemske & Horvrtz 1984, Nilson 1988, Bond 1994, Wase¡ et al.

1996, Johnson & Steiner 2000, Temeles et al. 2000; Hargreaves et al. 2004). Et :una

revisión reciente, Fenster ¿, al. (200\ definen síndrome de polinización como "un

conjunto de rasgos florales, incluyendo recompensas, asociados con la atracción y

utilización de un grupo específico de animales como polinizadores". Cabe destacar que

aunque el término "síndrome" lleva implícito que las interacciones planta-polinizador



son relativamente especializadas, [a mayoría de estas relaciones se han descrito como

generalistas. Es decir, síndromes "nitidos" sólo se presentan en una minoría de las

especies de plantas (Jordano 1987, Waser e/ al. 1996, Memmott 1999). Por lo tanto, con

sistemas de polinización de tipo generalista no se espera el reconocimiento de síndromes

de polinizac ión nítidos.

Bajo ciertas condiciones ambientales ser generalista puede ser adaptativo (Waser

et al. 1996, Proctor el al. 1996, Johnson & Steiner 2000, Gómez 2002, Henera 2005).

Por ejemplo, generalización es esperable cuando existe una consistente variación

espacial y temporal en la disponibilidad de los polinizadores, como es el caso de las

zonas alpinas o en desíertos (Arroyo et al. 1985; Waser e/ al. 1996). Siguiendo la misma

línea, Johnson & Steiner (2000) plantean que los sistemas de polinización de especies

anuales serían más generalistas que los de perennes, ya que e1 inicio de floración en las

especies anuales (que depende del inicio de la germinación) está fuertemente

influenciado por la estacionalidad y la cantidad de lluvias en el año en curso, aspecto

que varía entre un año y otro. Dado lo anterior, hábitats con condiciones mediterráneas

otorgan un escenario ideal para poner a prueba las predicciones hechas por Waser et al.

(1996). Es decir, se esperaría que una planta anual (expuesta a mayor variación espacial

y temporal en la disponibilidad de los polinizadores en comparación a una perenne)

presente una estrategia de generalización de su sistema de polinización.

En este estudio se examina el grado de especialización de los sistemas de

polinización y la presencia de síndromes de polinización en Chaetanthera (Asteraceae,

Mutiseae), comparando especies anuales y perennes que se encuentran en la zona

Mediterránea de Chile Central y que pertenecen a un mismo clado filogenético. Cabe
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destacar que en la actualidad existen pocos estudios en el que se examine el grado de

generalización de los sistemas de polinización en plantas de la zona Meditenánea de

Chile.

Existen distintas perspectivas para interpretar la evolución de los sistemas de

polinización en Asteraceae. Algunos especialistas sostienen que la evolución de sus

cabezuelas florales responde a especialización para Lepidopteras (Mani & Sravanan

1999). Otros autores consideran que las asteraceas son generalistas en sus polinizadores

(Proctor et al. 1996). Así, el cumplimiento de los objetivos de esta tesis, además de

examinar un tema fundamental de la biología de la polinización, aportará información

valiosa sobre un género sudamericano de la familia más avanzada de las Angiospermas.

El estudio de la biología reproductiva de Chaetanthera permitiría abordar las

siguientes interrogantes: ¿Cómo son los sistemas de polinización de especies anuales y

perennes? ¿Existen diferencias de la n-rorfología floral de plantas anuales y perennes?

¿Existen síndromes de polinización nítidos en las especies perennes?



Hipótesis

II1.- Los sistemas de polinización de especies anuales de Chaetantheta serían más

gerreralistas que los de las especies perennes.

Se espera encontrar que 1as especies anuales de Chaetanthera sean visitadas por

una mayor diversidad de polinizadores que las perennes.

H2.- Existirían síndromes de polinización más nítidos en especie perennes que en

anuales de Chaetanthera.

Se espera que las perennes presenten conjuntos de rasgos florales altamente

relacionados entre sí y además con un grupo específico de polinizadores a diferencia de

las anuales en donde dichas relaciones serían más débiles'

Obi etivo General

Estudiar los sistemas de polinización de especies anuales y perennes del género

Chaetanthera, relacionándolos con 1a morfología floral.

4



Objetivos Específicos

1.- Determinar e1 grado de dependencia de polinizadores en las especies a estudiar.

2.- Evaluar la diversiclad de polinizadores por especie y grupo luncional en cada

especie de estudio.

3.- Cuantificar rasgos florales, tales como tamafio de las cabezuelas, número y

tamaño de floretes ligulados y tubulares, en cada especie de Chaetanthera.

4.- Establecer correlaciones entre rasgos florales y grupos funcionales de

polinizadores en especies de Chaetanthera.



METODOLOGIA

Modelo de estudio

Para poner a prueba las hipótesis de esta tesis se utilizaron especies del género

Chaetanthera, endémico de Sudamérica (Cabrera 1937). Chaetanthera perfenece a la

tribu Mutiseae, que es la más primitrva de la Familia Asteraceae (Mani & Saravanan

1999). El género Chaetanthera, esfá compuesto por 7 subgéneros con más de 40

especies, las que se caracte¡izan por una gran variedad de tamaños de cabezuelas (3

hasta 50 mm diámetro), cabezuelas de variados colores (blanco, verde-blanco, varias

tonalidades de amarilla, naranjo, rojo-ladri1lo y rosado) y diferentes sistemas de

reproducción desde auto-incompatibles hasta altamente autógamas (Muñoz 2003,

Anoyo et al. 2006). Aproximadamente el 50%o de las especies de este género son de

hábito anual y el otro 50% corresponde a especies perennes.

Atnque Chaetanthera pteserfa especies en Bolivia, Perú y Argentina, la gran

mayoría de sus especies (ca. del 85 %) se distribuyen a 1o largo de Chile. Las especies

perennes se encuentran preferentemente en la pre o alta cordillera o en claros de bosques

templados del extremo sur de la zona meditemánea de Chile. Las anuales en tanto, se

distribuyen preferentemente a bajas y medianas alturas en la zona mediterránea y

mediterránea semi-árida de Chile central. En estudios de especies de este género se ha

observado que sus flores son visitadas por una alta diversidad de polinizadores (Arroyo

et al. 1982, Arroyo et al,2006 y observaciones personales).

En una reciente publicación de la filogenia de Chaetanthera (Hershkovitz el a/.
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2006), se detectó un gupo monofrlético de especies conformado por plantas anuales y

pcrennes (Figura l). Esta tesis estará limitada a estudiar lo que ocurre en este clado,

cuyas especies perennes son C. serrata, C. brachylepis, C. elegans (var. tipo) y C.

chilensis; y las anuales C. incana, C. ciliata "distribución norte" y C. ciliata

"distribución sur". El motivo por el cual se seleccionó este grupo de especies es que en

todas ellas se ha observado la presencia de polinizadores lo que podría indicar

dependencia por un servicio de polinización. Además, el que todas pertenezcan a un

misnro clado deja fuera posibles efectos filogenéticos que se pueden atribuir al potencial

hallazgo de estrategias ecológicas muy diferentes.

La determinación taxonómica de las variedades nofie y sur de C. ciliata está

siendo actualmente re-evaluada (Dra. Alison Davis, University of California) ya que

ambas presentan diferencias morfológicas asi con'ro por la gran distancia geográfica que

las separa. Por lo tanto, en esta tesis fueron consideradas como taxas diferentes. Una

sittración que merece ser destacada es que C. seruata y C. ciliata "distribución sur" son

simpátricas, coexistiendo frecuentemente ambas en las mismos localidades.

Precisamente a esta situación corresponde la población de C. serrata considerada en esta

tesis. En la Figura I se muestra parte de la filogenia de Chaetanthera destacándose el

clado filogenético que corresponde a las especies estudiadas en esta tesis. Las

poblaciones a estudiar se muestran en la Tabla 1.



Area de estudio

Se estudió una población por especie de Clmetanthera (Figura 2). El rango total

de este estudio abarcó desde los 31"50' S (Los Vilos IV Región, C. incana) hasta los

37"48'S (P. N. Nahuelbuta IX Región, C. elegans). Las zonas bioclimáticas

conespondientes a cada población se muestran en la Tabla l.

Tabla I Características geográficas y clasificación bioclimática de Emberger para
siete poblaciones de Chaetonthera incluidas en este estudio.

Coordenadas

(Latitud -longitud)

Altitud

(m.s.n.m.)

Región bioclimática

(di castri & Hajek, 1976)

Especies

Perennes

C. serrata

C. brachylepis

C. elegans elegans

C. chilensis

Anuales

C. incanq

C. ciliato srut

C. ciliuta norte

36"45', -'72"07',

37"15' - 72.48'

37'48'- 73"01'

35'02', - 70"33'

31'50',- 71"30',

36'41' - 7215'

33"28',- 70"56'

160

6',70

1290

1280

110

1000

980

Mediterránea húmeda

Mediterránea húmeda / per- húmeda

Mediterránea húmeda/ per - húmeda

Mediterránea sub - húmeda

Mediterránea árida

Mediterránea húmeda

Meditenánea semi - árida
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Figura 2 Distribución geográfica de 1as siete poblaciones de Chaetanthera

incluidas en este estudio.
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Dependencia de polinizadores

Para verificar que la interacción planta-polinizador ticne un valor determinante

en la historia de vida de las plantas incluidas en e1 estudio, se averiguó el grado de

dependencia por polinizadores de cada especie de Chaetanthero. Así, basándose en la

metodología de Ruiz & Arroyo (1978) se establecieron 2 tipos de tratamientos en cada

población: capacidad para la autopolinización automática y polinización natural. Para

evaluar la autopolinización automática se embolsaron cabezuelas pre-antesis y se

mantuvieron aisladas de polinizadores. Para determinar la polinización natural se

marcaron cabezuelas pre-antesis, las cuales se mantuvieron constantemente expuestas a

polinizadores. Posteriormente se colectaron los frutos generados en ambos tratamientos

(antes de la dispersión), siendo cuantificados en laboratorio. Sólo se estudio la

formación de fiutos en los floretes tubulares ya que de acuerdo a Ia monografia de este

género (Cabrera 1937) los floretes ligulados de las siete especies estudiadas son

estériles. Se calculó, en cada especie, la proporción de frutos formados respecto al

número total de ólulos disponibles, y se compararon los resultados entre ambos

tratamientos.

Ensamble de polinizadores en especies de Chaetantheru

Se evaluó el espectro total de visitantes florales en cada población utilizando la

metodología de Arroyo et al. (1985) con algunas modificaciones. De esta manera, en un

prin.rer día se colectaron todas los taxas de visitantes observados en las cabezuelas para

familiarizarse con ellos. Por dos días adicionales se cuantificaron, en parcelas de

11



muestreo de 1m2 las visitas de polinizadores por períodos de 30 minutos de observación,

abarcando desde la apertura hasta el cierre de 1as cabezuelas de cada especie en estudio.

Durante 1as observaciones se colectaron ejemplares de los visitantes para su posterior

identificación en la Universidad Técnica Metropolitana y en 1a Pontificia Universidad

Cató1ica de Valparaíso.

Se deterrninaron grupos funcionales de polinizadores basados en ei tamaño de las

trompas (probóscide) de 1os taxas y/o su filiación taxonómica a nivel de orden (por

ejemplo ver wilson el al.2004), considerando que el primero es un rasgo determinante

en la aproximación del polinizador a 1as recompensas florales (van der Pijl 1961,

Stebbins 1970, Proctor et al. 1996 y Mani & Saravanan, 1999, Fenster et al' 2004,

Borrel 2005).

Los seis grupos funcionales reconocidos fueron:

1.- Diptera de trompa larga §emestrinidae, Bombyliidae)

2.- Dipfera de trompa corta (Syrphidae, Tachinidae, Sarcophagidae)

3.- Hymenoptera de trompa larga (Anthophoridae, Sphecidae, Apidae)

4.- Hymenoptera de trompa corla (Andrenidae, Colletidae, Halictidae)

5.- Coleoptera

6.- Lepidoptera

Para evaluar la frecuencia de polinizadores en las especies de chaetanthera

estudiadas se agruparon 1as visitas de dos parcelas de observación y se calculó la tasa de

visitas de los grupos funcionales de polinizadores (en 30 min) pof cabemela floral. Para

obtener este cálculo se sumaron las visitas de los dos días de mueskeo (para cada
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período de observación) y luego se promediaron las tasas de visitas de todos los períodos

de observaciones en cada especie de Chaetanthera.

Para examinar el grado de generalización de los sistemas de polinización se

consideraron los ensambles de polinizadores como comunidades en los cuales se

evaluaron dif-erentes índices ecológicos. Luego, se determinó la riqueza y la diversidad

de los ensambles de polinizadores en cada Chaetanthera con el fin de complementar los

resultados con ellos obtenidos. De esta manera, para cada especie del estudio se

estimaron, ya sea para el núrmero de especies como para el de grupos funcionales de

polinizadores, valores de riqueza esperada mediante técnicas de rarefacción y diversidad

con el índice de Shannon-Wienner. Este último nos permitió conocer la uniformidad

mediante el índice de Pieloü, incorporando información acerca de las abundancias de las

especies o gmpos funcionales de polinizadores.

Los valores de riqueza de polinizadores para la comparación fueron obtenidos a

partir de un punto estándar de la curva de rarefacción (muestra 8 en [a curva de

rarefacción de especies y grupos funcionales; ver Herrera 2005). Las curvas de

rarefacción fueron calculadas utilizando el software Estimates versión 7.7.1, disponible

en Intemet (Gotelli & Colwell 2001). El índice de Shannon-Wienner se calcula mediante

la siguiente fórmula:

¡¡' : -l p¡ E log pi donde p; es la frecuencia relativa de la especie l.

Este índice está

polinizadores) y mide la

estructura de la

especies en una

comunidad (ensamble de

muestra. A partir de este

basado en

diversidad

la

de
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estimador se calculó e1 índice de uniformidad de Pielou que va de 0 a l, valores más

altos gmfican una situación en la cual los individuos están más equitativamente

repartidos entre las especies. Esta última situación se traduciría en una alta diversidad de

especies. El índice de Pieloü se calcula como:

J':H'1H,,,,., donde 11' es la diversidad de Shannon-Wienner y H^^ esla

diversidad de especies si todos los taxas estuvieran igualmente representados. 11.4, se

calcula:

11,,,,,, : log S donde S es 1a riqueza de especles.

Finalmente, como análisis estadístico se utilizó la prueba de Hutcheson (citado

por zar, i996) que nos permite compamr 1a diversidad de polinizadores entre pares de

especies de Chaetanthera. La hipótesis nula es que las diversidades de polinizadores

provenientes de dos especies de Chaetanthera distintas (independiente de la forma de

vida), son iguales. La yarianza de 11 (índice de diversidad de Sha¡non-wienner) y 1os

grados de libertad asociados fueron aproximados segín Zat (1996; para una explicación

detallada ver Moreno 1991). En fesumen, se obtuvieron matrices de similitud que

indican diferencias entre las especies de Chaetanthera de acuerdo a la diversidad de

especies y a 1os grupos funcionales de polinizadores, respectivamente'
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Morlblogía floral

En cada una de las poblaciones estudiadas (Tabla l) se seleccionó una cabezuela

por planta, a partir de 50 individuos elegidos al azar. Se contabilizaron 2 métricas

n-rorfológicas: el diámetro total de la cabezuela y el diámetro del disco de la cabezuela

que comprende sólo los floretes tubulares. Las medidas fue¡on tomadas con un pie de

metro de 0.01mm de precisión (MitutoyoMR). Se almacenó cada cabezuela medida en

alcohol al 70o/;o. Se utilizaron los diámetros de la cabezuela medidas en terreno para

establecer el área de la cabezu'ela lotal (A7), el área dei disco de la cabezuela (AD) y el

área de las lígulas de 1a cabezuela (AL). En el laboratorio se cuantificó el número, el

ancho y el largo total de las corolas de ambos tipos de floretes, además otm métricas que

aparecen explicadas en la Figura 3 y en la Tabla 2.
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Florcte tubular

Florete ligulado

Figura 3 Esquema de un ejemplar de Chaetanthera chilensis var. chilensis
detallando la estructura de los floretes tubulares y ligulados de una cabezuela floral
(modificado de Cabrera 1937). Las líneas rectas en la figura indican las métricas
medidas en teffeno. Los números entre paréntesis señalan las métricas evaluadas en
laboratorio. Para su interpretación ver Tabla 3 del texto.
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Tabla 2 Características morfológicas
de Chaetanthera incluidas en esta tesis.

mediciones señaladas en 1a Figura 3.

evaluadas en el estudio de las siete especies

Los números entre paréntesis indican las

Rasgos evaluados Abreviag!{4

lvlorfología general

Arca total cabezucla (n.rm)

Atea disco cabezuela (mm)

Area floretes ligulados (mm)

IIorrt)bgía floretes
Floreles lisulaclos

Núrncro de floretes

( I ) Largo tubo corola (mm)

(2) Largo ligula (mnt)

(3) l,argo total (mm)

(,1) Ancho máxino ligula (nln)

Flc»-etes tubulqres

Núnero de tlorctcs

(1) Largo tubo corola (nrm)

(2) Latgo dientes (mrr)

(3) Largo total (mm)

(,1) Ancho máximo ligula (nrm)

AT

A1)

AL

Jt
cl

tl
al

ft
ct

h
tf

at
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Morfología floral y ensamble de potinizadores con estadística multivariada.

Existe una gran diversidad de métodos para el estudio de las interacciones planta-

polinizador (Arroyo el al. 1982; Jordano 1987; Armbruster 1992; Memmott 1999;

Johnson et a\.2002; Bascompte et aL.2003; Smith-Ramírez et a|.2004; Hargreaves el

al. 2004; Zbang et al. 2OO5; Gibson e/ al. 2006; Ollerlon 1996; Pérez et al. 2006. Pot

ejemplo, en un reciente estudio de especies del género Penstemon (Scrophulariaceae),

Wilson e¿ al. (2004) -empleando un escalamiento multidimensional no métrico (MDS)-

lograron detectar diferentes sistemas de polinización especializados y síndromes de

caracteres florales al nivel de grupos funcionales de polinizadores. Considerando esto,

los métodos multivariados resultan una excelente hemamienta para simplificar 1a gran

cantidad de variables informativas (morfológicas, patrones temporales y/o espaciales de

visitantes florales, etc.) que participan en interacciones planta-polinizador. En particular

el MDS brinda más claridad y suele considerarse un método más informativo respecto a

otros aná1isis multivariados como PCA o análisis de clusters, debido principalmente a su

alta flexibilidad y a la falta o ausencia de asunciones para su desarrollo (Cheng 2004).

Así, sintetizando las variables informativas e intentando detectar la presencia de

grupos de caracteres florales asociados con la polinización de especies de hábito anual

vercus perenne se utilizó un escalamiento multidimensional no métrico. Este tipo de

análisis consiste de una ordenación de los caracteres florales y/o de los ensambles de

polinizadores de cada especie de Chaetanthera, y es recomendado cuando los datos no

son normales o discontinuos (McCune & Mefford 1999). Se trabajó con el software PC-

ord, versión 4.25. Los datos fueron ingresados en una matriz utilizando los promedios

de 50 medidas en 13 variables morfológicas. En una segunda ordenación fueron

18



ingresada Ia frecuencia de visita para cada grupo funcional de polinizadores (sumatoria

de 1as observaciones de polinización por grupo funcional).

En un primer paso, en la ordenación utilizando caracteres morfológicos, se

cstandarizaron los datos mcdtaute la sustracción del mínimo y la división por el rango

(Wilson et at.2004). A partir de la malriz de datos estandarizados, e1 programa establece

una matriz de distancia euclidiana. El MDS busca la mejor representación en 1 o varias

dimensiones que se ajuste mejor a la matriz de similitud. E1 objetivo de este análisis es

obtener el menor índice de esfuerzo posible, de acuerdo al aumento de ejes en la

ordenación. El índice de esfuerzo es la bondad de ajuste de la ordenación gráfica

resultante y la matriz de distancia original de 1os datos ingresados. Este debe ser

significativamente diferente a 1o obtenido por azat. Para esto se realiza la prueba de

Monte Carlo, incluida en el procedimiento de1 MDS con PC-Ord. En la segunda

ordenación se consideraron las visitas de los grupos funcionales de polinizadores y se

siguió un protocolo semejante al de la primera ordenación. E1 software PC-Ord

proporciona información acerca de las correlaciones de las variables (morfológicas y

frecuencias de visitas) con 1as dimensiones resultantes (ejes). Correlaciones altas (r >

0,65) entre los valores de los rasgos florales y los ejes explican cuáles caracteres

(florales y de frecuencia de visitas, en la primera y segunda ordenación respectivamente)

sostienen la ordenación y la separación de 1os puntos graficados en ella (especies de

Chaetanthera). De acuerdo a los objetivos de esta tesis se espera encontrar en las

ordenaciones de1 MDS (incluyendo variables morfológicas y de frecuencia de visita de

grupos funcionales de polinizadores, respectivamente) una separación espacial de las

especies anuales y perennes de Chaetanthera.
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Se utilizó regresión múltiple por pasos hacia adelante para indagar sobre cuáles

caracteres florales predicen mejor la llegada de un grupo específico de polinizador

(síndrome de polinización; Wilson el a1.,2004), independiente de la forma de vida a la

que pefienezca la especie. Para este análisis se empleó el software Statistica 6.0 de

Statsoft. Se realizaron por lo tanto, regresiones mú1tip1es de acuerdo a 1os grupos

funcionales reconocidos en la ordenación resultante del MDS. En cada análisis se

consideró a un grupo funcional de polinizadores como variable dependiente. Se

incorporaron como variables independientes el conjunto de rasgos de morfología flora1

(considerando el total de especies agrupadas en el MDS) que no atentaran contra el

supuesto de no-colinealidad de los datos (detalles en Meter & Wasserman 1974). Por lo

tanto, 1as variables incluidas en el análisis fueron: área total de las cabemelas (AI), el

número de floretes tubulares (l) y ligulados (fl), el latgo (//) y el a¡cho de la 1ígula (a/)

de los floretes ligulados, y el largo de la corola de los floretes tubulares (cl).

E1 análisis de regresión múltiple por pasos hacia adelante consiste de un proceso

de regresión en 1a que en cada nuevo paso se incluye una nueva variable,

reconsiderándose las que ya se había añadido previamente (deta1les en López 1998). Se

evaluaron los coeficientes de regresión parcial de X., que indican ia magnitud de1

cambio de la variable I cuando se considera só1o x" y después de controlar todas las

restantes variables X; en la ecuación. La magnitud de estos coeficientes permite

comparar la contribución relativa de cada rasgo morfológico en la predicción de las

visitas de los polinizadores.
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RESULTADOS

Dependencia de polinizadores

La producción de aquenios de floretes tubulares en cabezuelas expuestas a

polinizadores (polinización natural) abarcó aproximadamente desde w 25%o en C.

brachylepis hasta un 54oA en C. chílensís, con respecto al total de óvulos disponibles

(Figura 4). Sin embargo, en aquellas cabezuelas que fueron embolsadas para impedir la

actividad de polinizadores, hubo nula producción de aquenios en cuaffo (C. serrata, C.

brachylepis, C. elegans y C. cíliata "distribución sur") de las siete especies estudiadas.

La producción de aquenios formados en floretes tubula¡es alcanzó menos de un 107o en

las tres especies restantes (C. chilensis'. 0,28yo + O,56; C. incana: 2,25Yo + 2,28 y C.

ciliata "dtstrlbtción norte": 8,94% + 6,95).

Estos resultados demuestran que cada una de las especies incluidas en este

estudio tiene una baja o prácticamente nula capacidad de autofecundarse. Por lo tanto,

las especies anuales como las perennes presentan una alta dependencia por polinizadores

para su reproducción. Estos resultados concuerdan con experimentos más elaborados

para detectar la auto incompatibilidad genética en C. ciliata norte, C cilíata stx, C.

chílensis y C. seflata (M.T.K. Arroyo, datos no publicados).
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Figura 4 Forrnación de aquenios en floretes tubulares de 7 especies de

Chaetanthera
polinizadores.

con
Las

(columnas negras) y sin (columnas blancas) exclusión de

barras representan dos errores estándar. Los asteriscos indican
diferencias altamente significativas b<0,001) enffe 1a formación de aquenios con y sin
exclusión de polinizadores para cada especie de Chaetanthera. n = 10 para cada

tratamiento en cada especie.

Anuales

22



Ensambfes de polinizadores en especies del género Chaetanthera

Los taxas que visitan a las siete especies de Chaetanthera corresponden a cuatro

ordenes de insectos: Coleoptera, Diptera, Hymenoptera y Lepidoptera (Tabla 3). A

Diptera corresponde el 45% de 1as especies reconocidas. Un 35% corresponde a especies

de Hymenoptera y cerca de un 13% a Lepidoptera. Coleoptera está representado por

menos de ,¡¡ 7%o del total de especies reconocidas. Dos especies de Coleoptera,

específicamente una de la Familia Buprestidae y una de la Familia Coccinelidae fueron

descartados como polinizadores debido a su conducta de forrajeo, ya que no mostraban

actividad entre distintas cabezuelas florales, permaneciendo por horas al interior de una

misma cabezuela. Lo mismo sucedió con tres especies de la Familia Tachinidae los

cuales tuvieron menos de 3 visitas durante el total de períodos de observación. Por lo

tanto se les consideró como visitantes accidentales.

Varios taxas de polinizadores fueron compartidos entre especies de

Chaetanthera. Por ejemplo los diptera de trompa larga, Villa flavescens y V. rufiventris

visitan C. serrata, C. ciliata rorte y C. ciliata sur. También, la ifirodwida Apis melifera

(hymenoptera de trompa larga) es compartida por C. chilensis, C. serrata, C. incanay C-

ciliata srr. Hillephyla signata/venusta (Lepidoptera) estuvo presente en todas 1as

especies de Chaetanthera excepto en C. incana; y Cosmosatyrus chilensis chilensis, en

C. elegans, brachylepís y C. chilensis.

Considerando la totalidad de especies óe Chaetanthera, Villa rufiventris (Diptera

de trompa larga) con ca. 13OO visitas fue el polinizador más frecuente y en segundo

l.ugar Hyllephila signata/venusta (Lepidoptera) con ca. 1250 visitas durante todos 1os

días de obseruación (14 días totales abarcando a las siete especies de Chaetanthera).
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Las frecuencias ¡elativas de grupos funcionales de polinizadores (30 min) en una

cabez;.)ela floral para cada especie de Chaetanthera, se muestran en la Figura 5' En e11a

se señala que en las especies perennes no es apreciable la llegada diferencial de un grupo

funcional específlco de polinizadores. Si bien es evidente que Lepidoptera está presente

en las cuatro especies perennes, en C. elegans y en C. chilens¿s 1a frecuencia de este

grupo es comparable con la encontrada en especies anuales. En el grupo de especies

anuales, la frecuencia de visitas de polinizadores pefienecientes al grupo funcional

Hymenoptera de trompa cofta es relativamente similar entre 1as 3 especies, sin embargo,

só7o en Chaetanthera incana se presentó actividad de Coleoptera alcanzando una

frecuencia relativa bastante alta.
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Tabla 3 Visitantes florales presentes en siete especies de Chaetanthera.

Individuos colectados en las temporadas primavera- verano de 2005 y 2006.

Coleoptera
Buprestidae sp. 1

Coccinelidae sp.l
Cocc inelidae sp.2
Lic:ltnict lintbata

Dipterl (de fro 4ra larga)
B ont b¡'l itLs fl ovescens
Rontb¡.lius ovulus
Bonú¡ lius sp.

Bombyliidae sp. 1

Bombyllidae sp. 2

Geron Conus
Trichophthuhnu sp.

r.,-emcstrinidae sp. 1

Nenrestrinidae sp. 2

Villa./itcota
Villa gayi
l/illa h ipoxonthtr
Villo ru.fiventri.s
Vill0 sem¡lr¡st¡s

Dipfero (de fronpa corta)
Ca lliphoridoe sp.

Erisfdl¡s sp.

Mesograpra pltilippii
lvlesogropla sp.
Tachinidae sp. I
Tachin idae sp. 2
Tachinidae sp. 3

Tachinidae sp. ,1

Sarcophagidae sp. 1

Syrph idae sp. I
Syrphidae sp. 2

Syrph idac sp. 3

Syqrhidae sp. 4

Hymenoptera (de trompn cofia)
A c amp top o eu m sub me tallicum
Andrenidae sp. I
Andrenidae sp. 2
Apoidea sp. 1

Apoidea sp. 2
Apoidea sp. 3

Callophoridae sp.

Colletidae sp. 1

Colletidae sp. 2
Halictidae sp. I
Halictidae sp. 2

Lassiglosum spinolae
Liopoeum hirsutulum
Meleptoides sp.
Psaenytia sp.

Hymenoptera (de trompa larga)
Apis melifera
Diadasia chilensis
Diadasia sp.

Herpestogtigma sp.

Hypodineus sp.

Sphecidae sp. 1

Lepidoptera
Auca coctei coctei
Co I ias va uthieri vau t h i eri
Co s mos aty tus c hilensis chilens is
E upto i etl c laud ia hort ensi o

Hylephila signata
Hylephila sígnata / venusta
Hesperiidae sp.

Vanessa carye
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Figura 5 Frecuencia relativa de visitas de grupos funcionales de polinizadores por
cabezuela flora1 en siete especies de Chaetanthera por período de observación.
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En cada una de las especies de Chaetanthera estudiadas, 7a riqloeza observada de

especies y de grupos funcionales de polinizadores es müy cercana al valor esperado. Es

decir, 1a riqueza observada de polinizadores en las parcelas de observación es bastante

cercana a 1a riqueza esperada calculada mediante técnicas de rarefacción como se

aprecia en la Figura 6. Por 1o tanto, nuestros resultados indican que en este caso la

riqueza observada es una estimación efectiva y será la estimación considerada en los

análisis posteriores.

Se encontró un rango de riqueza de polinizadores desde 8 a 17 especies,

incluyendo todas las especies de Chaetanthera estudiadas. El número de especies de

polinizadores registrado (Soes en la Tabla 4) indica diferencias generales entre fotmas

de vida, con un rango de 12 - 17 especies en 1as perennes fiente a un rango de 8 - 15

especies de polinizadores en plantas anuales. Por lo tanto, en oposición a las

predicciones hechas, las especies perennes tienden a presentar una mayor riqueza de

polinizadores que las anuales en Chaetantheta. C. elegans y C. chilensis son las especie

con mayor riqueza de polinizadores, ambas con 17 especies. En el caso opuesto está la

an::al C. incana con sólo 8 especies de polinizadores.

Todas ias especies perennes excepto C serrata mosfraron una S mayor al de

todas las especies anuales. Considerando sólo especies perennes, Chaetanthera elegans

y C. chilensís tienen 1a estimación de S más alta con 17 especies de polinizadores cada

:ln:ay C. serrata tiene menor diversidad con sólo 12 especies. En las anuales, con mayor

y menor riqueza de especies de polinizadores resultaron C cíliata "distribución sur" y C

incana, con 13 y 10 especies de polinizadores, respectivamente.

La riqu'eza de grupos funcionales de polinizadores señalan la misma relación
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entre riqueza esperada y observada encontrada al evaluar la riqueza de especies de

polinizadores. Solo C. ciliata norte presenta diferente riqueza de gn:pos funcionales de

polinizadores (6 grupos funcionales) respecto a 1as otras especies restantes de

Chaetanthera que tienen 5 grupos funcionales de polinizadores (Figura 6).

Para especies de pqliuiza{lelgs I S observada

tr S esperada

20

16

12

B

4

0

,ó 
"r"-" "r"aÑ ^-C ^e .ü1 §e

a 
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Para grupos fuircionales de pqliqizaflelg§
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\A r.9 
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Figura 6 Riqueza observada y esperada (por rarefacción) de especies y gupos
funcionales de polinizadores en anuales (con achurado) y perennes (sin achurado) de

Chaetanthera. Las barras de emor indican 2 ES.

I S observada

o S esperada
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Tabla 4 Número de censos, índice de diversidad de Shannon-Wienner (H') e

índice de unifomidad (-r') del ensamble de especies y grupos funcionales de

polinizadores de cuatro especies perennes y tres especies anuales de Chaetanthera.

Esfuerzo de

muestreo

Diversidadde polinizadores

No censos

( 30 min)

Por especie

H' J'
Por grupo funcional

H' J'
Perennes

C. set'roto
C. brctch¡,lepi.s
C. elegatts
C. chi.lensis

Anuales
L). incono
C. c¡l¡oll sur

C. ciliata nor|e

l3
1l
10

t3

1,28
2,01
3,10
2,66

2,69
2,46

0,36
o50
0,76
0,65

0,90
0,63

0,67
0,79
I,29
1,30

1,39
1.,1.2

0,42
0,49
0,80
0,81

0,86
0,70

l3
11

10 2,01 0,58 1,05 0,66

Considerando las siete especies de Chaetanthera de acuerdo al índice de

Shannon-Wienner se encontró que la diversidad de especies de polinizadores fue menor

en la pererure C. serrata, alcanzando un valor aproximado de 1,3 bites/especies. En

cambio otra perenne, C. elegans fue 1a que presentó el mayor índice de diversidad con

un valor de 3,1 bites/especies. Las especies perennes tienen un promedio de 2,3 + 0,8

bites/especies de polinizadores versus un promedio de 2,4 + 0,4 en perennes. Los

resultados se muestran en le Tabla 4. Al considerar grupos funcionales de polinizadores

tampoco se encuentra una tendencia clara que agrupe anuales diferencialmente de

especies perennes. Chaetanthera serrata es la especie que presenta mayor diversidad
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(Shannon-Wienner) de grupos funcionales de polinizadores, y en el caso opuesto C.

íncana (Tab\a 4). Aparentemente Shannon-Wienner no seña1a contrastes cla¡os entre

especies anuales y perennes de acuerdo a la diversidad de especies y de grupos

funcionales de polinizadores. Un análisis más profundo utilizando las comparaciones por

pares (Hutchenson) demuestran que definitivamente no existe una tendencia de mayor

diversidad de especies ni de grupos funcionales de polinizadores en especies anuales de

Chaetanthera (Figura 7), al contrario de lo que se postulaba.

De acuerdo a Pielou, las especies perennes tienen un valor promedio de

unifomidad de especies de polinizadores próximo a 0,6 + 0,2 versus un promedio de 0,7

+ 0,2 en las especies anuales. Considerando las siete especies de Chaetanthera, este

estimador señala que 1as especies con mayor y menor diversidad de especies de

polinizadores son la anual Chaetdnthera incana y la perenne C. serrata,

respectivamente. Así mismo, evaluando 1a uniformidad de los grupos funcionales de

polinizadores, el valor más alto y más bajo corresponde a C. incana y a C. serrata,

respectivamente (Tabla 4). Sin embargo, los resultados a simple vista no parccen ser

muy claros respecto a 1a foma de vida. De esta manera se ideó graficar Ia uniformidad

de especies de polinizadores versus la riqueza obseruada de especies de polinizadores

esperando encontrar, de acuerdo a las predicciones de esta tesis, que las especies anuales

se desplacen hacia el extremo superior derecho de1 gráfico, explicado por altos valores

de riqueza y de uniformidad de polinizadores. El resultado a esta predicción se obsela

en la Figura 8, señalando que no existe una tendencia clara que agrupe a las especies

anuales diferencialmente respecto a las perennes. Si bien las perennes son las que
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tienden a una mayor riqueza de especies de polinizadores, es una anual la que presenta e1

valor de unilomidad más alto.

(A)

1.5

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

lio

'74
9:a=

a

. t:;,"...-* . .'"c. .'.c .'t *l *'
1.00

0.75

0.50

0.25

0.00

. t:,r.-* ..t'..§ ..""-. *.**

Figura 7 Indice de diversidad de especies (A) y grupos funcionales (B) de

polinizadores (Shannon-Wienner) en especies anuales (columnas negras) y perennes

(columnas blancas) de Chaetanthera. Las barras de error indican 2 errores estándar. Las

letras sobre ias barras explican similitud estadística.
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Figura 8 Indice de uniformidad de Pieloü versus riqueza observada de especies de
polinizadores en anuales (círculos negros) y perennes (círculos blancos) de
Chaetanthera.

Consecuentemente, en la Figura 9 se observa la relación entre el índice de

uniformidad de polinizadores (Pieloü) versus el número de grupos funcionales de

polinizadores obseruado (riqueza) en cada especie de Chaetanthera estudiada.

Basándose en grupos funcionales de polinizadores, la anual C. incana y la perenne C.

serratd son las con mayor y menor uniformidad de polinizadores, respectivamente. Sin

embargo, no se aprecia una tendencia clara de 1as especies anuales para mayor

generalización de polinizadores respecto a las perennes.
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Figura 9 Indice de i"rnifornridad versus riqueza obserwada de grupos funcionales de
polinizadores en anuales (círculos blancos) y perennes (círculos negros) de
Chaetctnthera.
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Morfología floral

De acuerdo a la hipótesis de esta tesis que predice dife¡encias en [a morfología

floral de especies anuales y perennes, las métricas generales medidas en las cabezuelas

para las siete especies de Chaetanthera fue¡on analizadas con un Anova anidado,

anidando espec:ies en forma de vida. Los resultados se muestran en 1a Figura 10. El área

total de la cabezuela (AT1, fue significativamente mayor en especies perennes que en

anuales, explicando la forma de vida más de un 65% de la variación total encontrada.

Igualmente, las plantas perennes desarrollan cabezuelas con discos florales más grandes

en comparación con 1o encontrado en plantas perennes (lD), es decir e1 área ocupada en

el despliegue de floretes tubulares es mayor en especies perennes que en anuales. La

fon¡a de vida explicó t¡ 36%o de la variación encontrada. Algo análogo ocure con el

área abarcada por el despliegue de las lígulas (AL), con especies perennes con

sigrr ificativamente mayor AL en comparación a las anuales.

Al analizar el número de floretes ligulados y tubulares se encontraron diferencias

significativas entre anuales y perennes, siendo en ambos casos mayores en plantas

perennes. Con relaciór.r al número de floretes ligulados, el factor lorma de vida explicó

alrededor de un 33% de la variación. En floretes tubulares cerca del 17oA de la variación

total fue explicada por diferencias entre forma de vida (Figura l0).
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Figura 10 Rasgos morfológicos de las cabezuelas en siete especies de Chaetanthera

(3 especies anuales y 4 especies perennes. Las barras de error indican 2 errores estándar.

La eitadística sobre cada gtáfico corresponde a diferencias explicadas por el factof

forma de vida empleando Anova anidado (factor especies anidado en forma de vida)

para cada métrica morfológica.
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Los resultados de la morfología de los floretes ligulados y tubulares se muestran

en las Figuras 1l y 12, respectivamente. En todas las mediciones evaluadas en floretcs

ligulados, vale decir, largo del tubo del florete (70%), largo de la lígula de1 florete

(67%),largo total del florete (70%) y en el ancho máximo del florete (54%),la forma de

vida explica un alto porcentaje de la variación encontrada. Esto significa que el largo del

ovario es significativamente mayor en floretes ligulados de especies perennes que en

anuales. Lo mismo se repite al comparar el largo del tubo del florete, e[ largo de la lígula

del florete, el largo total del florete y el ancho máximo del florete, siendo

significativamente mayor er.r todos los casos para especies perennes (Figura 11).

Con relación a los floretes tubulares, e1 resultado general no muestra grandes

diferencias con respecto a lo encontrado en floretes ligulados. Sin embargo, la variable

ancho máximo del florete no difirió entre formas de vida por 1o que no es concluyente

respecto a las predicciones hechas. Para todas 1as restantes méíicas evaluadas el factor

forma de vida explica un alto porcentaje de la varianza encontrada. Es decir, el largo del

tubo del florete, el largo de 1a lígula y el largo total del florete son mayores en especies

perennes que en anuales de Chaetanthera (Figura 12).

Los resultados encontrados en el estudio de la morfologia floral de Chaetanthera

apoyan las predicciones hechas por esta tesis, encontrándose diferencias significativas

entre especies anuales y perennes para la gran mayoría de los rasgos evaluados.
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Figura 11 Comparación de los rasgos morfológicos de floretes ligulados en especies

anuales y perennes de Chaetantltera. Las barras de emor indican 2 errores estándar. La
estadística sobre cada gráñco corresponde a diferencias explicadas por el factor forma de

vida empleando Anova anidado (especies en lorma de vida) para cada métrica
morfológica.
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Figura 12 Comparación de los rasgos morfológicos de floretes tubulares en especies

antrales y perennes de Chaetanthera. Las barras de error indican 2 errores estándar. La

estadística-sobre cada gráfico colresponde a diferencias explicadas por el factor forma de

vida empleando Anova anidado (especies en forrna de vida) pala cada métrica

morfológica.
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Morfología lloral y ensamble de polinizadores con estadística multivariada.

El Escalamiento Multidimensional no Métrico (MDS) entregó una ordenación de

só1o un eje para los datos morfológicos considerados en el análisis. Este tuvo un índice

de esfuerzo (stress) mínimo de 3,47 . La prueba de Monte Carlo señala que la ordenación

gráfica explicada es significativamente diferente a lo enconÍado por azar y que la

inch.rsión de un segundo eje de ordenación no es satisfactoria. Las especies de

Chaetanthera distribuidas en la ordenación obtenida con escalamiento multidimensional

no nrétrico aparecen en la Figura 13.

Las correlaciones de cada uno de los rasgos morfológicos incluidos en el análisis

respecto al eje de ordenación obtenido mediante MDS son mostradas en la Tabla 5. La

ordenación obtenida es clara con respecto a la forma de vida ya que las especies

perennes se separan de las especies anuales. Las correlaciones son en general bastante

altas. Los rasgos menos relevantes (r < 0,65) para explicar la separación de especies de

Chaetanfhera con distinta lorma de vida son el largo del diente (/l) y el ancho (ar) de los

floretes tubulares. El signo positivo o negativo de un rasgo sirve para separar a las

especies en cuanto a [a dimensión en Ia gráfica. Estos resultados señalan que a partir de

10s trece rasgos morfológicos evaluados inicialmente, sólo once de ellos son importantes

para separar entre especies con distinta forma de vida (Tabla 5).
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Tabla 5 Coeficientes de correlación de Spearman de caracteres
morlológicos con los dos ejes de la ordenación obtenidos por Escalamiento
Multidimensional no Métrico. La abreviación de los caracteres aparece en la Tabla 2 del
texto. Los coeficientes de correlación en negrita indican a aquellas variables
morfológicas que tienen mayor peso en el eje de la ordenación.

Coeficiente de
correlación

Morfología General
AT
AD
AL

Morfología Jloretes
Floretes ligulados

fl
cl
il
tl
al

Floretes tubulares

ft
ct
It
tt
at

Eje 1

0,995

0,961

0,993

0,956
0,925
0,974
0,972
0,885

0,884
0,943
0,494
0,923
0,129
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En una segunda instancia, los datos de visitas de polinizadores fueron ingresados

en la matriz principal como la frecuencia de visitas por grupo funcional dc polinizadores

por cabezuela floral por periodo de obserwación. En este caso los datos fueron rankeados

debido a 1a presencia de muchos ceros en la mafriz original, los cuales posteriormente se

utilizaron para calcular una matriz de distancia euclidiana. El coeficiente de esfuerzo

calculado para esta ordenación y la prueba de Monte Carlo indican que la ordenación

incluye 2 ejes dimensionales.

En la ordenación gráfica (Figura 14) se obserua que no hay una separación entre

anuales y perennes. Las correlaciones de las frecuencias de visitas con los ejes de

ordenación (Tabla 6) indican que el primer eje es principalmente explicado por las

visitas de taxas de Hymenoptera de trompa corta, Diptera de trompa corta y Diptera de

trompa larga, quienes en conjunto separan a la anual C. ciliata y a la perenner C. elegans

del resto. El segundo eje, en cambio, es explicado principalmente por 1as visitas de taxas

de Hynrenoptera de trompa larga que separa a C. chilensis (perenne) del resto de

Chaetanthera; y por visitas de taxas de Lepidoptera agrupando a C. brachylepis, C.

serrata y C. ciliata sur. En contra de lo esperado, no hay una separación clara de las

especies de Chaetanthera de acuerdo a Ia forma de vida. Sin embargo en esta ú1tima

ordenación podemos observar que existen especies de Chaetanthera relacionadas con la

presencia de grupos específicos de polinizadores independientes de sus estrategias de

vida. Por 1o tanto, indagamos en la existencia de síndromes de polinización en estas

especies y estos grupos funcionales de polinizadores.
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Figura 14 Escalamiento multidimensional no métrico de especies anuales (triángulo
negro) y perennes (triánguto blanco) de Chaetanthera basada en la frecuencia de visita
de grupos funcionales de polinizadores por cabezuela floral en un período de 30
minutos. Ordenación utilizando distancias euclidianas de los datos rankeados. D¡l:
diptera de trompa larga; Dtc: diptera de trompa corta; Htc: Hymenoptera de trompa
corta; Htl: Hymenoptera de trompa larga; Lep: Lepidoptera.
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Tabla 6 Coeficientes de correlación (r) de Speannan de las frecuencias de visitas
de los distintos grupos funcionales de polinizadores con los dos ejes de la ordenación
obtenidos por escalamiento multidirnensional no métrico usando software PC-Ord.

Coef. de correlación
de Spearman

E.ie 1 Eje 2
Grapos funcionales

Coleoptera

Dipfera de trompa larga
Diptera de trompa corta
Hymenoptera de trompd qorta
Hymenoptera de trompa larga
Lepidoptera

0,393

0,687
0,694
0,890
0,536

0,640

-0,382
-0,364
0,237
0,735

-0,126 -0,738

Búsqueda de síndromes de polinización en Chaetantltera

Las regresiones múltiples por pasos de los rasgos morfológicos de todas las

especies de Chaetanthera, explican qué rasgos predicen mejor las visitas de un gnrpo

funcional específico de polinizadores, independiente de la forma de vida de la planta.

Cabe destacar que sólo para el grupo funcional Hymenoptera de trompa larga no se

encontró evidencia resolutiva que relacionara la frecuencia de visita de estos taxas con la

presencia de rasgos florales. En todos los casos restantes el modelo explicó

significativamente la variación observada de 10 datos. En la Tabla A del Anexo se

presentan los coeficientes de regresión múltiple asociado a un valor probabilístico.

Los resultados de las regresiones múltiples aparecen cn la Tabla 7. Altí se
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muestra los coeficientes de regresión parcial de cada rasgo morfológico que forma parte

del modelo de regresión y la variable dependiente (distintos grupos funcional de

polinizadores). La regresión múltiple señala que las visitas de individuos de un grupo

especíñco de polinizador son predecibles ante uno o una combinación de rasgos

morlológicos en las cabezuelas florales de Chaetanthera.

Es así como, en Chaetanthera ciliata norfe y en C. elegans, plantas con floretes

tubulares largos y anchos tienen visitas frecuentes de Diptera de tompa larga.

La actividad de especies del grupo Diptera de tronlpa corta es mayor en plantas

de C. ciliata norte y C. elegans que sólo tengan cabezuelas florales grandes. Por otra

parte, los representantes de Hymenoptera de trompa corta prefieren visitar C. ciliata

norte y C elegans con cabezuelas pequeñas, floretes tubulares con tubos largos y

floretes ligulados con lígulas anchas y cortas. Finalmente, las especies de Lepidoptera

visitan mayormente C. brachylepís, C. serrata y C. ciliata sur que tengan cabezuelas

florales grandes con muchos floretes tubulares y con floretes ligulados con lígulas

anchas-

El concepto "síndromes de polinización" implica correlaciones de caracteres

entre ellos y con un tipo de polinizador principal (Fenster et al. 2004), sin embargo,

obtuvimos que las visitas del grupo funcional Diptera de trompa corta sólo son previstas

por la presencia de un rasgo floral, por lo tanto, esta condición queda fuera de la

definición de síndrome de polinización que hemos consideramos.

De acuerdo al supuesto de que la correlación de rasgos florales se debe

potencialmente al resultado de las presiones selectivas de los polinizadores (Wilson el

al. 1996 y citas ahí), se señalan los coeficientes de correlación Gamma entre los
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caracteres morfológicos evaluados en esta tesis para los gtxpos funcionales Diptcra de

trompa larga, Hymenoptera de trompa corta y Lepidoptera (Tabla 8). Las correlaciones

son altamente significativas para Diptera de trompa larga e Hymenoptera de trompq

corta. Sr¡ embargo, en Lepidoptera existe al menos una relación entre dos rasgos que no

es significativa, complementado además con correlaciones no muy altas entre los demás

rasgos.

Estos resultados señalan que si bien es posible encontrar conjuntos de rasgos

florales relacionados con la presencia de un tipo de polinizador (grupo funcional) las

relaciones entre los mismos rasgos pueden presentarse de manera débil como ocur:re en

Chaetanthera brachylepis, C. serrata y C. ciliata sur señalando un síndrome de

polinización difuso de Lepidoptera. Por el contrario, en C. elegans y C. ciliata norte se

encontró por una parte una relación muy fuede ente rasgos florales que predice la

llegada de Diptera de trompa larga y por otra parte rasgos que predicen la llegada de

Hymenoptera de trompa corta. Es precisamente esta condición la que ha sido definida

como síndrome de polinización nítido. No obstante, es necesario destacar que estos

grupos funcionales no tienen una frecuencia de visitas particularmente dominante, y

como se ha dicho anteriormente, no hay correlaciones con la forma de vida.
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Tabla 7 Modelos de regresión múltiple indagando en caracteres morfológicos de

Cln.eta thera como predictores de las visitas de grupos funcionales de polinizadores.
Los números indican el coeficiellte de regresión parcial para cada variable
independiente. Las abreviaciones de los caracteres florales se explican en la Tabla 3 del
texto.

Especies involucradas Resultado
(Ge\. Chaetd,,thera) regresión múltiple

Grupo Funcional
(var. dependiente)

Diptera de trompa larga C elegans, C' ciliata r.orte +O,l3AT+0,21 ct-O,l5ul
Diptcra de tronpa corta C elegats' C cíliqta nofie + 0,24 AT
Hymenoptera de trompa corta C. elegans, C. ciliatq norte 0,60 AT + O,4O ct + 0,34 al - 0,26 ll

C. brachylepis, C. serrata
Lepidopter¿ y C. ciliata sur + 0,16 AT + 0,29 fi - 0,24 al

Tabla 8 Matrices de coeficientes de conelación Gamma entre los caracteres
florales. Las abreviaciones de los caracteres aparecen en la Tabla 3. Los valores en
negrita indican correlaciones no significativas.

Diptera AT
de trompa larga: 0,52 ct

0,53 0,50 at

Hymenoptera AT
de trompa corta: 0,55 ct

0,54 0,47 al
0,s4 0,76 0,60 il

Lepidoptera: AT
0,16 ft
0,57 0,10 al
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DISCUSION

Los resultados obtenidos nos conhrmaron que las siete especies de Chaetanthera

estudiadas no son capaces de generar frutos automáticamente, es decir, tienen una nula o

muy poca capacidad de auto-polinizarse o de formar frutos mediante apomixis.

Consecuentemente, todas las especies de Chaetanthera estudiadas son altamente

dependientes de la actividad de polinizadores para la fecundación de sus óvulos. Por lo

tanto, el grupo de especies elegido es ideal para determinar si existen diferencias en el

grado de generalización entre fom'ras de vida.

La riqueza de polinizadores en anuales y perennes de Chaetanthera, fue baja en

comparación a la de otras Asteraceae (Johnson & Steiner 2000 y citas ahi, Mani &

Saravanan 1999, Proctor et al. 1996). Es necesario destacar que 1os censos de visitantes

estudiados en esta tesis abarcaron sólo unos pocos días del período total de floración.

Esto podria potencialmente dejar fuera algunos taxas de polinizadores y alterar la

frecuencia de visitas observada de cada taxa. Sin embargo, las culas de acumulación de

especies de polinizadores en todas las especies llegaron a una asíntota y sobre éstas se

aplicaron modelos de rarefacción. Los resultados de este procedimiento sugieren que el

muestreo de los ensambles de polinizadores en cada especie de Chaetanthera fue

adecuado.

La riqueza de especies de polinizadores en Chaetanthera tiende a ser mayor en

especies perennes que en anuales, en oposición a nuestras predicciones. Y en cuanto a

48



grupos funcionales no se encontró evidencia de mayor riqueza en anuales que en

perennes. Indagando en la estructura del ensamble de los polinizadores tampoco

encontramos evidencia de que las anuales tengan mayor diversidad y uniformidad de

especies ni de grupos funcionales de polinizadores respecto a las perennes. Si bien,

estudios conducidos en sistemas meditenáneos han encontrado que la diversidad de

Hymenoptera (abejas) está fuertemente relacionada con la presencia de especies anuales

(ver Petanidou & Vokou 1990, Potts et al. 2005 y citas ahí), cuando analizamos la

diversidad de polinizadores comparando por orden de insecto, tampoco encontramos

visitas diferenciales entre anuales y perennes de Chaetanthera (daios no mostrados).

Inicialmente argumentamos que las plantas anuales estarían expuestas a una alta

variabilidad en la disponibilidad de polinizadores y que, por consiguiente, necesitarían

"asegurar" la actividad de cualquier tipo de polinizador promoviéndose sistemas de

polinización generalistas (Waser er al. 1996, Herrera 1996, Johnson & Steiner 2000).

Sin embargo, esto no se ajusta a lo encontrado en Chaetanlhera. Una explicación es que

nuestros resultados podrían reflejar efectos de la fenología de los insectos polinizadores,

la que también sería sensible a factores ambientales particulares (como fecha de inicio y

de término de la temporada de lluvias). Se generaría así una sincronía de las abundancias

de las plantas y sus polinizadores, resultando en que las anuales no se exponen a mayor

variación de la disponibilidad de polinizadores. Es decir, si existiera este acoplamiento

de los ciclos biológicos de las anuales y sus polinizadores no habría razón de postular

que éstas son más generalistas como lo ha hecho Johnson & Steiner (2000).

Efectivamente, en otros ecosistemas mediterráneos se ha documentado que 1as

fluctuaciones de las poblaciones de insectos están afectadas por cambios en la
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abundancia y/o disponibilidad de lruvias; y por oscilaciones de ra temperatura ambie¡rtal
(Anoyo er at' 1gg5 en sistemas mediterráneos de artura, petanidou & vokou 1gg0 y
szentkiralyi & Kozar lggr en sistemas mediterráneos de Europa, pero ver sánchez_de ra
Fuente el ar' 2005)' Lamentablemente, estudios en hábitats mediter¡áneos de ch,e, que
consideren las abundancias y emergencia de Ios polinizadores en respuesta a va¡iaciones
interanuales en las precipitaciones, no existen.

Nuestros resultados también se pueden observar desde la perspectiva de Ias
plantas perennes Una expricación de que ros sistemas de polinización de las perennes no
sean más especializados que aquellos encontrados en anuares puede atribuirse a un
efecto filogenético' cabe recordar que las siete especies incruidas en el eshrdio
pertenecen a un mismo clado se puede conjeturar que este grupo de especies proviene
de un ancestro con sistema de polinización generarista y que ras distintas especies que de
él derivaron' independiente de su forma de vida, no experimentaron la presión selectiva
necesaria para el desarrollo de sistemas de polinización más especializados.

sin embargo' a pesar de la farta de diferencias en el grado de generalización entre
anuales y perennes, se encontraron diferencias en ra morfblogía floral de estos dos
grupos Er concepto "síndrome de polinización" arude cambios morfológicos en función
de un gnrpo específico de polinizador, pero ¿cómo explicar diferencias morfológicas
entre anuares y perennes si no se han encontrado direrencias en los sistemas de
polinización? una explicación se vincula con reraciones arométricas (Niklas 1gg4,
Humeau & Thompson 2001), Ias cuales podrían afectar diferencialmente a especies con
distintas fbrma de vida' Es decir, plantas perennes que tienen tallas mayores respecto a
las anuales, presentarían elementos florales de mayor envergadura, como por ejemplo,
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cabezuelas florales más grandes. Esto podría explicar una falta de correspondencia entre

el despliegue de atributos florales y los sistemas de polinización encontrados en

Chaetanthera.

A1 margen de no confirmar nuestras predicciones respecto a1 grado de

generalización de anuales y perennes, indagamos en la presencia de síndromes de

polinización intentando definir sus características e¡ Chaetantherd. De esta manera,

enconkamos ajustes entre tres grupos funcionales de polinizadores y ciertos rasgos

florales de las plantas, considerando agrupaciones de especies de Chaetanthera

resultantes de una ordenación multivariada. cabe destacar que el concepto de "síndrome

de polinización" conlleva la idea de un polinizador principai, el más eficiente (en cuanto

a cantidad y/o calidad del servicio). No obstante, en Chaetanthera encontramos que si

bien existe un conjunto de rasgos florales asociados entre sí, y de ellos con la actividad

específica de un tipo de polinizador (cantidad o frecuencia de visitas), este ú1timo no

necesariamente carga con el títu1o de "polinizador más eficiente". Esto ocurre ya que 1as

siete especies de Chaetanthera presentan bastante diversidad de especies y grupos

funcionales de polinizadores, sin que exista 1a dominancia de algún taxa o grupo

funcional específico en varias de ellas.

Por 1o tanto, nuesfos resultados apoyan la idea de que los síndromes de

polinización se maniflestan en la naturaleza con diferentes matices. Es decir, el concepto

puede abarcar desde un nítido conjurllto de rasgos florales relacionado con la llegada de

un tipo de polinizador, hasta la situación de un conjunto difuso de rasgos florales

relacionados débilmente entre sí y un polinizador (Waser el al. 1996, Gómez 2002,

Herrera 2005). Así, en el caso de C. elegans y C. ciliata norte encontramos lo que
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corresponde a síndromes nítidos para Diptera de trompa larga y para Hymenopfeta de

trompa corta, independientemente. No obstante, en el caso de C- brachylepis, C' cíliata

sur y C serrata se encontraron "síndromes difusos" de Lepidoptera explicado por

relaciones débiles entre los rasgos florales. No obstante, en e1 caso de 1as dos primeras,

el grupo funcional Lepidoptera puede ser considerado dominante de 1as visitas de

polinizadores, no asi en C. serrata.

SINDR0NfE
NITIDO

SINDRON,IE
NITIDO

SINDRoNIE
NITIDO

t
GRUPO

FUNCIONAL 1

t
GRUPO

FUNCIONAL 2

t
GRUPO

FUNCIONAL 3

+

SINI)RONTE
DIFI.ISO

Figura 15 Diagrama que señala dos diferentes variantes en 1as que se puede

presentar un síndrome de polinización. Para una explicación detallada dirigirse al texto
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En esta tesis hemos confirmado que existen diferentes maneras en 1as que se

puede manifestar un síndrome de polinización. Es decir, es posible que un grupo

funcional llegue a una planta por rasgos atractores específicos (florales) conformando un

síndrome de polinización nítido (Figura 15). Sin embargo, existe la posibilidad de que

una planta por medio de sus atractivos florales logre atraer a diferentes gnrpos

funcionales de polinizadores. A este último caso corresponde el concepto "síndrome de

polinización difuso", ya que no es fácil definir aquellos rasgos que atraen a un grupo

funcional específico de polinizador y no a otro.

Por otra parte, algunos autores consideran que hay menos oportunidad para que

los síndromes surjan cuando los tipos de polinizadores son relativamente similares

(Herrera 1988, Fenster et al.2004). Este puede ser un punto imporlante ya que todos los

polinizadores encontrados en Chaetanthera son insectos y 1as diferencias que

congregaron a los distintos grupos funcionales fueron consideradas desde el punto de

vista del largo de la probóscide (Borrell 2005). De esta manera, el no encontrar

relaciones estrechas (síndrome nítidos) en C. brachylepis, C. ciliata str y C. setata,

basado en la predicción de caracteres morfológicos (sea en plantas o en polinizadores),

no significa que tales relaciones no ocuran sino que el juego de caracteres en el análisis

puede ser incompleto o inadecuado. Es decir, es posible que e1 largo de la probóscide no

sea suficientemente discriminante para los grupos funcionales de polinizadores ya que

simplemente corresponde ala categorización realizada por los observadores. Así mismo,

un conjunto de rasgos morfológicos reiacionados entre sí podrían ser producto de la

arquitectura genética mantenida a nivel de género, más que de la participación di¡ecta de
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presiones selectivas que ejercen los polinizadores sobre las especies (Wilson el a/.

1996).

Finalmente, aunque Mani y Saravanan (1999) sostienen que la cabezuela de

Asteraceae se ha ido especializando hacia 7a polinización por mariposas (psicofrlia), en

publicaciones más recientes se afirrna que muchas Asteraceae serían generalistas

(Proctor et al. 1996). Considerando que la Tribu Mutiseae es una de las más primitivas

de la familia Asteraceae, nuestros resultados señalan que al menos en uno de los géneros

más primitivos de esta familia es común 1a estrategia generalistas tanto en anuales como

en especies perennes y que 1os síndromes de polinización se presentan abarcando todo

un gradiente desde nítidos a difusos.
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Figura A Riqueza esperada versus riqueza esperada de polinizadores, utilizando

rarefacción basada en las muestras. a), b), c) y d) corresponden a 1as perennes C. seffata,

C. brachytepis, C. elegans y C. chilensis, respectivamente. e), 0 y g) son las anuales C.

incana, C. cil¡ata sv y C. ciliata torte.
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Tabla A Regresiones múltiples por pasos de rasgos morfológicos florales versus la
frecuencia absoluta por cabezuela de visitas de grupos funcionales de polinizadores,
considerando las especies de Chaetutthera agrupadas en Ia Figura 14. Rasgos incluidos
en el análisis aparecen en el texto. R y R'sou los coeficientes de regresión múltiple y de

determinación mÍlltiple, respectivanlente.

Diptera de trompa larga
Diptera de trompa corta
I{ymenoptera dc trompa corla
Hymenoptera de trompa larga
Lepidoptera

o 15

0,21
0,63
0,42
0,31

0,13
0,06
0,40
0, l7
0,14

0,010
0,041

0,001
0,1 13

0,000

§ 7?(4.15)

2,40Q.23)

6,52Q'12r)
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Tabla B Presencia de taxas agrupadas en grupos funcionales de polinizadores en

especies anuales y perenn es de Chaelanthera.

C. yn¿lu C ht'ath\l¿pi\ C t1¡r.¡rr a ,h¡lrr!' C.r'ilí,,|,,t
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0
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I
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0
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l)

0

0

0
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0

1

0

0

1

l

I

0
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0

0

0

0

Cole0pter¡

BrLprcstidae sp. I

Coccinclirt¡c sp. l

Lich¡ti( li"lhü1t

t)ipl€ra

(de trompa cortr)
Dolichosina sp. I 0

Erislalis sp. I 0

lft \.gtu/n th¡|ípp¡¡ 0

Sarcophagidae sp. I 0

S)-ehid¡c sp. I 0

Syryhidae sp. 2 0

Syrphidae sP. -l 0

Slrph ¿c sp .l 0

T.rcl)i|id¡c sp. I I

Tachirid¿c sp. 2 I

T,1chi¡idae sp. i 0

Tochi¡ridae sp. ,1 0

Tachini(t¡c sp. 5 0

Diptcra

(dc troInpa larg¡)

Uombyliidac sp. I I

Ba")b\'t¡L!slhrc\t:an: I

Bolnbylirs sp I 0

Bonrbylrus sp. 2 0

O¿rot unus 0

Nenrestririd¡e sf. 1 0

Nenrcstrinidae sp. I 0

l rlchophth¡]m¡ sp. I

rilkt litcukt 0

l'illrt guri 0

lillo h¡po.v¡¡11ht 0

Yilla nli\.¡1n'¡t I

l:¡lkl \t.Dtiti\r¡\ 0
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(continuación)

[llmenoptera

(dc trompa cort¡)
IttuuPtrtPncrtnt
sub¡)¡únl1¡.:t¡¡11

Andrcnidae sp 2

Andrclidre sp 1

Apoidca sl). I

Apoidca sp 2

Apoidea sp. l
Colletidac sp ! (H)

Collcridae sp I (ll)
Cbllerldxe sp. I ( I\4)

Collctidac sp. I (lU)

Halictidac sp. l

r.io to¿ ü, ¡ h ¡ r\t 1t I u t ) ¡

N4eleptoidcs sp. I

Psaenrti¡ sp l

Il].'m€roptera
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D¡dtld.\iu chile¡ts¡\
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Hrpodire s sp. I
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