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RESUMEN

Los polinizadores suelen interactuar con un subconjunto restringido del pool de especies de

plantas. Esto se debe, en parte. a que existen interacciones prohibidas provocadas por

desajustes fenotípicos y fenológicos entre las especies, lo cual restringe las interacciones

observadas a solo una fracción del total posible. Esta investigación aporta evidencia sobre

la manera en que la fenologia, la historia evolutiva, el tamaño corporal de insectos y la

fon¡a de vida de plantas, podrían representar restricciones que condicionan la topologia de

la red de interacciones planta-animal del Bosque Maulino, en la Reserva Nacional Los

Ruiles (\rll Región).

En el estudio se analizó por medio de regresión lineal Ia relación entre los atributos de

nodos con descriptores de red, como el grado y la intensidad de interacción. Se usó una

prueba de Mantel para evaluar la correlación entre las matrices de similitud fenológica,

taxonómica y de interacciones entre insectos y plantas. Con el frn de controlar el efecto del

parentesco evolutivo de las especies, se analizó la relación entre pares de variables por

método comparado usando GEE (Generalized Estimating Equations).

Los resultados indican que la masa corporal de un insecto no es indicador de su grado de

generalización pero sí lo es su extensión fenológica. E[ grado de generalización entre

árboles, arbustos y herbáceas difirió significativamente, lo que sugiere que los niveles de

especialización dependen de la forma de vida de las especies de plantas. Se concluye que la

fenologia más que el ajuste lenotipico serían relevantes en dar cuenta del número de

especies interactuantes y su intensidad de interacción.
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ABSTRACT

Pollinators often interact with a restricted subset ofthe pool of plant species. Due, in part,

to forbidden interactions induced by phenotypic and phenological mismatches between

species, restricting the observed interactions to a fiaction ofthe possible total. This research

provides evidence of how phenology, evolutionary history, body size of insects and plant

life form could represent constraints that determine the topology ol the planranimal

interactions network of the Maulino Forest in Los Ruiles National Reserve (Region VII).

In this study we used linear regressions to analyze the relationship between attributes of

nodes and network descriptors (such as the degree and intensity of interaction). A Mantel

test was used to assess the correlation between matrices of phenological and taxonomic

similarities, and interactions between insects and plants. In order to monitor the effect of

evolutionary kinship of species, we analyzed the relationship between pairs of variables by

comparative method using GEE (Generalized Estimating Equations).

The results indicate that the body mass of an insect is not indicative of the degree of

generalization, but of its phenological extension. The degree of generalization among trees,

shrubs and herbaceous differ significantly, suggesting that levels of specialization depend

on the life form ofplant species. We conclude that phenology would be more relevant than

the phenotypic adjustment in order to explain the number of interacting species and the

intensity of interaction.
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INTRODUCCION

Las interacciones mutualistas, tales como la polinización y la dispersión de semillas son

un componente importante en el funcionamiento y mantención de los ecosistemas

terrestres, ya que de estos procesos depende en gran parte la reproducción y el

reclutamiento exitoso de varias especies de plantas. Además, un número importante de

especies animales dependen estrechamente de los recursos que las plantas les proveen

alrededor de sus estructuras reproductivas (Waser y Ollerton, 2006; Levey ef al., 2002).

La aproximación de redes complejas al estudio de interacciones ecológicas ofrece

herramientas útiles para analizar los patrones de interacción interespecíficos de dos o

más niveles trófrcos a escala comunitaria. Se sustenta en la teoría de redes y parte del

supuesto que el funcionamiento de los sistemas ecológicos se comprende sólo

parcialmente si se centra exclusivamente en el estudio de especies aisladas, ya que el

comportamiento de todo el sistema muestra propiedades más allá de la suma de sus

partes. La filosofia holista que subyace al estudio de las redes ecológicas es un

componente importante de preguntas más generales relacionadas con evolución,

funcionamiento y estabilidad de los sistemas biológicos complejos (Solé y Bascompte,

2006; Levin, 2006).



Estudios de redes mutualistas han descubierto algunas propiedades estructurales

aparentemente generales, tales como la desigual distribución de enlaces por especies

(muchas especies con pocos enlaces y pocas especies con muchos enlaces) (Jordano et

al. 2003, Y á.z:qlez y Aizen, 2004), la organización anidada de la matriz de interacción

(Bascompte et al. 2003), la frecuente aparición de interacciones asimétricas (Yáaqtez y

Aizen 2004, Bascompte et al. 2006) y que muchas especies de plantas son visitadas por

grupos taxonómicamente diversos de polinizadores, y muchas especies de polinizadores

visitan varias especies de plantas (Herrera, 1996; Waser et al., 199ó). La hipótesis de los

enlaces prohibidos postula que los patrones de la red son el resultado de las restricciones

a las interacciones impuestas por la complementariedad fenotipica, fenológicas, de

distribución espacial y las relaciones filogenéticas de las especies (Jordano et al. 2003,

Rezende ef al.2007, Stang et aI.2007). Por ejemplo, dos especies no pueden interactuar

si sus fenologías no se superponen, a pesar de lo que su abundancia predice. Esto

obedecería a la existencia de restricciones biológicas en la conexión entre especies

interactúantes.

Discrepancias debido a las diferencias en el tamaño corporal (Jordano et al.,

2006), o por alometría, en el tamaño de las partes del cuerpo pertinentes entre las

especies interactuantes, puede hacer que estas interacciones sean fisicamente

"prohibidas" y expliquen algunas de las interacciones ausentes que se observan en redes

ecológicas. Se ha demostrado que el número de plantas con que una hormiga interactúa

(i.e. su grado) incrementa con su tamaño corporal. El tamaño corporal de la hormiga



puede, por tanto, predecir el volumen de néctar extrafloral que transportan de las plantas

con las que interactúan (chamberlain & Holtand, 2009). La medición del tamaño

corporal provee un medio relativamente simple de encapsular y condensar una amplia

cantidad de información biológica embebida dentro de una red ecológica, ya que captura

muchos aspectos de la ecología de las especies, El tamaño corporal provee un sustituto

útil de medida del nicho de cada especie y por extensión, de redes ecológicas completas

(woodward et al., 2005). Se ha señalado para varios taxas que la distancia de forrajeo

incrementa con el tamaño corporal.

Otra métrica relacionada con el grado de una especie corresponde a la fuerza de

interacción definida como la suma de las dependencias de los animales sobre una

planta, o de las especies de plantas sobre un animal específico. La fuerza de interacción

representa una medida de la importancia de una especie para el otro set de especies y

aunque relacionadas positivamente, la fuerza de interacción incrementa más rápido que

el grado de las especies (Bascompte et al. 2006). Por otro lado, mientras una especie de

planta puede depender casi exclusivamente de una determinada especie de polinizador,

el polinizador puede depender débilmente de la especie de planta y visitar otras plantas

presentes en la comunidad para satisfacer sus requerimientos energéticos a través de los

recursos florales consumidos (Jordano et al. 2003) Muchas plantas dependen

totalmente o en parte de los animales polinizadores para su reproducción y existen

estudios de correlación de las relaciones entre el patrón temporal de la producción de

flores, las visitas de los polinizadores y el éxito reproductivo de las plantas (De Jong y



Kl inkhamer, 1 99 1 ; Johnston, 1 99 1, Elzinga, 2007 ).

Otras interacciones prohibidas se deberían a restricciones fenológicas, es decir, los

estados adultos de insectos polinizadores no coinciden temporalmente con la floración

de las plantas, motivo por el cual no se registraría interacción entre ambas especies

(Jordano, 2006). Durante casi 100 años, los ecólogos de plantas han tratado de explicar

la estacionalidad de la floración en las plantas polinizadas por animales (Rathcke 1983;

Waser, 1983; Rathcke y Lacey, 1985.) La mayoría de los estudios empíricos y teóricos

han seguido la sugerencia de Robertson (1895), de que el tiempo de floración es

modificado por selección natural mediada por polinizadores, lo que permitiría disminuir

la competencia por polinizadores entre especies de plantas y la contaminación polínica

entre especies de plantas polinizadas por una misma especie de polinizador. El trabajo

de Robertson (1895, 1924) fue consistente con el énfasis actual sobre Ia función

selectiva de los polinizadores en la evolución del tiempo de floración. Sin embargo, al

apreciar la importancia de los efectos del parentesco filogenético de un grupo de plantas

en el tiempo de floración sugerida por Clarke (1893), analiza: "Cada grupo natural [de

plantas con flores] tiene una posición definida que comienza en un momento dado, se

incrementa hasta un punto máximo y luego disminuye hasta que todos sus miembros

están fuera de la floración, Sus estaciones no coinciden pero se superponen" (Robertson,

1924). Tanto Clarke (1893) y Robertson (1924) asumen que el tiempo de floración es un

rasgo que depende en gran parte de la herencia filogenética de un grupo de especies de

plantas. Por lo tanto, es esperable según este supuesto, que una mayor fracción de



interacciones nulas en polinización y dispersión de semillas sean explicadas por la falta

de coincidencias fenológicas. Por otro lado, la duración de la fenología tanto de plantas

como de insectos podria ser un factor importante que determinaría el grado de

generalización.

La duración de floración es otro aspecto fenológico de gran importancia, tanto para la

reproducción de plantas y e[ suministro de alimentos de los polinizadores (Hegland et

a1.,2009). Estudios han determinado que la duración de la fenología de floración y el

nivel de enlace está¡ correlacionados. Una fenología de floración más prolongada de una

especie se traduce en más días de potencial interacción con nuevas especies y un

incremento en el nivel de enlace (Olesen et al., 2008). Se ha constatado que la fenología

varía entre formas de vida en plantas, y están fuertemente asociadas con la duración del

día o temperatura de los meses anteriores, esto sugiere que las plantas reciben sus

señales fenológicas antes de generar su respuesta fenológica (Marques ef a1.,2004).

Entender los patrones de interacción desde una perspectiva biológica requiere una

combinación de información filogenética e información de rasgos ecológicos de las

especies para estimar los efectos de la asociación (Ives & Godfray 2006). La señal

filogenética es la tendencia de las especies relacionadas en la filogenia a tener simila¡es

propiedades de red (Blomberg et al. 2003. Freckleton et al. 2002, Garland et al. 2005,

Ives & Godfray 2006, Lewinsohn et al. 2005).

Encontrar una señal filogenética nos informa sobre la medida en que la historia

evolutiva pasada determina tanto la posición de las especies en la red (e.g. su grado y



con quien interactúa) y la arquitectura de la red completa. El papel de la

historia evolutiva pasada para explicar los patrones de la red pone de manifiesto las

limitaciones de las explicaciones basadas exclusivamente en los factores ecológicos

últimos (Ives & Godfray 2006; Rezende et a.l. 2007a, b).

El valor que toma un rasgo en un conjunto de especies será más similar entre

especies cercanamente emparentadas que entre especies alejadas filogenéticamente, lo

que viola e[ supuesto de independencia entre observaciones al rcalizar inferencia

estadística cuando se compara este rasgo a nivel interespecífico (Felsenstein l9g5). Es

posible construir un modelo estadístico que permita considerar esta dependencia

filogenética entre especies de tal manera que después de considerar el efecto de la

filogenia sobre los valores del rasgo, [a va¡ianza no expricada por el modelo (i.e. los

residuales del modelo) se pueden usar como medida de la variación del rasgo

independiente de la filogenia @elsenstein, 19g5),

La comparación de especies es parte central de muchos problemas biológicos.

En la actualidad, uno de los principales puntos de la teoría de la evolución por selección

natural de Darwin (1859) fue el de la variabilidad de los rasgos, indicando que:

"especies de amplio rango [i.e. gran área de distribución geográfica], muy difusas [i.e.

poblaciones separadas por barreras geográficas] y comunes [i.e. abundantes] varían

mucho". Más recientemente, las ¡elaciones de escalamiento y alometría han sido

ampliamente usadas en biología y fisiología (caldeq 19g3; peters, 19g3; schmidr



Nielsen, 1984). Tradicionalmente, estas relaciones fueron estudiadas usando métodos

estadísticos (principalmente regresiones lineales) en los cuales se asumía que los rasgos

de las especies correspondian a observaciones independientes. Sin embargo y como se

planteó antes, el o los rasgos de un conjunto de especies no son observaciones

independientes por la historia evolutiva que las relaciona filogenéticamente de manera

heterogénea y no independiente unas de otras. Varios métodos han sido propuestos para

analizar datos comparativos interespecíficos tomando en cuenta esta dificultad (ver

Cheverud et a1., 1985, Felsenstein, 1985; Grafen, 1989; Gittleman & Kot, 1990; Lynch,

1991; entre otros).

El método de contrastes filogenéticamente independientes sustituye los datos originales

colectados por un set de contrastes entre pares de especies hermanas y entre pares de

nodos en la filogenia reconstruida (Felsenstein, 1985). Los estados del carácter en los

nodos son reconstruidos bajo un modelo de evolución aleatoria (Felsenstein, 1985), Este

método es ciertamente el más ampliamente utilizado para enfrentar el problema de la no

independencia de observaciones entre especies. Una seria limitación con la aplicación

del método comparado es que incluso cuando el número de secuencias de genes

incrementa exponencialmente, las mejores filogenias para muchos organismos son las

taxonomías (Kelly y Woodward, 1996).

En esta investigación se apofa evidencia empírica sobre cómo el tamaño corporal y la

fenología de insectos üsitantes florales, así como la fenologia y la forma de vida de



angiospermas de una red de interacción bien muestreada, pueden dar cuenta de

importantes restricciones que explican la ausencia de interacciones entre pares de

especies, considerando sus relaciones taxonómicas. La red interacción planta-

polinizador está construida en el bosque nativo de la Reserva Nacional Los Ruiles en [a

VII Región,



OBJETIVOS

Objetivo general

Evaluar la relación entre el tamaño corporal y la fenología de insectos polinizadores, así

como entre la fenología y forma de vida de plantas, con respecto a descriptores de una

red de interacción planta-polinizador, tales como el grado e intensidad de interacción y

evaluar si se constituyen como restricciones para la interacción entre especies.

Objetivos específicos

o Evaluar la relación entre la extensión de la fenología de forrajeo, masa corporal,

grado e intensidad de interacción de los insectos polinizadores y evaluar la señal

filogenética de dichos descriptores.

o Evaluar la relación entre la extensión de la fenología floral, forma de vida, grado

e intensidad en plantas y evaluar la señal filogenética de dichos descriptores.

. Evaluar con test parcial de mantel si hay relación entre matrices de similitud

ecológicas (i.e. de especies de plantas interactuantes y sobreposición fenológica)

de insectos polinizadores y su similitud taxonómica.

o Evaluar con test parcial de mantel si hay relación entre matrices de similitud

ecológicas (i.e. de especies de insectos interactuantes y sobreposición fenológica)

de plantas y su similitud taxonómica.
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HIPÓTESIS

Hl: El número de plantas con las cuales un polinizador interactúa debiera incrementar

con el tamaño corporal.

H2: El número de especies de plantas con las cuales un polinizador interactúa debiera

incrementar en relación a [a extensión de la fenología de forrajeo del polinizador

H3: Insectos emparentados taxonómicamente tenderían a tener fenologías similares y a

visitar especies de plantas similares.

H4: El número de especies de insectos con las cuales una especie de planta interactúa

debería incrementar en relación a la extensión de su fenología de floración.

H5: Existirían diferencias tanto en grado como en intensidad de interacción entre plantas

con formas de vida arbórea, arbustiva y herbácea (perenne y anual).

H6: Plantas similares taxonómicamente debieran presentar fenologías similares y ser

visitadas por un ensamble de insectos parecidos por acoplamiento temporal.

i0



Métodos

Figura I . Vista de la reserva Nacional Los Ruiles.

Sitios de estutlio

El estudio en terreno se efectuó entre los meses de octubre de 2007 y marzo de 2008 en

la Reserva Nacional Los Ruiles, Comuna de Cauquenes, VII Región (35" 50' S, 72" 30'

O). La Reserva Nacional Los Ruiles es un área protegida administrada por la

Corporación Nacional Forestal (CONAF), creada p¿ta proteger24 ha de bosque nativo.

La especie dominante es el hualo (Notho/itgus glauca), el cual forma asociaciones

mixtas con lingue (Persea lingue) y avellano (Gevuína avellana) en laderas mésicas y

11



fondos de quebradas, y con roble (Notho/agus obliqua) y rutl {Nothofagus alessandrii)

en hábitat más secos. En el interior del bosque incluye además diversas especies de

enredaderas, hierbas y pequeños arbustos. En este lugar se tomaron los datos que

permitieron construir una red de interacción planta-polinizador con la comunidad de

plantas con flor e insectos visitantes observados dentro de la Reserva. Los datos

contenidos en la presente tesis pertenecen al Proyecto Anillo PBCT ACT 3412006.

"Estructura de redes mutualistas en bosques fragmentados" (ver Fig. 2) y representan

una flracción del total de datos que incluye fragmentos de bosque nativo y plantaciones

de pino que no son parte de esta tesis,

N¡tilc lo¡¡;st

Fig. 2. Grado de centralización y densidad de interacciones de la Reserva Nacional Los
Ruiles,

E[ muestreo de las interacciones se hizo por focales de 15 minutos de duración a flores

de varias especies de plantas (nativas y exóticas) muestreadas de forma aleatoria a lo

Nátlv. For6st
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largo del día (de 8:30 a 18:00 hrs.) durante 15 días en promedio por cada mes de

muestreo (Marques et al., 2004). Se consideró como interacción entre una especie de

planta e insecto si este último hacia contacto con las estructuras reproductivas de la

planta dentro de la flor. Los insectos visitantes florales (en adelante polinizadores) no

identificados fueron capturados para su posterior reconocimiento taxonómico. En total y

luego de seis meses de muestreo, se registraron las interacciones de 71 especies de

plantas (7 árboles, 27 arbustos, 8 hierbas anuales y 29 hierbas perennes) y 95 especies de

insectos (39 Himenópteros, 24 Dipteros, 16 Coleópteros y 16 Lepidópteros). Entre las

especies de insectos se descartaron como polinizadores aquellos órdenes que por su

biología (alimentación) y/o morfología (por carecer de vellosidades o estructuras

especializadas en el transporte de polen) no son considerados en la literatura como

polinizadores, tales como Hemiptera (succionadores de savia) y Orthoptera (herbivoros).

Descriptores de nodo

Para determinar el régimen de visitas de los polinizadores (i.e. intensidad de

interacción), se realizaron períodos de observación de 15 minutos por planta entre las

8:30 y i8:00 horas, durante quince días en promedio por mes de muestreo dentro de [a

reserva. El protocolo de muestreo en el campo consistió en registrar la identidad de cada

especie de polinizador, el número de flores de la planta y el número de flores visitadas

por el insecto.

13



se rearizó una estandarización de las interacciones de ros insectos en cada planta dado
que no todas las especies de prantas recibieron el mismo número de observaciones
(focales). La estandarización se realizó de Ia siguiente forma:
1. Se calculó la matriz de interacciones insecto/planta.

2. Esta matriz de interacción se corrigió por el número de focales, multiplicado por
l5 min, realizados a cada especie de planta.

La matiz estandarizada resultante indica er núme¡o de visitas realizadas por un
polinizador por hora de observación-l x I03, lo que permitió dejar ras especies raras (i.e.
poco abundantes) de polinizadores con al menos una unidad en ,a matizde interacción
y corregir por el tiempo de observación realizado a cada especie de planta.

una vez capturados los ejemprares de cada especie de insecto porinizador se procedió a
registrar el peso seco de las muestras. Dependiendo de Ia disponibilidad de individuos
capturados de cada especie de porinizador, se consideró un número de 5 muestras por
especie' sacando un promedio de su peso seco. para determinar su extensión fenorógica
se registró ra primera y última visita de cada especie de insecto polinizador rearízada a
una pranta para ra fenorogía de las prantas, se consideró el primer y último focar
realizado a la planta durante la temporada primavera-verano que duro er estudio

14



Descriptores ie red

El grado de una especie se asume como el número de especies con las que interactúa una

especie y la intensidad de interacción se calcula como el número de visitas totales

recibidas o realizadas (dependiendo si es planta o polinizador) por una especie. Se

realizó una trasformación logarítmica al grado y la intensidad de interacción en el caso

de los insectos polinizadores y a raiz cuadrada en el caso de las plantas para cumplir con

los supuestos de homogeneidad de va¡ianza y normalidad.

Análisis estadísticos

Se realizó una transformación de los datos en caso de ser necesario para cumplir con los

supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza de los test paramétricos

utilizados (regresión lineal y ANDEVA). Se consideró la forma de vida de las plantas

agrupadas en arbórea, arbustiva, hierba anual y hierba perenne. Se realizó un Test de

Mantel que es un análisis estadístico de correlación entre dos matrices del mismo rango,

es usado generalmente para comparar dos matrices de distancia.

Análisis de regresión con método comparativo usanilo GEE (Generalized Estimating

Equations).

Con las categorías taxonómicas de Orden, Superfamilia, Familia, Subfamilia, Tribu,

Género y Especie para insectos e lnliadivisión, Clase, Superorden, Orden, familia,

15



Género y especie para plantas (según Integrated Taxonomic Information System, ITIS)

se obtuvieron dendrogramas taxonómicos (o taxogramas) para los grupos de insectos y

plantas interactuantes. Para esto se generó previamente una mafriz de distancia

taxonómica entre pares de especies y se obtuvo el taxograma para insectos y plantas

mediante el paquete VEGAN (vegetation analisys) del software R versión 2.15.1. Se

evalúo la autocorrelación taxonómica de las variables cuantitativas utilizadas en el

estudio (i.e. grado, masa corporal, intensidad y extensión fenológica) para plantas e

insectos, con el objeto de determinar si se violan los supuestos de independencia de los

test paramétricos como la regresión lineal. La autocorrelación fue medida en base a la

categoria taxonómica de insectos y plantas. En caso de ser necesario, los análisis

estadísticos fueron corregidos por la dependencia taxonómica entre especies por el

método de contrastes independientes (Felsenstein, 1985) usando para ello un análisis de

regresión denominado GEE (Generalized Estimating Equations) para contrastes

independiente, usando el módulo APE (Analysis of Phylogenetics and Evolution) del

software R versión 2.15,1 (Paradis et al., 20O4). De esta forma se cumplio con el

supuesto de independencia de las obselaciones, además de normalidad y

homocedasticidad. En todos los análisis se realizó un análisis con test estadístico sin

contrastes independientes y con GEE, mejorando en muchos casos la relación entre las

variable incluso cuando ello significó la perdida de grados de tibertad. En el caso de la

forma de vida de plantas se realizó un test de ANDEVA para hacer el análisis de

comparación entre grupos respecto a los descriptores de red (grado e intensidad de

interacción) y la extensión fenológica de plantas.
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Correlación enlre matrices ile similitud ecológicos.

Se usó Test de Mantel para evaluar la relación entre matrices de similitud ecológicas

registradas en insectos polinizadores, basadas en similitud fenológica y taxonómica de

los insectos así como similitud en las especies de plantas visitas en la comunidad

(Bosch, 1997). Las matrices de distancia taxonómica se construyen en base a los niveles

taxonómicos compartidos por pares de especies existiendo una mayor similitud o menor

distancia a medida que comparten un mayor número de niveles taxonómicos. Las

matrices de distancia entre interactuantes se construyen utilizando el coeficiente de

similitud de Jaccard (Moreno, 2001), que considera en este caso que dos especies de

insectos son más similares si tienen un mayor número de plantas compartidas la las que

visitan. El intervalo de valores para este índice va de 0 cuando no hay especies

compartidas entre ambas insectos, hasta 1 cuando las dos especies interactúan con las

mismas plantas. De la misma forma se construye para las plantas que interactúan con

especies de insectos. Finalmente las matrices de distancia fenológica se obtienen

también usando el coeficiente de similitud de Jaccard y considerando las especies de

insectos y los días en que estaba presente en el muestreo realizado, las especies de

insectos que coinciden en más días son más similares o presentan una mayor distancia

fenológica. Lo mismo se realiza con las plantas.
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Se realizó además un test parciar de Mantel para medir la correlación lineal entre dos de

las tres matrices de proximidad (similitud fenológica, similitud taxonómica y similitud

de interactuantes) controrando por el efecto de una tercera marÍiz. pararas plantas se

realizó el mismo procedimiento. Todos los análisis se realizaron usando er software R

versión 2. 15.1. mediante el paquete \€GAN (vegetation analisys).
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RESULTADOS

Estudio en Insectos.

Fig. 3. Taxograma de las especies de insectos polinizadores presentes en este
estudio elaborado en base a información taxonómica.

c,
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Según los resultados obtenidos (ver tabla 1) se puede observar que existe

autocorrelación filogenética si se considera la masa corporal de los insectos

polinizadores tanto a nivel de orden (1.: 0.066, p=0.043) como para el género

(1,:0.405, p:0.036), esto quiere decir que especies que pertenecen al mismo género u

orden presentan masas corporales más similares entre si de lo esperado por azar

Gig.a.a.), dada esta situación se puede afirmar que para este carácter no existe

independencia en los datos obtenidos. Cuando se considera la extensión fenológica no se

encuentra autocorrelación filogenética por lo que se puede afirmar que para este carácter

existe independencia en los datos obtenidos (Fig. .b) En el caso de la intensidad de

interacción (Fig. a.c) existe autocorrelación a nivel de género (1.:0.394, p=0,040). Por

último, un caso similar se observa al considerar el grado ya que tanto a nivel de género

(1.:0.399, p:0 040) como subfamilia (1,,= 0.310, p:0,031) existe autocorrelación

filogenética, es deciq que especies más cercanas taxonómicamente son más similares en

grado de lo esperado por simple azar @ig. 4.d).

Tabla 1. Valores de autocorrelación filogenética para descriptores de red y nodos a

distintos niveles taxonómicos en insectos polinizadores.

Masa corporal Grado Intensidad Extensiór fenológica

Nivel

taxonómico

Valor

observado

P-

valor

Valor

ohservado

P.

Yalor

Valor

observado

P.

valor

Valor

obse¡wado

P.

valor

Género 0.,1059 0.0365 0.3999 0.0403 0.39,19 0.0425 0.35 0.49

Tribu 0.3531 0.0798 0.0701 0.6989 0.0857 0.6440 -0.07 0.39

Subfamilia 0-1231 0.3681 0.3 r 07 0.0313 0.1395 0.3139 0.2 0.57

Familia 0.1964 0.0750 -0.0019 0.9.105 -0.1331 {t.2937 -0.09 0.45

Superfamilia 0.0730 0.2711 -0.1558 0.0606 -0.0689 0.1508 -o.12 0.33

Orden 0.0668 0.0i133 -0.0677 o.'t379 -0.0168 0.3460 -0.07 0.25
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Fig. 4. Gráficos de autocorrelación taxonómica para los descriptores de red y nodos. (a)
Masa corporal, (b) Extensión fenológica, (c) intensidad, (d) grado.
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Análisis de regresión con método comparativo usando GEE

(Generalized Estimating Equations) en insectos.

Debido que para algunos de los caracteres escogidos existe autocorrelación

taxonómica se realizó una regresión lineal con corrección taxonómica por método

comparado usando GEE (Generalized Estimating Equations). A continuación se

presentan los resultados de dicho análisis para cada combinación de variables.

Tabla 2. Valores de regresión lineal, con y sin corrección taxonómica para

relaciones entre descriptores de red y nodos.

Sin corrección taxonómica

GEE

Con corrección

taxonómica GEE

Relación GL B p R2 GL B p

Masa corporal-

Grado

93 0.0i6 0.8 0.0007 16 -0.09 011

Masa corporal-

Intensidad

93 0.04 0.7 0.002 46 -0.09 0.29

Masa corporal-

Extensión fenológica

93 0.05 0.53 0.004 46 -0.09 0.26

Grado-lntensidad 93 0.52 <0 001 0.78 46 0.51 <0.001

Extensión fenológica-

Grado

93 0 038 <0.001 0.096 46 1,12 <0.001

Extensión fenológica-

Intensidad

93 o.64 <0.001 0.59 46 063 <0.001
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1. Masa corporal y grado de insectos polinizadores.

Los resultado (ver tabla 1) indican que no existe una relación significativa (p(46):-0 09,

p =0,11) entre la masa corporal de los insectos polinizadores y su grado, es decir, que

insectos con mayor masa corporal no presentan un mayor número de especies de plantas

que visitan (Fig. 5) Al aplicar este método los grados de libertad se reducen de 93 a 46,

dada la falta de independencia de observaciones (i,e. especies) que presenta la masa

corporal y el grado.

3ur Fig.s. Resultado de la relación entre masa

corporal y grado de insectos polinizadores

mediante arxálisis de regresión lineal con

corrección fi logenética GEE.

€

logbiom

2. Masa corporal e Intensidad de interacción de los insectos polinizadores.

cuando consideramos la relación entre la masa corporal de los insectos y la
intensidad de sus interacciones, constatamos que esta relación no es significativa

(P(46):-0.09, p=0.29), por lo tanto, insectos más grandes no necesariamente visitan

más a las plantas con las que interactuan @ig. 6).
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Fig. 6. Resultado de la relación en¿re masa

corporal e intensidad de i¡rteracción de

insectos polinizadores mediante anílisis de

regresión lineal con corrección filogenética

GEE.

3. Masa corporal y extensión fenológica de los insectos polinizádores.

No existe tampoco una relación significativa (B(46):-0.09, p:0,26) entre la masa

corporal y la extensión fenológica de los insectos polinizadores, por lo que es posible

afirmar, que insectos con mayor masa corporal no presentan una fenología más extensa

necesariamente (Fig. 7).

Fig.7. Resultado de la relación enfie masa

corporal y extensión fenológica de insectos

polinizadores mediante an¡álisis de regresión

lineal con correccióI filogenéüca GEE.

á
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4. Grado e intensidad de interacción de los insectos polinizadores.

Los resultados evidencian una relación significativa entre el Grado y intensidad

de interacción de los insectos polinizadores (P(46)=0 51, p<0.001), es decir, que

insectos que interactúan con más especies de plantas también las visitan más

6ig S). lJ¡ 78oA de la varianza en intensidad es explicado por el grado

1r'z:o.zs;.

Fig. 8. Resulado de la relación entre

grado e intensidad de interacción de

insectos polinizadores mediante análisis

de regresióo üneal con comección

filogenética GEE.



Extensión fenológica y el grado de los insectos polinizadores

Existe una relación significativa entre la extensión fenológica y el grado de los

insectos polinizadores (P(46)=1 12, p<0 001), por lo que es posible afirmar, que

mientras más extensa sea la fenología de los insectos, mayor es el número de

especies de plantas con las que interactúa (Fig. 9). Solo un 10% aproximado de

la varianza en el grado es explicado por la extensión fenológica (r':=0 9ó).

Ed

2

Extensión fenológica e intensidad de interacción de los insectos

polinizadores,

Po¡ último, también se registró una relación significativa (9(46):0 63, p<0.001),

entre la extensión fenológica y la intensidad de interacción de los insectos

polinizadores, es decir, que aquellos insectos que poseen fenologías más amplias

también visitan con mayor frecuencia a las plantas con las que interactúan

(Fig.10). U¡ 59Yo de la varianza en la intensidad de interacción es explicada por

la extensión de la fenología (r2=0 59).

Fig. 9. Resultado de la relación enúe grado

y extensión fcnológica de insectos

poliniz:dores mcdiante an¿irlisis de

regresión lineal con corrección filogenética

GEE,
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Fig. 10. Resultado de la relación enÍe

extensión fenológica e htensidad de

interacción de insectos polinizadores

mediante anáisis de regresión lheal con

corección filogenética GEE.

Correlación entre matrices de similitud ecológicas en insectos polinizadores

Se usa Test de Mantel para evaluar la correlación entre matrices de similitud

ecológicas registradas en insectos polinizadores basadas en similitud fenológica y

taxonómica de los insectos asi como las visitas a las distintas especies de plantas de

la comunidad (Fig. 11). Posteriormente se realiza un test parcial de Mantel para

medir la correlación lineal entre dos de las tres mat¡ices (prueba de Mantel simple)

controlando por el efecto de una tercera matriz (ver tabla 3). La prueba de mantel

establece que existe una relación significativa (r^:0.246, p<0.001) entre la similitud

fenológica de polinizadores y del ensamble de plantas con las que interactúan, es

decir, especies de insectos con fenologías similares interactúan con similar ensamble

de plantas. El test parcial de Mantel establece que existe correlación (w0,243,

p<0.001) entre la similitud de plantas que visitan los polinizadores con su nivel de

sobreposición fenológica aun controlando por el nivel de parentesco taxonómico. No
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es posible establecer una relación significativa (r-:0.051, p:0.06) entre distancia

taxonómica de los polinizadores y la distancia fenológica de los polinizadores, de

esto se deduce que insectos empa¡entados taxonómicamente no tienden a tener

fenologías similares. Los resultados del Test parcial de Mantel confirma que no

existe correlación significativa (r.:0,025, p=0 188) entre [a similitud taxonómica y

la similitud fenológica de los insectos polinizadores, controlando el efecto producido

por la similitud en las plantas que visitan. Se registra una relación significativa

(r.:0.1071, p<0001) entre distaricia taxonómica de insectos polinizadores y en

ensamble de plantas que visitan, por lo que es posible afirmar que insectos

cercanamente emparentados tienden a interactuar con las mismas especies de

plantas. Según los resultados del Test parcial de Mantel (r,":0,098, p<0.001) se

establece que independiente de [a similitud fenológica de los polinizadores, los

insectos polinizadores que comparten una historia evolutiva tienden a visitar un

ensamble de plantas similar.

Tabla 3. Test de Mantel (diagonal superior) y tesl parcial de Mantel (diagonal inferior) para las matrices

de distancia laxonómica, fenológica y de interacciórr en i sectos polinizrdores,

Rrn Plantas

visifadas

Fenología

polinizadores

Taxonomía

polinizadores

Plantas

visitadas

f n =0.2467

p=0.001

r*=0.1071

p=0.001

Fenología

polinizadores

r,=0.243

p=0.001

r- =0.051

p=0.06

Taxonomía

polinizadores

r- :0.098

p:0.00r

r- =0.025

p:0.188
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Fig. 11. Diagrama de las relaciones enlfe descriptores de nodos de insectos polinizadores.
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Estudio en Plantas.

Fig. 12. Ta"xograma de las especies de insectos polinizadores presentes en este

estudio elaborado en base a información taxonómica. (La numeración
corresponde a las especies de la tabla i0 del apéndice).

Tabla 4. Valores de autocorrelación taxonémica para descriptores de red y nodos a

distintos niveles taxonómicos en plantas.

Grado Intebsidad Extensión fenológice

NiYel

taxonémico

Valor

observ¡do

P-valor Valor

observrdo

P-valor Valor

observado

P-valor

Góncro -0.1 0.83 o.t2 {t.75 0.14 0.12

Familia 0.07 0.49 0.16 0.14 -0.01 0.9,1

Orden -0.02 0.95 0.9 0.{1 0.2 0.11

Superorden -0.01 0.71 0.02 0.38 -0.03 0.8

Clase -0.01 0.93 0.01 0.28 -0.004 0.62

Irfradirisión -0.02 0.82 -0.06 0.01 -0.01 0.1

Los resultados indican que existe autocorrelación taxonómica (1,:0.001, p:0.001) solo

en la intensidad de interacción en plantas a nivel de infradivisión (Fig. 14)

o

o
@

t9

o
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13. Correlograma de Grado para plantas.

§e¡€l§ l3§llia 6rde1! §!!ar6fd.i cta3.

Fig. 14. Correlograma de intensidad de interacción para plantas.

5

6ener. rami,a .rde. rurÉa.n.r cl¿se r¡lád\rsió.

Fig. 15. Correlograma de 1a extensión de la fenologia de floración para plantas.

31



Test de ANDEVA y regresión lineal para plantas

1. Grado y forma de vida de plantas.

Los resultados del test ANDEVA indica que existen diferencias significativas (Fig. 16)

ent¡e formas de vida de las plantas con respecto a su grado (f(3,26):19,89, p:01,72x10'
6), se realiza un test de Tukey que indica diferencias significativas entre plantas de

hábito arbóreo y hierbas perennes (Tukey:-0.028, p:0.041) (ver tabla 5). Se realiza

además una regresión lineal que indica diferencias significativas entre plantas de hábito

arbóreo y hierbas perennes (t(67):-2.1, p=0.04) y diferencias significativas entre plantas

de hábito arbóreo y hierbas anuales (t(67)=-2.7, p:0.009). Con corección taxonómica

GEE se encuentra¡ diferencias significativas entre árboles y todas las demás formas de

vida de plantas, es decir, entre árboles y arbustos (t(26)=-2.5, p:0.02), árboles y hierbas

perennes (t(26)=-4.0S, p:4.9e-04) y árboles con hierbas anuales (t(26):-3.44, p=23"'osr,

en todos los casos los árboles tienen un mayor grado, y por lo tanto, interactúan con un

mayor número de especies de insectos polinizadores.

Fig. 16. Resitados (media t err¡r s5¿¡¡¿¿¡1 del gmdo ente forrnas de üda de plantas visitadas por
insectos polinizadores, uülizndo test de ANDEVA con url htervalo de conñarzadel 9570.
considerando p =0,05 como significativo.

Tabla 5. Comparación de grado entre formas de vida de plantas mediante test de Tukey.

Comparación Tukey p
Arbustiva-arbórea 0.377 0.345
Hierba anual-arbórea 0.256 0.163
Hierba perenne-arbórea -0.028 0.041
Hic¡ba anual-arbustiva 0.63 3 0.786
Hierba pererne-arbustiva 0.254 0.3 81
Hierba perenne-hierba anual o.925 0.999
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2. Intensidad de interacción y forma de vida de plantas,

El análisis de ANOVA indica que existen diferencias significativas en intensidad

@ig.17) entre los ffatamientos (K3,26):32.44, p:2.7x10-8), el rest a posteriori de Tukey

(ver tabla 6) revela que existen diferencias signiñcativas entre plantas de hábito

arbustivo y arbóreo (Tukey:-0.350, p:0 0029), así como también entre hierbas perennes

y arbóreas (Tukey:0.411, p:0.0016) con respecto a la intensidad de interacción. La

regresión lineal indica diferencias entre plantas de hábito arbóreo y arbustivo (t(67):-
3.6, p:5e-1), arbóreas y hierbas perennes (t(67):-3.82, p:0 0003) y agregauna relación

significativa entre arbóreas y hierbas anuales (t(67):-2.0, p:0.O49). A1 realizar el mismo

análisis esta vez con corrección taxonómica GEE se registran también diferencias

incluso con un nivel de significancia mayor entre plantas de hábito arbóreo y arbustivo

III

(t(26):-5 6, p:1.2e-05¡, arbóreas y hierbas perennes (f(26): -4.7, p:1.1e-0a) y agrega

una relación significativa entre arbóreas y hierbas anuales (t(26):-3.3, p:3.2.-o:r. to,
grados de libertad bajan de 67 a 26.

a
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Fig. 17. Resultados (media + error estándar) de la intensidad de interacción entre formas de üda de
pla¡tas üsitadas por iasectos polinizadores, utilizando test de ANDEVA con un intervalo de
confiarzadel 95%q considerando p 0,05 como significativo.



Tabla 6. comparación de intensidad de interacción entre formas de üda de plantas mediante test de

Tuley.

Comparación Tukey p

Arbustiva-aúórea -0.3 50 0.002

Hierba anual-arbó¡ea 0.27 \ 0.198

Hierba pereme-arbórea -0.,1I I 0.001

Hierba alual-arbustiva 1.293 0.591

Hierba pererne-arbustiva 0.526 0.994

Hierba perenne-hierba anual 0.395 0..181
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3. Extensión fenológica y forma de vida de plantas.

Los resultados del test de ANovA indican que existen diferencias significativas

(f(3 
"26)= 

22.27, p=6,9s-0t¡ en extensión fenológica entre plantas con distintas formas de

vida (Fig. 18). A1 realizar una regresión lineal se encuentran diferencias significativas

entre plantas con hábito arbóreo y arbustivo (t(67)=2.6, p=0 012) y entre arboles y

hierbas perennes (t(67):2 05, p:0.044). N realizar la regresión lineal con cor¡ección

taxonómica GEE se encuentran diferencias significativas entre ¿árboles y e[ resto de las

formas de vida, de esta forma, entre árboles y arbustos (t(26):4.6, p=1.5e{a), entre

árboles y hierbas perennes (t(26):3.6, p:1.6e03) entre árboles y hierbas anuales

(t(26):3 95, p:6.6ooa).

4"5
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Hisrt,á anua¡ Hiérba perenne

Fig. 18. Resultados (media + error estiándar) de la elensión fenológica enüe formas de vida de plantas
visitadas por insectos polinizadores, utiüzando test de ANDEVA con u1r intervalo de confianza del 957o-
considerando p 0,05 como significativo.
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Análisis de regresión con método comparativo usando GEE

(Generalized Estimating Equations) en plantas.

Los resultados (ver tabla 7) indican que existe una conelación significativa entre la

extensión de la fenología de floración y el grado en plantas es decir, que plantas con una

mayor extensión fenológica son visitadas por un mayor número de especies de insectos.

Estos resultados son confirmados al realizar la regresión lineal con corrección

taxonómica GEE (B(26)=0.4, p:l.8e-"8 ) (Fig ZO) Si bien al realizar una regresión lineal

simple no se encuentra una relación significativa entre la extensión fenológica y la

intensidad de interacción en plantas, al realizar la regresión lineal con corrección

taxonómica GEE (F(26)=-0.61, p:0.05 ) (Fig. 21). Esta relación positiva se hace

significativa, por tanto, que plantas con una mayor eñensión fenológica son visitadas

una mayor cantidad de veces por las especies de insectos que interactúan con ellas.

Finalmente se registra una relación significativa (9(26)=0.4, p=l.4e0E) entre grado e

intensidad de interacción (Fig. 19), es decir, que plantas que son visitadas por un mayor

número de especies de insectos también son visitadas por un mayor número de veces por

cada especie de insecto polinizador.

Tabla 7. Valores de regresión lineal. con 1, sin corrección taxonómica para relaciones entre
de red v nodos l11

Sin corrección taxonómica

GEE

Con corrección taxonómica

GEE

Relación GL B p R2 GL I] p

E¡tensión fenológica-

Crado

69 0.34 0.004 0.1 26 0.4 I . tle ''o

Extensién fenológica -

Intensidad

69

0.25

0.054 0,04 26 -0.l6 0.05

Grado-Intensidad 69 0.6 L4€
08

0.37 26 0.4 1.4e''"
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Fig. 19. Resultado de la relación entre grado e intensidad de interacción de plantas visitadas medianlc

arálisis de regresión lineal con corrección filogenética GEE.

0123

!oE(srado)

Fig. 20. Resultado de la relación entre extensión de [a fenologia de floración ]' grado de plantas visitadas

mediante aruilisis de regresión lineal con corrección filogenéüca GEE.
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Fig. 2 1 . Resultado de la relación enüe eúensión de la fenología de floración e intensidad de hteracción de

plantas üsitadas mediante análisis de regresión lineal con corrección filogenética GEE.

Correlación entre matrices de simititud ecológicas en plantas.

Según los resultados del test de Mantel (r.:0,15, p<0.001) existe una relación

significativa entre la similitud fenológica de las plantas visitadas y el ensamble de

insectos que las visitan. El Test parcial de Mantel (r-:0,15, p:0.002) establece que

independiente de su similitud taxonómica, plantas con fenologías similares son visitadas

por un ensamble de insectos polinizadores similar (Fig. 22). No es posible establecer

una relación significativa (rm:-0.13, p:0.65) entre la similitud taxonómica de las

plantas y la similitud fenológica, es decir, que plantas emparentadas taxonómicamente

no necesariamente presentan fenologías similares. Esto es confirmado por el test parcial

de Mantel (r-:-0,014, p-0.68) al controla¡ dicha relación por la similitud en el ensamble

de insectos que las visitan (ver tabla 10). Por último, los resultados indican que no existe

una relación significativa (r-:0.007, p-0.39) entre la similitud taxonómica de las

plantas y en ensamble de insectos que las visitan. El test parcial de Mantel (r,":0.009,

p:0.36) ratifica que aun controlando por la similitud fenológica, plantas emparentadas

taxonómicamente no son necesariamente visitadas por un ensamble de insectos similar.



Tabla 8. Test de Mantel (diagonal superior) y test parcial de Mafiel (diagonal inferior) para las malices
de distancia laxonómic4 fenológica y de inter¿cción en planas.

Rrrr Fenología

polinizadores

Ensamble

insectos

Taxonomía

planta§

Fenología

polinizadores

r-:0.15
p=0.001

r".=-0,13

p=0.651

Ensamble

Insectos

rm =0.15

p=0.002

r,n =0.007

p=0.39

Taxonomia

Plantas

r-:-0.014

p=0.68

r- :0.009

p=0.36

Fig. 22. Diagnrna de la relación enúe fenologia y taxonomía de plantas y el ensamble de insectos

polinizadores que las visitan.

Fenología

Plantas

$ r*=n.u...

Taxonomía
Plarltas x/s

Ensamble
lnsectos
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DISCUSIÓN

Análisis dc regresión con métoda comparatfuo usanilo GEE (Generalized

Estimating Equafions) en insectos visitanfes.

Los resultados de los análisis realizados revelan que la masa corporal de los insectos

visitantes no está correlacionada significativamente con los descriptores de red,

tanto grado como intensidad de interacción, por tanto, no necesariamente los

insectos de mayor tamaño juegan un rol de mayor importancia en la reproducción de

las plantas. Tampoco un insecto más grande tiene como especie (nodo) una mayor

extensión fenológica, por lo que no estaría más tiempo disponible para polinizar un

número mayor de especies de plantas. Lo anterior concuerda con estudios en

Mariposas donde no se encontraron efectos relevantes para el tamaño corporal en el

grado de generalización de flores por mariposas adultas (Tudor et al. 2004,

Stefanescu et at., 2009). Lo anterior puede ser atribuibte a un fenómeno de

partición de recursos florales entre comunidades de mariposas, de forma similar a la

descrita para abejorros (Pyke, 1982). Los resultados, sin embargo, contrastan con [a

tendencia encontrada particularmente en hormigas por ejemplo, donde su tamaño

corporal predice el número plantas con que interactúa (Chamberlain & Holland,

2oo9) y la evidencia de que la intensidad de interacción está estrechamente

relacionada con la distribución de tamaños corporales en redes tanto mutualistas

como depredador-presa @merson et al., 2004) Es posible luego de analizar los
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resultados que la masa corpo¡al no sea un descriptor sensible para determinar en

primer lugar el tamaño corporal ya que los insectos no suelen tener graldes tamaños

y que sí podria estar correlacionado naturalmente con el grado y la intensidad de

interacción al estar representado por ejemplo por la longitud total del cuerpo o el

tamaño de partes funcionales para la polinización como la armadura bucal o las

patas. Es necesario, además, considerar en un futuro factores como diferencias entre

órdenes de insectos u otras agrupaciones taxonómicas.

Se encontró por otro lado una relación significativa entre la extensión fenológica de

los insectos visitantes y los descriptores de red estudiados, por tanto insectos con

una mayor extensión fenológica tenderían a ser más generalistas y tendrían un

mayor efecto en la reproducción de las plantas que visitan al tener una mayor

intensidad de interacción con las plantas visitadas. Esta situación podría ser

explicada por el hecho de que al estar presentes durante más tiempo activos en la

zona, la especie de insecto puede coincidir con la temporada de floración de más

especies de plantas. Según un estudio de Olesen, la extensión de la fenología

explicaría un 5l-69%o de la variación en el nivel de enlace. Así fenología

contribuiría a la distribución sesgada de frecuencia en el nivel de enlace (Olesen et

a1.,2008).

Se encuentra además que existe una correlación positiva entre el grado y la

intensidad de interacción de los insectos polinizadores, por lo que insectos más
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generalistas realizan además un mayor número de visitas totales a plantas. Sin

embargo, este patrón de uso generalista de la flor puede ser perjudicial para la

biología reproductiva de plantas, porque insectos que visitan muchas especies

diferentes de plantas pueden promover la transferencia heteroespecífica de polen y

saturar el estigma de polen de otras especies (Chittka et al. 1999). Es importante

aclarar qre no necesariamente realizan un mayor número de visitas por especie de

planta o incluso por individuos de cada especie, pudiendo tener preferencias por

determinadas especies, por [o que es solo una aproximación al posible efecto en la

reproducción de las plantas que visitan.

Los resultados anteriormente descritos son obtenidos cuidando despejar el efecto de

la filogenia de las especies estudiadas mediante un análisis de método comparado ya

que las especies filogenéticamente emparentadas tienden a tener un papel similar en

la red. Estos resultados ponen de manifiesto la necesidad de tener en cuenta la

relación filogenética en cuenta en cualquier análisis cuyo obj etivo sea identificar los

factores ecológicos que subyacen al grado de generalización en el uso de flores en

insectos (Stefanescu & Trasevet, 2009).

Correkrción entre matrices de similitu¡l ecológicas en insectos polinix,adores

Los análisis de correlación entre matrices de similitud ecológicas en insectos

polinizadores mediante test de Mantel indican que especies de insectos polinizadores
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que coinciden en sus fenologías visitan además un similar grupo de plantas con

flores, también es posible afirmar que insectos emparentados taxonómicamente

también visitan un grupo similar de plantas pero no necesariamente tienen entre sí

similares fenologías. Por lo tanto, probablemente una forma de evitar la

competencia, en este caso más que cambiar de plantas que polinizan, tenderían a

presentar fenologías distintas, que podría ser menos costoso que buscar nuevas

fuentes de recursos nutritivos. Dicha situación es parcialmente consistente con

nuestra hipótesis de que insectos emparentados taxonómicamente tienden a tener

fenologías similares y a visitar especies de plantas similares. Factores fenológicos,

por tanto, pueden generar "enlaces prohibidos" debido a desacoplamientos

fenológicos (ver Jordano, 1987, Jordano et al. 2003, 2006, Stang et al. 2006).

Los efectos de los desajustes fenológicos en la dinámica de las poblaciones de

polinizadores puede ser más grave que la de las plantas, debido a la dependencia de

los polinizadores en la nutrición a menudo es más absoluto que las especies de

plantas. La esperalza de vida en general más corta de los polinizadores,

especialmente insectos, en comparación con las plantas las hace más sensibles a la

variabilidad del clima (Morris et al. 2008), y esto puede ser una r¿vón por la

dinámica de las poblaciones de polinizadores muchos varían profundamente en el

tiempo y en el espacio (Williams et al. 2001). Es importante destacar que no

solamente la presencia o ausencia de una especie que interactúan que determina un

desajuste fenológico, sino también su abundancia, porque la mayoría de las plantas y

los polinizadores son generalistas que utilizan varios socios mutualistas y los
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desajustes de muchos son sólo parciales (por ejemplo, et al Memmott. 2007)

Análisis de regresión con método comparativo usando GEE (Generatized

Estimofing Eqaations) en Plantas.

Existe una correlación significativa entre la extensión fenológica y el grado en

plantas, es decir, que plantas con una mayor extensión fenológica son visitadas por

un mayor número de especies de insectos. Esto podría explicarse por el hecho de que

aquellas plantas que tienen un periodo de floración más extenso permiten coincidir

con la fenología de mayor cantidad de especies de insectos visitantes por lo que

interactúan con más especies (Olesen et al., 2008). Los enlaces entre especies de

planta de floración temprana y especies de polinizadores tardíos, por ejemplo, están

fenológicamente restringidos porque sus fenofases no se sobreponen. Así, solo una

fracción de todas las potenciales interacciones en la red son actualmente observadas,

independiente del esfuerzo de muestreo. Los desacoplamientos fenológicos han

recibido un creciente interés en relación al cambio climático global (e.g., Hoye et al-

2007, Memmott et al. 2007)

Se encontró además una correlación significativa entre la extensión fenológica y la

intensidad de interacción en plantas por lo que aquellas plantas que tienen un periodo

de floración más extenso también son visitadas más veces por las especies de

insectos visitantes. Dicha situación se ve reforzada por el hecho de que hay una
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correlación positiva entre el grado y la intensidad de interacción. Esto sugiere que

plantas con un mayor número de especies de insectos visitantes serían más

atrayentes y eso potenciaria la intensidad de visitas.

Test de ANDEVA y regresión lineal para plantas

Los resultados concuerdan con la hipótesis planteada de que existen diferencias tanto

en grado como en intensidad de interacción entre plantas con formas de vida arbórea,

arbustiva y herbácea (perenne y anual), se registraron diferencias significativas en

grado entre plantas con hábito arbóreo y hierbas perennes, probablemente debido a

diferencias en los recursos florales ofrecidos a los polinizadores. Así un árbol al

producir más flores por individuo atrae a un mayor número de especies de insectos

visitantes que una hierba perenne. También se registran diferencia en intensidad

entre plantas de hábito arbustivo y arbóreo, así como también entre hierbas perennes

y arbóreas con respecto a la intensidad de interacción. Los resultados de [a regresión

lineal tanto simple como con corrección taxonómica GEE confirman dicha situación.

Esto pone de manifiesto que los arboles difieren de otras formas de vida de plantas

tanto en grado como en intensidad de interacción. Los resultados indican que existen

diferencias entre formas de vida con respecto a la extensión de su fenologia de

floración, esto sugiere que diferentes formas de vida responderían en forma diferente

a factores climáticos porque su morfologia y adaptaciones fisiológicas reflejan

diferentes vías por las que el agua y nutrientes son secuestrados y utilizados
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(Sarmiento y Monasterio, 1983; Smith-Ramirez y Armesto, 1994). patrones

diferentes en cada forma de vida puede ser debido a diferentes sistemas radiculares

y las diferencias resultantes en las necesidades de recursos, la disponibilidad, y las

capacidades de almacenamiento, entre ot¡os. En las sabanas, por ejemplo, el tiempo

de reproducción de los ¿íLrboles, arbustos y hierbas fue diferente para cada grupo y se

asoció con la profundidad de la raiz (Sarmiento y Monasterio, 19g3). Los árboles

probablemente por tener un mayor número de flores por individuo ofrecen una

mayor recompensa en términos de nutrientes aportados tanto por la producción de

polen y néctar entre otros.

Correlación entre mofrices de similittttl ecológicas en plantas

Los resultados indican que plantas con fenologías de floración similares son visitadas

por un ensamble de insectos polinizadores similar. Esto sugiere que la fenología podría

ser considerada como una restricción para la interacción de plantas con polinizadores

que no coincidan con sus fenologías de floración. La sincronización temporal de socios

mutualistas puede ser importante para la polinización eficiente de las plantas y la

supervivencia de los polinizadores. Por lo tanto, una de las principales preocupaciones

relacionadas con el calentamiento global y las interacciones de polinización es la

consecuencia de los desajustes demográficos entre plantas y polinizadores (Hegland et

af., 2OO9). En plantas, un desacoplamiento fenológico con polinizadores importantes

puede reducir el depósito de polen a través de la alteración de las visitas (cantidad y

calidad de los visitantes florales). Sin embargo, dichos desacoplamientos fenológicos
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podrían resultar en la emergencia de nuevas interacciones planta-polinizador por efectos

del cambio climático dada la conocida relación entre variables climáticas como la

temperatura con la respuesta fenológica de plantas (Gordo y Sanz, 2005). Sin embargo,

plantas emparentadas taxonómicamente no son visitadas por similar ensamble de

insectos, por lo que, se infiere que los insectos aprovechan los recursos disponibles

según la disponibilidad de estos en el tiempo. Por otro lado, plantas que están

emparentadas taxonómicamente no presentan fenologías similares, esto sugiere que una

forma de evitar la competencia entre especies de plantas emparentadas que viven en

simpatría podría ser presentar peíodos de floración diferentes. Este resultado contrasta

con otros estudios que plantean que especies diferentes muestran patrones fenológicos

similares dada su cercania filogenética (Wright y Calderon, 1995).
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Conclusiones

Los resultados de esta investigación indican que el tamaño corporal de los insectos

visitantes no está correlacionado positivamente con el grado ni la intensidad de

interaccióq lo que contrasta con nuestra primera hipótesis. Por otro lado, la extensión

fenológica de los insectos polinizadores si se encuentra correlacionado positivamente

con el grado y la intensidad de interacción de estos, lo que es consistente con nuestra

segunda hipótesis en este estudio. Al evaluar la relación entre grado e intensidad de

insectos polinizadores encontramos una correlación positiva.

Tanto el grado como la intensidad de interacción difirieron entre plantas con formas de

vida arbórea, arbustiva y herbácea (perenne y anual), pero no en extensión fenológica.

Se encuentra una correlación positiva entre la extensión fenológica tanto con el grado

como con la intensidad de interacción en plantas visitadas por insectos polinizadores y

además una correlación entre el grado y la intensidad de interacción en plantas.

Insectos emparentados taxonómicamente visitan similares especies de plantas, así como

aquellos que presentan fenologías similares, sin embargo, no existe correlación entre la

similitud fenológica y taxonómica de insectos polinizadores. En el caso de las plantas,

según los resultados plantas con fenologías similares son visitadas por un ensamble de

insectos polinizadores similar, Plantas emparentadas taxonómicamente no son visitadas
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por similar ensamble de insectos. Por último planlas emparentadas taxonómicamente no

presentan necesariamente fenologías similares-

En conclusión, el análisis de un amplio conjunto de datos que abarca un buen número de

plantas e insectos, nos ha permitido detectar una serie de pautas de interacción planta-

insecto en el ámbito comunitario. Encontramos correlatos tanto filogenéticos como

ecológicos con el grado de generalización en el uso de las flores, que proporcionan un

marco útil para futuras investigaciones en el campo de las interacciones planta-animal.
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Tabla 9. Base de datos de Insectos de la Reserva Nacional Los ruiles.
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Tabla 10. Base de datos de Plantas de la Reserva Nacional Los ruiles.
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