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RESUMEN

Las interacciones positivas constituyen un importante determinante de la estructura de
poblaciones y comunidades vegetales. A nivel intraespecifico, las interacciones positivas
incluyen al efecto Allee, el cual ha sido clasificado en dos tipos: componente y demografico.
El efecto Allee componente ha sido definidoc como “una relacién positiva entre algun
componente cuantificable de la adecuacién bioldgica individual y el nimero ¢ densidad de
conespecificos”. El efecto Allee demogréfico, corresponde a una relacion positiva entre la
adecuacion bioldgica individual completa (cuantificada a través de la tasa de crecimiento per
cédpita de una poblacién) y el nimero o densidad de conespecificos. En plantas, el
fendmeno de efecto Allee ha sido escasamente evaluado, siendo descrito principalmente en
la reproduccién de especies cuya polinizacion depende de la actividad de vectores
animales. En poblaciones o parches vegetales de mayor tamafio se ha evidenciado una
mayor tasa de visita de polinizadores, lo que puede condicionar un efecto Allee en la
reproduccion de especies vegetales. Mediante un experimento manipulativo de campo se
evalué el efecto del nimero de plantas conespecificas sobre la visita de insectos
polinizadores y |a reproduccién de individuos de la especie Fschscholzia californica, la cual
ha sido descrita como invasora en Chile. También fue evaluado el efecto del nimero de
plantas de E. californica sobre la calidad de las semillas (masa y germinacion) en individuos
de esta especie. El montaje experimental correspondié al disefio de parches de 2, 8 y 16
individuos de E. calfifornica en floracion, los cuales fueron establecidos en un predio
caracterizado por la dominancia de la especie vegetal de estudio y localizado en Santo
Dominge, V Region. Se establecieron 11 réplicas por cada tratamiento de nimero de
plantas conespecificas y una distancia entre parches experimentales correspondiente a 14
m. Se determind que E. californica presenta un efecto Allee componente, dado que el
numero de plantas de esta especie tiene un efecto positivo sobre las variables produccién
de frutos (proparcion de frutos producidos por flores marcadas) y nimero de semillas por
fruto. Estas variables reproductivas fueron significativamente mayores en parches de
dieciséis plantas de E. californica en floracién y no presentaron diferencias entre los

tratamientos de dos y ocho plantas conespecificas. La tasa de visita de insectos
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polinizadores no presentd diferencias significativas entre tratamientos de niumero de plantas
de E. californica, debido a lo cual no constituye un factor condicionante de la mayor
produccién de frutos y semillas por fruto determinada en el tratamiento de mayor niimero de
plantas conespecificas. La masa de las semillas y la proporcién de semillas germinadas no
fueron afectadas por el nimero de plantas conespecificas en los parches experimentales, lo
que indica que E. californica no presenta un efecto Allee genético en relacion a la calidad de
las semillas. El principal vector de transferencia de polen en los tratamientos de ndmero de
plantas conespecificas podria ser el viento, dado que la tasa de visita de polinizadores no
presento un efecto significativo sobre la produccién de frutos y el nimero de semillas por
fruto y tampoco da cuenta del efecto Allee componente. Ademas, se determind que el
numero de plantas conespecificas tiene un efecto altamente significativo y positivo sobre
una medida de la disponibilidad de polen, correspondiente al nimero total de flores en los
parches de E. californica. Esta Ultima variable presentd una correlacidon positiva con la
produccion de frutos y el niimero de semillas por fruto. Sobre |la base de estos resultados,
una mayor disponibilidad de polen en el tratamiento de mayor nimero de plantas de E.
californica, la cual seria transferida a éste principalmente por viento, es propuesta como un
factor condicionante de la relacién positiva encontrada entre el numero de plantas
conespecificas con flores y las variables produccién de frutos y nimero de semillas por
fruto. Mediante un analisis de redundancia se determind que el nimero de plantas
conespecificas en floracién y el nimero total de flores en los parches de E. californica
explican conjuntamente el 16,5 % de la varianza total en los datos de produccion de frutos y
produccién de semillas por fruto. El efecto Allee determinado en la reproduccion de E.
californica podria dar cuenta de una menor tasa de crecimiento per capita en poblaciones de
menor tamafio de esta especie vegetal, lo que podria condicionar un efecto Allee
demografico débil. La ocurrencia de este efecto podria determinar una disminucion en la
tasa de propagacion de E. californica, debido a lo cual su conocimiento seria de utilidad

para el manejo de esta planta invasora en Chile.

Palabras clave: Efecto Allee, numero de plantas conespecificas, visita de polinizadores,

produccion de frutos y semillas, disponibilidad de polen, Eschscholzia californica.



ABSTRACT

Positive interactions are an important determinant of population structure and plant
communities. At the intraspecific level, positive interactions include the Allee effect, which
has been classified into two types: component Allee effect and demographic Allee effect.
The component Allee effect has been defined as “a positive relationship between any
measurable component of individual fitness (survival or reproduction) and the number or
density of conspecifics”. The demographic Allee effect corresponds to a positive relationship
between the overall individual fitness, quantified by the per capita population growth rate,
and the number or density of conspecifics. In plants, the phenomenon of Allee effect has
been poorly evaluated, being described mainly in the reproduction of species whose
pollination depends on animal vectors. Larger populations or plant patches have shown a
higher pollinator visitation rate, which may condition an Allee effect on repreduction of plants.
Through a manipulative field experiment was evaluated the effect of number of conspecific
plants on the pollinator visitation and reproduction of individuals of the species Eschscholzia
californica, which has been described as an invasive plant in Chile. Was also evaluated the
effect of number of individuals of this species on the quality of seeds (mass and germination)
in conspecifics. The field experiment consisted of the design of patches with 2, 8 and 16
flowering individuals of E. californica. These patches were established in an area
characterized by the dominance of the study species and located in Santc Domingo, V
Region. Were established 11 replicates for each treatment of number of conspecific plants
and a distance between experimental patches corresponding to 14 m. It was determined that
E. californica presents a companent Allee effect given that the number of individuals of this
species has a positive effect on fruit set and seed number per fruit, variables evaluated in
conspecific individuals. These reproductive variables were significantly higher in patches
with sixteen flowering individuals of E. californica and did not show differences between
treatments of two and eight conspecific individuals. Pollinator visitation rate showed no
significant differences between treatments of number of individuals of E. californica due to

which it is not a determining factor of the highest fruit and seed set that was determined in
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the treatment with the highest number of conspecific plants. Seed mass and proportion of
germinated seeds were not affected by the number of conspecific plants in experimental
patches indicating that E. californica does not present a genetic Allee effect in relation to the
quality of seeds. The main vector of pollen transfer in treatments of number of conspecific
plants could be the wind since the pollinator visitation rate was not correlated with fruit set
and seed number per fruit and besides, does not account for the positive relationship that
was determined between these reproductive variables and the number of flowering
individuals of E. californica. Furthermore it was determined that the number of conspecific
plants has a highly significant and positive effect on a measure of pollen availability,
corresponding to the total number of flowers in the patches of E. californica. This variable
was positively correlated with the variables fruit set and seed number per fruit. Based on
these results, a higher pollen availability in the treatment with the highest number of
individuals of E. californica, which would be transferred to this mainly by wind, is proposed
as a conditioning factor of the positive relationship that was found between the number of
flowering conspecifics and the variables fruit set and seed number per fruit. According to a
Redundancy Analysis, the number of flowering conspecifics and the total number of flowers
in the patches of E. californica jointly explain 16,5 % of the total variance in the fruit set and
seed set per fruit data. The Allee effect in the reproduction of E. californica could account for
a lower per capita growth rate in smaller populations of this plant species which could lead to
a weak demographic Allee effect. The occurrence of this effect could determine a decrease
in the rate of spread of E. californica, due to which their knowledge would be useful for the

management of this invasive plant in Chile.

Key-words: Allee effect, number of conspecific plants, pollinator visitation, fruit and seed
set, pollen availability, Eschscholzia californica.
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1. INTRODUCCION

Las interacciones positivas o de facilitacion constituyen un determinante de la
estructura y dinamica de poblaciones y comunidades vegetales (Feinsinger, 1987
Callaway, 1995). Estas incluyen interacciones entre diferentes especies vegetales,
entre plantas de una misma especie e interacciones planta-planta mediadas por
terceros interactuantes tales como polinizadores y herbivoros (Callaway, 1995;
Valiente-Banuet et al., 2009). A nivel intraespecifico, las interacciones positivas
incluyen al efecto Allee, el cual ha sido clasificado en dos tipos: efecto Allee
componente y efecto Allee demogréafico (Stephens et al.,, 1999). El efecto Allee
componente, ha sido definido como “una relacién positiva entre algun componente
cuantificable de la adecuacion biolégica individual (sobrevivencia o reproduccion) y el
numero o densidad de conespecificos” (Stephens et al., 1999; Courchamp et al., 2008).
El efecto Allee demografico, corresponde a una relaciéon positiva entre la adecuacion
biolégica individual completa, la cual es cuantificada a través de la tasa de crecimiento
per capita de una poblacién, y el numero o densidad de conespecificos (Courchamp et
al., 2008). Existen dos variantes del efecto Allee demografico, agquel denominado
efecto Allee fuerte que determina una tasa de crecimiento per cépita negativa cuando
la densidad o tamafo poblacional desciende bajo un determinado umbral y aquel
denominado efecto Allee débil, en el cual las poblaciones experimentan menores tasas
de crecimiento a bajas densidades, pero no experimentan tasas de crecimiento per
capita negativas (Taylor et al., 2004). Los primeros ejemplos del efecto Allee fueron
descritos en especies animales, tales como rotiferos y platelmintos, en las cuales se

encontrdé una mayor scbrevivencia en grupos de individuos de una misma especie



expuestos a quimicos o radiacién ultravioleta, en comparacién a individuos en ausencia
de conespecificos y expuestos a los mismos factores externos (Allee & Wilder, 1938;
Allee & Rosenthal, 1949). En plantas, el fenbmeno de efecto Allee ha sido
escasamente evaluado, siendo descrito principalmente en la reproduccion de especies
raras 0 amenazadas por factores tales como la fragmentacion de poblaciones y la
herbivoria (Silander, 1978; Lamont et al., 1993; Widén, 1993; Hackney & McGraw,
2001). En la reproduccién de plantas, el efecto Allee puede producirse en respuesta a
una disminucién en la polinizacién de poblaciones vegetales de reducido tamafio y/o un
alto grado de aislamiento (Groom, 1998; Rathcke & Jules, 1993; Stephens et al., 1999).
Esta disminucion estaria determinada por la actividad de polinizadores y la cantidad de
polen disponible, factores que constituyen importantes limitantes del éxito reproductivo
de las plantas (Bierzychudek, 1981; Ashman et al., 2004). La disminucién del éxito
reproductivo individual en poblaciones vegetales de menor tamafio, que se produce
como consecuencia de una reduccidn en la polinizacién, ha sido denominada efecto
Allee ecolégico (Courchamp et al., 2008). Las especies vegetales cuya polinizacion
depende de la actividad de vectores animales presentarian una mayor susceptibilidad
de experimentar este efecto (Vazquez, 2007), aunque también podria presentarse en
plantas polinizadas por el viento, debido a que pequefias poblaciones de estas plantas
tendrian una menor probabilidad de recepcion de polen en estigmas (Courchamp et al,,

2008).

La actividad y la composicion de polinizadores son directamente influenciadas por el
namero o densidad de plantas con flores (e.g. Thomson, 1982; Jennersten, 1988,
Feinsinger et al. 1991; Steven et al., 2003). En general, las poblaciones o parches

vegetales de mayor tamaro y/o densidad atraen un mayor nuimero de polinizadores,



cada uno de los cuales ademas puede visitar una mayor cantidad de flores respecto a
la cantidad visitada en parches de menor tamafio (Sih & Baltus, 1987; Goulson, 2003).
La mayor llegada de polinizadores en parches vegetales de mayor tamafio seria
explicada porque estos parches pueden ser mas facilmente detectados y/o porque al
visitar poblaciones con una mayor concentracion de recursos florales, los polinizadores
pueden reducir el tiempo de blusqueda de polen o néctar y consecuentemente, reducir

sus costos energéticos (Kacelnik et al., 1986; Goulson, 2003).

Dado que la tasa de visita de polinizadores incrementa la recepcién de polen en los
estigmas (Engel & Irwin, 2003), un aumento en las tasas de visita de polinizadores a
poblaciones vegetales de mayor tamafio o densidad puede condicionar la existencia de
una relacion positiva entre el éxito reproductivo individual (nimero de semillas por fruto
o proporcién de dvulos fertilizados) y la densidad de plantas de una misma especie
(Sih & Baltus, 1987; Agren, 1996; Groom, 1998; Forsyth, 2003; Ward & Johnson,
2005). Sin embargo, cabe destacar que la relacién entre el éxito reproductivo individual
y el nimero o densidad de plantas conespecificas seria principalmente unimodal, dado
gue la facilitacion intraespecifica por polinizadores se produciria hasta un determinado
nivel o umbral de tamario poblacional, sobre el cual la competencia intraespecifica por
el servicio de polinizacion puede llegar a ser mas importante (Feinsinger, 1987,
Hegland et al., 2009). En adicién al numero de polinizadores atraidos (tasas de visita),
el nimero o densidad de plantas con flores influencia la cantidad y tipo de polen
transferido por visita de polinizador. En una especie vegetal que presenta una densidad
poblacional muy baja, la cantidad de polen intraespecifico trasferida por visita puede
ser reducida e insuficiente (Rathcke, 1983). Esto estaria vinculado a una menor

disponibilidad de polen intraespecifico y a la conducta de forrajeo de polinizadores



generalistas, los cuales realizan una polinizacién ineficiente en plantas raras dado que
pueden transferir a éstas una mayor cantidad de polen heteroespecifico proveniente de
especies con mayor densidad poblacional (Kunin, 1893). El tamafio de las poblaciones
vegetales puede afectar tambien la calidad del polen transferido por los polinizadores,
la cual constituye un factor limitante del éxito reproductivo individual, el que incluye no
s6lo la produccién de semillas, sino que también su calidad (Ashman et al., 2004). En
poblaciones de reducido tamafio, las plantas pueden recibir polen de menor calidad,
dado que la transferencia de polen puede producirse principalmente entre individuos
relacionados genéticamente, lo que podria dar cuenta de depresion por endogamia
biparental (Ellstrand & Elam, 1993). Adicionalmente, en estas poblaciones se ha
evidenciado un mayor nivel de autofertilizacién como consecuencia de una menor visita
de polinizadores, lo cual puede condicionar la existencia de depresion por endogamia
uniparental (Raijmann et al., 1994; Courchamp et al., 2008). Debido a los efectos de la
depresion por endogamia, las semillas de plantas en poblaciones de bajo tamario
pueden presentar un menor porcentaje de germinacidn y un menor peso, en
comparacion a las semillas provenientes de poblaciones de mayor tamafio (Menges,
1991; Heschel & Paige, 1995; Naito et al.,, 2008), lo que constituye un efecto Allee
genético (Courchamp et al., 2008). Las plantas en poblaciones de reducido tamafio
pueden presentar también una mayor proporcién de semillas abortadas por fruto, como

consecuencia de la depresién por endogamia (Donohue, 1998).

La variaciéon en el nimero o densidad de plantas con flores puede ejercer una mayor
influencia sobre el éxito reproductivo de especies vegetales con mecanismos de
autoincompatibilidad genética que impiden la autopolinizacién (Ellstrand & Elam, 1993).

Estas especies serian mas vulnerables a los efectos de una reduccién en el tamafio



poblacional sobre la actividad de polinizadores y podrian presentar una mayor
probabilidad de experimentar un efecto Allee, debido a que su reproduccién depende
exclusivamente de la fertilizacién cruzada mediada por polinizadores y ademas, de la
disponibilidad de individuos genéticamente compatibles (Aizen et al, 2002). Sin
embargo, el éxito reproductivo de individuos de especies vegetales que presentan
autocompatibilidad genética también seria afectado negativamente por una reducida
actividad de polinizadores en poblaciones vegetales de baja densidad o tamafio, si
mediante la fertilizacién cruzada incrementa el desempefio reproductivo en cuanto a
produccién y calidad de semillas (Travis, 1984; Karoly, 1992) y/o si las especies
autocompatibles carecen de mecanismos de autopolinizacién auténoma (Parker, 1997;

Groom, 1988).

Plantas invasoras y efecto Allee

Algunos modelos tedricos sugieren que la ocurrencia de un efecto Allee puede
limitar la propagacion y rango de distribucion de especies invasoras (Keitt et al., 2001).
La existencia de un efecto Allee determinaria una reduccién en la tasa de propagacion
de un organismo invasor (Lewis & Kareiva, 1993; Taylor et al., 2004) y podria afectar la
probabilidad de su establecimiento, la cual constituye un componente critico del
proceso de invasion (Leung et al., 2004). La evaluacion de los efectos de la densidad o
numero de conespecificos sobre la adecuacion biolégica de individuos de especies
invasoras podria permitir una mejor estimacién de la probabilidad de invasion de
organismos que pueden producir una gran pérdida de biodiversidad, tales como
algunas plantas exéticas invasoras (Richardson et al., 2000; Sala et al., 2000). Existen

pocos estudios que evallen la existencia de efectos Allee en plantas invasoras, a



pesar de que la mayoria de las invasiones se inician con un reducido numero de
individuos, lo cual incrementa la probabilidad de ocurrencia de un efecto Allee (Lewis &
Kareiva, 1993). En plantas invasoras, este fendmeno ha sido determinado
especificamente en la reproduccion de algunas especies introducidas tales como
Raphanus sativus y Vincetoxicum rossicum, encontrandose en individuos un descenso
en la proporcién de flores que producen frutos, la produccién de semillas por fruto y la
tasa de germinacién de semillas, a menores tamafios poblacionales (Cappuccino,
2004 Davis et al., 2004 a, b; Elam et al., 2007). Sin embargo, estos estudios no han
evaluado si la actividad de polinizadores condiciona o media la existencia de un efecto
Allee en la reproduccién. Dado que la reproduccion y propagacion de muchas especies
vegetales introducidas depende de polinizadores mutualistas (Richardson et al., 2000),
el grado de invasividad de una planta introducida podria depender de la forma en que

su tamafio o densidad poblacional influencia la actividad de polinizadores.

En el presente estudio se evaluara el efecto del niumero de individuos de la especie
vegetal Eschscholzia californica (Papaveraceae) sobre la visita de polinizadores y la
reproduccion de individuos conespecificos. Esta especie es originaria de la zona oeste
de Norteamérica y fue introducida en otras areas del mundo, entre las que se
encuentra Chile (Cook, 1962). La introduccion de Eschscholzia californica en Chile se
habria producido durante la segunda mitad del siglo XIX y a comienzos del siglo XX
como consecuencia de su incorporacién en jardines botanicos y de la importacion
desde California de semillas de alfalfa contaminadas (Leger & Rice, 2003).
Eschscholzia californica es considerada una especie invasora en nuestro pais (Arroyo
et al., 2000; Leger & Rice, 2003). Esta especie vegetal en su area geografica de origen

es polinizada principalmente por insectos, entre los que destacan abejas y abejorros



(Cook, 1962). En un estudio en el cual se registraron las tasas de visita de insectos en
parcelas establecidas en poblaciones de Eschscholzia californica de la zona central de
Chile, se determind que las flores de esta especie vegetal son visitadas por especies
de los 6rdenes Himenoptera, Coleoptera, Diptera y Lepidoptera y que la produccion de
semillas de Eschscholzia californica depende de la actividad de polinizadores
(Arredondo-Nufiez, 2011). Ademas, se ha descrito que los individuos de Eschscholzia
californica en poblaciones de localidades de Chile y en California son en su mayoria
autoincompatibles (Cook, 1962; Leger & Rice, 2007). En un estudio posterior realizado
en un gradiente altitudinal en Chile central, Arredondo-Nufiez (2011) determiné la
existencia de poblaciones autoincompatibles y poblaciones que presentan
autocompatibilidad parcial. Se ha descrito que aquellos individuos de Eschscholzia
californica que exhiben un grado de autocompatibilidad genética producen mas
semillas mediante la fertilizacién cruzada, en comparacién a la autopolinizacién (Cook,
1962; Arredondo-Nufez, 2011). En consideracién a las caracteristicas anteriormente
mencionadas, Eschschoizia californica constituiria un modelo de estudio adecuado
para evaluar si existe un efecto positivo del nimero de plantas conespecificas sobre la
visita de polinizadores y si este efecto puede condicionar una relacién positiva entre la

reproduccion de individuos de E. californica y el numero de conespecificos.



Hipotesis

Hi: Si un incremento en el nimero de individuos de Eschschoizia californica resulta

mas atractivo para el forrajeo de polinizadores, se esperaria encontrar:

1. Una relacién positiva entre el numero de individuos de E. californica y la
tasa de visita de polinizadores a individuos conespecificos.
2. Una relacién positiva entre el numero de individuos de E. californica y la

produccién de frutos y semillas de individuos conespecificos (efecto Allee).

H.: Si la tasa de visita de polinizadores es afectada positivamente por el nimero de
individuos de E. californica y la fertilizacién cruzada aumenta con la visita de

polinizadores, se esperaria encontrar:

Una relacion positiva entre el numero de individuos de E. californica y la calidad de las

semillas de individuos conespecificos.



OBJETIVO GENERAL

 Evaluar el efecto del nimero de individuos de E. californica sobre la visita de

polinizadores y la reproduccién de plantas conespecificas.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

|. Evaluar el grado de dependencia de la produccion de semillas de E.
californica sobre |a visita de polinizadores.
Il. Caracterizar la composicion y tasa de visita de polinizadores a individuos de
E. californica en parches que difieren en niUmero de plantas conespecificas.
IIl. Evaluar la produccién de frutos y semillas de individuos de E. californica en
parches que difieren en nimero de plantas conespecificas.
IV. Evaluar la calidad de las semillas de E. californica (germinacién y masa), en

parches que difieren en nimero de plantas conespecificas.



2. DESCRIPCION DE LA ESPECIE Y DEL AREA DE ESTUDIO

Eschscholzia californica pertenece a la familia Papaveraceae y ha sido descrita como
una hierba perenne (Quiroz et al., 2009). Presenta hojas de laminas muy divididas, con
segmentos lineares, de 10 a 25 cm de largo y glaucas. Las flores son solitarias,
anaranjadas, dialipétalas y de 2 a 8 cm de diametro (Hoffmann, 1998). Presentan un
estilo filiforme y estambres numerosos, insertos en una dilatacién del eje floral
(Villagran et al., 2007). La apertura de la flor se prolonga por cinco dias y durante este
tiempo las flores se cierran de noche y en las horas del dia en que llueve o el cielo esta
nublado (Villagran et al., 2007). Se reproduce a través de semillas y el fruto es una
vaina dehiscente. El periodo de floracién de E. californica abarca desde septiembre
hasta mayo (Hoffmann, 1998). El hébitat de esta especie vegetal corresponde a
terraplenes de la linea férrea, sitios baldios, praderas perturbadas y ocasionalmente
invade cultivos (Quiroz et al.,, 2009). En Chile se distribuye desde la Regién de
Coquimbo y hasta la Region de la Araucania (Quiroz et al., 2009). La distribucion
altitudinal de E. californica en su area nativa abarca desde el nivel del mar y hasta los
2.000 m.s.n.m. (Cook, 1962). En nuestro pais, E. californica presenta una distribucion

altitudinal similar (Arredondo-Nufez, 2011).

El sitio de estudio corresponde a un predio particular localizado en Santo Domingo
(33°52’ S; 71°35" W), V Region, perteneciente a Chile central (Fig. 1). El sitio de estudio
se encuentra a una altitud de 115 m.s.n.m. y se caracteriza por la dominancia de la
especie vegetal E. californica (Fig. 4a). En baja frecuencia fueron observadas especies

vegetales tales como: Chrysanthemum coronarium, Verbascum virgatum, Rubus
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ulmifolius, Muehlenbeckia hastulata y Rumex sp. El area de estudio presenta un

bioclima Mediterraneo pluviestacional (Luebert & Pliscoff, 20086).

{ San

| Antonio

| Santo Demingo 5§ 3

Fig. 1: Ubicacién geogréfica del area de estudio, la cual se encuentra destacada en rojo.
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3. METODOLOGIA

3.1. Dependencia de polinizadores para la produccién de semillas

Mediante un experimento de exclusién de polinizadores (e.g. Mufioz & Cavieres, 2008)
se evalud si los individuos de Eschscholzia californica del area de estudio dependen de
la visita de insectos polinizadores para producir semillas. En el mes de noviembre de
2010, durante el maximo de la época de floracibn de E. californica (V. Anic,
observacién personal), se seleccionaron en forma aleatoria un total de 65 individuos de
esta especie, los cuales se encontraban separados por una distancia igual o superior a
2 m. En cada uno de estos individuos se selecciond en forma aleatoria a una flor en
etapa de pre-antesis para ser asignada a un tratamiento de exclusion de polinizadores
y a otra flor en etapa de pre-antesis para permanecer expuesta a polinizadores
(control). Los botones florales asignados al tratamiento de exclusion de polinizadores
fueron cubiertos con bolsas de género (tul) semi-transparente (Fig. 2) y los botones
florales asignados al tratamiento de polinizacién natural fueron marcados con un hilo.
En el mes de diciembre de 2010 se colectaron los frutos (vainas) de los dos

tratamientos para cuantificar el niUmero de semillas por fruto.

Fig. 2: Bolsa de género tul usada en el tratamiento de exclusién de polinizadores.
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3.2. Efecto del numero de plantas conespecificas sobre la tasa de visita de

polinizadores y la reproduccion de individuos de Eschscholzia californica

Mediante la realizacion de un experimento manipulativo de campo se evalué el efecto
del numero de individuos de E. californica en floracién sobre la visita de polinizadores y
la reproduccion de individuos de esta especie. En el sitio de estudio se establecié
durante el mes de noviembre de 2010 un montaje experimental constituido por un total
de 33 parches, en los cuales se dispuso en forma aleatoria a los siguientes
tratamientos: i) 2 individuos, ii) 8 individuos vy iii) 16 individuos de E. californica en
floracion (Fig. 3 y 4 b). Se establecieron 11 réplicas por cada tratamiento y cada parche
estuvo constituido por individuos de E. californica en flor pre-existentes en el area de
estudio y adyacentes (vecinos). La distancia entre parches experimentales
correspondié a 14 m. Esta distancia fue seleccionada con el objeto de evitar que la
respuesta de los polinizadores a los tratamientos de nimero de plantas conespecificas
(tamafio de parche) fuese afectada por parches adyacentes (e.g. Elliott & Irwin, 2009).
En montajes experimentales de parches vegetales separados por una distancia
superior a 10 m, se ha evidenciado que la visita de algunas especies de abejas se
encuentra restringida a determinados parches vegetales, lo que restringe por

consiguiente el flujo de polen (Osborne & Williams, 2001).

Las flores de todos los individuos de E. californica presentes en un radio de 14 m
alrededor de cada parche experimental fueron eliminadas. También se eliminaron
(cortaron) las flores de todos los individuos heteroespecificos que se encontraban
alrededor y dentro de cada parche, con el objeto de evitar que la respuesta de los

polinizadores a los tratamientos de numero de individuos de E. californica fuese
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afectada por la presencia de otras especies vegetales que pudiesen ser atractivas para
los polinizadores (Molina-Montenegro et al., 2008). Se mantuvo a todos los individuos
de Eschscholzia californica que se encontraban alrededor de cada parche experimental
y sélo fueron cortadas sus flores, con el objeto de evitar alterar la posible existencia de
competencia intraespecifica por agua o nutrientes, dado que ésta puede afectar la
produccién de semillas (Wallace & O’'Dowd, 1989). Por cada uno de los parches
experimentales se determind el nimero total de flores abiertas (en antesis) y el
espaciamiento entre individuos vecinos o densidad sensu stricto, dado que estos
factores pueden influenciar la visita de polinizadores (Kunin, 1997). El niamero total de
flores abiertas por parche fue cuantificado en la mitad del periodo de registro de visitas
de polinizadores. Para evaluar el espaciamiento entre individuos, se determiné en los
parches la distancia promedio al vecino (individuo con flores) mas cercano. En las
réplicas de los tratamientos (i) y (i) se midié la distancia al vecino méas cercano en
todos los individuos presentes, mientras que en el tratamiento de 16 individuos de E.
californica en floracién, se midié la distancia al vecino mas cercano en 8 individuos
elegidos aleatoriamente. También se midid6 el largo y ancho de cada parche

experimental.
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Fig. 3: Disefio del montaje experimental constituido por tratamientos de nimero de individuos
de Eschscholzia californica en floracién (N = 33 parches). Los cuadrados azules, amarillos y
rojos corresponden a los tratamientos de 2, 8 y 16 plantas conespecificas, respectivamente.
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Fig. 4: Sitio de estudio en Santo Domingo (V Regién), antes de la realizacién del experimento
manipulativo de campo (A) y montaje experimental establecido (B), constituido por parches con
2, 8 y 16 individuos de Eschschofzia californica en floracion.
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3.3. Tasa de visita de polinizadores

La tasa de visita de insectos polinizadores a individuos de Eschscholzia californica y la
identidad de los polinizadores, fueron registradas en cada uno de los parches
experimentales durante 17 dias soleados, desde el dia 5 y hasta el dia 23 de
noviembre de 2010. Se consideré como una visita de un insecto polinizador a una
planta, cuando éste se posicioné sobre una flor abierta de la planta y tuvo contacto con
el estigma o las anteras. La metodologia de observacién de la visita de polinizadores
fue similar a la usada por Mufioz & Cavieres (2008). Se realizaron 4 periodos de
observacion de 10 minutos por hora. La hora de inicio de observacion de polinizadores
varié entre las 10:15 y 11:50 A M. y la hora de término fluctué entre las 4:30 y 5:00
P.M. La hora de inicio y de término de registro de polinizadores fue dependiente de las
condiciones del tiempo climatico, las cuales afectaron la apertura y cierre de las flores.
La tasa de visita de polinizadores fue calculada como el numero de visitas de
polinizadores por planta y por 10 minutos de observacién. Las tasas de visita fueron
corregidas por el numero total de flores en antesis registradas para cada planta focal.
Se obtuvo un valor promedio de tasa de visita de polinizadores por parche, con las
tasas de visita determinadas para los periodos de 10 minutos de observacién. En los
parches del tratamiento de menor nimero de individuos de E. californica, se registré la
visita de polinizadores en un individuo, mientras que en los parches de los tratamientos
(i) y (i) se registr6 la visita de polinizadores en 4 y 8 individuos focales,
respectivamente. Los parches del tratamiento de 16 plantas conespecificas fueron
divididos en dos areas, en las cuales se efectud la observacién de polinizadores en 4
individuos focales en forma simultanea. Las visitas de polinizadores fueron registradas
por 3 observadores. Por cada planta focal de los parches experimentales, se

obtuvieron registros de visitas de polinizadores para cada una de las horas de
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observacion. Para ello, cada observador registré la visita de polinizadores en 11
parches y en forma secuencial, comenzando cada dia con un parche diferente. El
tiempo total de observacion por planta focal (n = 143) fluctué entre las 2 horas y 40
minutos y las 3 horas y 50 minutos, con un valor promedio correspondiente a 3 horas y
13 minutos. Fueron considerados como insectos polinizadores, aquellos pertenecientes
a las familias sefialadas en la Tabla 1. En el célculo de tasa de visita, no fueron
incluidos visitantes florales pertenecientes a familias tales como: Coccinellidae y

Scarabaeidae (Coleoptera), Muscidae (Diptera), Tiphiidae (Himenoptera) y hemipteros.

3.4. Produccion de frutos y semillas

Se determiné la proporcién de flores que produjeron frutos y la cantidad de semillas por
fruto (vaina) y por flor, en individuos de E. californica presentes en los parches
experimentales. Para determinar estas variables, fueron seleccionados los 4 individuos
focales del tratamiento de 8 plantas de E. californica (que fueron escogidos
aleatoriamente) y 10 individuos del tratamiento de 16 plantas conespecificas, siendo
incluidos los focales. En cada uno de los individuos seleccionados y en todos los
individuos del tratamiento de menor numero de conespecificos, fueron elegidas en
forma aleatoria 10 flores en etapa de pre-antesis. Estas flores fueron marcadas con hilo
(Fig. 5), para la posterior determinacion de la proporcién de flores que produjeron frutos
y la cuantificacién de la produccion de semillas por fruto. Las flores en etapa de pre-
antesis fueron marcadas los dias 4 (3 flores por planta), 7 (5 flores por planta) y 12 (2
flores por planta) de noviembre de 2010, dentro del periodo de registro de visitas de
polinizadores. La apertura de flores seleccionadas fue registrada dos dias después de
su marcaje. Durante la segunda mitad del mes de diciembre de 2010, fueron

colectadas las vainas (maduras) producidas por las flores marcadas por individuo, las
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cuales fueron dispuestas en bolsas de papel individuales y almacenadas en oscuridad
y a temperatura ambiente. Debido a la existencia de herbivoria de frutos, algunas
vainas fueron colectadas en forma previa a que las semillas alcanzaran su tamafio
maximo (maduracion completa). Las semillas de estas vainas no fueron incluidas en la
determinacién de la masa y germinacion de semillas de los tratamientos de nimero de

individuos de E. californica.

Fig. 5: Flor en etapa de pre-antesis o boton floral marcado con hilo, para la posterior
determinacién de la formacidn de fruto y cuantificacion del nimero de semillas por fruto.

3.5. Germinacién y masa de semillas de Eschscholzia californica en parches de
diferente tamafio

Se determind la proporcién de semillas germinadas en el tiempo en cada uno de los
tratamientos de nimero de individuos de E. californica. De las vainas colectadas,
fueron seleccionadas al azar entre 2 y 6 vainas por individuo de los parches del
tratamiento de dos plantas conespecificas, mientras que para el tratamiento de ocho

plantas de E. californica, fueron seleccionados aleatoriamente entre 3 y 4 individuos y
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por cada uno de eéstos entre 2 y 5 vainas. Se seleccioné en forma aleatoria a 5
individuos de los parches del tratamiento de mayor nimero de plantas conespecificas y
por cada uno de estos individuos, fueron seleccionadas al azar entre 2 y 3 vainas. Por
cada vaina fueron seleccionadas 5 semillas para ser germinadas sobre papel filtro
humedo dispuesto en placas de Petri. Las placas de Petri con las semillas fueron
colocadas en una camara de crecimiento para que la germinacién se produjera en una
condicion controlada de temperatura (20° C) y en oscuridad. Se ha probado que estas
condiciones son requeridas para la germinacion de semillas de E. californica (Cook,
1962). En general, el tiempo de aparicién de la radicula en las semillas varia entre 3 y
6 dias, pero algunas semillas pueden requerir de una mayor cantidad de tiempo (Cook,
1962). En consideracion a lo anterior, el conteo de las semillas germinadas por cada
tratamiento de namero de individuos de E. californica se efectu6 cada dos o tres dias y
durante 3 semanas consecutivas. Al término de cada observacion se determiné la
proporcion de semillas germinadas. En forma previa al experimento de germinacién, se
determiné la masa promedio de semillas por fruto en cada una de las réplicas de los
tratamientos de tamafio poblacional. Se seleccionaron entre 4 y 5 vainas de un
individuo del tratamiento de menor numero de plantas de E. californica en floracion,
mientras que para el tratamiento de 8 plantas conespecificas, fueron seleccionados
entre 4 y 5 individuos y por cada uno de éstos entre 3 y 5 vainas. Se seleccionaron 9
individuos por réplica del tratamiento de 16 plantas conespecificas (a excepcion de dos
replicas, donde se dispuso de 5 y 6 individuos) y por cada uno de estos individuos
fueron seleccionadas entre 4 y 5 vainas. Las semillas de las vainas seleccionadas
fueron contabilizadas y pesadas en una balanza analitica HiTech (+ 0,0001g de
precision). En forma previa a la determinacién de su masa, todas las semillas fueron

almacenadas en un sitio seco por cinco meses.
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3.6. Andlisis de datos

Mediante la prueba de Wilcoxon (no paramétrica), se analizaron las diferencias en la
producciéon de semillas por fruto (vaina) de E. californica entre los tratamientos de
exclusion de polinizadores y polinizacion natural. Respecto al experimento manipulativo
de campo, se evaludé el efecto de los tratamientos de numero de individuos
conespecificos en floracién sobre: la tasa de visita de polinizadores a plantas, la
produccion de semillas por fruto, la proporcion de flores que produjeron frutos y la
masa de las semillas, mediante un analisis de covarianza (ANCOVA) de un factor,
correspondiente al tamafo de las poblaciones o parches experimentales. En este
analisis, el espaciamiento entre individuos (densidad) en los parches experimentales
fue incorporado como una covariable. Para cuantificar el espaciamiento entre los
individuos o densidad sensu stricto (Kunin, 1997) se calculé para cada parche el indice
de Clark y Evans (CE, ecuacién 1), el cual permite determinar si los individuos se
encuentran distribuidos en forma agregada o aleatoria (Clark & Evans, 1854). El efecto
de los tratamientos de numero de individuos conespecificos sobre la germinacién de
las semillas de E. californica en el tiempo, fue evaluado mediante un anélisis de

varianza (ANOVA) unifactorial de medidas repetidas.

[2r/N]
CE=

[1/2p] Ecuacién 1

Donde:
N = Namero de mediciones de distancia tomadas en una poblaciéon o muestra.

r = Distancia de un individuo a su vecino mas cercano.
p = Numero de individuos por unidad de area.
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Se realizé un analisis de varianza para evaluar el efecto de los tratamientos de numero
de plantas de E. californica sobre el nimero de flores abiertas en los parches
experimentales. Mediante analisis de correlacién (paramétrica y no paramétrica de
Spearman), se examiné la relacién entre el nimero de flores abiertas en parches de E.
californica y las variables tasa de visita de insectos polinizadores y produccion de frutos
y semillas por fruto. La relacién entre la tasa de visita de insectos polinizadores y las
variables proporcion de flores que produjeron frutos y numero de semillas por fruto,

también fue evaluada mediante analisis de correlacién.

Se realizé un analisis de redundancia (RDA) para determinar la cantidad de varianza
en la proporcion de flores que produjeron frutos y el nimero de semillas por fruto que
es explicada por las variables numero de plantas de E. californica en floracién y
numero de flores por parche experimental. EIl RDA es una técnica de anilisis de
gradiente directo, en la cual la variacion en las variables respuesta es directa e
inmediatamente relacionada a las variables predictoras determinadas (Lep$ &
Smilauer, 2003). El uso de esta técnica es apropiado cuando existen variables
explicativas categodricas y las variables respuesta presentan una respuesta de tipo
lineal (Lep§ & Smilauer, 2003). La significancia estadistica del modelo de ordenacion
(RDA) fue evaluada usando un test de permutacion de Monte Carlo basado en la suma
de todos los valores propios canénicos (Ter Braak & Smilauer, 2002), considerando
499 permutaciones. Se realizaron analisis de redundancia parciales para determinar la
fraccién de la variacion en la proporcion de flores que produjeron frutos y el nimero de
semillas por fruto que puede ser atribuida exclusivamente al nimero de plantas de E.
californica en floracién y la fraccién de esta variacion explicada sélo por el numero de

flores abiertas por parche experimental. Se realizé6 un RDA parcial donde el nimero de
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flores por parche experimental fue considerado una covariable del nimero de plantas
de E. californica en floracién y un RDA parcial, donde el nimero de plantas
conespecificas fue considerado una covariable del nimero de flores por parche de E.
californica. La significancia estadistica de los modelos de ordenacién parciales fue
evaluada usando un test de permutacién de Monte Carlo basado en la suma de todos

los valores propios canénicos, considerando 499 permutaciones.

La tasa de visita de insectos polinizadores y la producciéon de frutos fueron
normalizadas mediante la funcién arcoseno de la raiz cuadrada. Cuando los datos no
presentaron normalidad a pesar de ser apropiadamente transformados, se realizaron

pruebas no paramétricas (prueba de Wilcoxon, prueba de Kruskal-Wallis).

Se utilizd el programa CANOCO 4.5 para realizar el anélisis de redundancia y los
andlisis de redundancia parciales (Ter Braak & Smilauer, 2002) y el programa
STATISTICA 6.0 para realizar las pruebas no paramétricas, los analisis de covarianza,

el analisis de varianza de medidas repetidas y los analisis de correlacion.
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4. RESULTADOS

4.1. Dependencia de polinizadores para la produccién de semillas en Eschscholzia
californica

El nimero de semillas por fruto presenta diferencias altamente significativas entre los
tratamientos de exclusion de polinizadores y polinizacién natural (prueba de Wilcoxon,
Z = 6,02, P < 0,05). El tratamiento de exclusién de polinizadores presenta una
produccion de semillas por fruto muy baja, mientras que el tratamiento de polinizacién
natural (control) presenta una produccion de semillas mayor (Figura 6). La produccion
de frutos en el tratamiento de exclusién de polinizadores corresponde al 30,8 %,
mientras que el tratamiento de polinizacién natural presenta un 92,3 % de frutos

formados.

50

40 5]

20

Mirmero de semillas por fruto

Exclusidn Polinizadores  Polinizacion Matural

TRATAMIENTO

Fig. 6: Produccién de semillas por fruto (valores promedio + 2 EE) en Eschscholzia californica,

en los tratamientos de exclusion de polinizadores y polinizacién natural (en ambos casos N = 52
frutos).
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4.2. Composicién de insectos polinizadores en parches de Eschscholzia californica

Se identificd un total de 15 especies de insectos polinizadores pertenecientes a 4
érdenes y 7 familias (Tabla 1). Las familias mas representadas fueron Apidae (4
especies) y Halictidae (4 especies). El orden Himenoptera presenta el mayor
porcentaje de visitas registradas, correspondiente a 955 %. Este orden fue
representado principalmente por la especie Apis mellifera, la cual presenta el 94,1 %
del total de visitas registradas (2.724), siendo el insecto polinizador mas abundante
observado en los parches de E. californica. El orden Coleoptera presenta el 4,2 % del
total de visitas registradas. La especie mas abundante de este orden corresponde a
Arthrobrachus nigromaculatus, la cual presenta el 4 % del numero total de visitas
registrado. Se registré6 un escaso numero de visitas de insectos polinizadores
pertenecientes a los 6rdenes Lepidoptera y Diptera, los que presentan el 0,2% y 0,1%
del total de visitas registradas, respectivamente.

Tabla 1. Lista de insectos polinizadores registrados en parches de Eschscholzia californica que
difieren en nimero de plantas conespecificas con flores.

Orden/Familia Especie

Himenoptera

Apidae Apis mellifera
Bombus terrestris
Bombus funebris
Apidae 1

Colletidae Colletidae 1

Halictidae Corynura chilensis
Lasioglossum sp.
Halictidae 3
Halictidae 4

1 No identificado

Coleoptera

Melyridae Arthrobrachus nigromaculatus

1 No identificado

Diptera

Syrphidae Syrphidae 1

Lepidoptera

Nymphalidae Vanessa terpsichore

Hesperiidae Hylephila sp.
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Los tratamientos de 2, 8 y 16 plantas de E. californica en floraciéon presentan especies
del orden Himenoptera compartidas, pertenecientes a las familias Apidae, Halictidae y
Colletidae. Los porcentajes de visita determinados para estas familias son similares
entre los tratamientos de nuimero de plantas conespecificas (Fig. 7). La especie Apis
mellifera (Apidae) presenta el mayor porcentaje del total de visitas registradas en cada

tratamiento (Fig. 7).
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Fig. 7: Composicién taxonémica de visitas de insectos polinizadores registradas (nivel de
familia para el orden Himenoptera) en parches de Eschscholzia californica con: (A) 2 plantas,
(B) 8 plantas y (C) 16 plantas en floracién. En el recuadro se indica la abundancia relativa (%)
del polinizador dominante.
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4.3. Numero de plantas conespecificas y visita de polinizadores

Se determind que el numero de plantas de E. californica no afecta la tasa de visita de
todo el ensamble de insectos polinizadores (F (5, 29 = 2,10; P = 0,141; Fig. 8). El
espaciamiento entre plantas o densidad sensu stricto tampoco afecta la tasa de visita

de insectos polinizadores (F (1 2q) = 1,67; P = 0,206).
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2 8 186
Numero de plantas conespecificas

Fig. 8: Tasa de visita de insectos polinizadores (valores promedio + 2 EE) en parches de E.
californica con diferente niamero de plantas.

Se realizé un andlisis para evaluar sélo la respuesta de Apis mellifera, el polinizador

dominante, en funcién del numero de plantas conespecificas (Fig. 9). La tasa de visita

de esta especie no es afectada por el numero de plantas de E. californica (prueba de
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Kruskal-Wallis, H = 3,267; P = 0,195) y tampoco por la densidad o espaciamiento entre

plantas conespecificas (r;= 0,23; P > 0,05).
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Fig. 9: Tasa de visita de Apis mellifera (valores promedio £ 2 EE) en tres tratamientos de
numero de plantas de E. californica,

El numero de plantas conespecificas se relacion6 en forma positiva y significativa con
el nimero de flores por parche experimental (F ;20 = 72,126; P < 0,0001) (Fig. 10). Se
evalud el efecto de esta Gltima variable sobre la tasa de visita de insectos polinizadores
(Fig. 11 y 12). La tasa de visita de todo el ensamble de insectos polinizadores presenta
una correlaciéon positiva y significativa con el niumero de flores por parche de E.
californica (rs = 0,38; P < 0,05). La tasa de visita de Apis mellifera presenta una mayor
correlaciéon positiva y también significativa con el numero de flores por parche de E.

californica (r;= 0,48; P < 0,05).
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La tasa de visita de todo el ensamble de insectos polinizadores y la tasa de visita de
Apis mellifera, no se correlacionan con otra medida de atraccion, correspondiente a la

densidad de flores por parche (Fig. 13 y 14).

Se determiné que el numero total de flores por parche presenta una correlacion
positiva y significativa con el nimero promedio de flores (r = 0,92; P < 0,0001), el cual

fue calculado con el numero de flores de la mitad de las plantas por parche.
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Fig. 10: Numero de flores abiertas (valores promedio £ 2 EE) en parches de E. californica que
difieren en nimero de plantas conespecificas. Letras diferentes en las barras de error
indican diferencias significativas (P < 0,001) entre los valcres promedio de nimero de flores
abiertas, de acuerdo a comparaciones multiples (test de Tukey). Se aplicéd la transformacién
logaritmica In (X+1) a los valores.
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Fig. 11: Relacion entre la tasa de visita promedio del ensamble de insectos polinizadores y el
ndmero de flores abiertas en parches de E. californica.
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Fig. 12: Relacién entre la tasa de visita promedio de Apis meliifera y el nimero de flores
abiertas en parches de E. californica.
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Fig. 13: Relacién entre la tasa de visita promedio del ensamble de insectos polinizadores y la
densidad de flores abiertas en parches de E. californica (de distinta area).

0,014
r,=-0,07; p > 0,05
ooz &

0,010 @

0,008

a fFlor /10 min

sita

0,006

0,004

MNumero de vi
@
i

0,002 .

&

o

[
]

oo
©w
o

a 10 20 kit 40 50 60 70

Mumero de flores abiertas / m°

Fig. 14: Relacion entre la tasa de visita promedio de Apis melfifera y la densidad de flores
abiertas en parches de E. californica (de distinta area).

32



4.4 Numero de plantas conespecificas y éxito reproductivo individual en Eschscholzia
californica

La proporcion de frutos producidos por flores marcadas en parches de E. californica
varia significativamente en funciéon del nimero de plantas conespecificas (Fig. 15,
Tabla 2). Esta proporcion es significativamente mayor en los parches con mayor
numero de plantas conespecificas y no difiere significativamente entre los tratamientos
de 2 y 8 plantas de E. californica (Fig. 15). La proporcién de frutos producidos por
flores marcadas no es afectada por el espaciamiento entre plantas o densidad (Tabla

2).
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Fig. 15: Proporcion de frutos producidos por flores marcadas (valores promedio + 2 EE) en tres
tratamientos de nimero de plantas de E. californica. Letras diferentes en las barras de error
indican diferencias significativas (P < 0,05) entre los valores promedic, de acuerdo a
comparaciones multiples (test de Tukey).
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Tabla 2: ANCOVA para las variables produccicn de frutos (numero de frutos / nimero de flores
marcadas) y numero de semillas por fruto. El factor corresponde al nimero de plantas de E.
californica y el espaciamiento entre plantas es una covariable. La variable produccion de frutos
fue transformada con la funcién arcoseno de la raiz cuadrada.

Produccion Numero de semillas
de frutos por fruto
Fuente g.l. F p F p
Numero de plantas 2 7,479 0,002* 3,866 0,032*
Espaciamiento (Densidad) 1 0,107 0,746 0,938 0,341

Error 29

* . . . 5
Indica valores significativos

El nimero de plantas de E. californica tiene un efecto significativo sobre el numero de
semillas por fruto, mientras que el espaciamiento entre plantas conespecificas no tiene
efecto sobre esta variable reproductiva (Tabla 2). El tratamientc de 16 plantas

conespecificas presenta el mayor valor promedio de numero de semillas por fruto (Fig.

16).
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Fig. 16: Namero de semillas por fruto (valores promedioc + 2 EE), para tres tratamientos de
nimero de plantas de E. californica. Letras diferentes en las barras de error indican diferencias
marginalmente significativas (P = 0,053) entre los valores promedio, segun un test de Tukey.



El nimero de semillas por flor marcada varia significativamente en funcién del numero
de plantas conespecificas (F (2, 29y = 4,695; P = 0,017; Fig.17). Esta variable es
significativamente mayor en los parches con mayor nimero de plantas conespecificas
y no difiere significativamente entre los tratamientos de 2 y 8 plantas de E. californica
(Fig. 17). El espaciamiento entre plantas o densidad no tiene efecto sobre el nimero de

semillas por flor (F 1 26 = 0,332; P = 0,569).
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Fig. 17: Numero de semillas por flor (valores promedio * 2 EE), para tres tratamientos de
numero de plantas de E. californica. Letras diferentes en las barras de error indican diferencias
significativas (P < 0,05) entre los valores promedio, de acuerdo a comparaciones multiples (test
de Tukey).
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Se determiné que la proporcion de flores marcadas que produjeron frutos y el nimero
de semillas por fruto, presentan una correlacién positiva y significativa con la variable

numero de flores abiertas en parches de E. californica, la cual fue considerada una

medida de la disponibilidad de polen en los parches experimentales (Fig. 18 y 19).
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Fig. 18: Relacién entre la proporcién de flores marcadas que produjeron frutos y el nimero de
flores abiertas en parches de E. cafifornica.
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Fig. 19: Relacién entre el nimero de semillas por fruto y el niumero de flores abiertas en
parches de E. californica.

Mediante un Andlisis de Redundancia (Fig. 20) se determindé el porcentaje de la
variabilidad total en los datos de proporcion de flores marcadas que produjeron frutos y
numero de semillas por fruto que es explicado por el nimero de plantas de E.
califormica y el nUmero de flores abiertas en los parches. La relacién entre la variacion
en la proporcién de flores que produjeron frutos, el niumero de semillas por fruto y las
dos variables explicativas incluidas en el Analisis de Redundancia es marginaimente
significativa (F-ratio = 2,97; P = 0,054). El 16,5 % de la varianza total es explicado por
los dos primeros ejes de la ordenaciéon (Fig. 20). El diagrama de ordenacién del
Anélisis de Redundancia muestra la distribucién de 33 parches de plantas de E.
califomica segun la proporcién de flores marcadas que produjeron frutos y el nimero

de semillas por fruto determinados para cada parche, valores que son relacionados
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directamente con las variables nimero de plantas de E. californica y numero de flores
abiertas en los parches experimentales (Fig. 20). EI numero de plantas de E.
californica y el namero de flores abiertas en los parches de plantas conespecificas
presentan una correlacién positiva y equivalente con el primer eje de la ordenacion (r
canénico = 0,36 ¥ T cansnico = 0,40; respectivamente). La variable que explica en mayor
grado la distribuciéon de los sitios en el segundo eje de la ordenacién corresponde al

namero de plantas de E. californica (r cansnico = -0,07).

Dado que las variables numero de plantas conespecificas y numero de flores por
parche estan correlacionadas (Fig. 10), se realizaron Analisis de Redundancia
parciales para determinar la fracciéon de la variacién en la proporcién de flores que
produjeron frutos y el numero de semillas por fruto que puede ser atribuida
exclusivamente al numero de plantas de E. californica y la fraccion de esta variacién
explicada soélo por el numero de flores abiertas en los parches de plantas
conespecificas. Sin embargo, el Anélisis de Redundancia donde el numero de plantas
de E. californica es considerado una covariable (F-ratio = 1,22; P = 0,26) y el Analisis
de Redundancia donde el nimero de flores abiertas en los parches es considerado una
covariable (F-ratio = 0,13; P = 0,71) no son estadisticamente significativos. Esto se
debe a que las variables predictoras se encuentran altamente correlacionadas (Leps &
Smilauer, 2003) y sefiala que sélo puede determinarse el porcentaje de la variacion
total en los datos de proporcidén de flores que produjeron frutos y numero de semillas
por fruto, que es explicado en forma conjunta por el nimero de plantas de E. californica

en floracién y el numero de flores abiertas en los parches.

38



o
- O
A .
o f N° flores / parche
o
- a A
o N° plantas conespecificas
O
= 1
FT t + t t t t t t
A8 RDA eje 1 Les

Fig. 20: Diagrama de ordenacién de parches de E. californica (N = 33), variables respuesta
(proporcion de flores que produjeron frutos y namero de semillas por fruto) y dos variables
predictoras, obtenido a través de un Analisis de Redundancia. Los triangulos, cuadrados y
circulos representan respectivamente a los tratamientos de 2, 8 y 16 plantas de E. californica.
Las flechas negras corresponden a los vectores de las variables explicativas y las flechas
azules corresponden a las variables respuesta. Los dos primeros ejes candnicos explican el
16,5 % de la varianza total.
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4.5, Relacion entre el éxito reproductivo de Eschscholzia californica y la tasa de visita

de insectos polinizadores

Las variables proporcién de flores marcadas que produjeron frutos y nimero de

semillas por fruto determinadas en parches de E. californica, no se correlacionan

significativamente con la tasa de visita de insectos polinizadores (Fig. 21 y 22).
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Fig. 21: Relacion entre la proporcion de frutos producidos por flores marcadas en parches de E.
californica y la tasa de visita promedio de insectos polinizadores.
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Fig. 22: Relacién entre el numero de semillas por fruto determinado en parches de E. californica
y la tasa de visita promedio de insectos polinizadores.

En adicién al analisis realizado con valores promedio obtenidos por parche de E.

californica, se evaluo la respuesta del éxito reproductivo de individuos de esta especie,

en funcién de la tasa de visita promedio de insectos polinizadores determinada por

planta. La tasa de visita de insectos polinizadores obtenida por individuo de E.

californica no presenta una correlacién significativa con las variables proporcién de

flores marcadas que produjeron frutos y numero de semillas por fruto (Fig. 23 y 24).
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Fig. 23: Relacidn entre la proporcidn de frutos producidos por flores marcadas determinada en
individuos de E. californica y la tasa de visita promedio de insectos polinizadores obtenida para
cada planta (N =135).

100

o
o

a0

70

60

50

40

30

20

Numero de semillas por fruto (Promedio)

10

r,=0,15; p > 0,05
@
.
S
P
.
.
s * =
.
.
* * @
e . .
. IS
& .
* *e ® 900 »> * *
+* ¢ *
b . ¥ %
& @ * -
9 ., * * * : * *
I o s0 P ** s + .
1 °® o, o *e * e e .
AR
) . .
P’
> L
1] 0,005 gmo ooms 0,020 0,025 0,030 0,035

Murero de visitas ¢ Flar £ 10 min

Fig. 24: Relacion entre el nimero promedio de semillas por fruto determinado en individuos de
E. californica y |a tasa de visita promedio de insectos polinizadores obtenida para cada planta

(N = 123).
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46. Numero de plantas conespecificas y calidad de semillas de Eschschofzia
californica

La masa de semillas de E. californica por fruto, no es afectada por el niimero de
plantas conespecificas (F (2, 29y = 0,193; P = 0,826) (Fig. 25) y el espaciamiento entre
plantas (F (1,29) = 1,196, P= 0,283)
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Fig. 25: Valores promedio de masa de semillas por fruto, para tres tratamientos de nimero de
plantas de E. californica. Las barras corresponden a intervalos de confianza del 95%.

Mediante un andlisis de varianza de medidas repetidas se determiné gue el nimero de
plantas de E. californica no presenta un efecto significativo sobre la variable proporcién
de semillas germinadas en el tiempo (Fig. 26). Después de 14 dias de iniciado el

experimento de germinacion, se observa que comienza a disminuir la variacion en la



proporcion de semilias germinadas de los tratamientos de 8 y 16 plantas

conespecificas (Fig. 26).

Se determiné que el tamafio de la planta (medido como el numero promedio de flores
abiertas), no tiene un efecto significativo sobre Ia proporcién final de semillas

germinadas por planta (n = 83; r,=-0,04; P> 0,05).
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Fig. 26: Valores promedio de proporcion de semillas germinadas en el tiempo, determinados
para tres tratamientos de nimero de plantas de E. californica. Se indica el valor del estadistico y
nivel de significancia de un anélisis de varianza de medidas repetidas.
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5. DISCUSION

En el presente estudio se determiné que Eschscholzia californica presenta un efecto
Allee componente, dado que el niumero de plantas conespecificas tiene un efecto
positivo sobre la produccién individual de frutos y de semillas por fruto y por flor. Estas
variables reproductivas son significativamente mayores en parches de dieciséis plantas
de E. californica en floracién y no difieren entre los tratamientos de dos y ocho plantas
conespecificas. Sin embargo, la tasa de visita de insectos polinizadores es
independiente del numero de plantas de E. californica en los parches experimentales,
contrario a lo esperado segun la hipétesis de trabajo. Debido a que no existe una
relacion significativa entre la tasa de visita de insectos polinizadores y el nimero de
plantas de E. californica en los parches experimentales, la tasa de visita de
polinizadores no constituye un factor condicionante de la mayor produccién de frutos y
de semillas (por fruto y por flor) determinada en el tratamiento de mayor numero de
plantas conespecificas. Estudios realizados en otras especies vegetales también han
descrito que la visita de insectos polinizadores no se relaciona con el nimero de
plantas conespecificas en parches (Jennersten & Nilsson, 1993; Kunin, 1997;
Cappuccino, 2004). La visita de insectos polinizadores puede ser dependiente de otras
variables tales como el numero y/o densidad de flores en los parches (Heinrich, 1979;
Hegland & Boeke, 2006). Esto fue determinado en este estudio, dado que la tasa de
visita de los insectos polinizadores de E. californica considerados en forma conjunta y
la tasa de visita del polinizador dominante Apis mellifera, se correlacionaron
positivamente con el nimero total de flores abiertas en los parches experimentales. Sin
embargo, estas tasas de visita no se correlacionaron con la densidad de flores en los

parches.
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Cabe sefialar que la densidad floral calculada podria no ser representativa de la
proximidad de las flores en los parches, dado que las flores no se encuentran
uniformemente distribuidas dentro de éstos. Una forma mas adecuada de cuantificar la
densidad floral, requiere que ésta sea evaluada en parches de igual area (e.g. Hegland
& Boeke, 2006), lo que daria cuenta de la relacion inversa existente entre distancia y

densidad (Waites & Agren, 2004).

La relacién encontrada entre la tasa de visita de insectos polinizadores y el nimero de
flores en los parches de E. californica, no explicaria la variacién en |a reproduccion
asociada a la cantidad de polen recibido, dado que la tasa de visita de insectos
polinizadores no se correlaciond con las variables produccién de frutos y numero de
semillas por fruto. Esto sugiere que el numero de visitas registrado y/o la carga de
polen depositada por los polinizadores en los estigmas, podrian ser insuficientes para
dar cuenta de la variacion en las variables reproductivas anteriormente mencionadas.
De hecho, las tasas de visita determinadas son consideradas bajas (Steven et al.,
2003; Torres-Diaz et al., 2011). Estudios realizados en otras especies vegetales han
determinado la ausencia de correlacién entre la tasa de visita de polinizadores y la
deposicion o recepcion de polen conespecifico en los estigmas (Waites & Agren, 2004;
Elliott & Irwin, 2009). Esto podria constituir otro factor explicativo de la ausencia de un
efecto significativo de la tasa de visita de insectos polinizadores sobre la produccion de
frutos y el nimero de semillas por fruto, debido a que estas variables reproductivas son

dependientes de la cantidad de polen depositada en los estigmas (Rathcke, 1983).

46



A pesar de que no existe correlacion entre la tasa de visita de insectos polinizadores y
la produccién de semillas por fruto determinada en los parches experimentales, el
experimento de exclusién de polinizadores sefiala que la produccion de semillas en E.
californica requiere de la visita de polinizadores, debido a que la produccién auténoma
de semillas es significativamente menor en comparacién a la produccién de semillas
del tratamiento de polinizacién natural. Sin embargo, este experimento, asi como
también otros experimentos de exclusion de polinizadores usados para determinar la
dependencia de la produccion de frutos y semillas respecto de polinizadores bidticos
(e.g. Mufioz & Cavieres, 2008; Vale et al., 2011), no excluye el posible efecto de la
polinizacion anemdfila sobre la recepcién de polen en estigmas y la produccién de
frutos y semillas por fruto. Por consiguiente, es necesario evaluar la recepcion de polen
en estigmas y su correlacién con la tasa de visita de insectos polinizadores y la
produccion de frutos y semillas, para determinar la influencia de los polinizadores sobre

estas variables reproductivas en E. californica.

Cook (1962) sefiala que E. californica presenta polinizacion anemoéfila y que ésta seria
facilitada por la gran cantidad de polen producida por las flores y por el tamafio de los
granos de polen (29-55 x 29-36 um), el cual es semejante al de especies polinizadas
por viento (Heusser, 1971). Lo anterior, junto con la ausencia de un efecto significativo
de la tasa de visita de polinizadores sobre las variables produccién de frutos y niimero
de semillas por fruto, sugiere que el viento podria ser el principal vector de
transferencia de polen en los tratamientos de numero de plantas conespecificas del
presente estudio. Esto también es sugerido por la baja probabilidad total de que una
flor sea polinizada por un insecto, determinada en los parches experimentales (Tabla 3,

Anexo).
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Se determind que el numero de plantas conespecificas tiene un efecto altamente
significativo y positivo sobre el nimero total de flores en los parches de E. californica,
variable que fue considerada una medida de la disponibilidad de polen. Esta ultima
variable presentd una correlacion positiva con la produccion de frutos y el numero de
semillas por fruto debido a lo cual, se propone que una mayor disponibilidad de polen
en el tratamiento de mayor niumero de plantas de E. californica, la cual seria transferida
a éste principalmente por el viento, constituiria un factor condicionante de la relacion
positiva encontrada entre el nimero de plantas conespecificas con flores y las
variables reproductivas. La ausencia de un efecto significativo de la tasa de visita de
polinizadores sobre las variables reproductivas y la correlacion positiva de estas
variables con el numero de flores en los parches de E. californica, sugieren que la
recepcion de polen en estigmas seria dependiente principalmente de la disponibilidad
de polen en los parches experimentales, siendo mayor en aquellos parches que
presentan una mayor cantidad de polen disponible. Sin embargo, esto debe ser

evaluado experimentalmente.

Se ha descrito que la recepciéon de polen en estigmas de plantas polinizadas por el
viento es afectada por la disponibilidad de polen a nivel poblacional (Wilcock & Neiland,
2002). Debido a esto, un estudio realizado en poblaciones naturales de una especie
con polinizacion anemdfila determind que existe una relacién positiva entre la
disponibilidad de polen en las poblaciones y las variables proporcién de ovulos
fertilizados y produccion de semillas (Allison, 1990). Esta relacién da cuenta de efectos
Allee descritos en la reproduccion de especies vegetales polinizadas por el viento
(Nilsson & Wastljung, 1987; Davis et al., 2004 a, b). En plantas anemédfilas, la

recepcién de polen en estigmas es afectada también por la distancia entre individuos
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dentro de las poblaciones (Allison, 1990). En especies anemofilas del género
Thalictrum, se ha determinado que un incremento en la distancia al individuo
conespecifico més cercano da cuenta de una disminucién en la produccién de semillas
en individuos de poblaciones con bajo numero de plantas por unidad de area, mientras
que no presenta efecto sobre la produccion individual de semillas en poblaciones con
mayor numero de individuos (Steven & Waller, 2007). En el presente estudio, se
determin6 que el espaciamiento o distancia entre individuos no afecta la produccién de
frutos y semillas por fruto en los tratamientos de numero de plantas conespecificas.
Esto indica que el efecto del nimero de individuos de E. californica sobre las variables
reproductivas es independiente del espaciamiento entre plantas en los parches

experimentales.

Cabe sefialar que otro factor explicativo del efecto Allee componente podria ser una
mayor carga de polen depositada por cada polinizador en los parches de mayor
tamario, lo que se produciria si en estos parches un polinizador visita un mayor nimero
de flores. Por ello, debe determinarse el nimero de flores visitadas por un polinizador
dentro de los parches de E. californica. Sin embargo, la contribucién de la carga de
polen depositada por polinizador en la explicacion del efecto Allee encontrado podria
ser reducida, debido al bajo niimero de visitas registrado y en consideracion a que se
ha determinado que un polinizador visita proporcionalmente menos flores en parches

de mayor tamafo (Goulson, 2000).

De acuerdo a un analisis de redundancia, el nimero de plantas conespecificas en

floracion y el namero total de flores en los parches de E. californica explican

conjuntamente el 16,5 % de la varianza de las variables produccién de frutos y nimero
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de semillas por fruto. Una parte de la variacion no explicada podria ser atribuida a
factores no considerados en la presente investigacion, tales como una disponibilidad
diferencial de nutrientes del suelo y de agua, dado que estos recursos limitan la
produccion de frutos y semillas (Stephenson, 1981; Zimmerman & Pyke, 1988). Debido
a que la herbivoria floral afecta el desarrollo de los frutos (Wallace & O'Dowd, 1989:
Alexandersson & Agren, 1996), diferencias en la herbivoria de flores entre los
tratamientos de nimero de plantas de E. californica también podrian dar cuenta de una

fraccién de la varianza en la produccion de frutos.

Respecto a las semillas de E. californica, se determind que el nimero de plantas
conespecificas en los parches experimentales no tiene efecto sobre su masa vy
germinacion, lo que indica que E. californica no presenta un efecto Allee genético en
relacion a la calidad de las semillas. Esto podria ser atribuido a la actividad de la
especie Apis mellifera, cuya capacidad de dispersién de polen a gran distancia,
determinada por su gran capacidad de vuelo (Nufiez, 1982), incrementa la probabilidad
de fertilizacion cruzada y afecta el flujo génico entre poblaciones vegetales (Schmitt,
1983, Richards et al., 1999). La tasa de visita de Apis mellifera no difiere entre los
tratamientos de nimero de plantas de E. californica, lo que sugiere que la probabilidad
de recibir polen de individuos no emparentados serfa similar entre tratamientos, lo que
no daria cuenta de grandes diferencias respecto a la calidad del polen recibido en los
tratamientos de numero de plantas conespecificas. Aunque las tasas de
autopolinizacion y de fecundacién cruzada no fueron evaluadas, la ausencia de un
efecto Allee genético en las variables masa y germinacién de semillas, sugiere que
estas tasas serian similares entre tratamientos de nimero de plantas de E. californica,

dado que la fertilizacion cruzada produce un aumento en la masa y germinacion de
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semillas de la progenie, en comparacion a la autopolinizacién (Naito et al., 2008: Collin
et al., 2009). Se determiné que el tamafio de las plantas de los parches de E.
californica no presenta un efecto significativo sobre la proporcion de semillas
germinadas por individuo, lo que sugiere que la germinacién de las semillas no seria
influenciada por efectos maternales asociados a las condiciones ambientales que

afectaron a las plantas madre (Roach & Wulff, 1987).

La ausencia de un efecto Allee genético en las variables masa y germinacién de
semillas sugiere que las diferencias encontradas en la produccién de semillas por fruto
entre tratamientos de numero de individuos de E. californica, se deberian
principalmente a la cantidad del polen recibido (Courchamp et al., 2008). Esto también
es sugerido por la ausencia de diferencias significativas en la proporcién de semillas
abortadas por fruto, entre los tratamientos (ver Anexo). Cabe sefialar, que los efectos
de la cantidad y calidad del polen sobre la produccién de semillas por fruto, podrian
distinguirse mediante la descripcion de curvas dosis-respuesta entre el polen recibido y
las semillas producidas en condiciones naturales y ademas, con la determinacion del
numero de semillas que producen las flores cuando reciben experimentalmente una

cantidad ilimitada de polen aldgamo solamente (Aizen & Harder, 2007).

Mediante experimentos de polinizacion manual realizados en E. californica, se ha
determinado que el nimero de semillas por fruto en un tratamiento de autopolinizacién
es significativamente menor, en comparaciéon a la produccién de semillas de un
tratamiento de fertilizacién cruzada (Arredondo-Nufez, 2011), lo que indica que los
efectos negativos de la endogamia se expresan en la etapa inicial del ciclo de vida de

E. californica. Sin embargo, cabe mencionar que en algunas especies vegetales, los
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efectos de factores genéticos asociados a la calidad del polen pueden expresarse con
mayor intensidad en etapas del desarrollo de la progenie posteriores a la germinacién
de las semillas, debido a lo cual son evaluados a través de medidas tales como el
tamanfo y la sobrevivencia de plantas de la descendencia (Fischer & Matthies, 1998,
van Kleunen & Johnson, 2005). Se ha encontrado una correlacién positiva entre el
tamafo de poblaciones vegetales y algunas medidas de la adecuacion biol6gica de la
progenie, tales como la sobrevivencia de plantas y el numero de flores producidas por
planta (Fischer & Matthies, 1998). En consideracién a lo anterior, la relacion entre el
nimero de plantas de E. californica en los parches experimentales y medidas de la
adecuacion bioldgica de plantas de la descendencia deberia ser evaluada, con el

objeto de determinar si existe un efecto Allee genético en relacion a estas medidas.

En sintesis, se determiné que E. californica presenta un efecto Allee en la
reproduccion, el cual no es condicionado por la tasa de visita de insectos polinizadores,
dado que ésta no fue afectada por el numero de plantas conespecificas en los parches
experimentales (Fig. 27). También se determiné que la tasa de visita de polinizadores
no se correlaciona con la produccién de frutos y de semillas por fruto. Se propone que
una mayor disponibilidad de polen en los parches con mayor niumero de individuos de
E. californica, la cual seria transferida a éstos principalmente por el viento, constituiria
un factor condicionante del efecto Allee componente encontrado. Por consiguiente, la
disponibilidad de polen en las poblaciones podria ser un factor limitante del proceso de
invasion de E. californica. Sin embargo, cabe sefialar que se requiere de un estudio
posterior que evaltie en forma conjunta, la tasa de visita de polinizadores, la recepcion

de polen en estigmas y la lluvia de polen, en funcién del nimero de individuos de E.
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californica, lo que permitiria una mejor comprensién del rol del viento y de polinizadores

bidticos respecto a la polinizacién de E. californica.

Cabe mencionar que la disponibilidad de polen a nivel poblacional puede ser
dependiente no sélo del numero de plantas, sino que también del nimero de flores por
individuo (Allison, 1990). Debido a esto, si existiese gran variacién en el numero de
flores por planta entre poblaciones naturales, esta Ultima variable podria tener una
mayor influencia sobre el éxito reproductivo individual, en comparacién al nimero de
plantas por poblacion. Por ello, esta variable deberia ser considerada en estudios
futuros que evalien la relacién entre reproduccién individual y nldmero de

conespecificos en poblaciones naturales de E. californica o de otras especies.

La ocurrencia de un efecto Allee en la reproduccion podria ser un condicionante de la
evolucion de autopolinizacién en poblaciones reducidas y aisladas de E. californica
(Moeller & Geber, 2005), lo cual dependera de la fuerza del efecto Allee y del grado de
depresion por endogamia en las poblaciones (Courchamp et al., 2008). Ademas, la
existencia de un efecto Allee en la reproduccién de E. calfifornica podria limitar la
propagacion de esta especie invasora en Chile, a través de sus efectos sobre la tasa
de crecimiento per capita de las poblaciones. La reduccion en la produccién de frutos y
de semillas por fruto evidenciada en pequefias poblaciones experimentales de E.
californica podria dar cuenta de una menor tasa de crecimiento per cépita en estas
poblaciones, en comparacién a poblaciones de mayor tamaiio, lo que podria
condicionar un efecto Allee demografico débil. La ocurrencia de este efecto podria
determinar una disminucién en la tasa de propagacién de E. cafifornica, mientras que

no afectaria la probabilidad de establecimiento de sus poblaciones (Taylor & Hastings,



2003). Una mejor comprensién del proceso de invasion de E. californica requerira del
conocimiento de las etapas de dispersion de semillas y post-dispersion, las cuales

podrian afectar distintos aspectos de este proceso.
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Fig. 27: Modelo conceptual de las relaciones entre el éxito reproductivo (Produccion de frutos y
de semillas por fruto), la tasa de visita de polinizadores, el nimero de plantas y el numero de
flores abiertas en parches experimentales de Eschscholzia californica. Las flechas indican la
direccion del efecto, el signo positivo su tendencia y el cero indica ausencia de efecto.
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6. CONCLUSIONES

Se determiné que Eschscholzia californica presenta un efecto Allee componente, dado
que existe una relacién positiva entre el numero de plantas conespecificas en floracién
y las variables produccién de frutos y numero de semillas por fruto, evaluadas en
individuos conespecificos. Esta relacion no es explicada por la tasa de visita de
insectos polinizadores, dado que esta variable no difiere entre tratamientos de ndmero
de plantas de E. californica. Las variables masa y germinacién de semillas, no son

afectadas por el numero de plantas conespecificas en los parches experimentales.

El nimero de plantas de E. californica tiene un efecto positivo sobre una medida de la
disponibilidad de polen en los parches de conespecificos, correspondiente al nimero
total de flores abiertas. Esta variable se correlaciona positivamente con la produccion
de frutos y la producciéon de semillas por fruto. En consideracion a estos resultados, se
plantea que un factor condicionante del efecto Allee componente determinado en E.
californica corresponderia a la existencia de una mayor disponibilidad de polen en el

tratamiento de mayor nimero de plantas conespecificas en floracion.

El principal vector de transferencia del polen disponible en los tratamientos de numero
de plantas conespecificas podria ser el viento, dado que la tasa de visita de
polinizadores no presenta un efecto significativo sobre las variables produccién de
frutos y nimero de semillas por fruto y tampoco da cuenta de la relacién positiva
determinada entre el nimero de plantas de E. californica en floracién y las variables

reproductivas. Sin embargo, se requiere cuantificar la lluvia de polen y la recepcién de
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polen en estigmas, para determinar si los parches con mayor niimero de plantas de E.
californica presentan una mayor lluvia y recepcién de polen, lo que podria explicar el
efecto Allee componente y la relacién positiva encontrada entre una medida de la
disponibilidad de polen en los parches experimentales y las variables reproductivas de

E. californica.

La reduccién en la produccion de frutos y de semillas por fruto evidenciada en
pequefias poblaciones experimentales de E. californica podria dar cuenta de una
menor tasa de crecimiento per capita en estas poblaciones, en comparacién a
poblaciones de mayor tamafio, lo que podria condicionar un efecto Allee demografico
debil. Este efecto podria determinar una disminucion en la tasa de propagacion de E.
californica. La evaluacién del efecto de la relacién positiva encontrada entre variables
reproductivas de E. californica y el nUmero de plantas conespecificas sobre la tasa de
crecimiento per capita, junto con el analisis de otros factores densodependientes que
afectan esta tasa, tales como la sobrevivencia (Courchamp et al., 2008), permitira
determinar si E. californica presenta un efecto Allee demografico. El conocimiento de

este efecto seria de utilidad para el manejo y erradicacién de esta planta invasora en

Chile.
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8. ANEXO

5 Test Kruskal-Wallis: H (2, N= 33) = 1,469; p = 0,480
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Fig. 28: Valores promedio de porcentaje de semillas abortadas por fruto (+ 2 EE) para parches
con 2, 8 y 16 individuos de Eschscholzia californica en floracién (N = 1.271 frutos).
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Tabla 3: Numero de visitas total esperado durante la vida de una flor* en los
parches de E. californica.

Numero de plantas Numero de visitas total
por parche esperado por flor
0,65
1,61
0,28
1,25
0,52
0,05
1,38
0,35
0,17
0,44
0,02
0,42
0,42
0,52
0,01
0
0,30
0,67
1,27
1,59
1,25
0,25
0,07
1,32
1,21
0,79
0,36
1,59
0,96
0,28
1,38
0,36
0,55
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* La probabilidad total de que una flor sea polinizada (nimero de visitas total
esperado por flor) fue calculada segin Dominguez (2010). Se considerd para este
calculo, la longevidad floral sefialada en Arredondo-Nufiez (2011), para una altitud
de 800 m.s.n.m.
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