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RESUMEN

Las ¡nteracc¡ones positivas constituyen un importante determ¡nante de la estructura de

poblaciones y comun¡dades vegetales. A nive¡ intraespecffico, las interacGiones posit¡vas

incluyen al efecto Allee, el cual ha s¡do clas¡f¡cado en dos t¡pos: componente y demográflco.

El efecto Allee componente ha s¡do def¡nido como "una relac¡ón positiva entre algún

componente cuantificable de la adecuac¡ón b¡ológ¡ca ind¡v¡dual y el número o densidad de

conespecif¡cos". El efecto Allee demográf¡eo, corresponde a una relac¡ón pos¡tiva entre la

adecuación b¡ológica ¡ndividual completa (cuantificada a través de la tasa de crec¡miento per

cáp¡ta de una poblac¡ón) y el número o dens¡dad de conespecíf¡cos. En plantas, el

fenómeno de efecto Allee ha s¡do escasamente evaluado, siendo descrito princ¡palmente en

la reproducc¡ón de especies cuya polin¡zac¡ón depende de la act¡v¡dad de vectores

an¡males. En poblaciones o parches vegetales de mayor tamaño se ha ev¡denc¡ado una

mayor tasa de visita de pol¡nizadores, lo que puede cond¡c¡onar un efecto Allee en la

reproducción de espec¡es vegetales. Med¡ante un experimento man¡pulativo de campo se

evaluó el efecto del número de plantas conespecif¡cas sobte la v¡s¡ta de insectos

polinizadores y la reproducción de ¡nd¡viduos de la espec¡e Eschscholzia cal¡tomica,la cual

ha s¡do descrita como ¡nvasora en Ch¡le. También fue evaluado el efecto del número de

plantas de E. cal¡fomica sobre la calidad de las semillas (masa y germinac¡ón) en ¡nd¡viduos

de esta espec¡e. El montaje experimental correspond¡ó al diseño de parches de 2, I y 16

ind¡v¡duos de E. cal¡fornica en florac¡ón, los cuales fueron establec¡dos en un pred¡o

caracter¡zado por la dominancia de la espec¡e vegetal de estud¡o y local¡zado en Santo

Dom¡ngo, V Reg¡ón. Se establecieron I1 répl¡cas por cada tratamiento de número de

plantas conespeclficas y una d¡stanc¡a entre parches exper¡mentales correspondiente a 14

m. Se determ¡nó que E. californ¡ca presenta un efecto Allee componente, dado que el

número de plantas de esta especie tiene un efecto pos¡tivo sobre las variables producc¡ón

de frutos (proporc¡ón de frutos producidos por flores marcadas) y número de sem¡llas por

fruto. Estas var¡ables reproduct¡vas fueron s¡gnif¡cativamente mayores en parches de

diec¡séis plantas de E. californica en floración y no presentaron diferencias entre los

tratamientos de dos y ocho plantas conespeclficas. La tasa de visita de insectos
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polinizadores no presentó diferenc¡as signif¡cativas entre tratam¡entos de número de plantas

de E. californ¡ca, deb¡do a lo cual no const¡tuye un factor cond¡cionante de la mayor

producc¡ón de frutos y sem¡llas por fruto determinada en el tratamiento de mayor número de

plantas conespecíf¡cas. La masa de las sem¡llas y la proporción de semillas germ¡nadas no

fueron afectadas por el número de plantas conespecíf¡cas en los parches experimentales, lo

que indica que E. cal¡forn¡ca no presenta un efecto Allee genético en relación a la cal¡dad de

las sem¡llas. El principal vector de transferencia de polen en los tratam¡entos de número de

plantas conespecificas podría ser el viento, dado que la tasa de v¡sita de polinizadores no

presentó un efecto s¡gn¡f¡cat¡vo sobre la producción de frutos y el número de sem¡llas por

fruto y tampoco da cuenta del efecto Allee componente. Además, se detérminó que el

número de plantas conespecíficas t¡ene un efecto altamente sign¡fcat¡vo y positivo sobre

una med¡da de la d¡sponib¡l¡dad de polen, correspond¡ente al número total de flores en los

parches de E. californ¡ca. Esta última varjable presentó una correlación pos¡tiva con la

producción de frutos y el número de semillas por fruto. Sobre la base de estos resultados,

una mayor d¡spon¡b¡l¡dad de polen en el tratam¡ento de mayor número de plantas dé E

californica,la cual sería transferida a éste pr¡ncipalmente por v¡ento, es propuesta como un

factor cond¡cionante de la relación pos¡tiva encontrada entre el número de plantas

conespecíf¡cas con flores y las variables producción de frutos y número de sem¡llas por

fruto. Mediante un anál¡sis de redundancia se determ¡nó que el número de plantas

conespecíf¡cas en floración y el número total de flores en los parches de E. cal¡fornica

explican conjuntamente el 16,5 o/o de la var¡anza total en los datos de producc¡ón de frutos y

producción de sem¡llas por fruto. El efecto Allee determinado en la reproducc¡ón de E

cal¡fom¡ca poüÍa dar cuenta de una menor tasa de crec¡miento per cáp¡ta en poblac¡ones de

menor tamaño de esta especie vegetal, lo que podría condicionar un efecto Allee

demográfico déb¡|. La ocurrenc¡a de este efecto podrla determinar una dism¡nución en la

tasa de propagación de E. californica, deb¡do a lo cual su conoc¡m¡ento sela de util¡dad

para el manejo de esta planta invasora en Chile.

Palabras clave: Efecto Allee, número de plantas conespecífcas, v¡sita de pol¡n¡zadores,

producc¡ón de frutos y semillas, dispon¡bil¡dad de polen, Eschscholzia cal¡fomica.
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ABSTRACT

Positive ¡nteractions are an ¡mportant determinant of population structure and plant

commun¡t¡es. At the intraspecif¡c level, positive ¡nteractions include the Allee effect, wh¡ch

has been classif¡ed ¡nto two types: component Allee effect and demographic A¡tee effect.

The component Allee effect has been defined as "a pos¡t¡ve relat¡onship between any

measurable component of ¡ndiv¡dual ftness (survival or reproduction) and the number or

density of conspecifics". The demographic Allee effect corresponds to a positive relationship

between the overall individual f¡tness, quant¡fed by the per cap¡ta population growth rate,

and the number or dens¡ty of conspec¡f¡cs. ln plants, the phenomenon of Allee effect has

been poorly evaluated, being descr¡bed mainly in the reproduct¡on of spec¡es whose

poll¡nation depends on an¡mal vectors. Larger populat¡ons or plant patches have shown a

h¡gher pollinator visitation rate, wh¡ch may condition an Allee effect on reproduct¡on of plants.

Through a man¡pulat¡ve feld experiment was evaluated the effect of number of conspecific

plants on the pollinator visitat¡on and reproduct¡on of ¡ndividuals of the spec¡es Eschscholz¡a

californica, which has been descr¡bed as an invas¡ve plant in Chile. Was also evaluated the

effect of number of ¡ndividuals of th¡s species on the qual¡ty of seeds (mass and germination)

¡n conspecifics. The field experiment consisted of the design of patches with 2, 8 and 16

flowering ind¡viduals of E- calitorn¡ca. These patches were establ¡shed ¡n an area

characterized by the dom¡nance of the study species and located ¡n Santo Dom¡ngo, V

Region. Were established 11 repl¡cates for each treatment of number of conspec¡fic plants

and a d¡stance between experimental patches corresponding to 14 m. lt was determined that

E. californ¡ca presents a component Allee effect g¡ven that the number of ¡nd¡viduals of this

species has a positive effect on fruit set and seed number per fruit, variables evaluated in

conspecific ¡ndiv¡duals. These reproductive variables were s¡gn¡f¡cantly h¡gher in patches

with sixteen flowering individuals of E. cal¡fornica and d¡d not show differences between

treatments of two and eight conspecific ind¡v¡duals. Pollinator visitat¡on rate showed no

s¡gn¡ficant d¡fferences between treatments of number of individuals of E. cal¡fornica due lo

wh¡ch ¡t is not a determ¡n¡ng factor of the highest fruit and seed set that was determ¡ned in
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the treatment with the highest number of conspecif¡c plants. Seed mass and proport¡on of

germ¡nated seeds were not affected by the number of conspec¡flc plants ¡n exper¡mental

patches ¡nd¡cat¡ng lhat E. californica does not present a genet¡c Allee effect ¡n relation to the

quality of seeds. The main vector of pollen transfer in treatments of number of conspec¡fic

plants could be the w¡nd s¡nce the poll¡nalor v¡sitat¡on rate waa not correlated with fruit set

and seed number per fru¡t and besides, does not account for the pos¡t¡ve relat¡onsh¡p that

was determined between these reproduct¡ve var¡ables and the number of flower¡ng

individuals of E. californica. Furthermore ¡t was determined that the numbér of conspec¡f¡c

plants has a highly s¡gn¡f¡cant and pos¡t¡ve effect on a measure of pollen ava¡lab¡l¡ty,

correspond¡ng to the total number of flowers ¡n the patches of E. cal¡fornica. Th¡s variable

was positively correlated with the var¡ables fru¡t set and seed number per fruit. Baséd on

these results, a higher pollen ava¡labil¡ty in the treatment with the highest number of

ind¡viduals of E. cal¡fom¡ca, wh¡ch would be transferred to this mainly by wind, ¡s proposed

as a condit¡on¡ng factor of the pos¡t¡ve relat¡onsh¡p that was found between the number of

flower¡ng conspec¡fics and the var¡ables fru¡t set and seed number per fruit. According to a

Redundancy Analys¡s, the number of flowering conspecif¡cs and the total number of flowers

in the patches ol E. californica lointly 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. cal¡tornica could account for

a lower per capita growth rate ¡n smaller populations of this plant spec¡es wh¡ch could lead to

a weak demographic Allee effect. The occurrence of this effect could determ¡ne a decrease

¡n the rate of spread of E. californ¡ca, due to which their knowledge would be useful for the

management of this invas¡ve plant ¡n Ch¡le.

Key-words: Allee effect, number of conspecific plants, poll¡nator v¡sitation, fruit and seed

set, pollen availabilily, Eschscholzia californ¡ca.
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l.INTRODUCCIÓN

Las interacciones posit¡vas o de facilitación constituyen un determinante de la

estructura y dinámica de poblac¡ones y comunidades vegetales (Feinsinger, 1987;

Callaway, 1995). Estas incluyen interacciones entre d¡ferentes espec¡es vegetales,

entre plantas de una misma especie e ¡nteracciones planta-planta mediadas por

terceros interactuantes tales como pol¡n¡zadores y herbÍvoros (Callaway, 1995;

Valiente-Banuet et al., 2009). A n¡vel ¡ntraespecífico, las ¡nteracc¡ones pos¡t¡vas

¡ncluyen al efecto Allee, el cual ha sido clasificado en dos tipos: efecto Allee

componente y efecto Allee demográfico (Stephens et al., 1999). El efecto Allee

componente, ha sido definido como "una relac¡ón positiva entre algún componente

cuantificable de la adecuación biológica individual (sobrevivencia o reproducción) y el

número o densidad de conespecÍficos" (Stephens et al., 1999; Courchamp et al., 2008).

El efecto Allee demográfico, corresponde a una relación posit¡va entre la adecuación

biológica individual completa, la cual es cuantificada a través de la tasa de crecimiento

per cápita de una población, y el número o densidad de conespecíf¡cos (Courchamp et

al., 2008). Ex¡sten dos variantes del efecto Allee demográfico, aquel denominado

efecto Allee fuerte que determina una tasa de crecimiento per cápita negativa cuando

la densidad o tamaño poblacional desc¡ende bajo un determinado umbral y aquel

denom¡nado efecto Allee débil, en el cual las poblaciones experimentan menores tasas

de crec¡m¡ento a bajas densidades, pero no experimentan tasas de crecimiento per

cápita negativas (Taylor et al., 2oo4). Los primeros ejemplos del efecto Allee fueron

descritos en espec¡es an¡males, tales como rotÍferos y platelmintos, en las cuales se

encontró una mayor sobrevivencia en grupos de individuos de una misma especie



expuestos a quím¡cos o rad¡ación ultravioleta, en comparación a individuos en ausencia

de conespecíficos y expuestos a los m¡smos factores externos (Allee & Wilder, 1938;

Allee & Rosenthal, 1949). En plantas, el fenómeno de efecto Allee ha sido

escasamente evaluado, siendo descrito principalmente en la reproducción de especies

raras o amenazadas por factores tales como la fragmentación de poblaciones y la

herbivoría (Silander, 1978; Lamont et al., 1993; Widén, 1993; Hackney & McGraw,

200'l). En la reproducc¡ón de plantas, el efecto Allee puede producirse en respuesta a

una disminución en la polinización de poblaciones vegetales de reduc¡do tamaño y/o un

alto grado de a¡slam¡ento (Groom, '1998; Rathcke & Jules, 1993; Stephens et al., 1999).

Esta disminución estaría determ¡nada por la activ¡dad de pol¡nizadores y la cantidad de

polen d¡spon¡ble, factores que constiluyen importantes lim¡tantes del éxito reproductivo

de las planias (Biezychudek, l98l ; Ashman et al., 2004). La disminución del éxito

reproductivo individual en poblaciones vegetales de menor tamaño, que se produce

como consecuencia de una reducc¡ón en la polinización, ha sido denominada efecto

Allee ecológico (Courchamp et al., 2008). Las especies vegetales cuya pol¡n¡zación

depende de la actividad de vectores animales presentarían una mayor susceptibilidad

de experimentar este efecto Názquez.2007), aunque también podría presentarse en

plantas pol¡n¡zadas por el viento, debido a que pequeñas poblaciones de estas plantas

tendrían una menor probabilidad de recepc¡ón de polen en est¡gmas (Courchamp et al.,

2008).

La actividad y la composición de polinizadores son directamente influenciadas por el

número o densidad de plantas con flores (e.9. Thomson, '1982; Jennersten, 1988;

Fe¡ns¡nger et al. 1991; Steven et al., 2003). En general, las poblac¡ones o parches

vegetales de mayor tamaño y/o densidad atraen un mayor número de polinizadores,



cada uno de los cuales además puede visitar una mayor cantidad de flores respecto a

la cantidad visitada en parches de menor tamaño (Sih & Baltus, 1987; Goulson, 2003).

La mayor llegada de polin¡zadores en parches vegetales de mayor tamaño sería

explicada porque estos parches pueden ser más fácilmente detectados y/o porque al

visitar poblaciones con una mayor concentración de recursos florales, los polinizadores

pueden reducir el t¡empo de búsqueda 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 recepción de polen en los

estigmas (Engel & lnrvin,2003), un aumento en las tasas de visita de polinizadores a

poblaciones vegetales de mayor tamaño o dens¡dad puede condicionar la ex¡stencia de

una relación posit¡va entre el éxito reproductivo individual (número de semillas por fruto

o proporción de óvulos fertilizados) y la densidad de plantas de una misma especie

(Sih & Baltus, 1987; Agren, 1996; Groom, 1998; Forsyth, 2003; Ward & Johnson,

2005). S¡n embargo, cabe destacar que la relación entre el éxito reproductivo individual

y el número o densidad de plantas conespecíficas sería principalmente un¡modal, dado

que la facilitación ¡ntraespecífica por polinizadores se produciría hasta un determinado

nivel o umbral de tamaño poblacional, sobre el cual la competencia intraespecíf¡ca por

el servicio de polinización puede llegar a ser más ¡mportante (Feinsinger, 1987;

Hegland et al., 2009). En adición al número de polinizadores atraídos (tasas de visita),

el número o densidad de plantas con flores influenc¡a la cantidad y tipo de polen

transferido por v¡sita de polinizador. En una especie vegetal que presenta una densidad

poblacional muy baja, la cantidad de polen intraespecífico trasferida por v¡sita puede

ser reducida e insuficiente (Rathcke, 1983). Esto estaría vinculado a una menor

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



generalistas, los cuales realizan una polinización ineficiente en plantas raras dado que

pueden transferir a éstas una mayor cantidad de polen heteroespecífico proveniente de

espec¡es con mayor densidad poblacional (Kun¡n, 1993). El tamaño de las poblaciones

vegetales puede afectar también la calidad del polen transferido por los polinizadores,

la cual constituye un factor limitante del éxito reproductivo individual, el que incluye no

sólo la producción de semillas, sino que tamb¡én su calidad (Ashman et a|.,2004). En

poblaciones de reducido tamaño, las plantas pueden recibir polen de menor calidad,

dado que la transferenc¡a de polen puede producirse principalmente entre ¡ndiv¡duos

relacionados genéticamente, lo que podría dar cuenta de depresión por endogamia

biparental (Ellstrand & Elam, 1993). Adicionalmente, en estas poblaciones se ha

ev¡denc¡ado un mayor nivel de autofertilización como consecuencia de una menor visita

de polinizadores, lo cual puede condicionar la existenc¡a de depresión por endogamia

uniparental (Raijmann et al., 1994; Courchamp et al., 2008). Debido a los efectos de la

depresión por endogamia, las semillas de plantas en poblaciones de bajo tamaño

pueden presentar un menor porcentaje de germinación y un menor peso, en

comparación a las semillas provenientes de poblac¡ones de mayor tamaño (Menges,

1991 ; Heschel & Paige, 1995; Naito et al., 2008), lo que const¡iuye un efecto Allee

genét¡co (Courchamp et al., 2008). Las plantas en poblaciones de reducido tamaño

pueden presentar también una mayor proporción de semillas abortadas por fruto, como

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

La variación en el número o densidad de plantas con flores puede ejercer una mayor

influencia sobre el éx¡to reproductivo de especies vegetales con mecanismos de

autoincompatib¡lidad genética que impiden la autopolinización (Ellstrand & Elam, 'f 993).

Estas especies serían más vulnerables a los efectos de una reducción en el tamaño
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poblac¡onal sobre la actividad de pol¡nizadores y podrían presentar una mayor

probabilidad de experimentar un efecto Allee, debido a que su reproducción depende

exclusivamente de la fertilización cruzada mediada por polinizadores y además, de la

disponibilidad de individuos genéticamente compatibles (Aizen et al., 2002). Sin

embargo, el éxito reproduciivo de individuos de especies vegetales que presentan

autocompatibilidad genética también sería afectado negativamente por una reducida

actividad de polinizadores en poblaciones vegetales de baja densidad o tamaño, si

mediante la fertilización cruzada incrementa el desempeño reproductivo en cuanto a

producción y calidad de semillas (Travis, 1984; Karoly, '1992) y/o si las especies

autocompatibles carecen de mecanismos de autopolinización autónoma (Parker, 1997;

Groom, 1998).

Plantas invasoras y efecto Allee

Algunos modelos teór¡cos sugieren que la ocurrencia de un efecto Allee puede

limitar la propagación y rango de distribución de espec¡es invasoras (Keitt et al-, 2001).

La existencia de un efecto Allee determ¡naría una reducc¡ón en la tasa de propagación

de un organismo invasor (Lewis & Kareiva, 1993; Taylor et al., 2004) y podría afectar la

probabilidad de su establecimiento, la cual constituye un componente crítico del

proceso de invasión (Leung et al., 2004). La evaluación de los efectos de la densidad o

número de conespecíf¡cos sobre la adecuac¡ón biológica de individuos de espec¡es

invasoras podrÍa perm¡t¡r una mejor estimación de la probabilidad de invasión de

organismos que pueden producir una gran pérdida de biodiversidad, tales como

algunas plantas exót¡cas invasoras (R¡chardson et al., 2000; Sala et al., 2000). Existen

pocos estud¡os que evalúen la ex¡stencia de efectos Allee en plantas invasoras, a



pesar de que la mayoria de las invasiones se inician con un reducido número de

individuos, lo cual incrementa la probabilidad de ocurrencia de un efeclo Allee (Lewis &

Kare¡va, 1993). En plantas invasoras, este fenómeno ha s¡do determinado

específ¡camente en la reproducción de algunas especies introducidas tales como

Raphanus saftvus y Vincetoxicum ross¡cum, encontrándose en ind¡v¡duos un descenso

en la proporción de flores que producen frutos, la producc¡ón de semillas por fruto y la

tasa de germinación de semillas, a menores tamaños poblac¡onales (Cappuccino,

2004; Davis et a1.,2004 a, b; Elam et a1.,2007). Sin embargo, estos estud¡os no han

evaluado si la actividad de pol¡n¡zadores condiciona o media la existencia de un efecto

Allee en la reproducción. Dado que la reproducción y propagación de muchas especies

vegetales introducidas depende de polinizadores mutualistas (Richardson et al., 2000),

el grado de ¡nvasividad de una planta introducida podría depender de la forma en que

su tamaño o densidad poblacional influencia la act¡vidad de polinizadores.

En el presente estudio se evaluará el efecto del número de individuos de la espec¡e

vegetal Eschsch olzia californica (Papaveraceae) sobre la visita de polinizadores y la

reproduccíón de individuos conespecíficos. Esta especie es originaria de la zona oeste

de Norteamérica y fue introducida en otras áreas del mundo, entre las que se

encuentra Ch¡le (Cook, 1962). La introducción de Eschscholzia californica en Chile se

habría producido durante la segunda mitad del siglo XIX y a comienzos del siglo XX

como consecuencia de su incorporación en jardines botánlcos y de la importación

desde California de semillas de alfalfa contaminadas (Leger & Rice, 2003).

Eschscholzia californica es considerada una especie invasora en nuestro país (Arroyo

et a1.,2000; Leger & Rice, 2003). Esta especie vegetal en su área geográfica de origen

es polinizada pr¡nc¡palmente por insectos, entre los que destacan abejas y abejorros
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(Cook, 1962). En un estudio en el cual se registraron las tasas de visita de insectos en

parcelas establec¡das en poblac¡ones de Eschscholzia califomica de la zona central de

Chile, se determinó que las flores de esta especie vegetal son vlsitadas por especies

de los órdenes Himenoptera, Coleoptera, Diptera y Lepidoptera y que la producción de

semillas de Eschscholzia californica depende de la actividad de polinizadores

(Arredondo-Núñ ez, 2011). Además, se ha descrito que los individuos de Eschscho/zra

califom¡ca en poblaciones de localidades de Chile y en California son en su mayoría

autoincompatibles (Cook, 1962; Leger & Rice, 2007). En un estudio posterior realizado

en un gradiente alt¡tud¡nal en Chile central, Arredondo-Núñez (201 I ) determinó la

existencia de poblaciones autoincompatibles y poblac¡ones que presentan

autocompatibilidad parcial. Se ha descrito que aquellos individuos de Eschscholzia

catifomica que exhiben un grado de autocompat¡b¡lidad genét¡ca producen más

semillas mediante la fertilización cruzada, en comparación a la autopolinizac¡ón (Cook,

1962; Arredondo-Núñez, 2011). En consideración a las características anter¡ormente

mencionadas, Eschscholzia californica const¡iuiría un modelo de estudio adecuado

para evaluar si existe un efecto positivo del número de plantas conespecíf¡cas sobre la

visita de polinizadores y si este efecto puede condicionar una relación pos¡tiva entre la

reproducción de individuos de E. califomica y el número de conespecÍficos.
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Hipótesis

Hr: Si un incremento en el número de individuos de Eschscholzia californica resulta

más atractivo para el forrajeo de polinizadores, se esperaría encontrar:

1. Una relación positiva entre el número de individuos de E. californica y la

tasa de visita de pol¡nizadores a individuos conespecíficos.

2. Una relación positiva entre el número de ind¡viduos de E. californica y la

producción de frutos y sem¡llas de individuos conespecíf¡cos (efecto Allee).

Hz: Si la tasa de v¡sita de polinizadores es afectada pos¡tivamente por el número de

individuos de E. californica y la fertilización cruzada aumenta con la visita de

polinizadores, se esperaría encontrar:

Una relación pos¡tiva entre el número de individuos de E. californica y la calidad de las

semillas de individuos conespecíficos.



OBJETIVO GENERAL

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

polinizadores y la reproducc¡ón de plantas conespeclficas.

OBJETIVOS ESPECfFICOS

l. Evaluar el grado de dependencia de la producción de semillas de E.

californica sobre la v¡s¡ta de polinizadores.

ll. Caracterlzar la composición y tasa de visita de pol¡nizadores a individuos de

E. californica en parches que difieren en número de plantas conespecíficas.

lll. Evaluar la producción de frutos y semillas de individuos de E. californica en

parches que difieren en número de plantas conespecíficas.

lV. Evaluar la calidad de las semillas de E. californica (germinación y masa), en

parches que d¡fieren en número de plantas conespecíficas.
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2. DEscRtpctór.l oe la ESpEctE y oel ÁRea DE ESTUDto

Eschscholz¡a califom¡ca pertenece a la fam¡l¡a Papaveraceae y ha sido descr¡ta como

una hierba perenne (Quiroz et al., 2009). Presenta hojas de láminas muy divididas, con

segmentos lineares, de 10 a 25 cm de largo y glaucas. Las flores son solitar¡as,

anaranjadas, d¡al¡pétalas y de 2 a 8 cm de diámetro (Hoffmann, 1998). Presentan un

estilo f¡l¡forme y estambres numerosos, insertos en una dilatación del eje floral

(Villagrán et al., 2007). La apertura de la flor se prolonga por cinco días y durante este

tiempo las flores se cierran de noche y en las horas del día en que llueve o el c¡elo está

nublado (V¡llagrán et al., 2007). Se reproduce a través de semillas y el fruto es una

vaina dehiscente. El período de floración de E. californica abarca desde septiembre

hasta mayo (Hoffmann, 1998). El hábitat de esta especie vegetal corresponde a

terraplenes de la línea férrea, sitios baldÍos, praderas perturbadas y ocas¡onalmente

¡nvade cultivos (Quiroz et al., 2009). En Chile se distr¡buye desde la Región de

Coquimbo y hasta la Reg¡ón de la Araucanía (Quiroz et al., 2009). La distribución

alt¡tud¡nal de E. californica en su área nativa abarca desde el nivel del mar y hasta los

2.000 m.s.n.m. (Cook, 1962). En nuestro país, E. califomlca presenta una distr¡bución

altitudinal similar (Arredondo-Núñez, 201 1 ).

El sitio de estudio corresponde a un predio particular local¡zado en Santo Domingo

(33'52'S; 71"35'\ /), V Región, perteneciente a Chile central (Fig. 1). El sit¡o de estudio

se encuentra a una altitud de 115 m.s.n.m. y se caracteriza por la dominancia de Ia

especie vegetal E. californica (F¡9. 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 área de estudio presenta un

biocl¡ma Mediterráneo pluviestacional (Luebert & Pliscoff, 2006).

F¡9. 1: Ubicación geográfica del área de estudio, la cual se encuentra destacada en rojo.
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3. METODOLOGíA

3.1, Dependencia de polinizadones para la producción de semillas

Mediante un experimento de exclusión de polinizadores (e.g. Muñoz & Cavieres, 20Og)

se evafuó si los individuos de Eschscholz¡a califomica del área de estud¡o dependen de

la visita de insectos polinizadores para producir semillas. En el mes de noviembre de

2010, durante el máximo de la época de floración de E. californ¡ca (V. Anic,

observación personal), se seleccionaron en forma aleatoria un total de 65 individuos de

esta especie, los cuales se encontraban separados por una distanc¡a igual o superior a

2 m. En cada uno de estos individuos se selecc¡onó en forma aleatoria a una flor en

etapa de pre-antesis para ser as¡gnada a un tratamiento de exctusión de polinizadores

y a otra flor en etapa de pre-antesis para permanecer expuesta a polinizadores

(control). Los botones florales asignados a[ tratamiento de exclusión de pol¡nizadores

fueron cubiertos con bolsas de género (tul) semi-transparente (Fig. 2) y los botones

florales asignados al tratamiento de pol¡nizac¡ón natural fueron marcados con un hilo.

En el mes de diciembre de 2010 se coleclaron los frutos (va¡nas) de los dos

tratam¡entos para cuantificar el número de semillas por fruto.

Fig. 2: Bolsa de género tul usada en el tratamiento de exclusión de pol¡nizadores.
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3.2. Efecto del número de plantas conespecíficas sobre Ia tasa de visita de

polinizadores y la reproducción de individuos de Escl¡scho tzia catifornica

Mediante la realización de un experimento manipulativo de campo se evaluó el efecto

del número de individuos de E. califomica en floración sobre la visita de polinizadores y

la reproducc¡ón de individuos de esta especie. En el sitio de estudio se estableció

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

tratam¡entos: i) 2 individuos, ii) I ind¡v¡duos y iii) 16 individuos de E. californica en

floración (F¡9. 3 y 4 b). Se establecieron 11 réplicas por cada tratamiento y cada parche

estuvo constitu¡do por individuos de E. cal¡fornica en flor pre-existentes en el área de

estudio y adyacentes (vecinos). La distancia entre parches experimentales

correspond¡ó a 14 m. Esta distancia fue seleccionada con el objeto de evitar que la

respuesta de los polinizadores a los tratamientos de número de plantas conespecíficas

(tamaño de parche) fuese afectada por parches adyacentes (e.g- Elliott & lrwin, 2OO9).

En montajes experimentales de parches vegetales separados por una distancia

superior a 10 m, se ha evidenc¡ado que la v¡sita de algunas especies de abejas se

encuentra restr¡ng¡da a determ¡nados parches vegetales, lo que restringe por

cons¡gu¡enie el flujo de polen (Osborne & Williams, 2001).

Las flores de todos los ¡ndiv¡duos de E. califomica presentes en un rad¡o de 14 m

alrededor de cada parche experimental fueron eliminadas. También se eliminaron

(cortaron) las flores de todos los individuos heteroespecíficos que se encontraban

alrededor y dentro de cada parche, con el objeto de evitar que la respuesta de los

pol¡nizadores a los tratamientos de número de individuos de E. californica fuese
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afectada por la presencla de otras especies vegetales que pudiesen ser atract¡vas para

los polinizadores (Molina-Montenegro et a|.,2008). Se mantuvo a todos los individuos

de Eschscholzia calffornica que se encontraban alrededor de cada parche experimental

y sólo fueron cortadas sus flores, con el objeto de evitar alterar la posible ex¡stencia de

competencia intraespecífica por agua o nutrientes, dado que ésta puede afectar la

producción de semillas (Wallace & O'Dowd, 1989). Por cada uno de los parches

experimentales se determinó el número total de flores abiertas (en antes¡s) y el

espac¡am¡ento entre individuos vecinos o densidad sensu strlcfo, dado que estos

factores pueden influenciar la visita de polin¡zadores (Kunin, 1997). El número total de

flores abiertas por parche fue cuantificado en la mitad del período de registro de visitas

de polinizadores. Para evaluar el espac¡am¡ento entre ¡nd¡viduos, se determinó en los

parches la distancia promedio al vecino (individuo con flores) más cercano. En las

réplicas de los tratam¡entos (i) y (ii) se midió la distancia al vecino más cercano en

todos los indiv¡duos presentes, mientras que en el tratamiento de'16 individuos de E.

californica en floración, se m¡dió la distancia al vecino más cercano en I ¡ndividuos

elegidos aleatoriamente. También se midió el largo y ancho de cada parche

experimental.
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Fig. 3: Diseño del montaje experimental constituido por tratamientos de número de individuos
de Eschscholzia cal¡fornica en floración (N = 33 parches). Los cuadrados azules, amar¡llos y
rojos corresponden a los tratamientos de 2, 8 y 16 plantas mnespecÍficas, respectivamente.
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Fig. 4: Sitio de estud¡o en Santo Domingo (V Región), antes de ¡a realizac¡ón del experimento
man¡pulativo de campo (A) y montaje exper¡mental establecido (B), constituido por parches con
2,8 y 16 ¡nd¡viduos de Eschscholzia californica en floración.
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3.3. Tasa de visita de polinizadores

La tasa de visita de insectos polinizadores a individuos de Eschscholzia catifomica y la

identidad de los polinizadores, fueron registradas en cada uno de Ios parches

experimentales durante 17 días soleados, desde el día 5 y hasta el día 23 de

noviembre de 2010. Se consideró como una visita de un insecto polinizador a una

planta, cuando éste se posic¡onó sobre una flor ab¡erta de Ia planta y tuvo contacto con

el est¡gma o las anteras. La metodología de observación de la v¡sita de polinizadores

fue similar a la usada por Muñoz & Cavieres (2008). Se realizaron 4 períodos de

observación de 10 minutos por hora. La hora de inicio de observación de polinizadores

varió entre las 10:15 y 11:50 A.M. y la hora de término fluctuó entre las 4:30 y 5:OO

P.M. La hora de inicio y de término de registro de polinizadores fue dependiente de las

cond¡c¡ones del tiempo cl¡mático, las cuales afectaron la apertura y c¡erre de las flores.

La tasa de visita de polinizadores fue calculada como el número de visitas de

polinizadores por planta y por 10 minutos de observación. Las tasas de visita fueron

corregidas por el número total de flores en antes¡s 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 períodos de'10 minutos de observación. En los

parches del tratamiento de menor número de indiv¡duos de E. californica. se registró la

visita de polinizadores en un individuo, mientras que en los parches de los tratam¡entos

(ii) y (iii) se registró la vis¡ta de pol¡n¡zadores en 4 y 8 individuos focales,

respectivamente. Los parches del tratamiento de 16 plantas conespecíficas fueron

divididos en dos áreas, en las cuales se efectuó la observación de polinizadores en 4

individuos focales en forma simultánea. Las visitas de polinizadores fueron registradas

por 3 observadores. Por cada planta focal de los parches experimentales, se

obtuv¡eron registros de visitas de polinizadores para cada una de las horas de
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observac¡ón. Para ello, cada observador reg¡stró la visita de polinizadores en l i

parches y en forma secuencial, comenzando cada día con un parche d¡ferente. El

tiempo total de observación por planta focal (n = 143) fluctuó 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 señaladas en la Tabla l. En el cálculo de tasa de v¡s¡ta, no fueron

¡nclu¡dos visitantes florales pertenecientes a familias tales como: Cocc¡nell¡dae y

Scarabaeidae (Coleoptera), Muscidae (Diptera), Tiphiidae (Himenoptera) y hemípteros-

3.4. Producción de frutos y semillas

Se determinó la proporción de flores que produjeron frutos y la cantidad de semillas por

fruto (vaina) y por flor, en ¡nd¡v¡duos 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. califomica (que fueron escog¡dos

aleatoriamente) y I 0 individuos del tratamienio de 16 plantas conespecíficas, s¡endo

incluidos los focales. En cada uno de los individuos seleccionados y en todos los

individuos del tratam¡ento de menor número de conespecíficos, fueron elegidas en

forma aleatoria 10 flores en etapa de pre-antesis. Estas flores fueron marcadas con hilo

(Fig. 5), para la posterior determinación de la proporción de flores que produjeron frutos

y la cuantificación de la producción de semillas por fruto. Las flores en etapa de pre-

antesis fueron marcadas los días 4 (3 flores por planta), 7 (5 flores por planta) y 12 (2

flores por planta) de noviembre de 2010, dentro del período de registro de visitas de

polinizadores. La apertura de flores seleccionadas fue reg¡strada dos días 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 d¡spuestas en bolsas de papel individuales y almacenadas en oscuridad

y a temperatura ambiente. Debido a la existencia de herbivoría de frutos, algunas

vainas fueron colectadas en forma previa a que las semillas alcanzaran su tamaño

máx¡mo (maduración completa), Las semillas de estas vainas no fueron incluidas en la

determinación de la masa y germinación de sem¡llas de los tratam¡entos de número de

individuos de E. califomha.

F¡9. 5: Flor en etapa de pre-antesis o botón florai marcado con hilo, para la posterior
deierminación dé la formación de fruto y cuantificación del núméro de semillas por fruio.

3.5. Germinación y masa de semillas de Eschschohia catifornica en parches de

diferente tamaño

Se determinó la proporción de sem¡llas germ¡nadas en el t¡empo en cada uno de los

tráam¡entos de número de individuos de E. califomica. De las vainas colectadas,

fueron seleccionadas al azar entre 2 y 6 va¡nas por individuo de los parches del

tratam¡ento de dos plantas conespecíficas, mientras que para el tratamiento de ocho

plantas de E. califomica. fueron seleccionados aleatoriamente entre 3 y 4 individuos y
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por cada uno de éstos entre 2 y 5 vainas. Se seleccionó en forma aleatoria a 5

individuos de los parches del tratamiento de mayor número de plantas conespecÍficas y

por cada uno de estos indiv¡duos, fueron seleccionadas al azar entre 2 y 3 vainas. Por

cada vaina fueron seleccionadas 5 semillas para ser germ¡nadas sobre papel filtro

húmedo dispuesto en placas de Petri. Las placas de Petri con las semillas fueron

colocadas en una cámara de crecimiento para que la germinación se produjera en una

condición controlada de iemperatura (20" C) y en oscuridad. Se ha probado que estas

cond¡ciones son requeridas para la germinación de semillas de E. californica (Cook,

'1962). En general, el tiempo de aparición de la radícula en las semillas varía entre 3 y

6 días, pero algunas semillas pueden requerir de una mayor cantidad de tiempo (Cook,

1962). En consideración a lo anterior, el conteo de tas semillas germinadas por cada

tratamiento de número de ¡nd¡v¡duos de E. californica se efectuó cada dos o tres días y

durante 3 semanas consecutivas. Al término de cada observación se determ¡nó la

proporción de semillas germinadas. En forma previa al experimento de germinación, se

determinó la masa promedio de semillas por fruto en cada una de las réplicas de los

tratam¡entos de tamaño poblac¡onal. Se seleccionaron entre 4 y 5 vainas de un

ind¡viduo del iratamiento de menor número de plantas de E. californica en floración,

m¡entras que para el tratamiento de I plantas conespecíf¡cas, 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 conespecíficas (a excepción de dos

réplicas, donde se dispuso de 5 y 6 individuos) y por cada uno de estos individuos

fueron seleccionadas entre 4 y 5 va¡nas. Las semillas de las vainas seleccionadas

fueron contab¡l¡zadas y pesadas en una balanza analítica H¡Tech (t 0,00019 de

precis¡ón). En forma previa a la determinación de su masa, todas las semillas fueron

almacenadas en un sitio seco por c¡nco meses.
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3.6. Análisis de datos

Mediante la prueba de Wilcoxon (no paramétr¡ca), se analizaron las diferencias en la

producción de semillas por fruto (vaina) de E. californica entre los tratamientos de

exclusión de polinizadores y polinización natural. Respecto al experimento manipulativo

de campo, se evaluó el efecto de los tratam¡entos de número de individuos

conespecíficos en florac¡ón sobre: la tasa de v¡s¡ta de polinizadores a plantas, la

producc¡ón de semillas por fruto, la proporción de flores que produjeron frutos y la

masa de las sem¡llas, mediante un anál¡s¡s de covarianza (ANCOVA) de un factor,

correspond¡ente al tamaño de las poblaciones o parches experimentales. En este

anális¡s, el espaciamiento entre individuos (densidad) en los parches experimentales

fue incorporado como una covariable. Para cuantificar el espaciamiento entre los

individuos o dens¡dad sensu sfrlcro (Kunin, 1997) se calculó para cada parche el índice

de Clark y Evans (CE, ecuación I ), el cual permite determinar si los ind¡v¡duos se

encuentran distribuidos en forma agregada o aleatoria (Clark & Evans, 1954). El efecto

de los tratamientos de número de individuos conespecíf¡cos sobre la germinación de

las semiflas de E. californica en el t¡empo, fue evaluado med¡ante un análisis de

varianza (ANOVA) unifactorial de medidas repet¡das.

lIr / Nl
CE=

l't t 2,,lpl

Donde:

N = Número de mediciones de distancia tomadas en una población o muestra.
r = Distancia de un individuo a su vecino más cercano.
p = Número de ind¡viduos por unidad de área.

Ecuación 1
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se realizó un análisis de varianza para evaluar el efecto de los tratamientos de número

de plantas de E. californica sobre el número de flores ab¡ertas en los parches

exper¡mentales. Med¡ante análisis de correlación (paramétrica y no paramétrica de

Spearman), se examinó la relación entre el número de flores abiertas en parches de E.

californica y las variables tasa de visita de insectos potin¡zadores y producción de frutos

y semillas por fruto. La relación entre la tasa de visita de insectos polinizadores y las

variables proporción de flores que produjeron frutos y número de semillas por fruto,

también fue evaluada mediante análisis de correlac¡ón.

Se realizó un análisis de redundancia (RDA) para determinar la cant¡dad de varianza

en la proporción de flores que produjeron frutos y el número de semillas por fruto que

es explicada por las var¡ables número de plantas de E. californica en floración y

número de flores por parche experimental. El RDA es una técnica de análisis de

grad¡ente directo, en la cual la variación en las variables respuesta es d¡recta e

inmediatamente relacionada a las variables predictoras determinadas (Lep§ &

Smilauer, 2OO3). El uso de esta técnica es apropiado cuando existen variables

explicativas categór¡cas y las variables respuesta presentan una respuesta de tipo

lineal (Lep§ & Smilauer,2003). La significancia estadística del modelo de ordenación

(RDA) fue evaluada usando un test de permutación de Monte Carlo basado en la suma

de todos los valores propios canónicos (Ter Braak & Smilauer, 2002), considerando

499 permutaciones. Se realizaron análisis de redundancia parciales para determinar la

fracción de la variación en la proporción de flores que produjeron frutos y el número de

semillas por fruto que puede ser atribuida exclusivamente al número de plantas de E,

californica en floración y la fracción de esta variación explicada sólo por el número de

flores abiertas por parche experimental. Se realizó un RDA parcial donde el número de
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flores por parche experimental fue considerado una covar¡able del número de plantas

de E. californica en floración y un RDA parcial, donde el número de plantas

conespecíficas fue considerado una covariable del número de flores por parche de E.

californica. La significancia estadistica de los modelos de ordenación parciales fue

evaluada usando un test de permutación de Monte Carlo basado en la suma de todos

los valores propios canón¡cos, considerando 499 permutaciones.

La tasa de visita de ¡nsectos polinizadores y Ia producción de frutos fueron

normalizadas mediante la función arcoseno de la ruíz cuadrada. Cuando los datos no

presentaron normalidad a pesar de ser apropiadamente transformados, se realizaron

pruebas no paramétricas (prueba de Wilcoxon, prueba de Kruskal-Wall¡s).

Se utilizó el programa CANOCO 4.5 para realizar el análisis de redundancia y los

anál¡sis de redundancia parciales (Ter Braak & §milauer, 2OO2) y el programa

STATISTICA 6.0 para realizar las pruebas no paramétricas, los análisis de covarianza,

el anál¡s¡s de varianza de medidas repetidas y los análisis de correlación.
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4. RESULTADOS

4.1 . Dependencia de polinizadores para la producción de semillas en Eschschotzia
cal¡fomica

El número de semillas por fruto presenta diferencias altamente s¡gnificativas entre los

tratam¡entos de exclusión de polinizadores y pol¡n¡zación natural (prueba de Wilcoxon,

Z = 6,02; P < 0,05). El tratamiento de exclusión de polinizadores presenta una

producción de semillas por fruto muy baja, mientras que el tráam¡ento de polinización

natural (control) presenta una producción de semillas mayor (Figura 6). La producción

de frutos en el tratam¡ento de exclusión de polinizadores corresponde al 30,8 o/o,

mientras que el tratamiento de polinización natural presenta un 92,3 % de frutos

formados.

F¡g. 6: Producción de sem¡llas por fruto (valores promedio t 2 EE) en Eschscholzia californica,
en los tratamientos de exclusión de polin¡zadores y polinización natural (en ambos casos N = 52
frutos).
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4-2. Composición de insectos polinizadores en parches de Eschscholzia californica

Se identificó un toial de 15 espec¡es de insectos polinizadores pertenecientes a 4

órdenes y 7 familias (Tabla I ). Las familias más representadas fueron Apidae (4

especies) y Hal¡ct¡dae (4 especies)- El orden Himenoptera presenta el mayor

porcentaje de v¡s¡tas registradas, correspond¡ente a 95,5 %. Este orden fue

representado principalmente por la especie Apis mellifera, la cual presenta el 94,1 o/o

del total de visitas registradas (2.724), siendo el insecto polinizador más abundante

observado en los parches de E. califomica. El orden Coleoptera presenta el 4,2 o/o del

total de visitas registradas. La especie más abundante de este orden corresponde a

Añhrobrachus nigromaculatus, la cual presenta el 4 o/o del número total de visitas

registrado- Se registró un escaso número de visitas de insectos polinizadores

pertenecientes a los órdenes Lepidoptera y Diptera, los que presentan el 0,2o/o y Q,1o/o

del total de visitas registradas, respectivamente.

Tabla 1: Lista de insectos polinizadores registrados en parches de Eschscholzia califom¡ca qúe
difieren en número de plantas conespecífcas con flores.

Orden/Familia Especie
H¡menoptera
Apidae Ap¡s mell¡fera

Bombus terrestr¡s
Bombus funebr¡s
Aoidae 1

Collet¡dae Colletidae 1

Halict¡dae Corvnura ch¡lensis
Lasloglossurn sp.
Halictidae 3
Halictidae 4

1 No ¡dentificado
Coleoptera
Melyridae Añh robrach us n ¡q romaculatu s
1 No identificado
D¡ptera
Syrph¡dae Syrphidae 1

Lepidoptera
Nvmphalidae Vanessa tetps¡chore
Hesperiidae Hvlephila so.
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Los tratamientos de 2, 8 y l6 plantas de E. californica en floración presentan especies

del orden Himenoptera compartidas, pertenec¡entes a las familias Apidae, Halictidae y

Collet¡dae. Los porcentajes de v¡s¡ta determ¡nados para estas familias son similares

entre los tratamientos de número de plantas conespecíf¡cas (Fig. 7). La especie Aprs

mellifera (Apidae) presenta el mayor porcentaje del total de visitas registradas en cada

tratamiento (Fig. 7).
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(A)

(B)

(c)

Coléoptéra

Simbologia
I H¡menoptera: Apidaeff Halictidae

v
Oolletidae

Fig. 7: Composición taxonómica de vis¡tas de ¡nsectos po¡¡n¡zadores registradas (nivel de
famil¡a para el orden Himenoptera) en parches de Eschscholzia californ¡ca con: (A) 2 plantas,
(B) I plantas y (C) 16 plantas en floración. En el recuadro se ¡nd¡ca la abundancia relativa (%)
del polinizador dominante.

Apra malliÍera

94,7 %

Bombar, futtabfis

0,1 %

Api, me ifara
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4.3. Número de plantas conespecíficas y visita de polinizadores

Se determinó que el número de plantas de E. califomica no afecta la tasa de visita de

todo el ensamble de insectos polinizadores (F p, zst = 2,10; P = 0,141; Fig. 8). El

espaciamiento entre plantas o densidad sensu sfflbfo lampoco afecta la tasa de visita

de insectos polinizadores (F ¡, zs; = 1 ,67; P = 0,206).

¡ nln

n nnq

n tÍ14

n nfi:l

r'l n¡?
2 E 16

Número de plantas crrnespecificas

Fig.8: Tasa de v¡sita de insectos pol¡nizadores (valores promedio l2 EE) en parches de E
californica con d¡ferente número de plantas.

Se real¡zó un análisis para evaluar sólo la respuesta de Aprs mellifera, el polinizador

dominante, en función del número de plantas conespecíficas (Fig.9). La tasa de visita

de esta especie no es afectada por el número de plantas de E. californ¡ca (prueba de
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Kruskal-Wallis, H=3,267: P = 0,195) y tampoco por la densidad o espaciam¡ento entre

plantas conespecíficas (r" = 0,23; P > 0,05).

r'l n1¡l

n ttnq

n finÉ

ll r'lTr7

fi ttnF

n r'tnq

n llll¡1

f ttn3

fr r'ln,

n ttnl
2 B 16

Número de plantas cünespecificas

Fig. 9: Tasa de v¡sita de Ap¡s mell¡fera (valores promedio + 2 EE) en tres tratamientos de
número de plantas de E. californica.

El número de plantas conespecíficas se relac¡onó en forma positiva y significativa con

el número de flores por parche exper¡mental (F (2, sol = 72,126; P < 0,0001) (Fig. 1 0). Se

evaluó el efecto de esta últ¡ma variable sobre la tasa de visita de insectos polinizadores

(Fig. I 1 y 12). La tasa de visita de todo el ensamble de ¡nsectos polinizadores presenta

una correlación positiva y significativa con el número de flores por parche de E

californica (r" = 0,38; P < 0,05). La tasa de visita de Apis mellifera presenta una mayor

correlación pos¡tiva y también significativa con el número de flores por parche de E

cal¡fornica (r"= 0,46; P < 0,05).
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La tasa de visita de todo el ensamble de ¡nsectos polinizadores y la tasa de visita de

Apis mellifera, no se correlacionan con otra medida de atracción, correspondiente a la

densidad de flores por parche (Fig. 13 y 1 ).

Se determinó que el número total de flores por parche presenta una correlación

positiva y sign¡ficativa con el número promedio de flores (¡ = 0,92; P < 0,0001), el cual

fue calculado con el número de flores de la mitad de las plantas por parche.

2 E 16

Número de plantas conespecificas

Fig. l0: Número de flores abiertas (valores promedio t 2 EE) en parches de E. cal¡fomica que
difieren en número de plantas conespecíficas. Letras d¡ferentes en las barras de error
indican diferencias sign¡f¡cativas (P < 0,001) entre los valores promedio de número de flores
abiertas, de acuerdo a comparaciones múltiples (test de Tukey). Se aplicó la transformación
logarítmica ln (X+1) a los valores.
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Fig. 11: Relación entre la tasa de visita promedio del ensamble de insectos polinizadores y el
número de flores abiertas en parches de E. californica.
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Fig. 12: Relación entre la tasa de visita promedio dé Ap¡s mellitera y el número de flores
abiertas en parches de E. cal¡forn¡ca.
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20 3§ 40 50 E0 78

Número de flrres abiedas / m2

Fig. 13: Relación entre la tasa de visita promedio del ensamble de ¡nsectos polinizadores y la
densidad de flores abiertas en parches de E. californ¡ca (de dist¡nta área).

r"=-0,07; p>0,05

30 40 50 50

Número de ilores abiertas / m2

Fig. 14: Relac¡ón entre la lasa de vis¡ta promedio de Apis mellifera y la densidad de flores
ab¡ertas en parches de E californica (dé dist¡nta área).

§,014

0,012
.g
E
3 o,sr¡

-9
I o,ooa

t 0,ú06
f¡l't5
ó
ql 0,004t.3
Z

0,ü02

0

a

0,014

ú,01?
.q
E
P r,oro

-e
* o,oos

{§

< n nnÉ
0lzf
(f,
b o.oo+
a:-5
Z

¡t,0u2

B

r"= -0,05; p > 0,05

)¿



4.4. Número de plantas conespecíficas y éxito reproductivo individual en Eschscholzia
cal¡fornica

La proporción de frutos producidos por flores marcadas en parches de E. californica

varía significativamente en función del número de plantas conespecíficas (Fig. 15,

Tabla 2). Esta proporción es significativamente mayor en los parches con mayor

número de plantas conespecíficas y no difiere signif¡cativamente entre los tratamientos

de 2 y 8 plantas de E. californica (Fig. 15). La proporción de frutos producidos por

flores marcadas no es afectada por el espaciam¡ento entre plantas o dens¡dad (Tabla

2).

Númern de plantas conespecificas

Fig. 15: Proporción de frutos producidos por flores marcadas (valores promedio t 2 EE) en tres
tratam¡entos de número de plantas de E. californica. Letras diferentes en las barras de error
ind¡can d¡ferenc¡as s¡gnif¡cativas (P < 0,05) entre los valores promed¡o, de acuerdo a
comparaciones múltiples (test de Tukey).
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Tabla 2: ANCOVA para las variables producción de frutos (número de frutos / número de flores
marcadas) y número de semillas por fruto. El factor corresponde al número de plantas de E.
cal¡fornica y el espaciamiento entre plantas es una covariable. La variable producción de frutos
fue transformada con la función arcoseno de la raíz cuadrada.

Producción
de frutos

Número de semillas
por fruto

X'uente g.l.
Número de plantas
Espaciamiento (Densidad)
Emor

2

1

29

7 ,479
0,107

0,002-
0,746

3,866
0,938

0,032.
0,341

* 
lndica valores s¡gn¡ficativos

El número de plantas de E. calffomica tiene un efecto significativo sobre el número de

semillas por fruto, mienfras que el espaciam¡ento entre plantas conespecíf¡cas no tiene

efecto sobre esta variable reproductiva (Tabla 2). El tratamiento de 16 plantas

conespecíficas presenta el mayor valor promedio de número de semillas por fruto (Fig.

16)

2 I t6

Número de plantas EsnEspecificas

F¡9. 16: Número de semillas por fruto (valores promedio r 2 EE), para tres tratamientos de
número de plantas de E. cal¡fornica. Letras diferentes en las barras de error indican diferencias
marginalmente s¡gn¡ficat¡vas (P = 0,053) entre los valores promedio, según un test de Tukey.
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El número de sem¡llas por flor marcada varía sign¡ficativamente en función del número

de plantas conespecíficas (F p, zs¡ = 4,695; P = 0,Q17; F¡g.17). Esta variable es

significativamente mayor en los parches con mayor número de plantas conespecíficas

y no difiere significativamente entre los tratamienios de 2 y g plantas de E. californica

(Fig. 17). El espaciamiento entre plantas o densidad no tiene efecto sobre el número de

semillas por flor (F ¡, zs¡ = 0,332; P = 0,569).

2 I 16

Número de plantas conesperificas

Fig' 17: Número de semillas por flor (valores promedio i 2 EE), para tres tratamientos de
nÚmero de plantas de E. cal¡fomica. Letras d¡ferentes en las barras de error ind¡can diferencias
s¡gnificat¡vas (P < 0,05) entre los valores promed¡o, de acuerdo a comparaciones múltiples (test
de Tukey).
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Se deteminó que la proporción de flores marcadas que produjeron frutos y el número

de semillas por fruto, presentan una correlac¡ón pos¡tiva y significativa con la variable

número de flores abiertas en parches de E. califomica, la cual fue considerada una

medida de la disponibilidad de polen en los parches experimentales (Fig. l8 y f 9).

r"= 0,51; p < 0,05

2t)o 300 400

Número de flores ab¡ertas por parche

Fig. 18: Relación entre la proporción de flores marcadas que produjeron frutos y el número de
flores ab¡ertas en parches de E. cal¡forníca.
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r=0,40,p=0,02
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Fig. 19: Relación entre el núméro de sem¡llas por fruto y el número de flores abiertas en
parches de E califom¡ca.

Mediante un Anál¡sis de Redundancia (Fig.20) se determinó el porcentaje de la

variab¡l¡dad total en los datos de proporción de flores marcadas que produjeron frutos y

número de semillas por fruto que es expllcado por el número de plantas de E

cal¡fomica y el número de flores ab¡ertas en los parches. La relación entre la variac¡ón

en la proporc¡ón de flores que produjeron frutos, el número de semillas por fruto y las

dos variables explicativas incluidas en el Análisis de Redundancia es marginalmente

sign¡ficat¡va (F-ntio = 2,97; P = 0,054). Et 16,5 % de la varianza total es explicado por

los dos primeros ejes de la ordenación (Fig. 20). El diagrama de ordenación del

Análisis de Redundancia muestra la distribución de 3g parches de plantas de E

cal¡tomica según la proporción de flores marcadas que produjeron frutos y el número

de semillas por fruto determinados para cada parche, valores que son relacionados
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directamente con las variables número de plantas de E. californica y número de flores

abiertas en los parches experimentales (Fig. 20). El número de plantas de E.

californica y el número de flores ab¡ertas en los parches de plantas conespecíficas

presentan una correlación positiva y equivalente con el primer eje de Ia ordenación (r

canónico = 0,36 y r cánónico = 0,40; respectivamente). La variable que explica en mayor

grado la distribución de los sit¡os en el segundo eje de la ordenación corresponde al

número de plantas de E. californica (r 
"un6n"o 

= -0,07).

Dado que las variables número de plantas conespeclficas y número de flores por

parche están correlacionadas (Fig. 10), se realizaron Análisis de Redundancia

parc¡ales para determinar la fracción de la variación en la proporción de flores que

produjeron frutos y el número de semillas por fruto que puede ser atribuida

exclusivamente al número de plantas de E. californica y la fracción de esta variación

explicada sólo por el número de flores abiertas en los parches de plantas

conespecíficas. Sin embargo, el Análisis de Redundancia donde el número de plantas

de E. californica es considerado una covariable (F+atio = 1,22; P = 0,26) y el Análisis

de Redundancia donde el número de flores abiertas en los parches es considerado una

covariable (F-ratio = 0,13; P = 0,71) no son estadísticamente s¡gnificativos. Esto se

debe a que las variables predictoras se encuentran altamente correlacionadas (Lep§ &

Smilauer,2003) y señala que sólo puede determinarse el porcentaje de la variación

total en los datos de proporción de flores que produjeron frutos y número de semillas

por fruto, que es explicado en forma conjunta por el número de plantas de E. califomica

en floración y el número de flores ab¡ertas en los parches.
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Fig. 20: Diagrama de ordenación de parches de E. caltfornica (N = 33), variables respuesta
(proporción de flores que produjeron frutos y número de semillas por fruto) y dos variables
predictoras, obtenido a través de un Análisis de Redundanc¡a. Los triángulos, cuadrados y
cÍrculos representan respect¡vamente a los tratamientos de 2, I y 16 plantas de E. cal¡fornica.
Las flechas negras conesponden a los vectores de las variables explicativas y las flechas
azules corresponden a las variables respuesta. Los dos pr¡meros ejes canónicos explicen el
16,5 % de la varianza total.
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4.5. Relac¡ón entre el éxito reproductivo de Eschscholzia califom¡ca y la tasa de visita
de inseclos polinizadores

Las variables proporción de flores marcadas que produjeron frutos y número de

semilfas por fruto determinadas en parches de E. cal¡fom¡ca, no se correlacionan

significativamente con la tasa de visita de inseclos polinizadores (Fig.21 y 22).
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Fig. 21: Relación entre la proporción de frutos producidos por flores marcadas en parches de E.
californ¡ca y la tasa de vis¡ta promedio de insectos pol¡nizadores.
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Fig. 22: Relación entre el número de semillas por fruto determ¡nado en parches de E. californica
y la tasa de vis¡ta promedio de ¡nsectos polinizadores.

En adición al análisis realizado con valores promedio obtenidos por parche de E.

cal¡fom¡ca, se evaluó ¡a respuesta del éx¡to reproductivo de individuos de esta espec¡e,

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

planta. La tasa de visita de ¡nsec{os pol¡nizadores obtenida por individuo de E.

califomíca no presenta una correlación s¡gnificativa con las variables proporción de

flores marcadas que produjeron frutos y número de semillas por fruto (Fig. 23 y 24).
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Fig. 23: Relación entre la proporción de frutos produc¡dos por flores marcadas determinada en
individuos de E. caltfornica y la tasa de visita promedio de ¡nsectos polinizadores obtenida para
cada planta (N =135).
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Fig. 24: Relación entre el número promedio de semillas por fruto determinado en individuos de
E. cal¡fornica y la tasa de visita promedio de insectos polinizadores obten¡da para cada planta
(N = 123)
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4.6 Número de plantas conespecíf¡cas y calidad de sem¡llas de Eschschotzia
californica

La masa de semillas de E. cat¡forn¡ca por fruto, no es afectada por el número de

plantas conespecíficas (F rz, esl = 0,193; P = 0,826) (F¡g. 25) y el espaciamiento entre

plantas (F ¡,zsy = 1 ,196; P = 0,283).

8

Número de plantas conespecífcas

Fig. 25: valores promedio de masa de semi¡¡as por fruto, para tres tratamientos de número
plantas de E. cal¡fornica. Las barras corresponden a intervalos de confianza del g5%.

Mediante un análisis de varianza de medidas repetidas se determinó que el número de

plantas de E. califomica no presenta un efecto s¡gn¡ficativo sobre la var¡able proporción

de sem¡llas germinadas en el tiempo (Fig. 26). Después de 14 dÍas de iniciado el

experimento de germinación, se observa que com¡enza a disminuir la variación en la
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proporc¡ón de semillas germinadas de ros tratamientos de I y 16 prantas

conespecíficas (Fig. 26).

se determinó que el tamaño de la planta (medido como el número promedio de flores

abiertas), no tiene un efecto significativo sobre la proporc¡ón f¡nal de semillas

germinadas por planta (n = 83; r" = -0,04; p > 0,0S).

nlq F {r,.0} = 0,662; p = 9,523
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Fig.26: Valores promedio de proporeión de semillas germ¡nadas en el tiempo, determ¡nados
para tres tratam¡entos de número de plantas de E. cal¡forn¡ca. Se ind¡ca el valor del estadístico y
n¡vel de significancia de un análisis de var¡anza de medidas repetidas.
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5. DTSCUSTÓN

En el presente estudio se determinó que Eschscholzia californica presenta un efecto

Allee componente, dado que el número de plantas conespecíficas tiene un efecto

posit¡vo sobre la producción individual de frutos y de semillas por fruto y por flor. Estas

variables reproductivas son sig nificativamente mayores en parches de dieciséis plantas

de E. californica en floración y no difieren entre los tratamientos de dos y ocho plantas

conespecíficas. Sin embargo, la tasa de visita de insectos polinizadores es

independiente del número de plantas de E. californica en los parches experimentales,

contrar¡o a lo esperado según la hipótes¡s de trabajo. Debido a que no existe una

relación significativa entre la tasa de visita de insectos polinizadores y el número de

plantas de E. californica en los parches experimentales, la tasa de visita de

polinizadores no const¡tuye un factor condicionante de la mayor producción de frutos y

de semillas (por fruto y por flor) determinada en el tratam¡ento de mayor número de

plantas conespecíflcas. Estudios realizados en otras especies vegetales también han

descrito que la visita de ¡nsectos polinizadores no se relaciona con el número de

plantas conespecíficas en parches (Jennersten & Nilsson, 1993; Kunin, 1997;

Cappuccino, 2OO4). La visita de insectos pol¡n¡zadores puede ser dependiente de otras

variables tales como el número y/o densidad de flores en los parches (Heinrich, 1979;

Hegland & Boeke, 2006). Esto fue determinado en este estudio, dado que la tasa de

vis¡ta de los insectos polinizadores de E. californica considerados en forma conjunta y

la tasa de visita del polinizador dominante Ap¡s mellifera, se correlacionaron

positivamente con el número total de flores abiertas en los parches exper¡mentales. Sin

embargo, estas tasas de visita no se correlacionaron con la densldad de flores en los

parches.
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cabe señalar que la densidad floral calculada podría 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 más adecuada de cuant¡ficar la

densidad floral, requiere que ésta sea evaluada en parches de igual área (e.g. Hegland

& Boeke,2006), Io que daría cuenta de la relación inversa existente entre distancia y

densidad (Waites & Agren, 2004).

La relación encontrada entre la tasa de visita de insectos polinizadores y el número de

flores en los parches de E. californ¡ca, no explicaría la variación en la reproducción

asociada a la cantidad de polen recibido, dado que la tasa de visita de insectos

polinizadores no se correlacionó con las variables producción de frutos y número de

semillas por fruto. Esto sugiere que el número de visitas reg¡strado yio la carga de

polen depos¡tada por los polinizadores en los estigmas, podrían ser insuf¡c¡entes para

dar cuenta de la variación en las var¡ables reproductivas anteriormente mencionadas.

De hecho, las tasas de visita determinadas son consideradas bajas (Steven et al.,

2003; Torres-Díaz el a1.,2011). Estudios realizados en otras especies vegetales han

determinado la ausencia de correlac¡ón entre la tasa de visita de pol¡nizadores y la

deposición o recepción de polen conespecíf¡co en los estigmas (Wa¡tes & Agren, 2004;

Elliott & lrwin, 2009). Esto podría constituir otro factor explicativo de la ausencia de un

efecto significativo de la tasa de v¡sita de insectos pol¡n¡zadores sobre la producción de

frutos y el número de semillas por fruto, deb¡do a que estas variables reproduct¡vas son

dependientes de la cantidad de polen depositada en los estigmas (Rathcke, 19g3).
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A pesar de que no existe correfación entre la tasa de visita de insectos polinizadores y

la producción de semillas por fruto determinada en Ios parches experimentales, el

experimento de exclusión de polin¡zadores señala que la producc¡ón de semillas en E.

californica requiere de la visita de polinizadores, debido a que la producción autónoma

de semillas es significativamente menor en comparación a la producc¡ón de semillas

del tratamiento de polinización natural. Sin embargo, este experimento, así como

tamb¡én otros experimentos de exclusión de polinizadores usados para determinar la

dependenc¡a de la producción de frutos y semillas respecto de polinizadores bióticos

(e.9. Muñoz & Cavieres, 2008; Vale et al., 2O11), no excluye el posible efecto de la

polin¡zac¡ón anemófila sobre la recepc¡ón de polen en estigmas y la producción de

frutos y semillas por fruto. Por consigu¡ente, es necesario evaluar la recepción de polen

en estigmas y su correlación con la tasa de visita de insectos polinizadores y la

producción de frutos y sem¡llas, para determinar la influencia de los polinizadores sobre

estas variables reproductivas en E. californica.

Cook (1962) señala que E. californica presenta pol¡n¡zación anemófila y que ésta sería

facilitada por la gran cantidad de polen producida por las flores y por el tamaño de los

granos de polen (29-55 x 29-36 pm), 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 pol¡n¡zadores sobre las var¡ables producción de frutos y número

de semillas por fruto, sugiere que el viento podría ser el pr¡nc¡pal vector de

transferencia de polen en los tratamientos de número de plantas conespecíf¡cas del

presente estudio. Esto tamb¡én 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 determinó que el número de plantas conespecíflcas t¡ene un efecto a¡tamente

sign¡f¡cat¡vo y positivo sobre el número total de flores en los parches de E. californica,

variable que fue considerada una medida de la dispon¡bilidad de polen. Esta últ¡ma

variable presentó una correlac¡ón positiva con la producción de frutos y el número de

semillas por fruto debido a lo cual, se propone que una mayor disponibilidad de polen

en el tratam¡ento de mayor número de plantas de E. californica,la cual sería transferida

a éste principalmente por el viento, const¡tu¡ría un factor condicionante de la relación

posit¡va encontrada entre el número de plantas conespecíficas con flores y las

variables reproduct¡vas. La ausencia de un efecto significativo de la tasa de visita de

polinizadores sobre las variables reproductivas y la correlación positiva de estas

variables con el número de flores en los parches de E. californica, sugieren que la

recepc¡ón de polen en estigmas sería depend¡ente 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 recepción 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 poblac¡ones naturales de una especie

con polinizac¡ón anemófila determ¡nó que existe una relac¡ón positiva entre la

dispon¡b¡l¡dad de polen en las poblaciones y las variables proporción de óvulos

fert¡lizados y producción de semillas (Allison, 1990). Esta relación da cuenta de efectos

Allee descritos en la reproducción de especies vegetales polinizadas por el viento

(Nilsson & Wástljung, '1987; Davis el al., 2004 a, b). En plantas anemófilas, la

recepción de polen en estigmas es afectada también por la distancia entre individuos
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dentro de las poblaciones (Allison, l gg0). En especies anemófilas del género

Thalictrum, se ha determinado que un ¡ncremento en la d¡stancia al individuo

conespecífico más cercano da cuenta de una disminución en la producción de semillas

en individuos de poblaciones con bajo número de plantas por unidad de área, m¡entras

que no presenta efecto sobre la producc¡ón individual de semillas en poblac¡ones con

mayor número de individuos (Steven & Waller, 2007). En el presente estudio, se

determinó que el espaciamiento o distancia entre ¡ndividuos no afecta la producción de

frutos y semillas por fruto en los tratamientos de número de plantas conespecíficas.

Esto ind¡ca que el efecto del número de ind¡v¡duos de E. californica sobre las variables

reproductivas es independiente del espac¡amiento entre plantas en los parches

experimentales.

Cabe señalar que otro factor explicativo del efecto Allee componente podría ser una

mayor carga de polen depositada por cada polin¡zador en los parches de mayor

tamaño, lo que se produc¡rÍa si en estos parches un pol¡n¡zador vis¡ta un mayor número

de flores. Por ello, debe determinarse el número de flores visitadas por un pol¡n¡zador

dentro de los parches de E. californica. S¡n embargo, la contribución de la carga de

polen depositada por polinizador en Ia explicación del efecto Allee encontrado podría

ser reduc¡da, deb¡do al bajo número de v¡sitas registrado y en consideración a que se

ha determinado que un polinizador visiia proporc¡onalmente menos flores en parches

de mayor tamaño (Goulson, 2000).

De acuerdo a un análisis de redundancia, el número de plantas conespecíficas en

floración y el número total de flores en los parches de E. californica explican

conjuntamente el '16,5 % de la varianza de las var¡ables producc¡ón de frutos y número
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de semillas por fruto. Una parte de la variación no explicada podría ser atr¡bu¡da a

factores no considerados en la presente investigac¡ón, tales como una d¡sponib¡lidad

diferencial de nutrientes del suelo y de agua, dado que estos recursos limitan Ia

producción de frutos y semillas (Stephenson, 1981;Zimmerman & Pyke, 1988). Debido

a que la herbivoría floral afecta el desarrollo de los frutos (Wallace & O'Dowd, 1989;

Alexandersson & Agren, 1996), diferenc¡as en la herbivoría de flores entre los

tratamientos de número de plantas de E. cal¡fornica también podrían dar cuenta de una

fracción de la varianza en la producción de frutos.

Respecto a las semillas de E. californica, se determinó que el número de plantas

conespecíficas en los parches exper¡mentales no tiene efecto sobre su masa y

germ¡nación, lo que ¡ndica que E. califomica no presenta un efecto Allee genét¡co en

relac¡ón a la calidad de las sem¡llas. Esto podría ser atribuido a la actividad de la

especie Apls mellifera, cuya capacidad de d¡spers¡ón de polen a gran disianc¡a,

determinada por su gran capacidad de vuelo (Núñez, 1982), incrementa la probabil¡dad

de fertilización quzada 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 número de plantas de E. califomica, lo que sugiere que la probabilidad

de recib¡r polen de individuos no emparentados sería similar enfe tratam¡entos, lo que

no daría cuenta de grandes diferencias respecto a la calidad del polen rec¡b¡do en los

tratamientos de número de plantas conespecíficas. Aunque las tasas de

autopolinización y de fecundación cruzada no fueron evaluadas, la ausencia de un

efecto Allee genét¡co en las var¡ables masa y germinación de semillas, sugiere que

estas tasas serían similares entre tratamientos de número de plantas de E. catifornica,

dado que la fertilización cruzada produce un aumento en la masa y germinac¡ón de
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semíllas de Ia progenie, en comparación a la autopolinizac¡ón (Naito et al., 2008; collin

et al., 2009). Se determinó que el tamaño de las plantas de los parches de E.

californica no presenta un efecto significativo sobre la proporción de semillas

germinadas por individuo, lo que sugiere que la germinación de las semillas no sería

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 germ¡nación de

sem¡llas sug¡ere que las diferencias encontradas en la producción de semillas por fruto

entre tratam¡entos de número de individuos de E. califom¡ca, se deberían

principalmente a la cant¡dad del polen recibido (Courchamp et al., 2008). Esto también

es sugerido por la ausencia de diferencias significativas en Ia proporción de semillas

abortadas por fruto, entre los tratam¡entos (ver Anexo). Cabe señalar, que los efectos

de la cantidad y calidad del polen sobre la producción de semillas por fruto, podrían

distinguirse med¡ante Ia descripción de curvas dosis-respuesta entre el polen recibido y

las semillas producidas en condic¡ones naturales y además, con la determinación del

número de semillas que producen las flores cuando reciben experimentalmente una

cantidad il¡m¡tada de polen alógamo solamente (Aizen & Harder, 2007).

Med¡ante experimentos de polinización manual realizados en E. californica, se ha

determinado que el número de semillas por fruto en un tratamiento de autopolin¡zación

es significativamente menor, en comparación a la producción de semillas de un

iratamiento de fert¡l¡zac¡ón cruzada (Arredondo-Núñ ez, 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 asoc¡ados a la calidad del polen pueden expresarse con

mayor intensidad en etapas del desarrollo de la progen¡e posteriores a la germinación

de las semillas, debido a lo cual son evaluados a través de medidas tales como el

tamaño y la sobrevivencla de plantas de la descendencia (Fischer & Matthies, 1998;

van Kleunen & Johnson,2005). Se ha encontrado una correlación pos¡tiva entre el

tamaño de poblaciones vegetales y algunas medidas de la adecuación biológica de la

progenie, tales como la sobrevivencia de plantas y el número de flores producidas por

planta (F¡scher & Matthies, 1998). En consideración a lo anterior, la relac¡ón entre el

número de plantas de E. californica en los parches experimentales y medidas de la

adecuación biológica de plantas de la descendencia debería ser evaluada, con el

objeto de determinar si existe un efecto AIIee genét¡co en relación a estas medidas.

En síntes¡s, se determinó que E. californlca presenta un efecto Allee en la

reproducción, el cual no es condicionado por la tasa de visita de insectos polinizadores,

dado que ésta no fue afectada por el número de plantas conespecíficas en los parches

exper¡mentales (Fig. 27). Tamb¡én se determ¡nó que la tasa de visita de polinizadores

no se correlaciona con la producción de frutos y de semillas por fruto. Se propone que

una mayor disponibilidad de polen en los parches con mayor número de individuos de

E. californica, la cual sería transferida a éstos princ¡palmente por el v¡ento, constituiría

un factor cond¡cionante del efecto Allee componente encontrado. Por consiguiente, la

disponibilidad de polen en las poblac¡ones podría ser un factor l¡mitante del proceso de

invasión de E. californica. Sin embargo, cabe señalar que se requiere de un estudio

posterior que evalúe en forma conjunta, la tasa de vlsita de pol¡nizadores, la recepción

de polen en estigmas y la lluvia de polen, en función del número de individuos de E.
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californ¡ca,lo que permitiría una mejor comprensión del rol del viento y de polinizadores

bióticos respecto a la polinización de E. californica.

Cabe mencionar que la disponibilidad de polen a nivel poblacional puede ser

dependiente no sólo del número de plantas, sino que también del número de flores por

individuo (Allison, 1990). Deb¡do a esto, s¡ existiese gran variación en el número de

flores por planta entre poblac¡ones naturales, esta últ¡ma variable podría tener una

mayor ¡nfluenc¡a sobre el éxiio reproductivo ind¡v¡dual, en comparación al número de

plantas por población. Por ello, esta variable debería ser considerada en estudios

futuros que evalúen la relación entre reproducc¡ón individual y número de

conespecíf¡cos en poblaciones naturales de E. californica o de otras espec¡es.

La ocurrencia de un efecto Allee en la reproducción podría ser un condicionante de la

evolución de autopolinización en poblaciones reducidas y aisladas de E. californica

(Moeller & Geber, 2005), lo cual dependerá de la fueza del efecto Allee y del grado de

depresión por endogamia en las poblaciones (Courchamp et at.,2008). Además, la

existencia de un efecto Allee en la reproducción de E. californica podría l¡mitar la

propagación de esta especie invasora en Chile, a través de sus efectos sobre la tasa

de crecimiento per cápita de las poblaciones. La reducción en la producc¡ón de frutos y

de semillas por fruto evidenciada en pequeñas poblaciones experimentales de E.

californica podrÍa dar cuenta de una menor tasa de crecimiento per cápita en estas

poblaciones, en comparación a poblac¡ones de mayor tamaño, Io que podría

condicionar un efecto Allee demográfico débil. La ocurrencia de este efecto podría

determinar una disminución en la tasa de propagación de E. californica, mientras que

no afectaría la probabilidad de establecimiento de sus poblaciones (Taylor & Hastings,
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2005). Una mejor comprensión del proceso de invasión de E. californica requerirá del

conoc¡miento de las etapas de dispersión de semillas y post-dispersión, las cuales

podrían afectar dist¡ntos aspectos de este proceso.

Fig.27: Modelo conceptual de las relac¡ones entre el éxito reproductivo (Producción de frutos y
de semillas por fruto), la tasa de visita de polinizadores, el número de plantas y el número de
flores abiertas en parches experimentales de Eschscholzia californica. Las flechas indican la
dirección del efecto, el signo positivo su tendencia y el cero indica ausencia de efecto.

Tasa de vis¡ta
polinizadores
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6. CONCLUSIONES

Se determinó que Eschscholzia californica presenta un efecto Allee componente, dado

que existe una relación positiva entre el número de plantas conespecíficas en floración

y las variables producción de frutos y número de semillas por fruto, evaluadas en

ind¡viduos conespecíficos. Esta relac¡ón no es explicada por la tasa de v¡s¡ta de

insectos pol¡nizadores, dado que esta variable no difiere entre tratamientos de número

de plantas de E. californica. Las variables masa y germinación de sem¡llas, no son

afectadas por el número de plantas conespecíficas en los parches experimentales.

El número de plantas de E. californica tiene un efecio positivo sobre una medida de la

d¡sponibilidad de polen en los parches de conespecíficos, correspondiente al número

total de flores abiertas. Esta variable se correlaciona positivamente con la producción

de frutos y la producción de semillas por fruto. En consideración a estos resultados, se

plantea que un factor cond¡c¡onante del efecto Allee componente determinado en E

cal¡fornica correspondería a la existenc¡a de una mayor disponibilidad de polen en el

tratamiento de mayor número de plantas conespecíficas en floración.

El principal vector de transferencia del polen disponible en los tratamientos de número

de plantas conespecíficas podría ser el viento, dado que la tasa de visita de

polinizadores no presenta un efecto sign¡ficativo sobre las variables producción de

frutos y número de semillas por fruto y tampoco da cuenta de la relación positiva

determinada entre el número de plantas de E. californica en floración y las variables

reproductivas. S¡n embargo, se requ¡ere cuantificar la lluvia de polen y Ia recepción de
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polen en estigmas, para determ¡nar si los parches con mayor número de plantas de E.

californica presentan una mayor lluv¡a y recepción de polen, lo que podría explicar el

efecto Allee componente y la relación positiva encontrada entre una medida de la

disponibilidad de polen en los parches experimentales y las variables reproductivas de

E. californica.

La reducción en la producc¡ón de frutos y de semillas por fruto evidenciada en

pequeñas poblac¡ones experimentales de E. califomica podría dar cuenta de una

menor tasa de crecimiento per cápita en estas poblaciones, en comparación a

poblac¡ones de mayor tamaño, lo que podría condicionar un efecto Allee demográfico

déb¡|. Este efecto podría determinar una disminución en la tasa de propagación de E.

cal¡fornica. La evaluación del efecto de la relación positiva encontrada entre vaÍ¡ables

reproductivas de E. californica y el número de plantas conespecÍfícas sobre la tasa de

crecimiento per cápita, junto con el análisis de otros faciores densodepend¡entes que

afectan esta tasa, tales como la sobrevivencia (Courchamp et al., 2008), permitirá

determinar si E. californica presenta un efecto Allee demográfico. EI conocimiento de

este efecto sería de util¡dad para el manejo y erradicac¡ón de esta planta invasora en

Chile.
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8. ANEXO

? I 16

Número de plantas conespecíf¡cas

Fig. 28: Valores promedio de porcentaje dé semillas abortadas por fruto (i 2 EE) para parches
con 2, 8 y '16 ¡ndividuos de Eschscholzia cal¡forn¡ca en floración (N = 1 271 frutos).
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Test Kruskal-Wall¡s: H (2, N= 33) = 1,459' p = 0,480
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Tabla 3: Número de v¡sitas total esperado durante la vida de una flor* en los
parches de E. califom¡ca.

Número de plantas
por parche

Número de visitas total
esperado por flor

2 0.65
2 1 ,61
2 0,28
2 1 ,25
2 o,52
2 0,05

1 .38
2 0,35
2 0.17
2 o,44
2 0,02
I 0,42
I a,42
I 0,52
I 0.01
I 0
8 0,30
I 0,67
8
I l<o
I 1 )q
8 0,25
to 0,97
tó 1 ,32
16 1,21
to 0.79
to 0.36
to 140
to 0,96
'16 0.28
'16 '1,38

to 0.36
to 0,55

" La probabil¡dad total de que una flor sea polinizada (número de visitas total
esperado por flor) fue calculada según Domínguez (2010). Se consideró para este
cálculo, la longevidad floral señalada en Aredondo-Núñez (2011), para una alt¡tud
de 900 m.s.n.m.
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