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RESUMEN

La interaccion planta-polinizador constituye una de las interacciones mutualistas mas
importantes, ya que establece la base para el funcionamiento de diversos ecosistemas. En
ecosistemas andinos, las interacciones entre plantas y polinizadores son, por regla general,
generalistas, mientras que las interacciones especialistas son raras. Ademas, se ven enfrentados a
condiciones térmicas fluctuantes tanto diarias como estacionales. En plantas, la alta variacion
térmica diaria favorece a las especies de plantas con nichos térmicos amplios. Mientras que, en
ectotermos, el nicho térmico esta determinado por los patrones de temperatura ambiental y en gran
medida, por la temperatura maxima que pueden tolerar. En este estudio, se analiz0 la relacién entre
el nicho térmico de actividad (NTA) de los polinizadores y el nicho térmico reproductivo (NTR)
de las plantas con el grado de especializacion de estos basado en el nimero de interacciones que
Ilevan a cabo entre ellos, para lo cual, se plantearon las siguientes preguntas: (1) ¢Cuén generalistas
son las especies de plantas y polinizadores en una red de polinizacién en el piso altoandino de la
Cordillera de Chile central? (2) ¢Bajo qué temperaturas se encuentran activos los polinizadores y
ocurre la floracion de las plantas? (3) ¢Esta relacionada la tolerancia térmica de los polinizadores
y el rango térmico que abarca la floracion de las plantas con su grado de especializacion? Se
esperaba que los polinizadores con una amplitud mayor de tolerancia térmica y plantas con rangos
térmicos mas amplios de floracion tuvieran un mayor nimero de especies interactuantes. Se
registraron las interacciones planta-polinizador en un area local a 3.050 m.s.n.m, en Valle Nevado
entre las 10-17 hrs en un periodo de 19 semanas. Se determin6 el NTA considerando los valores
de temperatura sélo cuando hubo interaccion con plantas, mientras que para el NTR se
consideraron los valores de temperatura cada 20 minutos entre las 10-17 hrs. Finalmente, se
comparé el nicho térmico con el grado de especializacion en ambos grupos mediante correlacion

de Spearman.



Tanto plantas como polinizadores fueron, mayormente, generalistas y tuvieron en promedio
NTA de 10,2 °C (rango: 1,2 - 20,6 °C) y NTR de 27,1 °C (rango: 22,4 - 35,2 °C). Para los
polinizadores, no se encontrd una relacion significativa entre el NTA y el nimero de especies de
plantas polinizadas. Por el contrario, en plantas, si hubo una relacién positiva entre el NTR y el
numero de especies visitantes. Mecanismos fisiologicos de termorregulacion, periodos de actividad
de los polinizadores y la liberacion de condiciones abioticas hostiles a mitad de la temporada de
floracién podrian explicar estos resultados. Este estudio aporta nuevos conocimientos sobre como
las variables abidticas pueden mediar la cantidad de interacciones entre plantas y polinizadores en

los ecosistemas.

ABSTRACT

The plant-pollinator interaction is one of the most important mutualistic interactions,
forming the basis for the functioning of diverse ecosystems. In Andean ecosystems, plant-pollinator
interactions tend to be predominantly generalists, while specialist interactions are rare. In addition,
these organisms face fluctuating thermal conditions, both on a daily and seasonal scale. In plants,
high daily thermal variation favors plant species with broad thermal niches. In contrast, in
ectotherms, the thermal niche is determined by ambient temperature patterns and mostly by the
maximum temperature they can tolerate. This study intended to analyze the relationship between
the activity thermal niche (ATN) of pollinators and the reproductive thermal niche (RTN) of plants
concerning their degree of specialization, based on the number of interactions they engage in, for
which the following questions were adressed: (1) How generalist are plant and pollinators species
in a pollination network in the high Andean region of the Cordillera of central Chile? (2) What
temperatures conducive to the activity of pollinators and the plant flowering? (3) Is the thermal

tolerance of pollinators and the thermal range encompassed by plant flowering associated with their



degree of specialization? We expected that pollinators with broader thermal tolerance and plants
with wider thermal ranges of flowering would have a greater number of interacting species. Plant-
pollinator interactions were recorded in a local area at 3,050 m.a.s.l., in Valle Nevado between 10-
17 hr over a period of 19 weeks. The ATN was determined considering temperature values only
during interactions with plants, while for the RTN, was determined considering temperature values
every 20 minutes between 10-17 hrs. Finally, Spearman correlation was employed to compare the
thermal niche with the degree of specialization in both groups.

Both plants and pollinators were predominantly generalists and had on average ATN of
10.2 °C (range: 1.2-20.6 °C) and RTN of 27.1 °C (range: 22.4-35.2 °C). For pollinators, no
significant relationship was found between ATN and the number of plant species pollinated.
Conversely, in plants, there was a positive relationship between the RTN and the number of visiting
species. Physiological mechanisms of thermoregulation, periods of pollinator activity and the
release of hostile abiotic conditions in the middle of the flowering season could explain these
results. This study contributes new insights into how abiotic variables mediate the quantity of

interactions between plant and pollinators within ecosystems.

INTRODUCCION
Las interacciones de mutualismo constituyen la base para el funcionamiento de los
ecosistemas, desempefiando un papel esencial a la hora de determinar como se organizan las
comunidades y como funcionan (Traveset & Richardson, 2014). Gran parte de la reproduccién y
reclutamiento exitoso de muchas especies de plantas dependen de estas interacciones y un gran
namero de especies animales necesitan, estrechamente, de los recursos que las plantas proveen
alrededor de sus estructuras reproductivas, como las flores, frutos, entre otros (Levey y col., 2002;

Waser & Ollerton, 2006).



La polinizacion es un ejemplo bien conocido de interaccion mutualista interespecifica. Los
polinizadores prestan un servicio fundamental a los ecosistemas terrestres (Buchmann & Nabham,
1996; Kearns y col., 1998), ya que determinan el éxito o fracaso reproductivo de las plantas
(Ollerton y col., 2011). Ademas, en esta interaccion planta-polinizador las especies vegetales
proporcionan recompensas como néectar y polen, y los animales que las polinizan promueven la
reproduccion de éstas al llevar sus granos de polen a otros individuos de la poblacion (Giannini y
col., 2013).

Este tipo de interaccion tiene una larga historia de estudios a nivel de comunidades
ecologicas enteras (Robertson, 1928; Moldenke, 1975). No obstante, durante las Gltimas décadas,
se ha presentado una renovada atencién a las comunidades planta-polinizador (Waser & Ollerton,
2006), particularmente, en el contexto de que pueden representar redes complejas (Bascompte &
Jordano, 2007; Memmott y col., 2007; Aizen y col., 2008; Petanidou y col., 2008).

Las comunidades planta-polinizador suelen estar compuestas por un elevado numero de
especies vegetales y un nimero aun mayor de especies de polinizadores, conectados a través de
interacciones directas e indirectas en una red compleja. Estas redes suelen tener una arquitectura
anidada, en donde las especies mas especialistas interactian sélo con subconjuntos adecuados de
aquellas especies que interacttan con las mas generalistas (Bascompte y col., 2003). Asimismo,
Jordano (1987), al analizar los pocos estudios sobre comunidades planta-animal que existian hasta
ese momento, concluy6 que las interacciones facultativas de alta generalidad son la regla. En
general, esta tendencia se ha mantenido, donde se subraya la naturaleza generalizada de las
interacciones de polinizacion (por ejemplo, Herrera, 1988, 1996; Ollerton, 1996, 1998; Waser y
col., 1996; Elberling & Olesen, 1999; Momose y col., 1998; Johnson & Steiner, 2000; Rasmussen
& Olesen, 2000; Medan y col., 2002; Lara-Romero y col., 2019; Minachilis y col., 2020). Son

pocos los taxa de plantas y polinizadores que estan realmente especializados (Olesen & Jordano,



2002). En este sentido, si bien se ha concluido que la mayoria de las plantas y polinizadores estan
generalizadas, las causas subyacentes son ain poco entendidas.

Una de estas causas podria guardar relacion con la amplitud de rango o tolerancia térmica
de las especies. En esta linea, se ha propuesto que el régimen de temperaturas del entorno ocupado
por las poblaciones de las especies de plantas y animales es un componente clave en la
determinacion de los limites y la amplitud de su nicho térmico (Clusella-Trullas y col., 2011;
Hoffmann y col., 2013). En insectos ectotermos la tolerancia térmica esta limitada por los patrones
de temperatura ambiental y, en gran medida, por la temperatura maxima (y probablemente minima)
que pueden soportar (Hoffmann, 2010; Santos y col., 2011). Por lo tanto, la variabilidad y
previsibilidad de las fluctuaciones de temperatura son componentes importantes que configuran los
nichos térmicos de los insectos (Chown & Nicolson, 2004). La misma tendencia se ha observado
en especies de plantas. Chan y col. (2016) documentaron que la alta variabilidad diaria de la
temperatura favorece a las especies con nichos térmicos amplios, mientras que Sierra-Almeida &
Cavieres (2012) concluyeron que, cuanto mas estrecho es el rango de tolerancia térmica, mas
especializada es la especie. Lo anterior, se condice, ademas, con la hipétesis de la variabilidad
climatica (CVH, en inglés), descrita por Janzen (1967), la cual predice que organismos que viven
en ambientes con gran variacion de temperatura tienen un rango mas amplio de tolerancia térmica.
Por el contrario, lugares con una menor variacion estacional de temperatura seleccionan especies
con rangos térmicos mas estrechos. Si bien existen estudios, en su mayoria, de laboratorio sobre la
tolerancia térmica de insectos, no se ha medido el nicho térmico de actividad de los polinizadores
en ecosistemas naturales.

En ecosistemas altamente estacionales, las especies con largos periodos de floracién
estarian expuestas a un rango de temperatura mayor y, por lo tanto, a un ensamble mas diverso de

polinizadores en comparacion a aquellas especies con periodos de floracion mas cortos. Por otro



lado, los polinizadores con largos periodos de actividad visitarian flores que abren bajo diferentes
temperaturas. Todos estos antecedentes sugieren que la temperatura jugaria un rol importante en
determinar el grado de especializacion de plantas y polinizadores.

Los ecosistemas alpinos corresponden a entornos caracterizados por grandes diferencias de
temperatura diurna y estacional, y cambios de temperatura a menudo rapidos e impredecibles
(Mani, 1968). Se ha visto que las fluctuaciones de temperaturas, en una escala de tiempo fina,
aumentan con la altura (Arroyo y col., 2019). Las redes de polinizacion en estos ecosistemas
reportan un alto grado de anidamiento (Dupont y col., 2003). Ademas, la diversidad de
polinizadores es generalmente baja en comparacion con la diversidad de las tierras bajas (Ramirez
& Brito, 1992). De hecho, la relacion polinizadores/abundancia de plantas disminuye con la altura
(es decir, los polinizadores se vuelven cada vez mas escasos para las plantas), mientras que los
sistemas generalistas y especializados coexisten, aunque los sistemas generalistas tienden a
dominar (Arroyo y col., 1982; Devoto y col., 2005; Ramos-Jiliberto y col., 2010). Se predice que
los nichos térmicos de los polinizadores influiran en el grado de especializacion en la interaccion
planta-polinizador.

En base a los antecedentes anteriores y apoyandonos en los dos conceptos descritos
anteriormente, este estudio pretende responder a las siguientes preguntas: (1) ;Cuan generalistas
son las especies de plantas y polinizadores en una red de polinizacion en el piso altoandino de la
Cordillera de Chile central? (2) ;Bajo qué temperaturas se encuentran activos los polinizadores y
ocurre la floracion de las plantas? (3) ¢ Esta relacionada la tolerancia térmica de los polinizadores
(NTA) y el rango térmico que abarca la floracion de las plantas (NTR) con su grado de
especializacion? Se espera que polinizadores con una mayor amplitud de tolerancia térmica y
plantas con rangos térmicos mas amplios de floracion tengan un mayor numero de especies

interactuantes.



Para propdsitos de este estudio, se define el ‘nicho térmico de actividad’ (NTA) como el
rango o tolerancia térmica bajo el cual una especie de polinizador se encuentra activo visitando
flores. Analogamente, se entiende el ‘nicho térmico reproductivo’ (NTR) como el rango de

temperatura bajo el cual una especie de planta se encuentra en flor durante las horas del dia.

Objetivo general
Analizar la relacion que existe entre el nicho térmico y el grado de especializacion de

plantas y polinizadores en el piso altoandino de la cordillera de los Andes de Chile central.

Objetivos especificos

1. Determinar las especies de plantas y polinizadores que conforman la red de polinizacion global
a 3.050 m.s.n.m en Valle Nevado, Region Metropolitana, y que nos informara acerca del nimero
de plantas polinizadas por polinizador y viceversa.

2. Estimar el nicho térmico de actividad (NTA) y reproductivo (NTR) de cada especie de
polinizador y planta, respectivamente.

3. Determinar el grado de especializacion en ambos grupos interactuantes.

4. Comparar la amplitud de nicho térmico con el grado de especializacion de plantas y

polinizadores.



METODOLOGIA
Area de estudio
El estudio se realizo en la Cordillera de los Andes de Chile central, en el piso altoandino
ubicado en las cercanias del centro de esqui Valle Nevado (33°21°03” S, 70°14°55” W) a una altura

de 3.050 m.s.n.m. (Figura 1).
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Figura 1. Localizacion del sitio de estudio ubicado a 3.050 m.s.n.m, en Valle Nevado, RM. (A) Mapa referencial de

la ubicacion del area de estudio. Fotografia del sitio de estudio (B) nevado y en la (C) estacion de floracion 2021-2022.

Chile central presenta un clima de tipo mediterraneo (di Castri & Hajek, 1976), el cual se
caracteriza por inviernos lluviosos y frescos y veranos largos y secos de unos 6-7 meses de
duracion, con una precipitacion anual, a 3.200 m de altitud, de 943 mm (Santibafiez & Uribe, 1990)
y una temperatura media mensual del aire durante la estacion de crecimiento que oscila entre 3,0°C
en abril y 7,5°C en febrero (Cavieres & Arroyo, 1999).

La investigacion se realizé en una ladera con exposicion poniente, donde se cubrié un area
de vegetacion de alrededor de 2.000 m?. En esta zona la vegetacion estd compuesta, principalmente,

por hierbas perennes que forman rosetas, ademas de parches dominados por especies de plantas en
8



cojin (Cavieres y col., 2000; Badano & Cavieres, 2006). Ejemplos de algunas especies de plantas
en flor presentes en el area de estudio se muestran en la Figura 2.

El sitio de estudio se dividio en 79 cuadrantes de 5x5 m cada uno. El tiempo en que se llevo
a cabo el estudio en terreno abarcé un total de 19 semanas, aproximadamente, desde el 02 de
noviembre del 2021 al 16 de marzo del 2022. Durante este periodo, cada semana se reviso la
floracién de cada especie de planta en todos los cuadrantes para elegir las especies a muestrearse

semanalmente.

Figura 2. Fotografias de algunas de las especies de plantas en flor observadas en el sitio de estudio. (A) Phacelia
secunda (Boraginaceae), (B) Loasa caespitosa (Loasaceae), (C) Perezia carthamoides (Asteraceae), (D) Viola

philippii (Violaceae).

Registro de temperatura

Se montaron cinco registradores automaticos de temperatura (HOBO U23 Pro v2; Onset
Computer Corp., Cape Cod, MA, USA) con escudos solares al principio de la floracion,
coincidiendo con el inicio de la recoleccién de datos (principios de noviembre). Se ubicaron hasta

los 15 cm sobre el nivel del suelo por ser representativo de la altura de vuelo y forrajeo de los



polinizadores (Arroyo y col., 2013). Los sensores registraron la temperatura ambiental en
intervalos de 20 minutos durante el periodo de observacion de las interacciones planta-polinizador
y se distribuyeron en cinco puntos diferentes cubriendo la variacién de altura y substratos en el
sitio de estudio.

Adicionalmente, para evidenciar las grandes fluctuaciones de temperatura que presenta el
area de estudio, se calculé el promedio de temperaturas diurnas por dia de todo el periodo de
recoleccion de datos, desde las 10:00 hasta las 17:00 hrs, ademas de las temperaturas maximas y
minimas diarias. Junto a ello, se calculé la temperatura promedio del dia por mes, desde noviembre

del 2021 a marzo del 2022 abarcando el mismo horario diurno.

Composicion de polinizadores y registro de interacciones

Entre el inicio y término de floracion respectivo para cada especie de planta que estaba en
flor cada semana, se eligieron tres o siete parches al azar con al menos 1 m de distancia entre cada
uno, dependiendo netamente de la frecuencia y etapa fenoldgica (por ejemplo, inicio o peak de
floracién) en que se encontraban los ejemplares dentro del area de estudio. Las especies con pocos
individuos en flor en una semana determinada no se incluyeron dado que no fue posible contabilizar
suficientes parches. Las observaciones se realizaron dos dias a la semana con la ayuda de varios
observadores con la finalidad de cubrir todas las especies en flor.

En cada uno de los parches se contabilizé el nimero de individuos y flores abiertas,
anotando la hora del registro y el cuadrante correspondiente. Adicionalmente, se anotaron las
condiciones climaticas como el viento y la nubosidad. El viento se caracterizd6 como leve,
moderado y fuerte, mientras que la nubosidad como despejado (D), parcialmente nublado (PN) y
nublado (N). Las observaciones de las visitas de polinizadores a las plantas se realizaron en

periodos de 15 minutos separados por periodos de 5 minutos de descanso de los observadores, entre
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las 10:00 y las 17:00 hrs, rotando entre los parches. De esta manera se obtuvieron, en mayor
medida, 21 ciclos de observacion por semana por especie a lo largo de su floracion, cubriendo un
esfuerzo de muestreo de 14 horas semanales de observacion. Sin embargo, en los dias en que hubo
tormenta eléctrica se recolectaron datos hasta el horario en que no fuese riesgoso para los
observadores. En cada ciclo de observacion se registraron todas las interacciones efectivas de
polinizadores a las flores abiertas, anotando su identificacion tentativa, mediante la caracterizacion
de los insectos como tamario corporal, patrones de coloracién, de vuelo o transporte (estacionario,
saltos cortos, etc.), entre otros. Se consideraron polinizadores efectivos a aquellos visitantes que
entraban en contacto con las estructuras reproductivas de las flores (por ejemplo, antera o estigma)
y/o se observaba que éstos se encontrasen cubiertos de polen al momento de visitar y retirarse de
las flores abiertas. Se excluyeron a heterdpteros y coledpteros ya que no se observo desplazamiento
entre flores. Mas bien, estos grupos de insectos permanecieron por largos tiempos en la misma flor
donde se observaron. Para el caso de las hormigas (Hymenoptera), se considerd su presencia como
incidental, ya que se observo un comportamiento erratico e irregular.

En paralelo, se capturaron ejemplares de polinizadores que fueron observados polinizando
las plantas con redes de barrido y se tomaron fotografias en caso de haber sido necesario. Los
insectos capturados fueron montados, enumerados y guardados en insectarios y luego enviados al
Dr. Rodrigo Barahona, Universidad de Los Lagos para su identificacion. Algunos insectos sdlo se
pudieron identificar a nivel de familia u orden a excepcién de un lepidéptero que no fue posible
identificarlo con tal detalle, por ende, sélo fue identificado por su nombre de campo.

Se excluyeron de los analisis a seis especies de polinizadores: Cicadellidae sp. 1
(Hemiptera), Liphanthus moldenkei (Hymenoptera), Phthiria tristis (Diptera), Sicorisia discreta
(Hemiptera), Tachinidae sp. 11 (Diptera) y Pryionix sp. 1 (Hymenoptera), debido a que poseen un

unico registro de observacion de interaccién con plantas en todo el periodo de floracién.
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Construccion de la red de polinizacion

Para visualizar las interacciones entre las plantas y polinizadores, se construy6 una matriz
binaria de presencia-ausencia donde se indica las plantas que fueron visitadas por cada polinizador
y viceversa. Tal interaccion, en la matriz, se encuentra asignada con un 0 en ausencia de interaccion
entre ambas especies y con un 1, si la hay (Olesen & Jordano, 2002). Posteriormente, se importo
la matriz al software R (Rstudio, 2019) y con el paquete bipartite (Dormann y col., 2008) se creo
la red de polinizacion que representa todas las interacciones de la comunidad planta-polinizador

presentes en el area de estudio.

Caracterizacion del nicho térmico

Para determinar el nicho térmico reproductivo (NTR) se consideraron todos los valores de
temperatura registrados cada 20 minutos entre las 10:00-17:00 hrs durante todos los dias que duro
la floracién de cada especie. Es decir, si el periodo de floracidn de una especie comenzd el 01 de
noviembre y termino el 01 de enero, se recopilaron las temperaturas diarias registrados cada 20
minutos entre las 10:00-17:00 hrs de ambos meses considerando todos los parches observados.
Mientras que, para establecer el nicho térmico de actividad (NTA) se consideraron sélo los valores
de temperatura para los 20 minutos en que se registraron las interacciones efectivas de
polinizadores con las plantas en el dia. Esto con el fin de evitar considerar horas donde los insectos
no se encuentren activos polinizando o se encuentren en sus nidos, debido a su sensibilidad a la
temperatura (Primack & Inouye, 1993; Totland, 1994; Thomson, 2010; Straka & Starzomski, 2015;
Lefebvre y col., 2018). Para ambos grupos interactuantes, se obtuvieron los valores de temperatura
del HOBO mas cercano al cuadrante donde se registro la interaccion. Ademas, se incluyo el rango

de temperatura de toda la temporada de recoleccion de datos obtenido a partir del registro térmico
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de cada uno de los sensores de temperatura ubicados en el area de estudio para contrastar el rango
de temperatura de actividad de los polinizadores y de floracion en plantas con la situacion general.

En plantas y polinizadores, el nicho térmico se caracterizé mediante dos parametros: (a) el
rango, el cual corresponde a la diferencia entre la temperatura maxima y minima donde se registré
la polinizacion efectiva en polinizadores y donde ocurrio el periodo de floracion de las plantas, y
(b) la desviacion estandar, la cual fue incluida considerando que el rango térmico puede contener
valores extremos que no representarian el comportamiento habitual de las especies.

Adicionalmente, para investigar si existe variacion entre los nichos térmicos de los
diferentes grupos de insectos, se dividieron a los polinizadores (por orden) en dos grupos: aquellos
que se encontraron, mayoritariamente, polinizando bajo la temperatura mds frecuente de la
temporada (“peak de temperatura”) y aquellos que se encontraron visitando flores, en mayor
medida, sobre el peak de temperatura de la estacion. Y, ademas, se compararon las temperaturas
minimas de actividad de dipteros e himenoOpteros para determinar si ambos grupos presentan
diferencias entre las mismas, mediante Test de t.

Son dos los componentes que determinan los rangos de temperatura de actividad de los
insectos: la variacion diurna y la variacion estacional. Para descartar que la amplitud del nicho
térmico estuviese dada unicamente por la variacion diurna, se efectuaron correlaciones entre NTA
y los dias en que mantuvieron activos polinizando cada especie de insecto.

Los valores de temperatura para cada especie de planta y polinizador, se importaron al
software R (Rstudio, 2019) y se generaron curvas de densidad que ilustran los parametros de nicho
térmico en ambos grupos interactuantes, obtenidos a partir de los paquetes ‘ggplot2’ y ‘ggridges’

(Wickham, 2016; Wilke, 2022).

13



Grado de especializacion

El grado de especializacion de las especies de plantas y polinizadores se obtuvo mediante

dos indices.

1)

2)

I, el nimero de especies de insectos que visita una especie de planta e Ip, el nUmero de
especies de plantas que fueron visitadas por una especie de polinizador. La especializacion
de las interacciones se caracteriza por el nimero de especies (0 enlaces). En esta
investigacion, una especie de planta o polinizador que interactud con s6lo una especie se
clasifico como especialista (Bliithgen y col., 2006; Bluthgen y col., 2007; véase como

ejemplo Cuartas-Hernandez & Medel, 2015).

indice de Shannon (H’) (Shannon & Weaver, 1949):

S
H = Z(pi Inp;)
i=1

Para proposito de esta investigacion, pi sera la proporcion de especies de polinizadores del
i-ésimo orden de una comunidad con S érdenes. Los valores altos del indice de Shannon se
dan cuando una especie de planta es visitada por una gran cantidad de especies de
polinizadores pertenecientes a diversos 6rdenes. Tal planta se asign6 como una especie
generalista. De forma contraria, una especie de planta visitada por una menor cantidad de
especies de insectos pertenecientes a una menor cantidad de 6rdenes fue considerada como
una especie especializada con valores méas bajos de Shannon, incluyendo el cero. Este
indice fue calculado en ‘Shannon Diversity Index Calculator’ (Rain, 2023). Los Ordenes

considerados fueron Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera, Thysanoptera y Hemiptera.
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Anélisis de datos

Para determinar si existe relacion entre el nicho térmico y el grado de especializacion en
plantas y polinizadores, se relacionaron los parametros de nicho descritos con anterioridad con los
dos indices calculados para el grado de especializacion. Adicionalmente, para cada especie de
planta, se relacionaron los parametros de nicho térmico con el periodo de floracion de las plantas
para saber si existia una asociacion entre la amplitud del rango de temperatura y los dias en que
estuvieron en flor. Del mismo modo, para cada especie de polinizador, se relacionaron los
parametros de nicho térmico con los dias de actividad, con la finalidad de determinar si existia una
relacién entre la amplitud del rango de temperatura y la cantidad de dias en que los insectos fueron

observados polinizando. Se utilizd correlacion de Spearman y Pearson segun correspondiera.

RESULTADOS

Ambiente térmico

La temperatura a 15 cm sobre el suelo fue altamente fluctuante durante dia 'y a lo largo de
la estacidn de floracion. Durante el dia, la diferencia promedio entre la Tmax Yy Tmin fue de 13,5 °C
con un rango entre 5,7 - 20,2 °C (Figura 3). De igual forma, a lo largo de la temporada la
temperatura promedio por dia tuvo diferencias muy contrastantes, con una maxima de 24,7 °C el
14 de enero y una minima de 3,6 °C el 23 de febrero. La temperatura promedio durante el dia por
mes fluctuo6 entre los 14,9 °C en noviembre y los 19,0 °C en diciembre (Figura 4). Estos datos
térmicos confirman que los polinizadores, en el piso altoandino, estdn expuestos a cambios
fluctuantes de temperatura durante el dia. Asimismo, las plantas se ven expuestas a una gran

variacion de temperatura durante su floracion.
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Figura 3. Promedio de temperatura diaria durante el periodo de recoleccion de datos (azul) entre 01 de noviembre de
2021y 16 de marzo del 2022. Se visualizan las temperaturas maximas (naranjo) y minimas (plomo). Se promediaron

las temperaturas diarias de los cinco sensores para cada 20 minutos.
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Figura 4. Promedio de temperatura mensual a 15 cm del suelo desde el 01 de noviembre 2021 al 16 de marzo del
2022. En el afio de estudio, diciembre y enero fueron los meses méas célidos, mientras que noviembre tuvo la

temperatura promedio menor. Se promediaron las temperaturas de los cincos sensores para cada 20 minutos en el dia.

16



Red de polinizacion

La red de polinizacidn consto de 65 especies de plantas y polinizadores, abarcando un total
de 125 interacciones realizadas entre ambos grupos (Figura 5).

Hubo un total de 37 especies de plantas en el area de estudio. Sin embargo, se realizo el
seguimiento de interacciones en 26 especies de plantas (70,3% de las especies no anemofilas que
florecieron), ya que no se contabilizaron suficientes parches para observar interacciones de las
plantas restantes. Se registraron 21 géneros de plantas distribuidas en 14 familias. Adicionalmente,
seis especies son endémicas de Chile y una es introducida: Taraxacum officinale (Asteraceae). La
familia con mayor nimero de especies en la red fue Asteraceae, representada por 9 especies (34,6%
respecto al total).

En el caso de los polinizadores, se registraron 39 especies en total, pertenecientes a cinco
ordenes, de los cuales los dipteros fueron mas abundantes con 19 especies (equivalente al 48,7%
del total), seguido de Hymenoptera con 13 especies (equivalente al 33,3% de los insectos) junto a
Lepidoptera (con cuatro especies, equivalente al 10,3%) y Thysanoptera con dos especies (5,1%
de los polinizadores). Hemiptera fue el orden menos representado en la red con apenas una especie.
Si bien, el picaflor cordillerano (Oreotrochilus leucopleurus) se encontraba en la zona, no se

observaron visitas a flores en el area de estudio.
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Oxysarcodexia sp. 1
Austroscaeva melanostoma
Chilicola curvapeligrosa
Lxechohypopion leucomalla
Megachile saulcyi

Polilla moteada

Tachinidae sp. 5
Centris cineraria
Chloropidae sp. 1
Chloropidae sp. 2

Liphanthus sabulosus
Oxysarcodexia sp. 2
Pyrausta chiliala
Thysanoptera sp. 1
Yramea modesta
Archytas scutellatus
Centris nigerrima
Chloropidae sp. 3
Chrysanthrax flavicura
Hypodynerus lachensis
Liorhysus aff. hyalinus
Megachile semirufa
Tachinidae sp. 2
Thysanoptera sp. 2
Araucosimus cf. oriflamus
Caenohalictus cyanopygus
Chilicola guanicoe
Microcerella spinosa
Tropidia notata
Xeromelissa farellones
Xeromelissa sororitatis
Yramea cytheris
Caenohalictus aplacodes
Caenohalictus sp.
Dolichogyna pictus
Hemipenthes differens
Tachinidae sp. 3

Therevidae sp. 1
Villa bigotti
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Senecio pentaphyllus

Pozoa coriacea

Oxalis compacta

Phacelia secunda

Oriastrum pusillum

Viola philippii

Oxalis squamata

Sanicula graveolens
Senecio polygaloides
laraxacum officinale
Berberis empetrifolia
Nassauvia axilaris
Melosperma andicola
Perezia carthamoides
Nassauvia looseri
Tristagma bivalve

Latace andina

Montiopsis cistiflora
Adesmia montana
Chaetanthera euphrasioides
Quinchamalium parviflorum
Oriastrum chilense
Anarthrophyllum gayanum
Montiopsis gilliesii

Loasa caespitosa

Calceolaria arachnoidea

Figura 5. Red de polinizacion construida a partir de datos obtenidos durante el periodo de floracién de plantas
(noviembre a marzo del verano 2021-2022), a 3.050 m.s.n.m, Valle Nevado, Region Metropolitana de Santiago. Consta

de 26 especies de plantas y 39 especies de polinizadores.

Las especies de las plantas y polinizadores de la red se encuentran detalladas en la matriz

binaria (Tabla S1, Anexo 1).
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Nicho térmico

Como grupo, los insectos estuvieron activos polinizando bajo un amplio rango de
temperaturas (1,2 °C a 20,6 °C), con un promedio de 10,2 °C. En general, los dipteros tuvieron los
nichos térmicos mas amplios de la comunidad, seguido de los himendpteros y lepidopteros. Sin
embargo, también se encontraron especies de moscas y abejas con NTA estrechos.

Los nichos térmicos individuales de las especies de polinizadores fueron muy variables
(Figura 6). A un extremo, Oxysarcodexia sp. 2 (Diptera: Sarcophagidae) estuvo polinizando entre
los 43 °C y 249 °C con un NTA de 20,6 °C. Al otro extremo, Yramea cytheris
(Lepidoptera: Nymphalidae) estuvo activamente polinizando entre los 13,8 © y 15,0 °C (rango
térmico: 1,2 °C), en un rango mds estrecho de temperatura en comparacion a los demads
polinizadores.

Los himenopteros estuvieron visitando flores bajo un nicho térmico estrecho de 2,4 °C y un
nicho térmico amplio de 16,7 °C. Entre las especies de tamafio corporal pequeio, Xeromelissa
sororitatis (Halictidae) tuvo la amplitud de tolerancia térmica mas amplia con 16,7 °C (10,6 — 27,3
°C), en tanto que Caenohalictus aplacodes (Halictidae) estuvo visitando flores en un rango térmico
mas estrecho de 2,3 °C (15,1 - 17,5 °C). En cambio, para himenopteros de tamafio corporal grande,
el rango de tolerancia térmica mas amplio corresponde a Centris cineraria (Apidae), el cual tuvo
un NTA de 11,4 °C (16,3 - 27,6 °C). En contraparte, Megachile semirufa (Megachilidae) fue
observado visitando flores en un rango de temperatura de 3,8 °C (15,6 - 19,4 °C). Para el caso de
los lepiddpteros tuvieron nichos térmicos estrechos y muy variables entre géneros. Yramea modesta
fue la especie que tuvo el mayor rango térmico del grupo (11,3 °C), mientras que Yramea cytheris
se mantuvo polinizando bajo un NTA estrecho de 1,2 °C. Las especies pertenecientes a los 6rdenes
Hemiptera y Thysanoptera estuvieron activas polinizando bajo NTA de 9,3 °C y 11,2 °C,

respectivamente.
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Oxysarcodexia sp. 2 (D)
Oxysarcodexia sp. 1 (D)
Araucosimus cf. oriflamus (D)
Xeromelissa sororitatis (H)
Chloropidae sp. 1 (D)
Tropidia notata (D)
Liphanthus sabulosus (H)
Xeromelissa farellones (H)
Villa bigotti (D)
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Austroescaeva melanostoma (D)
Dolichogyna pictus (D)
Centris cineraria (H)

Yramea modesta (L)
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Chrysanthrax flavicura (D)
Caenohalictus cyanopygus (H)
Thysanoptera sp. 1 (T)
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Archytas scutellatus (D)
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Caenohalictus cyanopygus (H)
Chilicola guanicoe (H)
Centris nigerrima (H)
Tachinidae sp. 2 (D)
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Pyrausta chilialia (L)
Chloropidae sp. 3 (D)

Polilla moteada (L)
Thysanoptera sp. 2 (T)
Microcereila spinosa (D)
Megachile saulcyi (H)
Exechohypopion leucomalla (D)
Megachile semirufa (H)
Hypodynerus lachensis (H)
Caenohalictus aplacodes (H)
Yramea cytheris (L)
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Figura 6. NTA de polinizadores (N = 39) ordenados de mayor a menor (a) rango y (b) desviacion estandar de
temperatura (°C). El eje x representa las densidades relativas suavizadas de temperatura de actividad, mientras que las
especies de insectos observados se listan en el eje y. Ademas, se visualiza el rango de temperaturas que abarco la
temporada de investigacion. *Entiéndase “peak de temperatura” de la temporada, como la temperatura mas frecuente
desde las 10-17 hrs durante la estacion de floracion (19,6 °C; linea vertical negra). D: Diptera; H: Himenoptera; L:

Lepidoptera; T: Thysanoptera; He: Hemiptera.

Se encontré una mayor proporciéon de dipteros (10 especies, 76,9%) que estuvieron
polinizando con mayor frecuencia bajo el peak de temperatura de la temporada (19,6 °C, linea
vertical negra; Figura 6) comparado a los himenopteros (3 especies, 23,1%). Contrariamente, la
proporcion de dipteros (9 especies, 47,4%) fue menor que la de himenopteros (52,6%) por sobre el

peak de temperatura de la temporada. En lepiddpteros la proporcion fue igual en ambos lados de la
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estacion (dos especies en cada lado), mientras que ambas especies de tisanopteros y el unico
hemiptero observado se mantuvieron polinizando principalmente en temperaturas bajo el peak
térmico de la estacion (Figura 6). De forma complementaria, los dipteros estuvieron activos en
temperaturas minimas significativamente menores que la de los himenopteros con un promedio de
12,7 °C y 15,3 °C, respectivamente La temperatura minima mds baja registrada fue de 4,3 °C
(dipteros) y 10,3 °C (himendpteros) con una mediana de 13,2 °C para dipteros y 15,1 °C para

himenopteros (Figura 7).
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Temperatura minima

Dipfera Hymeﬁoptera
Polinizadores

Figura 7. Comparacion entre las temperaturas minimas en donde se registraron mantuvieron activos polinizando
dipteros e himenopteros (t = -2,0553, p = 0,049; N = 32). Se consideraron las temperaturas minimas de actividad de

19 especies de dipteros y 13 especies de himendpteros.

En plantas, el promedio de los nichos térmicos fue de 27,1 °C. Las asterdceas destacan
dentro del grupo ya que, en general, tuvieron NTR mas amplios comparado a otras familias, es
decir que las plantas estuvieron en flor en rangos de temperatura mayores, destacando especies

como S. pentaphyllus, O. pusillum, C. euphrasioides, N. looseriy O. chilense.
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En relacién con los nichos térmicos individuales, Senecio pentaphyllus (Asteraceae) fue la
especie que tuvo el nicho térmico mas amplio con un rango de temperatura de 35,2 °C (-5,3 - 29,9

°C), mientras que Latace andina (Amaryllidaceae) tuvo el nicho mas estrecho con un NTR de 22,4

°C (1,8 - 24,2 °C; Figura 8).

(a)

Periodo de floracion
Senecio pentaphyllus1
Oxalis squamata
Oriastrum pusillum|
Oxalis compacta?
Chaetanthera euphrasioides?
Viola philippii
Nassauvia looseri
Oriastrum chilense?
Sanicula graveolens
Montiopsis cistiflora
Taraxacum officinale
Melosperma andicola
Quinchamalium parviflorum
Senecio polygaloides|

Pozoa coriacea
Montiopsis gilliesii
Nassauvia axillaris
Calceolaria arachnoidea
Berberis empetrifolia
Phacelia secunda
Anarthrophyllum gayanum/{
Adesmia montana
Loasa caespifosa
Tristagma bibalve-
Perezia carthamoides
Latace andina|

Especie

&
Periodo de floracion |
Oriastrum pusillum
Senecio pentaphylius |
Quinchamalium parviflorum
Chaetanthera euphrasioides
Oxalis squamata |
Oriastrum chilense |
Nassauvia looseri|
Calceolaria arachnoidea|
Oxalis compacta|

Senecio polygaloides |
Viola philippii

Nassauvia axillaris
Montiopsis cistiflora
Anarthrophylium gayanum
Melosperma andicola
Sanicula graveolens |
Pozoa coriacea
Taraxacum officinale |
Latace andina

Berberis empettrifolia
Tristagma bibalve
Adesmia montana|
Montiopsis gilliesif

Loasa caespitosa |
Phacelia secunda|

Perezia carthamoides |
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Figura 8. Nicho térmico de plantas (N = 26) ordenadas de mayor a menor (a) rango y (b) desviacion estandar de
temperatura (°C) bajo la cual ocurre el periodo de floracion. El eje x representa las densidades relativas suavizadas de

temperaturas, mientras que las especies de plantas se listan en el eje y. Ademas, se visualiza el rango de temperaturas

que abarco el periodo de recoleccion de datos.

Los nichos térmicos individuales y las temperaturas maximas y minimas de actividad

(insectos) y de floracion (plantas), se detallan en la Tabla S2 y S3, respectivamente (ver Anexo 2).
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Grado de especializacion

El grupo de los polinizadores tuvo de 1 a 10 interacciones con especies de plantas, con un
promedio de 3,0 interacciones (Tabla 1). Los dipteros visitaron de 1 a 10 especies de plantas, los
himendpteros polinizaron 1 a 5 especies de plantas, mientras que los lepidopteros interactuaron con
2 a 5 especies vegetales. Liorhysus aff. Hyalinus (Hemiptera) visito flores de 3 especies de plantas.
Por ultimo, los tisanopteros interactuaron con 3 a 4 especies de plantas en total.

Oxysarcodexia sp. 1 (Diptera: Sarcophagidae) fue la especie que polinizé el mayor numero
de especies de plantas con un total de 10 interacciones. Por el contrario, un 17,9% de las especies
de insectos, polinizaron s6lo una especie de planta. Por lo tanto, estas siete especies de insectos
fueron especialistas.

Tanto en el grupo de los generalistas como de los especialistas, los dipteros fueron quienes

dominaron con una mayor proporcion de especies (Tabla 1).
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Tabla 1. Grado de especializacion de polinizadores observados en el area de estudio en Valle Nevado (N = 39) basado

en Ip=numero de especies de plantas que visitaron.

Por su parte, las plantas fueron visitadas por 1 a 17 especies de insectos con un promedio

de 6 especies visitantes (Tabla 2). Asteraceae fue la familia que tuvo una mayor cantidad de plantas

visitadas.

Orden
Diptera
Diptera
Diptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Diptera
Diptera
Diptera
Diptera
Diptera
Diptera
Diptera
Hymenoptera
Hemiptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Diptera
Diptera
Diptera
Lepidoptera
Lepidoptera
Diptera
Diptera
Diptera
Diptera
Thysanoptera
Thysanoptera
Diptera
Diptera
Hymenoptera
Hymenoptera
Lepidoptera
Lepidoptera

Especie
Araucosimus cf. oriflamus
Archytas scutellatus
Austroescaeva melanostoma
Caenohalictus aplacodes
Caenohalictus cyanopygus
Caenohalictus sp.

Centris cineraria
Centris nigerrima
Chilicola curvapeligrosa
Chilicola guanicoe
Chloropidae sp. 1
Chloropidae sp. 2
Chloropidae sp. 3
Chrysanthrax flavicura
Dolichogyna pictus
Exechohypopion leucomalla
Hemipenthes differens
Hypodynerus lachensis
Liorhysus aff. hyalinus
Liphanthus sabulosus
Megachile saulcyi
Megachile semirufa
Microcerella spinosa
Oxysarcodexia sp. 1
Oxysarcodexia sp. 2
Polilla moteada
Pyrausta chilialia
Tachinidae sp. 2
Tachinidae sp. 3
Tachinidae sp. 5
Therevidae sp. 1
Thysanoptera sp. 1
Thysanoptera sp. 2
Tropidia notata

Villa bigotti
Xeromelissa farellones
Xeromelissa sororitatis
Yramea cytheris
Yramea modesta
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La especie con un mayor nimero de interactuantes fue Senecio pentaphyllus (Asteraceae)

con un total de 17 especies de polinizadores. Por el contrario, Calceolaria arachnoidea

(Calceolariaceae) fue polinizada solo por una especie de insecto y fue la Uinica planta especialista

de su grupo. En concordancia, también obtuvo el valor més bajo para el indice de Shannon mientras

que, Oxalis squamata (Oxalidaceae) tuvo el valor mas alto de indice de Shannon (H’=1,74), la cual

a su vez fue una de las especies con mayor nimero de interacciones con polinizadores (9 especies

visitantes, Tabla 2). Es destacable la mayor cantidad de especialistas presentes en el grupo de los

polinizadores que en el de las plantas.

Tabla 2. Grado de especializacion de especies de plantas observadas durante su periodo de floracion en Valle Nevado

(N = 26) categorizadas por Ix= nimero de especies de polinizadores visitantes y H’= indice de Shannon.

Familia
Fabaceae
Fabaceae
Berberidaceae
Calceolariaceae
Asteraceae
Amaryllidaceae
Loasaceae
Plantaginaceae
Montiaceae
Montiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Oxalidaceae
Oxalidaceae
Asteraceae
Boraginaceae
Apiaceae
Schoepfiaceae
Apiaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Amaryllidaceae
Violaceae

Especie
Adesmia montana
Anarthrophyllum gayanum
Berberis empetrifolia
Calceolaria arachnoidea
Chaetanthera euphrasioides
Latace andina
Loasa caespitosa
Melosperma andicola
Montiopsis cistiflora
Montiopsis gilliesii
Nassauvia axillaris
Nassauvia looseri
Oriastrum chilense
Oriastrum pusillum
Oxalis compacta
Oxalis squamata
Perezia carthamoides
Phacelia secunda
Pozoa coriacea
Quinchamalium parviflorum
Sanicula graveolens
Senecio pentaphyllus
Senecio polygaloides
Taraxacum officinale
Tristagma bibalve
Viola philippii
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Nicho térmico y grado de especializacion

Numero de interacciones (1)

En polinizadores, el rango (Spearman, r = 0,11; p = 0,5) y desviacion estandar (Spearman,
r=-0,076, p = 0,65) de temperaturas bajo el cual se mantuvieron activos polinizando y el nimero

de plantas que visitaron (contrariamente a lo esperado) no estuvieron significativamente

correlacionados (Figura 9a,b).
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Figura 9. Relacion entre el nimero de especies de plantas polinizadas y la temperatura de actividad de los
polinizadores expresada en términos del (a) rango y la (b) desviacion estandar de temperaturas (°C). Cada triangulo es

una especie de insecto distinto (N = 39).

Por el contrario, en plantas, el rango de temperaturas bajo el cual ocurre la floracion y el
numero de interactuantes estuvieron significativamente correlacionados (Spearman, r = 0,45, p =
0,02; Figura 10a). Sin embargo, con la desviacion estandar de temperaturas no hubo una correlacion

significativa.

26



—_

a) (b)

R =045 p=0.022 * R=009, p=066 *

g 15 15
[e]
i
(0]
N
c - [ ]
510 10{ -
a L ]
Q .
o
g L ]
8 S 51 = I ]
Q
7]
] s & . .

0 .

24 28 32 5.0 55 6.0
Rango de temperaturas (°C) Desviacion estandar de temperaturas (°C)

Figura 10. Relacion entre el nimero de interactuantes por especie de planta y la temperatura bajo el cual ocurre la
floracion expresada en términos del (a) rango y (b) desviacion estandar de temperaturas (°C). Cada punto es una especie

de planta (N = 26).

Shannon (H”)

La tendencia encontrada en el rango de temperaturas de floracion de las plantas se mantuvo
al considerar el indice de Shannon, ya que tuvieron una correlacion significativa al comparar ambos
(Spearman, r = 0,46, p = 0,017; Figura 11a). Sin embargo, al usar la desviacion estandar de

temperaturas, no hubo una correlacion significativa con el indice de Shannon.
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Figura 11. Relacion entre la temperatura bajo el cual ocurre la floracion expresada en términos del (a) rango y (b)
desviacion estandar de temperaturas (°C) y el indice de Shannon. Cada punto es una especie de planta distinta (N =
26)

Los polinizadores estuvieron, en promedio 50,8 dias visitando flores durante la temporada
de floracion. En el sistema estudiado hubo una relacion significativa entre ambos parametros de
nicho térmico (rango y desviacion estandar) y el periodo en dias en que cada especie se mantuvo
visitando las flores. Se observd que rangos de temperaturas de actividad mayores se asocian
positivamente con periodos de actividad mayores (Pearson, r = 0,47, p = 0,0023; Figura 12a). La
misma tendencia para el caso de la desviacion estandar (Pearson, r = 0,35, p = 0,028; Figura 12b).
Las plantas, por su parte, estuvieron en promedio, 37,2 dias en flor durante la temporada de
floracion. En paralelo, se muestra la relacion entre el rango de temperatura bajo el cual ocurre la
antesis y los dias que dur6 la floracion de cada especie de planta, encontrando una correlacion
positiva entre estas dos variables (Spearman, r = 0,49, p = 0,0011; Figura 13a). No asi, para la
desviacion estandar de temperaturas.

Para més detalle de los dias de actividad de los insectos polinizadores y los de floracion en

plantas durante la temporada, ver Tabla S4 (Anexo 3).
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Figura 12. Relacion entre la temperatura bajo la cual ocurre la polinizacién y el periodo de actividad de cada especie
de insecto observado en el area de estudio expresada en términos del (a) rango y (b) desviacion estandar de

temperaturas (°C). Cada tridangulo es una especie de insecto distinto (N = 39).
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Figura 13. Relacion entre la temperatura bajo la cual ocurre la floracion y el periodo de dias de floracion de cada
especie de planta observada en el sitio de estudio, expresada en términos de (a) rango y (b) la desviacion estandar de

temperaturas (°C). Cada punto es una especie de planta distinta (N = 26).
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DISCUSION

Este estudio se enfocd en la relacion entre la temperatura y el grado de especializacion,
argumentando que los nichos térmicos de plantas y polinizadores determinarian el grado de
especializacion de €stos. Se propuso que aquellos insectos que se encuentran activos bajo un rango
de temperaturas mas amplio visitarian y polinizarian un mayor nimero de especies de plantas
mientras que, las plantas que se encuentran en flor bajo amplios rangos de temperaturas serian
visitadas por un mayor numero de insectos dado que, cada uno tendria un nicho térmico diferente.
Para indagar en esta hipotesis se estudiaron las especies de plantas e insectos que componen una
red de polinizacién a 3.050 m.s.n.m en los Andes de Chile central.

En el sitio de investigacion, la temperatura del aire resultd ser muy fluctuante tanto diaria
como estacionalmente durante la temporada de floracién, lo que se condice con las condiciones
térmicas variables presentes en ecosistemas andinos globales (por ejemplo, Mani, 1968; Cruden,
1972; Beniston, 2006; Kdrner, 2003, 2007; Franzén & Molander, 2012). En regimenes térmicos
como estos, la temperatura determina los costos de vuelo durante la bdsqueda de alimento en
polinizadores (Kovac y col., 2015), por tanto, una mayor tolerancia térmica generaria que las
especies amplien su espectro de dieta como se ha visto en habitats de energia limitada (Miller-
Struttmann & Galen, 2014). En concordancia a lo anterior, Lara-Romero y col. (2019) indicaron
que el gradiente elevacional filtra a los polinizadores, probablemente en funcién de su tolerancia
térmicay capacidad para realizar la busqueda de alimento en una amplia gama de recursos troficos,
resultando en una dieta méas generalizada (Hoiss y col., 2012; Miller-Struttmann & Galen, 2014).
Por el contrario, polinizadores con nichos térmicos mas acotados visitarian una cantidad menor de
plantas, dado que tienen una ventana térmica acotada y un alto gasto de energia durante el vuelo
mediando una bdsqueda de alimento mas estricta. Por el lado de las plantas, si bien los periodos de

floracién tienden a ser cortos en ecosistemas alpinos (Stephens y col., 2022), se ha visto que el

30



tiempo de floracion entre especies de una misma comunidad alpina pueden variar bastante (Arroyo
y col., 1981). Por tanto, plantas con periodos de floracion mas largos tenderan a estar en flor bajo
un rango de temperaturas mayor, lo cual les otorgaria la oportunidad de interactuar con una mayor
cantidad de polinizadores de diversos taxa.

Los nichos térmicos de los polinizadores fueron notablemente variables entre si, desde
rangos térmicos de 1,2 °C (NTA estrecho) a 20,6 °C (NTA amplio), donde los dipteros tuvieron
NTA mas amplios seguido de los himendpteros y los lepidopteros. En ecosistemas de alta montafia,
la polinizacion por insectos ectotérmicos es mas frecuente (Arroyo y col., 1982), siendo las moscas
aquellas que dominan en estas regiones por sobre las abejas (Arroyo y col., 1982; Primack, 1983;
Lloyd, 1985; Inouye & Pyke, 1988, Devoto y col., 2005; Lazaro y col., 2008). Esto se debe a que
los dipteros pueden mantener su funcionalidad en condiciones mas frias (Kearns, 1992; McCabe y
col., 2019), lo que es congruente con los resultados obtenidos, donde los dipteros se encontraron
activos polinizando en temperaturas minimas significativamente menores comparadas a las de los
himendpteros. Los lepiddpteros, por su parte, tuvieron NTA estrechos comparados a los demas
polinizadores de la comunidad. En general, estos Ultimos presentan mecanismos ectotérmicos de
regulacién de temperatura (Heinrich, 1975) como ajustar la orientacion de su cuerpo en relacion
con la radiacién solar y buscar sombras (Watt, 1968, 1969; Kingsolver, 1985, 1987). No obstante,
la presencia de los observadores en terreno podria haber condicionado que las mariposas visitaran
plantas con menor frecuencia, registrandose asi un submuestreo de las potenciales visitas lo que
resultd en estimaciones de NTA mas estrechos comparado a los demés grupos mencionados con
anterioridad. Ademas, los polinizadores visitaron entre 1 y 10 especies de plantas, en tanto que las
plantas fueron visitadas por entre 1 a 17 especies de polinizadores. Esto indica una gran variacion
en cuanto al numero de interacciones en ambos grupos, encontrandose generalmente NTR mas

amplios que los NTA (Test de Wilcoxon, p < 0.001).
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Cabe preguntar (1) ¢por queé los nichos térmicos fueron mas pequefios en los insectos a
pesar de que estuvieron activos polinizando mas dias que lo que abarco el periodo de floracion en
plantas? y (2) ¢por qué no se encontro la relacion esperada entre el nicho térmico de actividad y el
numero de especies de plantas visitadas en polinizadores? Por un lado, los NTA mas estrechos en
los insectos probablemente se deben a que estos no actlan durante todas las horas del dia, por su
sensibilidad a la temperatura (Primack & Inouye, 1993; Totland, 1994; Thomson, 2010; Straka &
Starzomski, 2015; Lefebvre y col., 2018). De hecho, en terreno se observé una menor actividad de
insectos durante las primeras y las Gltimas horas del dia en que se recolectaron datos. Ademas, el
NTA se determind en base a los registros de temperaturas sélo cuando hubo interaccion entre
plantas y polinizadores. En contraste, en el caso de las plantas, se incluyeron todos los registros de
temperatura para cada dia que abarco el periodo de floracion de cada especie. En cuanto a la
segunda interrogante, resultd ser que algunas especies con NTA estrechos resultaron tener mas
interacciones con plantas (Figura 9), lo que sugiere que, ademas de factores abidticos como la
temperatura, también habria factores bioticos involucrados en determinar el grado de
especializacion de los insectos.

Uno de estos factores tiene relacidén con que, en este estudio se midi6 la temperatura del
aire para determinar el NTA de las especies, sin embargo, algunos insectos como los himenopteros
mas robustos, presentan mecanismos de termorregulacion que no dependen, primordialmente, de
las condiciones ambientales como la temperatura del aire (Bishop & Armbruster, 1999; Heinrich,
1975). En base a esta Idgica, se estaria considerando temperaturas del aire que no necesariamente
condicionan a los polinizadores a visitar mas 0 menos plantas, dado que estarian haciendo uso,
ademas, de mecanismos fisiologicos para poder realizar la busqueda de alimento. En consecuencia,
no se puede asumir que todas las especies de polinizadores se comportan de la misma forma en las

condiciones térmicas presentes. Esto podria haber generado que insectos con rangos de
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temperaturas mas acotados visitaran una gran cantidad de especies, contrario a lo esperado.
Ejemplo de lo anterior, es el caso de Megachile saulcyi, siendo de un tamafio corporal grande, tuvo
un NTA de 5,9 °C (20,6 — 26,5 °C) y polinizé cinco especies de plantas. De la misma manera, en
himendpteros mas pequerios, se constato, en terreno, que el modo de polinizacion se realizaba
mediante saltos cortos desde la superficie del suelo hacia las flores y viceversa, y en cortos periodos
de tiempo. Esto es interesante puesto que, la temperatura del suelo es mas calida que la del aire
(Buckley vy col., 2013; Carbognani y col., 2014; Carbognani y col., 2016), por tanto, algunos
insectos se verian beneficiadas con rangos mas amplios de temperaturas, dado la variacién térmica
a la que estarian enfrentandose. Otra causa que también podria haber influenciado en que no se
cumpliera lo esperado tiene relacion con la cantidad de dias en que los polinizadores se encontraron
activos visitando flores. Por ejemplo, Exechohypopion leucomalla tuvo un NTA de 5,2 °C y visito
cinco especies de plantas. Este diptero estuvo activo polinizando alrededor de 11 semanas, periodo
en el cual florecieron muchas especies de plantas. En consecuencia, esa mayor disponibilidad de
recursos podria haber condicionado una dieta mas generalista.

También, se encontr6 que algunas especies de insectos tuvieron NTA amplios, pero
visitaron una menor cantidad de especies de plantas, contrario a lo esperado. En los dipteros,
Araucosimus cf. oriflamus tuvo un NTA de 18,1 °C (7,1 - 25,2 °C) y poliniz6 s6lo dos especies de
plantas. El periodo de actividad de este insecto comenzd en la mitad de la estacion, lo que coincide
con la liberacién de condiciones abidticas severas que se dan principalmente, a inicios de la
temporada de floracion (Koérner, 2003; Lee & Kang, 2018). Estas condiciones mas estables
generarian que los polinizadores puedan realizar vuelos de forrajeo mas largos y, por ende, permite
a los individuos discernir entre sus comparieros de interaccidén adecuados y concentrarse en ellos
(Colles y col., 2019), lo que conduce a una mayor especializacion. Esto podria ser el caso que

explica la interaccion con Senecio pentaphyllus y Oriastrum pusillum cuyas ventanas de floracién
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también coinciden con el periodo de actividad de esta especie de insecto. Por tanto, la relacion
entre estas plantas y el polinizador podria ser explicada por un proceso coevolutivo producto del
fendmeno anteriormente explicado. Esta estrecha relacion también es comun en entornos con
condiciones abioticas mas estables como en los tropicos (Johnson & Steiner, 2000).

De igual forma, otro factor relevante podria estar relacionado con la recompensa floral
como por ejemplo, los aceites en las flores de Calceolaria que, en este estudio, fue Unicamente
visitada por Centris nigerrima, ademas de la morfologia de las flores que podria estar excluyendo
a ciertos polinizadores.

Es necesario mencionar ademas, que la amplitud del nicho térmico puede descomponerse
en dos factores: la variabilidad dentro de los dias y la variabilidad durante la temporada, la cual
contribuye al potencial rango térmico que puedan presentar las especies. En concordancia a lo
anterior, se encontrd una relacion positiva entre el rango y la desviacion estandar de temperaturas
(°C) bajo el cual los insectos se encuentran polinizando y los dias que destinan a visitar las flores.
La desviacion estandar de temperaturas indica el comportamiento habitual de los polinizadores, es
decir, el nacleo de nichos térmicos observado. Por ende, ese comportamiento frecuente junto con
la capacidad de las especies de visitar flores bajo temperaturas extremas (rangos mas amplios) es
lo que determinaria el periodo de actividad de los polinizadores.

Por ultimo, es relevante destacar ademas que este es el primer estudio del que se tiene
conocimiento que relacione los nichos térmicos de las especies que interactdan en una red de
polinizacién altoandina con el nimero de interacciones que pueden llevarse a cabo entre ellas. De
hecho, el nicho térmico reproductivo de las plantas definido en esta tesis se podria usar para buscar
patrones latitudinales y altitudinales.

Se recomienda para futuras investigaciones, considerar las temperaturas operativas (Te) en

polinizadores como factor relevante en explicar el grado de especializacion de las interacciones
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planta-polinizador. Te estiman la temperatura corporal en estado estacionario de un ectotermo.
Pueden proporcionar una métrica til y mas precisa desde el punto de vista biofisico de los
microclimas experimentados por especies ectotérmicas (Bakken, 1992; Kearney & Porter, 2009;
Bakken & Angilletta, 2013) y podrian considerarse para futuros estudios de nichos térmicos en
insectos. Ademas, en estudios futuros seria interesante incorporar otras variables como forma de
vida, color y tamafio de flor y, junto con ello, desarrollar modelos que permitan determinar el papel
relativo de los factores bidticos y abidticos en el grado de especializacion de las especies

interactuantes en una red de polinizacion.

CONCLUSION
La hipotesis de este estudio se rechaza parcialmente, debido a que los polinizadores no estan
limitados por el rango de temperatura que pueden tolerar a la hora de interactuar con un niimero
determinado de especies de plantas. Ademads, las estrategias de termorregulacion que presentan
algunos grupos o especies de insectos podrian estar configurando nichos térmicos mas amplios o
estrechos, considerando sélo la temperatura del aire. De forma contraria, el rango térmico bajo el
cual las especies vegetales se encuentran en antesis si estuvo relacionado con el nimero de especies
de polinizadores que las visitaron, acorde a lo esperado. Finalmente, cada uno de los objetivos

planteados para esta investigacion fueron alcanzados.
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Anexos

Anexo 1

Tabla S1. Listado de especies de plantas y polinizadores observados en el area de estudio representados en una matriz
binaria de presencia-ausencia. Si hay interaccion entre ambos grupos se categorizada con un 1 mientras que, si no hay

interaccion, se categoriza con un 0.

Especie Vo Tb Sg To Ma Ag
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Centris cineraria
Centris nigerrima
Chilicola curvapeligrosa
Chilicola guanicoe
Chloropidae sp. 1
Chloropidae sp. 2
Chloropidae sp. 3
Chrysanthrax flavicura
Dolichogyna pictus
Exechohypopion leucomalla
Hemipenthes differens
Hypodynerus lachensis
Liorhysus aff. Hyalinus
Liphanthus sabulosus
Megachile saulcyi
Megachile semirufa
Microcerella spinosa
Oxysarcodexia sp. 1
Oxysarcodexia sp. 2
Polilla moteada
Pyrausta chilialia
Tachinidae sp. 2
Tachinidae sp. 3
Tachinidae sp. 5
Therevidae sp. 1
Thysanoptera sp. 1
Thysanoptera sp. 2
Tropidia notata

Villa bigotti
Xeromelissa farellones
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Yramea cytheris
Yramea modesta
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VP: Viola philippii; Tb: Tristagma bivalve; Sg: Sanicula graveolens, To: Taraxacum officinale; Ma: Melosperma
andicola; Ag: Anarthrophyllum gayanum,; La: Latace andina; Be: Berberis empetrifolia; Os: Oxalis squamata; Oc:
Oxalis compacta; Ps: Phacelia secunda; Mg: Montiopsis gilliesii; Mc: Montiopsis cistiflora; Pe: Pozoa coriacea;
Pca: Perezia carthamoides; Am: Adesmia montana; Na: Nassauvia axilaris; Op: Oriastrum pusillum; Le: Loasa
caespitosa; Ca: Calceolaria arachnoidea; Sp: Senecio pentaphyllus; Nl: Nassauvia looseri; Ce: Chaetanthera

euphrasioides; Qp: Quinchamalium parviflorum; Spo: Senecio polygaloides; Och: Oriastrum chilense.
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Anexo 2

Tabla S2. Nichos térmicos individuales y limites térmicos maximos y minimos basados en las temperaturas maximas

y minimas de actividad de cada especie de polinizador observado en el sitio de estudio (N = 39).

Orden Especie T maxima (°C) T minima (°C) Nicho térmico (°C)
Diptera Araucosimus cf. oriflamus 25,210 7,091 18,119
Diptera Archytas scutellatus 18,889 10,516 8,373
Diptera Austroescaeva melanostoma 25,210 12,364 12,846
Hymenoptera Caenohalictus aplacodes 17,463 15,127 2,336
Hymenoptera Caenohalictus cyanopygus 29,941 19,365 10,576
Hymenoptera Caenohalictus sp. 25,550 14,409 11,141
Hymenoptera Centris cineraria 27,628 16,272 11,356
Hymenoptera Centris nigerrima 26,549 18,081 8,468
Hymenoptera Chilicola curvapeligrosa 25,210 12,340 12,870
Hymenoptera Chilicola guanicoe 19,222 10,320 8,902
Diptera Chloropidae sp. 1 25,939 10,516 15,423
Diptera Chloropidae sp. 2 25,671 18,295 7,376
Diptera Chloropidae sp. 3 25,720 16,773 8,947
Diptera Chrysanthrax flavicura 24,412 13,642 10,770
Diptera Dolichogyna pictus 25,550 12,775 12,775
Diptera Exechohypopion leucomalla 24,267 19,103 5,164
Diptera Hemipenthes differens 20,698 13,209 7,489
Hymenoptera Hypodynerus lachensis 23,280 18,271 5,009
Hemiptera  Liorhysus aff. hyalinus 21,461 12,195 9,266
Hymenoptera Liphanthus sabulosus 28,841 14,002 14,839
Hymenoptera Megachile saulcyi 26,475 20,579 5,896
Hymenoptera Megachile semirufa 19,365 15,557 3,808
Diptera Microcerella spinosa 22,034 15,772 6,262
Diptera Oxysarcodexia sp. 1 26,109 7,619 18,490
Diptera Oxysarcodexia sp. 2 24,895 4,272 20,623
Lepidoptera Polilla moteada 20,674 14,433 6,241
Lepidoptera Pyrausta chilialia 25,987 20,174 5,813
Diptera Tachinidae sp. 2 25,671 15,748 9,923
Diptera Tachinidae sp. 3 19,222 9,312 9,910
Diptera Tachinidae sp. 5 25,695 14,625 11,070
Diptera Therevidae sp. 1 20,341 14,960 5,381
Thysanoptera Thysanoptera sp. 1 23,617 13,594 10,023
Thysanoptera Thysanoptera sp. 2 21,795 10,638 11,157
Diptera Tropidia notata 25,939 10,810 15,129
Diptera Villa bigotti 26,500 13,209 13,291
Hymenoptera Xeromelissa farellones 26,989 13,305 13,684
Hymenoptera Xeromelissa sororitatis 27,308 10,638 16,670
Lepidoptera Yramea cytheris 14,960 13,810 1,150
Lepidoptera Yramea modesta 25,162 13,882 11,280
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Tabla S3. Nichos térmicos individuales y limites térmicos maximos y minimos basados en las temperaturas maximas

y minimas de floracion de cada especie de planta observada en el sitio de estudio (N = 26).

Familia Especie T maxima (°C) T minima (°C) Nicho térmico (°C)
Fabaceae Adesmia montana 29,49 4,714 24,776
Fabaceae Anarthrophyllum gayanum 26,94 2,074 24,866
Berberidaceae  Berberis empetrifolia 27,21 2,101 25,109
Calceolariaceae Calceolaria arachnoidea 29,941 4,714 25,227
Asteraceae Chaetanthera euphrasioides 28,32 -2,859 31,179
Amaryllidaceae Latace andina 24,243 1,805 22,438
Loasaceae Loasa caespitosa 29,265 4,869 24,396
Plantaginaceae Melosperma andicola 28,642 2,101 26,541
Montiaceae Montiopsis cistiflora 29,265 2,021 27,244
Montiaceae Montiopsis gilliesii 29,265 4,037 25,228
Asteraceae Nassauvia axillaris 29,941 4,714 25,227
Asteraceae Nassauvia looseri 28,27 -0,873 29,143
Asteraceae Oriastrum chilense 25,162 -2,859 28,021
Asteraceae Oriastrum pusillum 29,315 -2,859 32,174
Oxalidaceae Oxalis compacta 29,14 -2,859 31,999
Oxalidaceae Oxalis squamata 29,941 -2,859 32,800
Asteraceae Perezia carthamoides 29,941 6,914 23,027
Boraginaceae  Phacelia secunda 29,29 4,298 24,992
Apiaceae Pozoa coriacea 29,29 4,037 25,253
Schoepfiaceae  Quinchamalium parviflorum 28,32 2,316 26,004
Apiaceae Sanicula graveolens 27,751 0,246 27,505
Asteraceae Senecio pentaphyllus 29,941 -5,264 35,205
Asteraceae Senecio polygaloides 27,776 2,316 25,460
Asteraceae Taraxacum officinale 27,161 0,301 26,860
Amaryllidaceae Tristagma bibalve 23,954 0,55 23,404
Violaceae Viola philippii 29,941 0,301 29,640
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Anexo 3

Tabla S4. Listado de especies de plantas y polinizadores observados en el area de estudio ordenados de mayor a menor

periodo de floracion y de actividad, respectivamente. (Npiantas = 26; Npolinizadores = 39)

Especies - Periodo
Planta Dias en flor Polinizador Dias de actividad
Oxalis squamata 90 Austroescaeva melanostoma 118

Oxalis compacta 84 Yramea modesta 115
Viola philippii 80 Oxysarcodexia sp. 2 91
Senecio polygaloides 63 Xeromelissa sororitatis 90
Nassauvia looseri 62 Chrysanthrax flavicura 83
Oriastrum pusillum 60 Liphanthus sabulosus 83
Chaetanthera euphrasioides 54 Oxysarcodexia sp. 1 83
Montiopsis cistiflora 48 Archytas scutellatus 76
Montiopsis gilliesii 48 Chloropidae sp. 2 76
Pozoa coriacea 36 Exechohypopion leucomalla 76
Phacelia secunda 34 Xeromelissa farellones 75
Adesmia montana 29 Tachinidae sp. 2 71
Melosperma andicola 29 Centris cineraria 63
Perezia carthamoides 28 Chilicola guanicoe 62
Loasa caespitosa 27 Chloropidae sp. 1 57
Taraxacum officinale 27 Polilla moteada 57
Sanicula graveolens 26 Chilicola curvapeligrosa 56
Oriastrum chilense 25 Tropidia notata 56
Berberis empetrifolia 20 Dolichogyna pictus 55
Tristagma bibalve 16 Hypodynerus lachensis 55
Anarthrophyllum gayanum 14 Megachile saulcyi 55
Calceolaria arachnoidea 14 Centris nigerrima 49
Nassauvia axillaris 14 Tachinidae sp. 5 49
Quinchamalium parviflorum 14 Thysanoptera sp.1 43
Senecio pentaphyllus 13 Megachile semirufa 42
Latace andina 12 Araucosimus cf. oriflamus 40
Villa bigotti 27
Tachinidae sp. 3 26
Thysanoptera sp.2 26
Chloropidae sp. 3 22
Liorhysus aff. hyalinus 22
Pyrausta chilialia 22
Microcerella spinosa 20
Caenohalictus cyanopygus 15
Hemipenthes differens 14
Yramea cytheris 7
Caenohalictus aplacodes 1
Caenohalictus sp. 1
Therevidae sp. 1 1
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