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RESUMEN

Las especies exoticas, aquellas que han aumentado su rango de distribucion
producto del traslado voluntario o involuntario mediado por los seres humanos,
han sido reconocidas como una de las principales amenazas a la biodiversidad en
varias regiones del mundo. Sin embargo, sélo un limitado nimero de trabajos ha
evaluado los impactos de las plantas exoticas sobre la composicion y estructura
del ensamble de polinizadores de plantas nativas, asi como los regimenes
selectivos sobre rasgos florales que pueden ejercer este tipo de especies por
interacciones indirectas. A fravés de aproximaciones correlacionales y
experimentales, se evalud si la planta exédtica Echium vulgare (Boraginaceae)
modifica la composicién del ensamble de polinizadores, la estructura de las
relaciones planta-polinizador, [a composicién de las cargas de polen transportada
por abejorros, la composicion del polen depositado en los estigmas y los
regimenes selectivos de rasgos florales de plantas nativas. El trabajo se realizd en
praderas de herbaceas en la localidad de Termas de Chillan, Chile central, en los
afios 2007 y 2008, y se centrd en el estudio de las plantas nativas Phacelia
secunda (Hydrophyllaceae), Schizanthus hookeri (Solanaceae) y Stachys
albicaulis (Lamiaceae). Los resultados mas relevantes mostraron que la presencia
de E. vulgare facilitd la riqueza y diversidad de polinizadores de plantas nativas y
no afecto las tasas de visita de estas. La remocién de E. vulgare desde sitios
invadidos incremento la rigueza de polinizadores y las tasas de visitas de algunas
plantas, evidenciando que la condicién post-remocion no equipara la condicion de
parches no-invadidos en términos de polinizacién. Por otro lado, las plantas
nativas no son interferidas reproductivamente por el polen de E. vulgare y los
regimenes de seleccion afectaron sélo a rasgos florales relacionados con la
atraccion a los polinizadores. A la luz de los resultados obtenidos, se argumenta
que la introduccion de E. vulgare seria un agente de cambio de la polinizacion,
pero sin impactos en el éxito reproductivo, lo que hace discutible el rol de esta
especie como “amenaza a la biodiversidad”. Ademas, se discute el rol de la

remocidn de plantas exdticas como estrategia de restauracién ecoldgica.




ABSTRACT

Exotic species, that is, those species that have increased their range as a
consequence of the voluntary or involuntary transport mediated by human beings,
have been recognized as a major threat to biodiversity in several regions of world.
However, only a limited number of studies have evaluated the impacts of exotic
plants on composition and assemblage structure of native pollinators, as well as
‘selective regimes on floral traits that can have this species during indirect
interactions. Through correlational and experimental approaches, was assessed
whether the exotic plant Echium vulgare (Boraginaceae) modifies the composition
of the pollinator assemblage of native plants, the plant-pollinator structure, the
composition of pollen loads carried by bumblebees, the composition of pollen
deposited on stigmas, and the selective regimes of floral traits. The study was
conducted in prairies near to Termas de Chillan, central Chile, in the years 2007
and 2008, and it was focused on the native plants Phacelia secunda
(Hydrophyllaceae), Schizanthus hookeri (Solanaceae) and Stfachys albicaulis
(Lamiaceae). The most significant results showed that the presence of E. vulgare
facilitated richness and diversity of pollinators and did not affect visitation rates on
the native plants. Removal of E. vulgare from invaded sites did not reduce
pollinator richness and increased visitation rate of some plants, demonstrating that
post-removal status does not equate the non-invaded status, least in terms of
pollination for native plants. On the other hand, native plants are not interfered
reproductively by pollen from E. vulgare, and selection regimes affected only floral
traits associated with attractiveness to pollinators. At the lights of these results, it is
argued the dependability of E. vuigare on the pollination of natives, and since no
effects were detected on reproductive success, the role of this specie as a “threat
to biodiversity” is questioned. In addition, the role of exotic removal as a strategy

for ecological restoration was discussed.




CAPITULO |

INTRODUCCION GENERAL

I.1. ANTECEDENTES

Las especies exodticas han sido sindicadas como una de las principales
amenazas 2 la biodiversidad de las comunidades naturales (Vitousek et al.
1996; Sala et al. 2000; Pimente! et al. 2001). Las especies exdticas,
denominadas también como introducidas, foraneas, aldctonas o no-nativas,
corresponden a aquella que aumentaron su rango de distribucién fuera de su
limite natural producto de la intervencion humana, ya sea intencional o
involuntariamente (Vila et al. 2008). El transporte voluntario ocurre por interés
comercial (e.g., alimentacion, agricultura, silvicultura, experimentacion) o por
interés ornamental (jardineria, mascotas, caza, colecciones personales). Las
formas involuntarias de transporte de especies estan relacionadas con el
intercambio de sustratos (por ejemplo, el barro de los vehiculos que pueden
transportar propagulos y semillas, las aguas de lastre de los barcos que
transportan organismos marinos entre distintas zonas) o el transporte de
especies que acarrean otras (por ejemplo frutos con larvas, contenidos
estomacales de animales, endo- o ecto-parasitos, etc.). Cuando una especie
exotica arriba a una nueva localidad puede potencialmente asentarse y
reproducirse, a veces de forma muy acelerada, llegando a constituir una
invasion biolégica. Muchas especies exdticas no llegan a constituir una
invasion, ya que estan impedidas de reproducirse o las condiciones no son
favorables para su asentamiento. Aln no existe un consenso claro para
establecer cuando una especie exética puede considerarse invasora, en parte
debido a la dificultad en identificar criterios generales que engloben a los
distintos tipos de especies (por ejemplo, plantas, animales y hongos). Incluso

dentro de un mismo taxa, como las plantas, es dificil establecer criterios entre




las diversas formas de vida. Fue Charles Darwin (1859), quien de forma pionera
puso atencién a las especies domesticadas que se habian naturalizado en
algunas regiones de Europa. Al respecto, Darwin fue el primero en proponer
hipotesis respecto al éxito de las especies aléctonas utilizando un principio de
semejanza filogenética entre las especies exdticas y las especies nativas
residentes. Sin embargo la magnitud del trabajo de Darwin eclipsé su
exploracion en el tema de las especies exdticas, tdpico que se mantuvo casi en
el completo anonimato durante los arfios siguientes. Charles Elfon (1958), a
quien podria considerarse como el “padre” del estudio de las Invasiones
Biolégicas, fue quien realiz6 las contribuciones mas importantes a la disciplina,
centrandose en aspectos tedricos y empiricos de los factores que dan cuenta
del establecimiento de este tipo de especies. En la década de los noventa, en
las que tematicas como conservacion y cambio climatico a escala global
adquirieron gran importancia en la agenda de los investigadores, comenzé a
requerirse un conocimiento profundo de las especies exoticas, de su impacto
sobre las poblaciones y comunidades nativas, y de los mecanismos que utilizan
para su establecimiento. Esto generé el asentamiento definitivo de este topico
como disciplina.

Los principales cambios que las especies exéticas generan en 'las
comunidades naturales estan relacionados con modificaciones en [a riqueza y
en la diversidad de especies nativas (Alvarez & Cushman 2002; Mattingly et al.
2007), elementos que definen la composicién de una comunidad. Aunque
menos estudiados, las especies exoticas también generan cambios en el patron
de interacciones entre las especies (Traveset & Richardson 2006; Mitchell et al.
2006; Tylianakis et al. 2008), elemento que define la estructura de las
comunidades. Una de las interacciones mas estudiadas, en relacién al impacto
de las especies exdticas, corresponde a la polinizacion bidtica. La polinizacion
bidtica corresponde al intercambio de gametos masculinos entre plantas
mediado por un vector animal, y constituye el mecanismo que utiliza el 93% de

los géneros de angiospermas para reproducirse (Renner 2006). Las plantas




exoticas pueden generar cambios en este tipo de mutualismo dado que
cambian la composicién del ensamble de polinizadores (Morales & Aizen 2002;
Parker & Haubensak 2002; Moeller 2004: Morales & Aizen 2006), reducen el
nimero de visitas que reciben las flores de las plantas nativas y modifican su
reproduccion (Chittka & Schiirkens 2001; Brown et al. 2002). Las plantas
exdticas pueden generar cambios en la conducta de los polinizadores, los que
han sido sintetizados en dos principales resultados (revisado en Bjerknes et al.
2007): (i) por un lado las plantas exdticas atraen un mayor numero de
polinizadores al &rea que habitan, “facilitando” un aumento de la riqueza,
diversidad o cantidad de visitas que recibe la flora local (Campbell & Motten
1985: Moragues & Traveset 2005) o (i) las plantas exoticas pueden
monopolizar las visitas de los animales disminuyendo la diversidad y el nimero
de visitas que recibe la flora nativa (Brown & Mitchell 2001; Chittka & Schiirkens
2001). Las modificaciones en el éxito reproductivo de las plantas se relacionan
con cambios en los regimenes de visita que reciben las flores (Chittka &
Schirkens 2001: Traveset & Richardson 2008). Ademas, las plantas exdticas
pueden contribuir con polen foraneo a una comunidad, el que puede ser
transferido a las plantas nativas, fendémeno denominado transferencia de polen
heteroespecifico (Levin & Anderson 1970, Brown & Mitchell 2001). En sitios con
plantas exéticas, el deposito de polen heteroespecifico puede aumentar
(Grabas & Laverty 1999; Jakobsson et al. 2008) o reducir la proporcion de polen
conespecifico que reciben los estigmas de flores nativas (Wilcock & Neiland
2002; Larson et al. 2006). En resumen, para el proceso de polinizacién se
puede reconocer un componente cuantitativo, relacionado con el nimero de
visitas que reciben las flores por parte de los animales vectores de polen, y un
componente cualitativo, relacionado con la composicion y calidad de polen que
reciben los estigmas de las plantas nativas (Lopezaraiza-Mikel et al. 2007).
Ambos componentes pueden ser alterados por la presencia de plantas exéticas,
con importantes consecuencias sobre la reproduccion de las plantas (Bjerknes
et al. 2007). Aunque este esquema general es ampliamente aceptado por




quienes investigan tépicos relacionados con ecologia de la polinizacion, los
estudios efectuados hasta la fecha presentan dos importantes limitaciones. En
primer lugar, la mayoria se ha centrado en el estudio de los efectos de las
plantas exéticas sobre la composicion del ensamble de polinizadores, sobre el
intercambio de polen especifico y consecuente éxito reproductivo de algunas
especies nativas (revisado en Bjerknes et al. 2007; Morales & Traveset 2009),
careciéndose de estudios que incorporen la diversidad que presentan las
comunidades naturales. En segundo lugar, los estudios que han abordado los
cambios en la estructura comunitaria con la presencia de una planta exética se
centran en utilizar una aproximacion in silico, esto significa, modelar en un
ordenador el efecto de la introduccién y la remocién de especies exdticas,
evaluando posteriormente los impactos sobre las comunidades naturales
(Memmott & Waser 2002, Memmott et al. 2004; Valdovinos et al. 2009) sin
incorporar observaciones de campo que evalien los cambios sobre las
relaciones planta-polinizador {pero ver Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). En este
sentido, este trabajo intenta contribuir en dos aspectos. Primero, evaluara el
impacto de una especie exdtica sobre los procesos de polinizacion en un grupo
de especies herbaceas en la region temperada de la zona central de Chile. En
estos ecosistemas las especies exdticas han sido sindicadas como una de los
mas importantes factores en degradar la diversidad biclégica (Sala et al. 2000).
En segundo lugar, se compararan los patrones resultantes de remociones
simuladas, con resultados obtenidos empiricamente mediante un disefio
experimental que incluye la presencia y ausencia de una especie exdtica sobre
la estructura de las interacciones planta-polinizador.

| os efectos de las plantas exoéticas sobre la polinizacion de las plantas
nativas pueden estar atenuados si existe una compartimentalizacion de las
relaciones planta-polinizador dentro de las comunidades estudiadas (Dicks et al.
2002), esto significa que, las plantas exdticas se asocian s6lo con polinizadores
exoticos y las plantas nativas solo con polinizadores nativos (Hanley & Goulson

2003). Sin embargo, dicha compartimentalizacién no parece ser la regla en




sistemas naturales (Memmott & Waser 2002; Morales & Aizen 2006). En los
sistemas estudiados se ha observado una interrelacion entre especies nativas-
exoticas debido principalmente a las estrategias generalistas en el uso de
recursos que hacen los polinizadores (Waser et al. 1996; Ramirez 2004;
Herrera 2005; Bascompte et al. 2006). Las condiciones antes descritas generan
que las plantas nativas que co-existen con plantas exdticas pueden estar
limitadas en su reproduccién al recibir una menor proporcién de polen
conespecifico que si se encontraran en comunidades no-invadidas. Esta
situacién, en términos evolutivos, se traduciria en nuevas fuerzas selectivas
sobre rasgos florales (Gémez 2002), generando adaptaciones de caracter local
en las plantas nativas que favorezcan la llegada de los polinizadores mas
efectivos (Klinkhamer et al. 1994; Thompson 1994; Caruso 2000; 2001) o que
se favorezcan aquellos rasgos que permitan la autopolinizacién (Johnson &
Steiner 2000; Morgan et al. 2005; Arroyo et al. 2006). Si el régimen de seleccion
sobre rasgos florales es modificado por cambios en la estructura comunitaria,
mediados por la presencia de plantas exdticas, es un aspecto aun inexplorado,
siendo un tépico importante en términos de evaluar las consecuencias micro-
evolutivas de este tipo de especies sobre la flora nativa (Medel & Nattero 2009;
Vazquez et al. 2009).

Con estos antecedentes, se ha disefiado una investigacion que propone
evaluar, a lo largo de tres capitulos, las predicciones derivadas de [a siguiente
hipotesis; “La presencia de una planta exética (i) modifica la composicion
del ensamble de polinizadores de las plantas nativas y la estructura de las
relaciones planta-polinizador de las comunidades. Como consecuencia de
este fenémeno (ii) debiera aumentar la proporcion de polen
heteroespecifico que transportan los polinizadores y que es depositado
sobre los estigmas de las plantas nativas generando, (iii) fuerzas
selectivas significativas sobre rasgos florales que favorecen el traspaso

de polen con-especifico”




|.2 SISTEMA DE ESTUDIO

La zona central de Chile, caracterizada por un clima del tipo mediterraneo (di
Castri & Hajek 1978), ha sido considerada un area prioritaria para la
conservacion por su alto grado de endemismo (Armesto et al. 1998; Myers et al.
2000; Villagran & Armesto 2005; Brooks et al. 2006). Las amenazas mas
importantes a la biodiversidad en los biomas pertenecientes a este tipo de clima
la constituyen los cambios en el uso de suelos y la introduccion de especies
exdticas {Sala et al. 2000). En este sentido, Chile presenta entre 542 (Castro &
Jaksic 2008) y 700 (Figueroa et al. 2004) plantas exdticas naturalizadas,
constituyendo aproximadamente un 12% de la flora total y ascendiendo esta
cifra a un 18% de la flora total en las regiones centrales (Matthei 1995; Figueroa
et al. 2004). Los estudios que han evaluado los efectos de las plantas exoticas
en nuestro pafs son escasos (revisado en Figueroa et al. 2004; Pauchard et al.
2004} y sélo un nimero limitado de trabajos han abordado su impacto sobre [a
polinizacién (pero ver Aizen et al. 2008; Molina-Montenegro et al. 2008; Mufioz
& Cavieres 2008; Valdovinos et al. 2009; Murtia et al. 2010). Dado que existe
una creciente intervencién antropica en la zona central de Chile (Echeverria et
al. 2006; 2007) y un gran desconocimiento de las interrelaciones planta-animal,
es necesario evaluar el impacto de las especies exoticas sobre los mutualismos
planta-polinizador. Este trabajo se centré en estudiar praderas de herbaceas en
una localidad cordillerana de Chile central (Fig. 1.1), cercana a Termas de
Chillan (36° 54’ 34" S, 71° 24’ 46" O, 1834 msnm). Esta zona se caracteriza por
ser la fransicion de las zonas climaticas templadas, con una estacion seca entre
los meses de diciembre-febrero, época en que precipita sélo entre el 5-6% del
total anual (di Castri & Hajek 1976). Las praderas de herbaceas que
comprenden este estudio se encuentran en la vecindad del limite altitudinal de
bosques achaparrados de lenga (Nothofagus pumilio, Fagaceae) y firre
(Nothofagus dombeyi) producto de las condiciones abidticas a que estan

sometidas las especies en el sector (Donoso 1995). La planta exdtica mas




abundante en el sitio de estudio corresponde a Echium vulgare Bourg. Ex Reut
(Boraginaceae). La especie es de origen europeo y se encuentra naturalizada
en nuestro pais desde principios del siglo XX, ocurriendo su introduccién
posiblemente a fines del siglo XIX (Matthei 1995). Actualmente se encuentra
ampliamente distribuida entre las regiones administrativas IV y Xl de Chile.
Entre sus caracteristicas botanicas se describe a E. vulgare como una herbacea
perenne, auto-compatible (Leiss et al. 2004), con una altura entre 0.2 - 1.3 m
(Matthei 1995). Sus flores estan dispuestas en cimas axilares, presentandose
como una especie ginodioca con flores hermafroditas con cinco anteras y cuatro
ovulos. Las flores son protandricas aunque flores en fase masculina y femenina
son encontradas frecuentemente dentro de un mismo individuo (Melser et al.
1997). Entre la flora nativa mas representativa en el sitio de estudio, y sobre las
que se desarrollo parte importante de esta investigacion, se encuentran: (a)
Phacelia secunda J.F. Gemel (Hydrophyllaceae), herbacea perenne de amplia
distribucibn en América con flores en cimas. Cada flor presenta una corola
fusionada con cinco estambres, un estigma con dos filamentos y un ovario con
cuatro o6vulos. Esta especie ha sido catalogada como parcialmente auto-
compatible (Cavieres 2000); (b) Schizanthus hookeri Gill ex. Graham
(Solanaceae), una especie endémica de Chile, con una forma de vida herbacea
anual presentando flores en ramilletes vistosos. Las flores presentan una
estructura zigomorfica, con cinco pétalos fusionados en un tubo floral de mayor
longitud que el caliz. De acuerdo a las caracteristicas florales y las visitas que
recibe se ha concluido que esta planta presenta un sindrome de polinizacion
adaptado a las visitas de himenépteros (Pérez et al. 2006); esta especie se ha
catalogado como protandrica y genéticamente auto-compatible (Pérez 2004);
(c) Stachys albicaulis Bert. ex Benth. (Lamiaceae), una herbacea perenne que
presenta flores reunidas en verticilos en nimero de seis, con corolas bilabiadas.
La especie se ha catalogado como genéticamente auto-compatible (Arroyo &
Uslar 1993).







1.3 HIPOTESIS Y OBJETIVOS

HIPOTESIS GENERAL

La presencia de una planta exdtica (i) modifica [a composicién del ensamble de
polinizadores de las plantas nativas y la estructura de las relaciones planta-
polinizador de las comunidades. Como consecuencia de este fendmeno, (if)
debiera aumentar la proporcion de polen heteroespecifico transportado por los
polinizadores, incrementando su depdsito sobre los estigmas de las plantas
nativas. Este deposito debiera, (i) promover aquellos rasgos florales que
favorezcan el traspaso de polen con-especifico en las poblaciones de especies

nativas.

PREDICCIONES

Respecto a la hipétesis general se evaluaran las siguientes predicciones:

(i) Las plantas nativas en presencia de una planta exdtica disminuiréan la
riqueza, diversidad y tasa de visitas de su ensamble de polinizadores.

(i) Los insectos que forrajean en sitios con plantas exéticas llevaran una mayor
proporcion de polen de la planta exética que insectos que forrajean en sitios sin
plantas exdticas.

(iiy Las plantas nativas recibirdan una mayor proporcién de polen
heteroespecifico en sitios donde coexisten con plantas exoéticas, en
comparacion a cuando se encuentran en sitios sin este tipo de especies.

(iv) Existira seleccion fenotipica de rasgos florales que favorezcan el deposito
de polen conespecifico en plantas nativas en presencia pero no en ausencia de

una planta exética.

OBJETIVOS
Objetivo general
Evaluar los efectos de la planta exética Echium vuigare (Boraginaceae) sobre la

composicion del ensamble de polinizadores, el éxito reproductivo, el deposito de
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polen conespecifico y la seleccién fenotipica de rasgos florales de las plantas
nativas Phacelia secunda (Hydrophyllaceae), Schizanthus hookeri (Solanaceae)

y Stachys albicaulis (Lamiaceae) localizadas en los Andes de Chile central.

Obijetivos especificos

1. Determinar los efectos que tiene la presencia de la planta exética Echium
vulgare sobre la composicion y estructura de las relaciones planta-polinizador
en comunidades de herbaceas.

2. Comparar las cargas de polen y su composicién en polinizadores que
forrajean sitios no-invadidos e invadidos por la herbacea Echium vulgare.

3. Determinar si existe deposito de polen heteroespecifico proveniente de
Echium vulgare sobre los estigmas de plantas nativas y sus consecuencias
sobre el éxito reproductivo.

4. Evaluar si los regimenes de seleccion fenotipica sobre rasgos florales de
plantas nativas asociados al traspaso de polen conespecifico cambian entre

parches no-invadidas e invadidas por la planta exética Echium vulgare.
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CAPITULO 1l

CAMBIOS EN LA COMPOSICION DEL ENSAMBLE DE POLINIZADORES DE
PLANTAS NATIVAS MEDIADOS POR LA PRESENCIA DE LA PLANTA
EXOTICA ECHIUM VULGARE (BORAGINACEAE)

I1.1 RESUMEN

Es ampliamente aceptado que las especies exéticas amenazan la diversidad,
aunque existe un limitado nimero de estudios que evallle los impactos de estas
especies sobre la polinizacion de plantas nativas. En este trabajo se comparo la
composicién del ensamble de polinizadores en praderas de herbaceas para tres
plantas nativas, Phacelia secunda (Hydrophyllaceae), Schizanthus hookeri
(Solanaceae) y Stachys albicaulis (Lamiaceae) entre praderas no-invadidas e
invadidas por la planta exética Echium vulgare (Boraginaceae) en la zona
central de Chile. Usando un muestreo estratificado, en el afo 2007, se
cuantificé la riqueza, diversidad y nimero de visitas que recibieron las especies
de plantas dentro de cuadrantes de 1 x 2 m en periodos de observacién de 15-
min. También se evalud el éxito reproductivo de estas especies, para lo que se
embolsaron yemas florales en ambos tipos de parches (no-invadidos e
invadidos) como forma de verificar la dependencia de estas plantas a los
polinizadores. Se estimé el porcentaje de fructificacion, nimero de semillas por
fruto y la proporcion semillas/ovulos. Se observd un incremento en la rigueza y
diversidad del ensamble de polinizadores de las plantas nativas en parches
invadidos, aungue no se observaron cambios en la equitatividad. Respecto al
numero de visitas expresado como tasa (visitas-flor’-15 min™) se observé una
reduccidén significativa en parches invadidos cuando para su estimacion se
utilizé el total de flores o el total de flores de especies nativas dentro de los
cuadrantes. Sin embargo, la probabilidad de que una flor sea visitada en
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relacion con las flores de su misma especie (nimero de flores conespecificas)
es la misma cuando se contrastaron parches no-invadidos con invadidos. Este
resultado indica que en parches invadidos se reduciria la probabilidad de visita
que reciben las flores nativas por un “efecto dilucion” producto de la mayor
abundancia y diversidad de flores en estos parches. Respecto a [a reproduccion
de las plantas, se observé una reduccién en el porcentaje de fructificacion
cuando las flores fueron aisladas de polinizadores de un 42-6% en P. secunda,
27-2% en Schizanthus hookeri y de un 24-5% en Stachys albicaulis. El numero
de semillas por fruto y la relacion semillas:évulos no fueron afectadas ni por el
tipo de parche (no-invadido vs. invadido) ni por el aislamiento que se hizo a los
animales. Los resultados obtenidos sugieren que E. vulgare facilita |a riqueza de
visitantes florales en plantas nativas, atrayendo mas animales a [as praderas,
pero estos aumentos en riqueza no se expresan como un mayor nimero de
visitas sobre las flores, dado que las tasas de visita de flores conespecificas son
similares entre parches no-invadidos e invadidos; este Ultimo resultado
explicaria la ausencia de diferencias en éxito reproductivo cuando se
compararon las plantas entre parches no-invadidos e invadidos. Los resultados
expuestos en este trabajo indican que los impactos deletéreos de las plantas
exoticas sobre la polinizacién son especificos para cada planta y que ademas
dependen del estimador que se utilice para describir las comunidades

estudiadas.
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11.2 INTRODUCCION

Se ha estimado que el 87,5% de las plantas con flor dependen de [a
polinizacién biodtica para reproducirse (Ollerton et al. 2011). Para el proceso de
polinizacion bidtica dos componentes pueden ser reconocidos (Lopezaraiza-
Mikel et al. 2007): por un lado las flores requieren la visita de una o varias
especies de animales que transporten el polen, reconociéndose desde plantas
altamente especializadas en sus visitantes a plantas generalistas que reciben la
visita de varios taxa (Vazquez & Aizen 2006). El segundo componente de la
polinizacién bidtica corresponde a la cantidad y composicion del polen que [os
animales transporian, el que en Uultimo término serd depositado sobre los
estigmas de las flores determinando su éxito reproductivo (Gibson et al. 2006;
Jakobsson et al. 2008). En los Gltimos afios se ha reconocido que las especies
exoticas, tanto animales como plantas, interfieren en los mutualismos planta-
animal (Mitchell et al. 2006), estudiandose con especial énfasis [os mutualismos
planta-polinizador (Traveset & Richardson 2006; Sargent & Ackerly 2008). En
presencia de plantas exoticas, se ha descrito que la conducta de los
polinizadores puede modificarse, siguiendo una de las tres siguientes
tendencias generales (revisadas in Bjerknes et al. 2007): (1) la planta exdtica
puede monopolizar los visitantes florales de una comunidad, reduciendo la
riqueza de visitantes y el nimero de visitas que las flores nativas pueden recibir
(Brown & Mitchell 2001; Chittka & Schiirkens 2001; Brown et al. 2002); (2) [a
planta exética genera una facilitacion comunitaria, esto significa que la planta
exética atrae mas polinizadores en el area que habita incrementando la riqueza
de polinizadores y el nimero de visitas que recibe la flora circundante
(Campbell & Motten 1985; Moragues & Traveset 2005); (3) o presenta un efecto
neutral. Todas estas tendencias impactan en Udltimo ftérmino el éxito
reproductivo de las especies que circundan a la especie exdtica (Chittka &
Schiirkens 2001; Brunet & Sweet 2006; Traveset & Richardson 2006). En

general, la monopolizacion y la facilitacién de visitantes florales mediadas por la
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presencia de una planta exética se asocian con una disminucion o un aumento
en el éxito reproductive de las plantas circundantes, respectivamente. En
relacion a la cantidad y composicién de las cargas de polen que los animales
llevan, la presencia de una planta exdtica puede modificar la proporcion de
polen conespecifico (de la misma especie) respecto del heteroespecifico (de
otras especies) afectando la composicién de polen que las plantas reciben
sobre los estigmas (Grabas & Laverty 1999). El polen heteroespecifico puede
obstruir fisicamente el deposito de granos de polen conespecificos, impedir el
desarrollo de tubos polinicos o generar reacciones alelopaticas de caracter
gametofiticas (Wilcock & Neiland 2002). A una escala ecoldgica, el fenomeno
de las especies exdticas y su relacion con la polinizacién ha sido abordado
principalmente a nivel poblacional (Bjerknes et al. 2007), estudiandose el efecto
que tienen las plantas exoticas sobre un nimero reducido de especies (Chittka
& Schirrkens 2001: Ghazoul 2004; Didham et al. 2005; Bjerknes et al. 2007,
Dohzono et al. 2008; Cariveau & Norton 2009). Sin embargo en la Ultima
década han aumentado los estudios que han usado una aproximacion reticular
(redes) en la caracterizacion de comunidades de plantas, evaluando los
impactos sobre los sistemas planta-polinizador nativos que tiene la invasion de
especies exdticas (Memmott & Waser 2002; Memmott et al. 2004; Lopezaraiza-
Mikel et al. 2007; Bascompte & Jordano 2007; Aizen et al. 2008; Valdovinos et
al. 2009; Vila et al. 2009).

En ecosistemas templados las especies exdticas se han considerado
como una amenaza a la biodiversidad (Sala et al. 2000). Ain cuando esta
propuesta es ampliamente aceptada por la comunidad cientifica, pocos estudios
han evaluado las consecuencias especificas de la introduccion de una especie
exotica sobre los sistemas planta-animal. En un reciente metanalisis que
compild trabajos realizados en ecologia de la polinizacién y especies exoticas,
se observé que las plantas exdticas afectan negativamente las tasas de visitas
y la reproduccién de las plantas nativas (Morales & Traveset 2009), aunque los
fenomenos de facilitacion también han sido detectados (Moragues & Traveset
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2005; Ghazoul 2006; Morales & Aizen 2006; Lopezaraiza-Mikel et al. 2007,
Molina-Montenegro et al. 2008; Cariveau & Norton 2009; Jakobsson et al.
2009). El objetivo de este trabajo es evaluar los efectos de una planta exdtica
sobre la composicién del ensamble de polinizadores y las tasas de visitas de
plantas nativas. El estudio se realizé en praderas de herbaceas de la zona
templada del centro de Chile, las que se encuentran invadidas por la planta
exdtica Echium vulgare (Boraginaceae). Se comparé la composicion del
ensamble de visitantes florales de la flora nativa entre parches no-invadidos e
invadidos. Dado que las plantas herbaceas nativas estudiadas presentan una
corta temporada reproductiva (2 meses aproximadamente), evaluamos también
si existen diferencias en el éxito reproductivo entre las dos condiciones
estudiadas (parches no-invadidos e invadidos) y la dependencia de las plantas
a la presencia de polinizadores. Especificamente en este capitulo se buscod
responder las siguientes preguntas: (i) ¢Existen cambios en la riqueza y
diversidad de visitantes florales en plantas nativas cuando habitan parches no-
invadidos/invadidos por la planta exdtica E. vulgare?; (i} ¢ cambian las tasas de
visita de las plantas nativas al comparar parches no-invadidos con invadidos?; y
(i) ¢puede la presencia de E. vulgare reducir el éxito reproductivo de las
plantas nativas estudiadas? Estas preguntas nos permitiran indagar sobre el rol
de las plantas invasoras sobre la composicidn de los ensambles de

polinizadores de las plantas nativas y su éxito reproductivo.

1.3 MATERIALES Y METODOS

Sifio y Especies Estudiadas

El estudio se realizd en la localidad de Termas de Chillan (36°54'34"S
71°24'46"W: 1834 m s.n.m.), cordillera de los Andes de la zona central de Chile.
Las observaciones se realizaron en praderas de herbaceas en la temporada de

verano del hemisferio austral, en el afio 2007. Las praderas esiudiadas estan
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rodeadas por una matriz forestal compuesta de elementos templado-
mediterraneos como Nothofagus pumilio (Fagaceae) y N. dombeyi (Luebert &
Pliscoff 2006). Las praderas estudiadas son resultado de deslizamientos de
tierra que formaron parches sin cobertura boscosa; las plantas invasoras fueron
llevadas al sitio presuntamente por el trafico de personas por senderos de uso
turistico (Valdebenito 2002). La planta exética mas abundante en el sitio de
estudio es Echium vulgare Bourg. ex Reut (Boraginaceae). De origen europeo,
esta especie fue introducida en Chile a finales del siglo XIX (Matthei 1995) y
actualmente es una especie naturalizada con una amplia distribucion latitudinal
en nuestro pais (desde los 25°17'S a los 53°01'S). Los individuos de esta
especie alcanzan una altura de 0.2 a 1.3 metros; presenta un nimero de flores
por individuo cualitativamente mayor que la flora nativa (51-2 + 6-28
floresfindividuo, media * e.e., n = 88), sus flores estan dispuestas en cimas
axilares, presentan hermafroditismo. La estructura floral de E. vulgare presenta
5 estambres y ovario con 4 évulos; de desarrollo protoandrico (Melser et al.
1997), el sistema reproductivo es auto-compatible (Leiss et al. 2004). Se
cuantificé una produccién de néctar de 1-40 + 0.04 uLfflor (media + e.e.,; n =90
flores embolsadas). La flora nativa esta representada por tres especies: (1)
Phacelia secunda J.F. Gmel. (Hydrophyllaceae) es una especie con distribucién
desde México a la Patagonia, presenta flores con 5 estambres y un ovario con 4
6vulos, la corola esta fusionada en un tubo y presenta un grado intermedio de
auto-compatibilidad genética (Cavieres 2000); (2) Schizanthus hookeri Gill. ex
Graham (Solanaceae) es una herbacea anual endémica de Chile, con flores
zigomorficas y pétalos fusionados en un tubo floral que sobresale del caliz; de
acuerdo a la caracterizacion de su ensamble de visitantes florales esta especie
es considerada generalista, requiere de polinizadores para su produccion de
semillas y sus flores presentan protoandria (Pérez et al 2009); (3) Stachys
albicaulis Bert. ex Benth. (Lamiaceae) es una hierba con flores en verticilos,
generalmente en nimero de seis, cada flor presenta una corola bi-labiada, el

ovario presenta cuatro ovulos y la especie es considerada autocompatible
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(Arroyo & Uslar 1993). Las observaciones fueron realizadas in situ entre el 5 de
enero y 12 de febrero, época en que todas las especies mencionadas se
encontraban en flor. En los periodos de observacién, el visitante floral mas
abundante fue el abejorro exdtico Bombus terrestris L. (Hymenoptera: Apidae).
De origen europeo, esta especie se introdujo en Chile en 1997 con el objetivo
de polinizar cultivos agricolas (Estay & Vitta 2004); este animal habita
preferentemente praderas cercanas a cursos de agua (Kadoya et al. 2009),
caracterizandose por su capacidad de forrajear un amplio espectro de flores en
busca de néctar y polen, este ultimo recurso es preferido en condiciones de
baja humedad relativa del aire (Peat & Goulson 2005). Este abejorro presenta
un extenso rango de vuelo, entre 2-5 y 5 km (Montalva et al. 2008).

Muestreo de Visitantes Florales

Se establecieron nueve parches de estudio, tres parches presentan asociacion
entre flora nativa y la planta exética E. vulgare (denominadas en este trabajo
como ‘“parches invadidos”), cuatro parches se encuentran habitados
exclusivamente con especies nativas (denominadas en este trabajo como
“parches no-invadidos”) y dos parches presentaron presencia exclusiva de E.
vulgare (denominadas en este frabajo como ‘parches E. vulgare
monoespecificos”). Aungque se requieren estudios a largo plazo para determinar
si una especie puede ser considerada como invasora (Vila et al. 2008), las
caracteristicas que presentan las poblaciones de E. vulgare en el sitio estudiado
tales como su elevada abundancia relativa, el establecimiento de praderas
monoespecificas, la formacion de semillas y su propagacién a nuevos sitios,
sugiere que esta especie puede ser considerada como invasora. El
establecimiento de los limites de estos parches fue relativamente simple porque
existe una clara demarcaciéon entre las praderas con el inicio de la matriz
boscosa. Las dimensiones de cada parche cambiaron como resultado de la
variacion natural del area cubierta por las especies herbaceas, asi como la

composicién de las especies de la comunidad (Tabla il.1).
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Para muestrear las interacciones entre plantas y visitantes, se establecio
un numero variable de cuadrantes por parche, ordenados sobre transectos de
10 m de longitud (Tabla II.1). Como todos los parches presentaron una marcada
pendiente, los transectos fueron orientados de forma paralela a la pendiente.
Los cuadrantes de 1 x 2 m se establecieron consecutivamente sobre los
transectos, dentro de cada cuadrante se cuantifico el nimero de individuos de
cada especie de planta y el nimero de flores por individuo. Los cuadrantes que
no presentaron flores fueron excluidos de los andlisis. Dentro de cada
cuadrante se condujo observaciones de la actividad de los visitantes florales en
intervalos de 15 minutos; en estos intervalos se registré el nimero de
aproximaciones que los animales tuvieron a las flores, considerando como
visitante floral a los animales que eniraron al tubo de la corola o toca'ron las
estructuras reproductivas. En este trabajo nos referiremos a los animales que
visitaron las flores como “visitantes florales” mas que “polinizadores” porque no
evaluamos si los animales depositan polen efectivamente sobre los estigmas de
las flores. Los censos fueron conducidos entre el 16 de enero y 10 de febrero
del 2007 entre las 09.30 y 19.30, alternando las observaciones entre parches
no-invadidos, invadidos y E. wvulgare monoespecificos, entre distintos
transectos, en diferentes horas y en diferentes dias por cada parche. En total,
390 censos de 15 minutos (5850 minutos en total) fueron realizados. La
identidad de los visitantes florales fue determinada hasta el menor nivel
taxonémico posible; cuando los visitantes florales resultaban desconocidos in
sitt estos fueron capturados para determinar su identidad posteriormente. Los
especimenes capturados se encuentran en el insectario del Laboratorio de

Biologia Evolutiva, Facultad de Ciencias, Universidad de Chile.

Exito Reproductivo
Se realizb6 un ensayo experimental para establecer la dependencia reproductiva
de las especies estudiadas a los visitantes florales, evaluando si existen

diferencias entre parches no-invadidos e invadidos. Para esto se marcé una
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rama con yemas florales en 40 individuos por especie por parche (no-invadidos
e invadidos). De los 40 individuos marcados, 20 fueron cubiertos con bolsas de
tul en la rama escogida mientras el resto de los individuos se dejaron sin tratar.
De esta forma contamos con dos tratamientos para el factor “aislamiento de
polinizadores”: control y embolsadas. Una vez que ocurrié la maduracion de los
frutos en las ramas estos fueron retirados (E. vulgare: 27 dias después de
iniciado el tratamiento; P. secunda: 19 dias; Schizanthus hookeri: 23 dias;
Stachys albicaulis: 21 dias), las ramas fueron guardadas en bolsas de papel y
conducidas hasta el laboratorio, donde se conté el nimero de semillas por fruto.
Ei conteo de las semillas permitid determinar el porcentaje de fructificacion
(proporcion entre frutos con al menos una semilla y el nimero total de flores), el
nimero promedio de semillas por fruto (calculado como el numero total de
semillas dividido por el nimero de frutos con al menos una semilla) y la
proporcion semillas/évulos (semillas producidas/nimero de Ovulos-frutos
considerados). La proporcion semillas/Gvulos fue calculada en las especies E.
vulgare, P. secunda y Stéchys albicaulis que presentan un nimero invariante de
4 évulos en cada flor. En el caso de Schizanthus hookeri, especie en que las
semillas de varios frutos fueron perdidas debido a la herbivoria que ejercen
larvas de lepidépteros, sélo se calculd el porcentaje de fructificacion ya que
frutos que forman al menos una semilla pueden ser reconocidos de aquellos

que no forman semillas por un ensanchamiento de la capsula.

Anélisis Estadisticos

En primer lugar se establecié si los parches invadidos y no-invadidos pueden
ser considerados como fratamientos contrastables entre si, con baja variabilidad
en la composicién floral, Para realizar esta evaluacién se realizé un analisis
lineal discriminante que usé como unidad los cuadrantes caracterizados dentro
de las parches estudiados. Basandose en la composicion de la vegetacion de
los cuadrantes estudiados (nimero total de individuos de las especies de planta

E. vulgare, P. secunda, Schizanthus hookeri y Stachys albicaulis) se obtuvieron
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dos ejes discriminantes que explicaron el 83-6% de la varianza total (PC1: A

0-979; varianza explicada = 53-9%; PCa: A» = 0-537; varianza explicada
29-6%). Hubo una discriminacion estadisticamente significativa entre las
parches no-invadidos e invadidos (Estadigrafo de Pillai = 1-088; Foss6 =
16-006; p < 0-001). De este resultado se puede considerar a los parches no-
invadidos e invadidos como dos tratamientos distintos para conducir nuestras
comparaciones, aunque entre los parches invadidos y aquellos que presentan
P. secunda como especie exclusiva no se detectd una discriminacion
significativa (Fig. 11.1).

Para cada especie de planta de estudiada, se evalué en cada tipo de
parche (no-invadido e invadido) la riqueza (S}, diversidad de visitantes florales
(H) y tasas de visitas recibidas por las flores. La riqueza fue estimada en base a
una matriz de presenciafausencia de animales que interactian con las plantas;
la diversidad consideré la abundancia relativa de cada visitante, determinada
como el nimero de aproximaciones que recibié cada flor. Ambas matrices
fueron construidas a partir de censos de 15-min realizados sobre cuadrantes de
1 x 2 m; cada censo consistio listar las especies de visitantes florales y el total
de visitas sobre cada especie de planta. Los censos sin visitas fueron tratados
como cuadrantes sin individuos e incluidos en las matrices construidas (Herrera
2005). Como forma de corregir los distintos esfuerzos de muestreo y hacer
comparables los registros, S y H fueron estimadas a través del metodo de
rarefaccion basado en muestras (Gotelli & Colwell 2001) usando el programa
EstimateS (Colwell 2006). Cada curva de rarefaccién fue construida después de
1000 iteraciones de las muestras con reemplazo. Los algoritmos de Coleman y
Shannon-Weiner incluidos en el programa EstimateS fueron usados para
determinar la riqueza (S') vy la diversidad (H’) de visitantes sobre cada especie
de planta, respectivamente (Badano & Cavieres 2006). Como forma comparar
S’y H’ entre los tratamientos de parche (no-invadidos e invadidos) las curvas de
rarefaccion fueron re-escaladas desde nuimero de muestras a numero de

individuos (flores) de acuerdo a la recomendacion de Gotelli & Colwell (2001).
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Se establecié |a existencia de diferencias estadisticamente significativas para S’
y H' entre los parches comparados cuando no ocurrié solapamiento de los
intervalos de confianza al 95% (Badano & Cavieres 2006) al reconsiruir las
curvas para 50 flores (RARsp). Complementariamente, para cada especie planta
calculamos el indice de equitatividad de Pielou (J) como J, = H/In(Sy) donde n
indica un nimero de muestras o individuos usado para el calculo del indice (en
este estudio n = 50). E! indice de Pielou estima de forma porceniual la
diversidad observada respecto a la maxima diversidad esperada; para este
indice los valores van entre 0 (mayor abundancia de una especie) a 1 (todas las
especies estan igualmente representadas). Complementariamente se determind
el grado de similitud entre los ensambles de visitantes de cada planta estudiada
entre parches no-invadidos e invadidos usando el indice de similitud
proporcional propuesto por Kay & Schemske (2003). Este indice se calcula
como;
. 1<
Similitud =1- §§|xi -yl

donde x; e y; corresponden al porcentaje de visitas de [a especie / en el
ambiente X (invadido) e Y (no invadido) respectivamente. Valores cercanos a 0
indican una baja similitud entre los ensambles comparados, mientras que
valores cercanos a 1 indican una gran similitud entre los ensambles estudiados.
A través del protocolo de remuestreo de Monte-Carlo se estimaron los
intervalos de confianza al 95% (1000 iteraciones) de este indice.

Finalmente evaluamos para cada especie de planta que tipo de interaccion
bidtica (competencia o facilitacién) estructura el ensamble de visitantes florales.
Usando el indice cuantitativo de co-ocurrencia de especies (indice C) propuesto
por Stone & Roberts (1990) que se basa en una matriz de presencia-ausencia
de especies, se estimd el promedio de ocurrencia de cada taxa en las sub-

matrices de la forma:
Muestra 1 Muestra 2 Muestra1 Muestra 2
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Visitante 1 0 1 o) Visitante 1 1 0
Visitante 2 1 0 Visitante 2 0 1

Cada una de estas sub-matrices se denomina “unidad de tablero de ajedrez”
(UTA). Estas UTA son calculadas para cada par de especie / y j de visitantes
florales como UTA = (r; - D):(r; - D), donde r; y r; son el numero de muestras
donde los visitantes i y j se encuentran presentes de forma exclusiva,
respectivamente, mientras D representa las muestras donde ambos visitantes
se encuentran presentes. Cada indice de C obtenido fue comparado con el
indice esperado por azar, obtenido al aleatorizar la matriz de
presencia/ausencia de los visitantes florales (1000 iteraciones), las filas
(especies) fueron fijadas al sumarse mientras que las columnas (muestras)
fueron equiprobablemente mantenidas (Gotelli & Entsminger 2005). Si el indice
de C observado es mayor que el esperado por azar sugiere una estructuracion
comunitaria basada en interacciones competitivas; el resultado contrario sugiere
que las comunidades se estructuran en base a interacciones positivas (Stone &
Roberts 1992). Este analisis se realizd usando el programa EcoSim 7.72 (Gotelli
& Entsminger 2005).

Las tasas de visita de los animales (TVA) fueron calculadas como la razén
entre el numero de visitas que recibieron las plantas y el nimero de flores por
cuadrante en periodos de observacién de 15-min. Dado que la composicidn
floral de cada cuadrante es distinta, se calculé la TVA de las plantas nativas
basados en (i) el niimero fotal de flores, (ii) el nimero total de flores de especies
nativas vy, (iii) el niamero de flores conespecificas, para cada uno de los
cuadrantes. Para la especie exdtica E. vulgare las TVA fueron calculadas
utilizando las variables (i) y (iii) anteriormente indicadas. Para las especies
nativas, las TVA calculada bajo los criterios (i), (ii) y (iii) fueron evaluadas entre
parches no-invadidas e invadidas utilizando una prueba de t; previo a realizar la
prueba, se verificd la homogeneidad de varianza de las variables usando la
prueba de Levene incluida en el programa JMP 5.0 (SAS Institute Inc. 2002).
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Los muiltiples valores de significancia obtenidos fueron corregidos usando la
funcion de Bonferroni (Shaffer 1995). Dado que las visitas de los animales estan
determinadas por la disponibilidad de recursos, como néctar o polen, se estimo
la produccion de néctar acumulado al final del dia de las plantas estudiadas en
parches invadidos. Para esto, embolsamos 3 flores de 10 a 35 individuos por
especie durante un intervalo de 7 horas (desde la mariana a la tarde); al final de
dicho intervalo se midié el volumen de néctar con capilares de 10 ul. La
produccién de néctar fue comparada entre especies y entre individuos (anidado
en el factor especie) usando una analisis de varianza, transformando
previamente la variable de interés con [a funcién (Logo + 1).

El éxito reproductivo de las especies se estimé en base al porcentaje de
fructificacion, el nimero de semillas por fruto y la razén semillas:6vulos para
cada especie de planta. Se evaluaron las diferencias entre parches (no-
invadidos e invadidos) y la exclusién a polinizadores (flores control y flores
embolsadas) usando un analisis de varianza de dos vias. Previo a realizar los
analisis, y para lograr los requisitos de normalidad y homogeneidad de varianza
de las variables estudiadas, el nimero de semillas por fruto fue transformada
usando la funcién Logq + 1, mientras que las variables porcentaje de
fructificacion y razon semillas:ovulos fueron transformadas usando [a funcion
Arcsin. Estos analisis fueron ejecutados con el programa JMP 5.0 (SAS Institute
Inc. 2002).

1.4 RESULTADOS

En este estudio, se observaron 27 taxa de insectos que se consideraron como
visitantes florales (Apéndice I.1), pertenecientes a los ordenes Coleoptera
(14.3% de los insectos), Diptera (17.9%), Hymenoptera (50.0%) y Lepidoptera
(17.8%) registrados en 2446 aproximaciones a las flores en 266 censos de 15-

min (Fig. 11.2); un 68.2% de 390 censos realizados recibieron al menos una
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visita.

La riqueza de visitantes florales observada (Soss) en plantas nativas
aumentd en praderas invadidas respecto a praderas no-invadidas (Tabla I1.2 y
Fig. 11.2); este resultado se confirmé con la riqueza estimada a través del
método de rarefaccion para las especies nativas Schizanthus hookeri y Stachys
albicaulis (Tabla 11.2). Dado que el niimero de censos realizados en la especie
P. secunda en parches no-invadidos fue insuficiente para estimar la riqueza y la
diversidad de especies a través del método de rarefaccion, las comparaciocnes .
para esta especie fueron descartadas. La exética E. vulgare presentdé un
incremento en la riqueza de la fauna de sus visitantes florales cuando co-habita
con especies nativas respecto a parches donde constituye praderas
monoespecificas (Tabla 11.2). La diversidad y equitatividad (H y J), que reflejan
la homogeneidad en la distribucién de especies a través de las unidades de
medicion (cuadrantes en nuestro estudio), mostraron resultados disimiles entre
las especies estudiadas. Solo Schizanthus hookeri presentd un aumento
estadisticamente significativo en la diversidad de especies en parches invadidos
(Tabla 11.2).

Para las plantas nativas estudiadas, el porcentaje de similitud del
ensamble de visitantes florales entre parches no-invadidos e invadidos fue
cercana al 50% (Tabla [1.3). En promedio, las especies nativas presentaron una
similitud del 57% (CV = 2:8%; n = 3). La similitud entre las especies nativas en
parches no-invadidos fue menor (54%; CV = 4-1%; n = 3) a la observada en
parches invadidos (58%; CV = 3-3%, n = 3) lo que sugiere que existe algin
grado de homogenizacion bidtica entre los ensambles de visitantes florales de
las plantas nativas en las parches invadidos.

La estructuracion de los ensambles de visitantes florales fue distinta para
cada planta nativa estudiada y dependié ademas del estatus del parche (no-
invadido e invadido). En general, la estructuracion de los ensambles de
polinizadores se bas6 en interacciones neutrales (E. vulgare y P. secunda) o

mutuales (Stachys albicaulis y Schizanthus hookeri), no existiendo
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estructuracion basada en la competencia. La especie Stachys albicaulis
presentd un ensamble de visitantes florales estructurado en base a
interacciones positivas tanto en parches no-invadidos (Cobservado = 9-220;
Cesperado = 11:744 p = 0:029) como invadidos (Cobservado = 54-163; Cesperado =
67-410 p < 0-001); Schizanthus hookeri presentdé una ensamble estructurado
aleatoriamente en parches sin invadir (Cobservado = 17-935 Cgsperado = 17-023 p =
0185) y basada en interacciones positivas en parches invadidos (Cobservade =
29.556 Cgsperado = 46-462 p < 0-001); P. secunda presentd una estructuracion
aleatoria del ensamble de visitantes florales en parches sin invadir (Cobservado =
3678 Cesperado = 3-841 p = 0-626) como invadidos (Cobservado = 22-551 Cgsperado
= 25-290 p = 0-072). La planta exdtica E. Vulgare presento una estructuracion
aleatoria de su ensamble de visitantes florales tanto en parches donde
conforma praderas monoespecificas {(Cobservadzo = 13150 Cesperado = 14-602 p =
0-082) y donde se encuentra co-existiendo con flora nativa (Covservado = 69-368
Cesperago = 71:743 p = 0-274).

La tasa de visita de los animales (TVA) disminuyé en los parches
invadidos respecto a los no-invadidos en todas las especies nativas estudiadas
y dependi6 del tipo de flores consideradas para calcular dicha tasa (Fig. 11.3).
Cuando se considerd el nimero de flores totales y nativas para P. secunda,
existi una disminucién en la TVA en los parches invadidos (flores totales: t = -
7-384 p < 0-001; flores nativas: t = -2:907 p = 0-004 ); lo mismo se observo para
Schizanthus hookeri (flores totales: t = -4-472, g.l. = 244, p < 0-001; flores
nativas: t = -3-270, g.|. = 244, p = 0-001) y Stachys albicaulis (flores totales: t = -
7-328, g.l. = 243, p < 0-001; flores nativas: t = -4-012, g.l. = 243, p < 0-001)
aunque no se detectaron diferencias significativas entre parches no-invadidos e
invadidos cuando la TVA fue calculada a partir del nimero de flores con-
especificas en ninguna de las especies nativas estudiadas (P. secunda: t = -
0-915, g.l. = 171, p = 0-361; Schizanthus hookeri. t = 0-984, g.l. = 244, p =
0-323; Stachys albicaulis: t = 0-290, g.l. = 243, p = 0-722). Estos resultados

indican que la probabilidad de recibir una visita para cada flor se reduce en una
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comunidad invadida respecto a las flores de las plantas que se encuentran en
parches invadidos. En términos con-especificos la probabilidad de recibir una
visita es la misma para una flor de las especies estudiadas cuando se
encuentran en parches no-invadidos e invadidos (Fig. 11.3). Para la planta
exética E. vulgare hubo una reduccién significativa en la TVA en las praderas
donde co-existe con flora nativa (praderas invadidas) respecto de las praderas
de E. vulgare monaespecificas (Fig. 11.3) sélo cuando se considerd el numero
total de flores por cuadrante (t = 5-310, g.l. = 301, p < 0-001) pero no cuando se
consideraron sélo las flores con-especificas de E. vulgare (t = 0-949, g.l. = 301,
p = 0-343). En general, tanto para las especies nativas y para la exética E.
vulgare, no existieron diferencias en las TVA cuando se consideraron sélo las
flores conespecificas.

La produccion de néctar difirié entre [as especies estudiadas (resumen del
analisis de varianza: g.l. = 3; S.C. = 35-6; F = 116:0; p < 0-001) aunque esta
comparacion no considerd restricciones filogenéticas en la variable medida. La
mayor produccion ocurrié en la planta exdtica E. vulgare (1-47 = 0-04, media =
e.e. n = 90) que en las plantas nativas. La produccion de néctar en las
especies nativas, en orden descendente fue mayor en Schizanthus hookeri
(0-87 + 0-15, media = e.e.; n = 27), Stachys albicaulis (0-47 = 0-02; n = 105) y
P. secunda (0-02 = 0-01, n = 43).

Respecto al éxito reproductivo, se cuantificaron 5217 frutos de 115
individuos (2898 semillas) para P. secunda, 3005 frutos de 193 individuos en
Schizanthus hookeri (4536 semillas), 3359 frutos de 160 individuos en Stachys
albicaulis (3427 semillas) y 10847 frutos en E. vulgare (7654 semillas). En las
especies estudiadas, solamente el porcentaje de fructificacion fue afectado por
alguno de los factores estudiados o ambos, aunque no existio interaccion entre
estos (Tabla 11.4). El porcentaje de fructificacion presenté una disminucion
significativa en plantas excluidas de polinizadores (reduccion del 27-:2% en P.
secunda; 42-6% en Stachys albicaulis, 24-5% en Schizanthus hookeri) respecto

al tratamiento control (Fig. 1l.4). Para la planta exética E. vulgare se observo
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una disminucion del 16:2% en el porcentaje de fructificacién enire plantas no-
excluidas y excluidas de polinizadores (Tabla I1.4 y Fig. 11.4). En Schizanthus
hookeri el porcentaje de fructificacién varié estadisticamente solo cuando se
contrastd el tratamiento de exclusion (media = e.e. [n], flores no-excluidas: 0-31
+ 0-02 [96]; flores excluidas: 0-07 = 0-01 [85], Tabla Il.4), aunque no se
observaron efectos del estatus de las parches (parches no-invadidos: 0-15 =
0-02 [74]; parches invadidos: 0-22 = 0-02 [117]) ni la interaccion entre estos
factores (Tabla I1.4). Para las especies P. secunda, Stachys albicaulis y E.
vulgare tanto la produccién de semillas por fruto y la relacion semillas/6vulos no
variaron en funcién de los factores estudiados ni por la interaccion de estos
factores (Tabla 11.5 y Fig. 11.4).

1.5 DISCUSION

En esta seccion se evalué el efecto que ejerce la planta exética E. vulgare en la
composicién del ensamble de polinizadores de tres especies de plantas nativas
y su éxito reproductivo. Las plantas exdéticas junio con otros factores
antropogénicos tales como los cambios en el uso del suelo, pastoreo,
fragmentacion del habitat y uso de pesticidas se han considerado como una
amenaza a la polinizacién biética (Aizen & Feinsinger 1994; Wilcock & Neiland
2002; Steffan-Dewenter et al. 2005; Chacoff & Aizen 2006). Los cambios que
las plantas exéticas ejercen sobre los ensambles de polinizadores pueden
modificar el éxito reproductivo de las plantas nativas (Kearns et al. 1998; Chittka
& Schiirkens 2001; Knight et al. 2005) lo que ha sido evidenciado recientemente
en estudios que resumen los resultados obtenidos en una serie de
publicaciones (Bjerknes et al. 2007; Morales & Traveset 2009). Dado que las
plantas exéticas han mostrado un incremento en su capacidad de invasidn en
distintos ecosistemas en los Gltimos afios (Millenium Ecosystem Assesment

2005) es indispensable evaluar los mecanismos por los cuales estas especies
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modifican los ensambles de polinizadores, especialmente en comunidades
donde aln no se cuenta con este tipo de informacion (Morales & Traveset
2009).

Los resultados obtenidos evidencian que E. vulgare aumenta la riqueza de
visitantes florales de las plantas nativas (Tabla [l.2). Esto se deberia en parte a
la presencia de una mayor riqueza y diversidad de plantas en parches
invadidos, donde plantas exdticas y nativas podrian estar actuando
sinérgicamente facilitando la llegada de nuevos visitantes florales. La relacién
entre los incrementos de la riqueza de plantas con la riqueza de visitantes
florales es explicada por el aumento de recursos polinicos y néctar en un area
(Eickwort & Ginsberg 1980; Hegland & Totland 2005; Holzschuh et al. 2007;
Ghazoul 2006; Ebeling et al. 2008) y ha sido evidenciada para ofros sistemas
estudiados, tal como praderas invadidas en Inglaterra por la planta exdtica
Impatiens glandulifera (Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Desde la perspectiva de
los visitantes florales, la facilitacion mediada por plantas se ve favorecida
cuando la conducta de los animales es generalista en el uso de recursos
florales (Ghazoul 2006) y también por la incapacidad que estos presentan para
discriminar distintos morfotipos florales existentes dentro de una comunidad de
plantas (Feldman et al. 2004). Esta ultima propiedad de los animales permite
que flores con menor frecuencia relativa dentro de una comunidad y/o con
menos recompensa sean visitadas de forma similar que aquellas flores con un
alto grado de atractivo hacia los animaies (Thomson 1978; Anderson & Johnson
2006; Molina-Montenegro et al. 2008). Para establecer si E. vulgare puede
considerarse una planta facilitadora de la polinizacién se debe evaluar el grado
de dependencia que las otras plantas de la comunidad tienen por esta especie
(Feldman et al. 2004) lo que requiere estudios a largo plazo que determinen la
persistencia de las plantas nativas frente a la remocion experimental de la
planta exética. Dado que las comparaciones realizadas en este estudio fueron
entre parches no-invadidos (baja riqueza y diversidad de plantas) con invadidas

(mayor riqueza y diversidad de plantas, Tabla 1.1}, en esta Ultima condicion
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podria aumentar la disponibilidad de recursos, especiaimente cuando
observamos que la planta exdtica E. vulgare presento la mayor produccién de
néctar entre las plantas estudiadas, lo que estaria favoreciendo indirectamente
a aquellas especies que producen una menor cantidad de néctar, como P.
secunda y Stachys albicaulis en los parches invadidos. Por ofro lado, la
conducta de los visitantes florales estudiados fue principaimente la de
generalistas (Fig. 1.2) con un 18-5% de 27 taxa estrictamente especialistas,
mientras que la mayoria de los visitantes florales fue observado sobre las flores
de las cuatro plantas estudiadas (30% de los taxa de visitantes), en tres plantas
(26%) o en dos de las plantas esiudiadas (22%). Ambos componentes
(aumento de la diversidad en parches invadidos y el comportamiento
generalista de visitantes florales) explicarian los aumentos en la riqueza de
visitantes florales en las parches invadidos. La diversidad (H’) del ensamble de
visitantes, que refleja el grado de equitatividad en la abundancia de especies,
presentd un incremento significativo para Schizanthus hookeri en parches
invadidas respecto a no-invadidas sélo para Schizanthus hookerii no se
detectaron diferencias estadisticamente significativas para Stachys albicaulis
entre los parches comparados. La planta Schizanthus hookeri presentd un
ensamble de visitantes florales dominado por el himendptero Alfoscirtetica gayi
en las parches no-invadidos, lo que generaria baja diversidad en esta condicion,
mientras que en parches invadidos fue visitado de forma mas equitativa por las
especies del ensamble de polinizadores lo que explica el aumento de diversidad
en esta Ultima condicion (Fig. 11.2). En las parches invadidos el principal
visitante floral fue el abejorro Bombus terrestris que se caracteriza por su gran
abundancia relativa y su conducta generalista, y que monopolizd las visitas en
la mayoria de las plantas en desmedro de los visitantes florales nativos (Fig.
[.2). Los patrones de interaccién descritos con pocas especies de visitantes
generalistas y varias especialistas con pocas visitas es comun comunidades
bidticas donde se ha estudiado la interaccién entre plantas-animales (Vazquez
& Aizen 2004; Bascompte et al. 2008; Olesen et al. 2007; Jordano et al. 2009).
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Esta caracteristica de las interacciones se encuenira altamente conservada en
los ecosistemas terrestres (Rezende et al. 2007) y generaria que aunque exista
recambio en la identidad de las especies, siempre se mantendra un grupo de
especies generalistas comin a fodas las unidades comparadas (parches,
parcelas, paisajes) lo que se va a reflejar en una similitud intermedia entre los
ensambles, perc con muy poca variabilidad en dicha similitud (Hingston & Potts
1998). La similitud de los ensambles de visitantes de las especies estudiadas
en este trabajo presentd una baja variabilidad (Tabla 11.3) y se explicaria por
una composicion dominada por pocas especies con gran abundancia relativa,
representada por los himendpteros Alloscirtetica gayi, Bombus terrestris, B.
dahlbomii, Centris cineraria y Chalepogenus sp. y un gran nimero de especies
con escasa abundancia relativa. La similitud intermedia y con baja variabilidad
entre los ensambles de visitanies florales para una misma especie de planta y
entre plantas (Tabla 1.2) se relaciona directamente con la existencia de
asimetria en las interacciones (Jordano et al. 2009). El nimero de interacciones
que una especie tiene dentro de una comunidad es una informacién valiosa ya
que permite adopiar estrategias de conservacién enfocadas a preservar
aquellas especies que presentan un mayor red de relaciones lo que permitiria la
persistencia de toda la comunidad (Dupont et al. 2003; Bascompte & Jordano
2007; Olesen et al. 2007). Futuras investigaciones deberan profundizar respecto
al rol del abejorro exoético B. ferrestris sobre la efectividad como polinizador y
suUs consecuencias sobre la reproduccion de plantas nativas. Ademas se
detectd que las relaciones enire visitantes florales no es competitiva para
ninguna de las plantas, sugiriendo que los animales exdticos que invaden la
comunidad de plantas estudiada fueron integrados al ensamble de animales,
generando dependencia de las plantas nativas a estos animales (Traveset &
Richardson 2008). El abejorro B. terrestris no compite con los animales
residentes de la comunidad, acotaria la explotaciéon sobre aquellos recursos que
no son usados por los polinizadores nativos (Mitchell et al. 2006) o explotaria
los recursos de forma mas eficiente (Funk & Vitousek 2007) impidiendo que se
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genere competencia interespecifica entre los miembros de un ensamble de
visitantes.

La tasas de visitas que reciben las flores nativas presentan una reduccion
en parches invadidos respecto a las no-invadidos cuando se consideraron todas
las flores de la comunidad, pero no se observaron diferencias cuando sélo se
consideraron las flores con-especificas de las especies observadas (Fig. 11.3).
Este resultado sugiere la existencia de un “efecto dilucion” (Mitchell et al. 2002;
Kirchner et al. 2005) mediado por la existencia de una mayor diversidad de
flores en los parches invadidos: las tasas de visita se reducen en términos per
capita producto de una mayor abundancia en disponibilidad floral. Sin embargo,
el nimero de visitas que recibid cada especie por unidad de tiempo no varia
entre parches no-invadidos e invadidos cuando se consideraron el nimero de
flores conespecificas. Este resultado también puede explicar las tendencias
observadas en el éxito reproduciivo de las plantas estudiadas: no se
evidenciaron cambios estadisticamente significativos en el porcentaje de
fructificacion, nimero de semillas por fruto y la proporcién semillas/évulos entre
parches no-invadidos e invadidos, lo que se relacionaria con el hecho de que
las especies estudiadas recibieron la misma polinizacion entre las condiciones
contrastadas (Fig. 11.4). Contrariamente, el aislamiento de las flores tiene una
consecuencia importante en el éxito reproductivo de las plantas estudiadas,
especialmente en la formacién de frutos (Tabla I1.4), lo que indica el importante
rol de los polinizadores en mantener la reproduccién y prevalencia de las
plantas de la comunidad estudiada.

Si bien este estudio evidencié algunos efectos positivos de la exodtica E.
vulgare sobre la riqueza del ensamble de visitantes de las especies nativas P.
secunda, Schizanthus hookeri y Stachys albicaulis, asi como la ausencia de
efectos deletéreos sobre la reproduccion de estas especies, otros efectos
directos que no fueron cuantificados en este estudio podrian estar favoreciendo
la prevalencia de E. vulgare en el sitio estudiado. En muchas praderas y

senderos observados la planta E. vulgare conforma poblaciones de una
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diversidad muy baja donde no se observa coexistiendo con especies nativas y
siendo visitada principalmente por B. lerrestris. Se observaron praderas que
mantienen una condicion mixta entre flora nativa y E. vulgare (como las
praderas invadidas descritas en este estudio) y otras praderas que no
presentaban presencia de esta especie, pero en la siguiente temporada (2008)
se observoé un aumento cualitativo de la especie exdtica, 1o que sugiere que
esta especie tiene un tiempo de establecimiento y dispersion corto. Estas
observaciones junto al hecho de que E. vulgare presenta gran cantidad de
tricomas en sus érganos vegetativos y una alta abundancia relativa indican que
esta especie se comporta como invasora en la zona estudiada. El
establecimiento de esta especie seria consecuencia de perturbaciones
(Pauchard & Alaback 2004) tanto de origen antrépico (apertura de caminos y el
pastoreo) como natural (desplazamientos de terreno) que han sido observados
en el sitio de estudio. Este Gltimo factor no sélo favoreceria la existencia de E.
vulgare como invasora, si no que de otras especies como Hypericum
perforatum (Clusicaceae) y Verbascum virgatum (Scrophulariaceae) también
observadas en la regién estudiada. Si bien los estudios de interacciones
directas podrfan dar mas luces respecto a los mecanismos de invasién de
plantas exéticas, es igualmente necesario establecer el impacto sobre las
interacciones bioldgicas. La relacién Echium vulgare-Bombus terrestris ha sido
descrita en otros ecosistemas como Nueva Zelanda (Primack 1983), Inglaterra
(Peat et al. 2005; Carvell et al. 2006) y Holanda (Klinkhamer et al. 2001), en los
cuales siempre B. ferrestris presenta una preferencia favorable por los recursos
de E. vulgare. Esta relacidn generaria una produccion constantte de semillas de
esta planta dentro de la comunidad, expandiendo la distribucion de la planta en
un intervalo de tiempo corto, de acuerdo a los modelos tedricos propuestos en
dinamicas poblacionales (Liebhold & Bascompte 2003; Taylor & Hastings 2005).
Interacciones como el sistema exético descrito aqui contribuirian a acrecentar [a
similitud entre distintos biomas (Cassey et al. 2007), incrementando la

homogenizacion bidtica de las comunidades. Sélo la mejor comprension de los
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impactos de las especies exdticas permitiran mitigar las amenazas de estas
sobre la biota nativa, permitiendo desarroliar la estrategias que mejor permitan

resolver este problema.

1.6 CONCLUSIONES

En este estudio detectamos un incremento de la riqueza de visitantes florales
en las plantas nativas P. secunda, Schizanthus hookeri y Stachys albicaulis
cuando co-existen con la planta exética E. vulgare, en relacion a sitios no-
invadidos. Sin embargo, dichos aumentos en riqueza no se tradujeron en
incrementos en tasas de visita que recibieron las plantas nativas, las que se
reducen globalmente en presencia de la especie exética probablemente por un
“efecto dilucidn” generado por 1a mayor oferta floral de las parches invadidos; se
observd que la posibilidad de recibir una visita entre flores con-especificas
nativas es la misma en presencia o ausencia de la planta exdética E. vulgare.
Este resultado explicaria, en parte, que no se hayan detectado diferencias en
pardmetros reproductivos tales como el nimero de semillas por fruto y la razén
semillas/dvulos para las plantas nativas estudiadas cuando se contrastaron
parches invadidos con parches no-invadides. A la [uz de estos resultados, se
deben descartar efectos deletéreos de la planta exética E. vulgare sobre la

polinizacién de las plantas nativas en el sitio de estudio que abarco este trabajo.
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Tabla I1.4
Resumen de los andlisis de varianza que evaluaron los efectos del estatus del
parche (no-invadido e invadido) y la exclusion a los polinizadores sobre el
porcentaje de fructificacion de plantas; la variable fue transformada usando la
funcién trigonométrica Arcsen (g.l.: grados de libertad; SC: suma de cuadrados).
Valores en negrita representan significancia después de la correccion de
Bonferroni (o = 0-09)

Fructificacion (%)

Especies Fuente de g.l SC F P
Variacion

Phacelia secunda Estatus 1 0-360 5-996 0-016
Exclusién 1 3-018 50-159  <0-001
Interaccion 1 0-430 7-148 0:008
Error 110 6:620

Stachys albicaulis Estatus 1 1-556 12-731 <0-001
Exclusién 1 2-527 20-673  <0-001
Interaccion 1 0-286 2-339 0-128
Error 155 18-950

Schizanthus hookeri  Estatus 1 0-258 7-383 0-007
Exclusién 1 2:772 79-132  <0-001
Interaccioén 1 0-006 0-184 0-667
Error 187 1-030

Echium vulgare Estatus 1 0-078 1-254 <(-264
Exclusion 1 13-046  208-440 <0-001
Interaccion 1 0-168 2-693 0-102
Error 197 12:330

39




oy

91.z  G9) 0SL-¥F 991 Joug

6Z9-0 6£Z:0  €00-0 L L/8-:0 €20-0  900-0 b ugIooeIajU

Ze0-0  £59¥ 9200 b 080-0 660:€  §€80 b uQIsn|ox3

.62-0 €601  8L0-0 b v.¥0 6180  8EL-0 b snjejs3 aiebna wnjyog
0€0-0 811 L99-0v  8LL loug

0LE0  9£0-L  2€0-0 1 L0Z-0  B¥9-L 9SO } ugioRIB|

v9-0 9120 9000 L 25P-0 050 8810 b uoIsn{oxg

60Z-0 €651  6v0-0 b 820 €960  BLED L snieysg  syneojqe sAyoels
21Tl 96 080-0L 96 oy

1060 €0 £00-0 L 0250 9lr-0 GO0 L Tellsal-T0 U

€€L0  9LL-0  000-0 b L1120  2EL-0  ¥I0-0 b ugIsnjox3

GG6-0  €00-0  000-0 L 096-0 2000 0000 I snjelsg  Bpunoss elfeoeld

d 4 s I'6 d E| s 16 uoweuep sp sjusny soloads3
SO|NAQ:SE||IBS oj4/se|Iwuas

(sopelpens ap ewns :0g ‘penaq) op sopelf ;' 'B) AUSSOIY UQIoUN) B| OpUBSN BPEULIOJSUEY

any s|qelEA BLURN B}SS ‘SO|NAQ:SE[[IWIDS A OJNL/SE]IWSS UQIoB[al B| 81qos salopeziuljod $o| B Ugisn|oxe

e| A (opIpeAUl © opipeAul-ou) ayoted |ap snjejse |op 0108 |8 UOIBN|BAS BZUEBLIEA 8P SISI[EUe SO| 3p uswnssy

Sl ejqel




4
x
b x
-
5] S. albicaulis
) ) " x = WL
S x f § x . ""\ y
8 S. hooken P secunda| =% x
s I—b " //-'-'\\ . ] i " x\_ 'I‘ x /!
e : e \ % xax% f P
o] L 2% b O el N x x
O o \ 7 % . . X" x| x =
= T x o X it =
© x L) wox X x
% X" E vuigare
O =t X R Xx
3 \ X
o i | x
w ., £ "o x
« T 2 i i
1 4 o
-7 -l
5 x
*
4 T T T T T T T
4 3 2 -1 0 1 2 3 4
Eje canénico 1 (54%)

Figura Il.1. Resultado del andlisis discriminante conducido para determinar

diferencias entre parches con distinto tipo de vegetacion (x: parches invadidos;

secunda). Se representan dos ejes canonicos (Aec1 = 0-98; hec2 = 0-53; 84% de la
varianza explicada). Cada elipse representa la posicion relativa de las
caracteristicas vegetacionales de los parches, ordenadas en el espacio definido
por todos los cuadrantes con vegetacion cuantificados. Las elipses de distinto
color representan los distintos tipos de parches (azul: parches mixtos; naranja: P.
secunda; verde oscuro: Schizanthus hookeri; rojo: Stachys albicaulis; verde claro:
E. vulgare). Las variables utilizadas para el analisis y numeradas de 1 a 5 en las
coordenadas ubicadas en la esquina inferior izquierda del grafico son: (1)
abundancia relativa (AR) de Schizanthus hookeri, (2) AR de Stachys albicaulis, (3)
AR de P. secunda, (4) nimero promedio de flores por cuadrante, (5) AR de E.

vulgare
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Figura I1.3. Tasas de Visita (Visitas - flor'-15 min™) recibidas por las flores de las
especies nativas P. secunda, Schizanthus hookeriy Stachys albicaulis calculadas
en base al nimero de flores conespecificas dentro de los cuadrantes (a), nimero
de flores de las especies nativas (b) y nimero de flores total dentro de los
cuadrantes (¢). Se comparan parches no-invadidos (blanco) e invadidos (gris).
Ademas, se incluyen Ios resultados de la planta exética (d) E. vulgare comparando
parches monoespecificos y parches mixtos (E. vulgare + flora nativa). Las barras y
el error asociado representan la media + 2 e.e., respectivamente; los asteriscos

sobre las barras indican el nivel de significancia después de comparar los parches

usando un test-t. *: p < 0-05; »: p < 0-01; #»=+: p < 0-001; ns: no significativo
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Figura I1.4. Porcentaje de fructificacion, nimero de semillas por fruto y relacion

semillas:6vulos en las plantas nativas P. secunday Stachys albicaulis, y en la

planta exotica E. vulgare. Para las dos especies nativas se contrastan las

parches no-invadidos (simbolos y barras de color blanco) con parches invadidos

(simbolos y barras grises). Para la planta exética E. vulgare se contrastan

parches mono-especificos (simbolos y barras negras) con parches mixtos (£,

vulgare + flora nativa, simbolos y barras grises). En todos los graficos se

representa la media + e.e.
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Apéndice II.1
Identidad de los visitantes florales que visitaron cuatro especies de piantas en la
localidad de Termas de Chillan, Chile, en el periodo estival 2007. Valores
indican al menos una aproximacion del insecto a las flores (1) o que no hubo

visitas detectadas (0)

Taxa E. vulgare P. secunda  Schizanthus Stachys
hookeri albicaulis
Coledpteros
Melyridae
Arthrobrachus nigromacufatus 1 1 1 i
Dasytes sp. 1 1 1 1
Coleoptera sp. 1 0 0 1 1
Dipteros
Acroceridae
Lasia corvine 1 0 1 1
Nemestrinidae
Trichophthalma barbarossa 1 0 1 1
Syrphidae
Eristalis tenax 0 1 0 0
Syrphus octamaculatus 1 1 1 1
Syrphus shorae 1 1 0 1
Himendpteros
Apidae
Alloscirfelica gayi 1 1 1 1
Apis melifera 1 0 0 0
Bombus dahlbomii 1 1 1 1
B. ruderatus 1 o 0] 1
B. terreslris 1 1 1 1
Ceniris cineraria 1 1 ‘ 1 1
Chalepogenus sp. 1 1 1 1
Svastrides melanura 1 1 0 1
Halictidae
Corynura chloris 1 0 0 0
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Contfnuaf:ién Apéndice I[.1

Lasioglossum sp.
Megachilidae
Anthidium sp.
Megachile semirufa
Vespidae
Hypodinerus sp.
Vespula germanica
Lepidopteros
Hesperiidae
Argopieron sp.
Butleria sp.
Pieridae
Colias vauthierii

Fieris brassicae
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CAPITULO I

EFECTOS DE LA REMOCION DE LA PLANTA EXOTICA ECHIUM VULGARE
(BORAGINACEAE) SOBRE LA ESTRUCTURA DE LAS INTERACCIONES
PLANTA-POLINIZADOR EN LOS ANDES DEL CENTRO DE CHILE

.1 RESUMEN

Diversos trabajos han evidenciado que las plantas exéticas modifican la
composicién del ensamble de polinizadores de las plantas nativas y el éxito
reproductivo de estas. A nivel comunitario la mayoria de estos trabajos se
basan en metodologias in silico (simulaciones computacionales). Sélo un
limitado nimero de estudios han evaluado empiricamente el efecto de la
remocion de las plantas exoéticas sobre la estructura de las relaciones planta-
polinizador. En este trabajo se estudiaron los efectos de la remocion de la
planta exética Echium vulgare (Boraginaceae) sobre la esiructura de las
relaciones planta-polinizador en tres parches experimentales. La polinizacion se
evalué a una escala poblacional, estimando las tasas de visita que reciben las
plantas herbaceas de un conjunto de parches replicados, y a escala
comunitaria, evaluando potenciales cambios en la composicién y estructura de
los ensambles de polinizadores antes y después de la remocion de E. vulgare.
En los parches se cuantifico la tasa de visita de los polinizadores a las plantas
en cuadrantes de 1 x 2 m en censos de 5 min. En base a estos censos se
evaluaron los cambios en la estructura comunitaria, usando modelos de redes
de interaccioén bipartita, que permiten asociar las relaciones de los animales con
plantas usando una matriz de interacciones cualitativa (presencia/ausencia de
interaccion) o cuantitativa (basado en el nimero de visitas de fos animales a las
plantas). Se estimaron estadigrafos de redes como conectancia, grado,

asimetria, anidamiento y modularidad los que fueron comparados entre fres
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condiciones: antes y después de la remocidn de E. vulgare, y luego de remover
teéricamente la planta exética de las matrices de interaccion consiruidas. Los
resultados indican que la remocion de E. vulgare incrementd la riqueza de
visitantes florales y las tasas de visita recibida por las flores. Sin embargo estos
incrementos no fueron homogéneos en los tres parches estudiados ni entre las
especies de plantas. La riqueza de visitantes florales aumenté de forma
significativa solamente en uno de los parches estudiados (TC07). Un 22:2% de
las plantas estudiadas (n1.a = 27 plantas) mostré un incremento en [a riqueza
de polinizadores visitantes después de la remocién. El 37-5% de las plantas
exdticas presentes en la comunidad estudiada (nrear = 8 plantas) y el 15% de
las plantas nativas (nrqa = 20 plantas) presentaron un aumento en las tasas de
visita después de la remocién de E. vulgare. Respecto a la estructura de las
interacciones se observo gue la conectancia, el grado, el nivel de anidamiento y
la modularidad no presentaron diferencias significativas entre los tratamientos
antes-después de la remocion. El nivel de asimetria de [as interacciones planta-
animal, que refleja el grado de dependencia de una planta hacia un animal y
viceversa, mostraron diferencias significativas entre [os tratamientos
comparados, evidenciandose que [a remocion tebrica de E. vulgare genero una
sobrestimacién de esta variable. La modularidad, medida de forma
independiente para cada parche, presentdé cambios entre los tratamientos
contrastados, observandose la perdida de esta condicién (parche TC03) o una
sobrestimacion de esta variable (parche TC07). Estos resultados senalan que
las remociones teodricas debieran ser considerados con precaucion antes de
concluir respecto al impacto y eventual erradicacion de las especies exdticas de

los sistemas naturales.
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1.2 INTRODUCCION

Las interacciones planta-animal constituyen la base para el funcionamiento de
los ecosistemas terresires, dado que la reproduccion, dispersion y reclutamiento
de las plantas depende estrechamente de la conducta que los animales
presentan (Jordano 1987; Bascompte et al. 2006; Bascompte & Jordano 2008).
Por su parte, la persistencia de los animales depende de los recursos que las
plantas proveen a través de sus estructuras, especialmente las reproductivas
(Dunne et al. 2002; Waser & Ollerton 2006; Bascompte & Melian 2005;
Bascompte & Jordano 2007). El porcentaje de plantas que dependen de
animales en el proceso de polinizacion ha sido establecido en 87,5% (Ollerton
et al. 2011). Los cambios profundos que los humanos han generado en el
paisaje han impactado a las comunidades naturales y en especial a las
interacciones entre los individuos, resultado que conlleva muchas veces a la
extincion de especies (Diaz et al. 2006; Didham et al. 2007). Uno de los
principales agentes de origen antropico generadores de cambios de la
biodiversidad lo constituyen la introduccion de especies exdticas (Vitousek et al.
1996; -Sala et al. 2000; Pimente! et al. 2001). Las especies exdticas se han
definido como aquellas que aumentan su rango de distribucion producto de la
dispersidn, voluntaria o involuntaria, mediada por los humanos (Vila et al. 2008}
generando pérdidas ecoldgicas y econémicas en varias partes del mundo (para
una revision ver Vitousek et al. 1997; Manchester & Bullock 2000; Pimentel et
al. 2005; Cacho et al. 2008). En términos ecoldgicos, las especies exoticas son
capaces de desplazar a las especies nativas, modificar los ciclos de nutrientes,
cambiar la composicién comunitaria, desorganizar la estructura trofica de las
comunidades y reducir la reproduccion de plantas y animales (Mack &
D’'Antonio 1998; Chittka & Schilrkens 2001; Alvarez & Cushman 2002; Hoddle
2004: Larson et al. 2006; Mitchell et al. 2006; Traveset & Richardson 2006;
Mattingly et al. 2007; Tylianakis et al. 2008). A una escala temporal y espacial

amplia, las especies exodticas generan homogenizacion de la biota con la
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consecuente pérdida de la identidad biolégica de las areas naturales (Cassey et
al. 2007; Winter et al. 2009). Econdémicamente, las especies exdticas generan
costos por el mantenimiento de agencias de seguimiento y control de pestes,
por la perdida de productividad de los sitios invadidos, por la implementacion de
planes de restauracion de habitats y por problemas de salud publica (Lee 2002;
Pimentel et al. 2001, 2005; Stohigren et al. 2006; Pejchar & Mooney 2008).
Estos impactos han generado que uno de los topicos mas estudiados en
ecologia aplicada en los dltimos afios sea determinar como los distintos
ecosistemas y sus especies responden a la invasion de especies exdticas y
cuales son las mejores estrategias para la restauracion de las comunidades
(Lonsdale 1999; Hierro et al. 2005; Jeschke 2008).

Uno de las formas mas utilizadas para mitigar los efectos de las plantas
exoticas sobre las comunidades naturales consiste en la remocion directa y
posterior erradicacion de las especies exéticas (Zavaleta et al. 2001; Alvarez &
Cushman 2002; Thomson 2005; Caley et al. 2008; Vila et al. 2008). Ambas
estrategias se basan en la eliminacién de los individuos adultos desde una
comunidad, pero la erradicacion también contempla la eliminacion de los
propagulos (Vila et al. 2008). Tanto la remocion como la erradicacién de plantas
exéticas tiene costos ecolégicos, sociales y econdmicos (Hoddle 2004; Didham
et al. 2005, 2007). Entre sus costos ecolégicos, se ha reconocido que la
eliminacién de una especie exdtica puede conllevar mas desventajas que
ventajas para el mantenimiento de la diversidad dentro de una comunidad
(Didham et al. 2005; MacDougall & Turkington 2005; Badano et al. 2007).
Aunque se ha propuesto que la erradicacién de plantas exéticas puede ser un
mecanismo que permite eliminar polinizadores exdticos (Morales & Aizen 2002;
Vila et al. 2009), s6lo un nimero limitado de trabajos ha evaluado los efectos
que este procedimiento tiene sobre la diversidad de los ensambles de
polinizadores de plantas nativas y su posterior reproduccion, con resultados
inconsistentes entre los estudios realizados a la fecha (Aigner 2004;

Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Estos trabajos han concluido que la remocién de
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plantas exéticas tiene un efecto neutral sobre la polinizacion y formacién de
semillas de las plantas nativas (Aigner 2004). Otra linea de evidencia muestra
que la remocion de una especie exdtica puede disminuir la diversidad de
visitantes florales y el nimero de visitas que las flores nativas reciben respecto
a aquellos sitios donde no ocurre intervencion (Lopezaraiza-Mikel et al. 2007).
Estos trabajos se han limitado a estudiar el ensamble de visitantes de una
especie de planta nativa (Aigner 2004) careciéndose de estudios empiricos a
escala comunitaria que aborden esta problematica (pero ver Lopezaraiza-Mikel
et al. 2007). Por otro lado, existe un niimero creciente de investigaciones que
han evaluado de forma teorica los efectos de la erradicacion de las especies
exoticas usando modelos poblacionales y de representacion reticular de las
interacciones planta-polinizador (Memmott & Waser 2002; Proulx et al. 2005;
Fortuna & Bascompte 2006; Montoya et al. 2006; Bascompte & Jordano 2007;
Valdovinos et al. 2009). Estos trabajos presentan resultados disimiles. Por un
lado, los modelos poblaciones evidencian que para lograr la extincion de una
planta dentro de una comunidad no se requiere que esta se remueva
completamente, dado que las dindmicas intrinsecas de crecimiento impiden que
una poblacién persista cuando se encuentra bajo un umbral determinado de
nimero de individuos, fenémeno conocido como efecto Allee (Liebhold &
Bascompte 2003). Esto significa que con solo eliminar un porcentaje de
individuos de la poblacién podria ocurrir la extincién de la planta excdtica
(Liebhold & Bascompte 2003; Kirchner et al. 2005; Taylor & Hastings 2005). En
segundo lugar, los estudios teéricos basados en redes de interaccién han
permitido evidenciar que la remocion de las especies exdticas resulta en
cambios en la estructura de las comunidades de plantas y polinizadores (Aizen
et al. 2008; Valdovinos et al. 2009) dado que las plantas exoticas son capaces
de integrarse a las comunidades usando a los polinizadores nativos (Memmott
& Waser 2002; Olesen et al. 2002; Vila et al. 2009). La aproximacion reticular en
el estudio de las interacciones planta-animal ha generado importantes aportes a

la ecologia de la polinizacion porque ha permitido establecer como las

51




comunidades se relacionan con sus plantas exdticas, evidenciando que las
comunidades son sensibles a la extincién de los organismos que presentan un
mayor numero de relaciones (Solé & Montoya 2001; Memmot et al. 2004). Dado
que las plantas exdticas se comportan principalmenie como generalistas
(Olesen et al. 2007; Lopezaraiza-Mikel et al. 2007) su erradicacion podria
generar la desestructuracion de una comunidad completa (Bascompte et al.
2006; Aizen et al. 2008; Valdovinos et al. 2009). Dicho de ofra forma, la
eliminacién de las plantas mas generalistas, tales como las plantas exdticas,
podria conducir a la extincion de una gran proporcion de especies dentro de
una comunidad (Bascompte & Jordano 2007; 2008). Por este motivo, entender
como se estructuran y modifican los ensambles de polinizadores en presencia y
ausencia de plantas exéticas es clave para determinar la persistencia de las
comunidades y sus interacciones (Thébault et al. 2006; Funk et al. 2008; Vila et
al. 2009).

En este trabajo se evaluaron los efectos de la remocion empirica de la
especie exdtica Echium vulgare (Boraginaceae) sobre la estructura de las
interacciones planta-polinizador y las visitas que reciben las flores en
comunidades de herbaceas de los Andes centrales de Chile, comparando
estadigrafos de redes que describen la estructura comunitaria previa y
posteriormente a la remocion empirica de la planta exdtica. Ademas, con el
objetivo de establecer si los resultados de la remocion tedrica de especies
exdticas, técnica ampliamente utilizada en las estrategias de restauracion
ecologica se equiparan a los resultados de remociones tedricas (Memmot et al.
2004: Valdovinos et al. 2009), se comparara la estructura de las relaciones
planta-polinizador de remocion empirica y tedrica, contraste no efectuado
previamente en la literatura. A través de la observacion de las relaciones planta-
polinizador se estimd (i) la estructura comunitaria de las interacciones planta-
polinizador y (i) se cuantifico el régimen de visitas que reciben las plantas
nativas comparando entre la condicion antes y después de la remocién empirica

de E. vulgare. El efecto de la remocion de la especie exdtica sobre la estructura
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de la red de polinizacién se compard con los resultados esperados luego de la
remocién teérica de E. vulgare desde la matriz de interacciones recopitada con
informacion de campo. Como las plantas del sistema esiudiado son
mayoritariamente herbaceas, con una corta temporada reproductiva, cualquier
cambio en la comunidad podria generar una reestructuracion de las
interacciones con importantes consecuencias en el régimen de visitas que las
plantas reciben. Especificamente en este trabajo se busco responder las
preguntas: (i) ¢aumentan las tasas de visitas en plantas luego de la remocion
de la planta exdtica E. vulgare? (ii) jexisten cambios en la esiructura de las

interacciones planta-polinizador antes y después de la remocion de E. vulgare?

11.3 MATERIALES Y METODOS

Sitio y Especies Estudiadas

El trabajo se realizé en praderas de herbaceas en la localidad de Termas de
Chillan, Andes de Chile central (36°54'34"S, 71°24'46"0; 1834 msnm) en la
temporada de verano del hemisferio austral del afio 2008. Las praderas
estudiadas estan rodeadas por una matriz forestal compuesta de elementos
templado-mediterraneos como Nothofagus pumilio (Fagaceae) y N. dombeyi
(Luebert & Pliscoff 2006). Las praderas abordadas en este estudio son
resultado de deslizamientos de tierra que formaron sitios sin cobertura boscosa
donde sé encuentran actualmente ensambles de herbaceas. Las plantas
invasoras fueron llevadas al sitio presuntamente por el tréfico de personas por
senderos de uso turistico (Valdebenito 2002). La planta exdtica méas abundante
en la zona de estudio es Echium vulgare Bourg. Ex Reut (Boraginaceae). De
origen europeo, esta especie fue introducida a Chile a finales del siglo XIX
(Matthei 1995) y actualmente es una especie naturalizada con una amplia
distribucién latitudinal en nuestro pais (desde los 25°17'S a los 53°01'S). Los

individuos de esta especie alcanzan una altura de 0.2 a 1.3 metros y sus flores
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estan dispuestas en cimas axilares con una mayor produccién de néctar en
relacion a las flores de especies nativas (Carvallo, capitulo Il de esia tesis).
Estudios previos han mostrado que E. vulgare faciiita la riqueza de
polinizadores a la fiora nativa, pero que su presencia genera una disminucion
per cépita en la probabilidad de recibir visitas para cada flor de las especies
nativas (Carvallo, capitulo Il de esta tesis). El polinizador mas abundante en el
sitio de estudio es el abejorro europeoc Bombus terrestris L. (Hymenoptera:
Apidae). Esta especie se introdujo en Chile en 1997 con el objetivo de polinizar
cultivos agricolas (Estay & Vitta 2004) dado que presenta una preferencia
generalista en el uso de recursos florales. Bombus ferresfris se encuentra
actualmente naturalizado en Chile entre las regiones politicas IV a la X
(Montalva et al. 2008) y es probable que varias especies de plantas dependan

de este abejorro en términos de polinizacion.

Remocion de E. vulgare y muestreo de visitantes florales

Se establecieron tres parches de estudio, designados como TCO01, TCO3 y
TCO7 las que presentan asociacion entre E. vulgare y plantas nativas. Los
limites de estos parches estan claramente demarcados por el inicio de la matriz
boscosa, existiendo una clara frontera entre bosque y praderas. Las
dimensiones de cada parche y su composicion floristica cambiaron como
resultado de su variacién natural (Apéndice 1Il.1). Los parches estudiados se
encuentran a una distancia lineal de 250 m entre TC01-TC03 y TC03-TCO07, y
de 430 m enire TC01-TCO7. Detalles de los parches estudiados pueden ser
revisados en el Capitulo li de esta tesis.

Para muestrear las interacciones entre plantas y visitantes se dispusieron
cuadrantes de 1 x 2 m ordenados sobre 5 transectos de 10 m de longitud por
parche. Como todos los parches presentaron una marcada pendiente, los
transectos se orientaron en forma paralela a la pendiente. Sobre cada transecto
se ubicaron consecutivamente cuadrantes de 1 x 2 m, en los que se cuantifico

el nimero de individuos de cada especie de planta y el nimero de flores por
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individuo. Los cuadrantes que no presentaron flores fueron excluidos de
nuestros analisis. Los cuadrantes constituyen la unidad de muestreo de este
estudio para los censos de polinizadores y tasas de visita en intervalos de 5
minutos de observacion. En los censos se considerd como visitantes solo a los
animales que entraron al fubo de la corola o tocaron las estructuras
reproductivas. Los censos fueron realizados antes y después de 1a remocién de
E. vulgare (Tabla lll.1). Considerando los tres parches estudiados se acumuld
un total de 2500 minutos de observacion previo a la remocion de E. vulgare y
2730 min después de la remocion de la planta exética. La identidad de los
visitantes florales fue determinada in situ hasta el menor nivel taxondmico
posible, usando para su designacion el nombre del género, familia u orden, de
acuerdo a la categorla taxonémica en que los animales fueron asignados
(Apéndice 111.2). Los visitantes florales que no pudieron identificarse fueron
capturados para ser determinados posteriormente en el laboratorio. Los
especimenes capturados se encuentran depositados en el insectario del
Laboratorio de Ecologia Evolutiva, Facultad de Ciencias, Universidad de Chile.
Para remover a E. vulgare se cortd manualmente el vastago de la planta
en su base, removiendo de esta manera todo el componente reproductivo de Ia
planta. La roseta vegetativa se mantuvo para evitar una modificacion de
variables edaficas, dado que el sistema radicular de la planta exdtica puede
estar involucrada en el mantenimiento del potencial hidrico del suelo, en la
captacién de nutrientes de plantas vecinas y en el establecimiento de micorrizas
(Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Se decidié remover el vastago completo de E.
vulgare, y no solo de las flores a diferencia de otro estudio similar (Lopezaraiza-
Mike! et al. 2007) porque las estrategias de remocion mas cominmente usadas
en la restauracién ecoldgica consisten precisamente en retirar a los individuos
completos (van Andel & Aronson 2006). Dado que el interés de este frabajo
radica en evaluar como la remocién de los individuos completos podria afectar
los patrones de polinizacién, el uso de la metodologia sefialada es justificada,

independiente de las modificaciones de la remocion sobre la matriz ambiental
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que es percibida por los animales. Para cada una de los parches se realizaron
censos de visitas pre-remocion (Prev.) y post remocion (Post). Estos
tratamientos fueron aplicados en los parches TCO1 (Prev.. 28 - 31 enero;
Remocion: 1 febrero; Post.: 2 - 5 febrero), TC03 (Prev.. 13 — 13 enero;
Remocién: 16 enero; Post.: 16 — 18 enero) y TCO7 (Prev.. 14 — 17 febrero,
Remoacién: 17 — 18 febrero; Post.: 18 — 22 febrero).

Riqueza, diversidad y tasas de visita de visitantes florales

Se usaron curvas de rarefaccion para establecer si la riqueza de visitantes
florales y el nimero de visitas observadas fueron muestreadas adecuadamente
en cada una de los parches estudiados, previo (Prev.) y posterior (Post.) a la
remocion de E. vulgare. Las curvas de rarefaccién fueron construidas en base
al ndmero total de visitas y al nimero de taxa de visitantes que se observaron
dentro de cada cuadrante usando el programa EstimateS (Colwell 2005). Las
curvas de rarefaccion permiten reconstruir curvas de acumulacion de especies
(0 numero de visitas en este caso) a través del remuestreo de todos los
cuadrantes observados. Esta metodologia permite realizar comparaciones entre
tratamientos con un numero desbalanceado de muestras. Las curvas de
rarefaccion en este trabajo fueron construidas tras 1000 iteraciones de las
muestras con reemplazo. El algoritmo de Coleman incluido en el programa
EstimateS fue usado como estimador de la riqueza de visitantes florales (S'). Se
establecieron si existian diferencias estadisticamente significativas entre los
tratamientos de remocion (Prev. y Post.) y entre parches (TC01, TC03 y TCQ7)
al comparar 100 cuadrantes (RAR1oo) ¥ verificar que no existié sobreposicion de
los intervalos de confianza al 95% de las curvas reconstruidas (Badano &
Cavieres 2006). Para evaluar si los tamafios de muestras utilizados fueron
suficientes se determind si las asintotas de las curvas de acumulacion de
especies fue alcanzado a través del célculo de la diferencia de las variables
estimadas entre muestras consecutivas construyendo una nueva curva gue

considerd el 20% de la seccioén final de las curvas de rarefaccion. Estas curvas
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se sometieron a una prueba de hipotesis que estimé si las diferencias se
ajustaban a una media = 0, que corresponde a que no existan diferencias en las
variables estimadas entre muestras consecutivas cuando se alcanza la asintota
de la rarefaccion.

Las tasas de visita de los animales a las flores (TVA) fueron calculadas
como la razén entre el nimero de visitas y el numero de flores total dentro de
los cuadrantes por 5 min de observacion. También se calculd la TVA para cada
especie de planta como la razén entre el nimero de visitas gue recibidé una
especie particular y el nimero de flores de la especie focal dentro de cada
cuadrante. Dado que antecedentes previos muestran que no existen diferencias
en las TVA entre parches invadidos y no-invadidos para fres taxa de plantas
nativas cuando se considerd el nimero de flores conespecificas (Capitulo Il de
esta tesis), el objetivo fue evaluar si la remocion puede generar diferencias en
las TVA entre Ila condicion previa y posterior a la remocién de E. vulgare. Para
cada especie de planta se obvio la variabilidad que puede existir entre parches.
Las comparaciones entre los tratamientos fueron realizados usando una prueba
no-paramétrica de ranking de puntajes de Wilcoxon, dada la estruciura de los
datos que presenta para varias especies un reducido numero de réplicas

(cuadrantes observados) y carencia de homogeneidad de varianza.

Anélisis de la estructura comunitaria usando modelos de redes de interaccion

Una forma de estudiar e integrar las relaciones que se dan entre las especies
dentro de una comunidad es a través del uso de redes de interacciéon (Memmott
1999; Bascompte & Jordano 2007; Weitz et al. 2007). Los modelos de redes se
han utilizado ampliamente en estudios de sistemas complejos que se
encuentran autoorganizados tal como Internet, las redes de colaboracion y
citacion entre cientificos, las redes de telefonia, [a organizacion del trafico, las
redes genéticas, celulares, neuronales, de acoplamiento de proteinas, entre
ofras (Albert & Barabasi 2002). Las comunidades biolégicas pueden ser

representadas usando la Teoria de Grafos Aleatorios considerando a las
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especies como nodos y a las relaciones enire estas (como polinizacion,
herbivoria, granivoria, parasitismo, competencia o proximidad fisica) como sus
enlaces (Memmott 1999; Gibson et al. 2006; Verdi & Valiente-Banuet 2008;
Blick & Burns 2009). Si bien la caracterizacion de ensambles complejos de
interaccion entre especies ha sido desarrollado sin recurrir a la teoria de redes
(representado por trabajos pioneros en el area, ver Arroyo et al. 1982; Jordano
1987) este tipo de aproximacién ha generado un avance importante en la teoria
ecoldgica en la Gltima década, permitiendo evaluar tanto hipotesis ecologicas
(e.g., Memmot 1999; Memmott & Waser 2002: Olesen & Jordano 2002;
Bascompte et al. 2003; 2006; Vazquez & Aizen 2004), como evolutivas y co-
evolutivas (e.g., Thompson 2006, Rezende et al. 2007). En base a las
observaciones de las visitas de los polinizadores a las flores en este trabajo se
construyeron matrices de interaccién cualitativas y cuantitativas para las
relaciones planta-polinizador observadas antes y después de la remocién de E.
vulgare (tratamiento denominado “remocion empirica”). Ademas, desde la
matriz de interaccion previa a la remocion de E. vulgare se realizé la remocion
de esta planta exética y de todos los animales que interactian exclusivamente
con esta planta (tratamiento denominado “remocion tedrica”). Dado que el
numero de visitas a las flores se relaciona con el nimero observaciones
realizadas (Blithgen 2010), las matrices de interaccion cuantitativas estan
basadas en ntmero de visitas registrado para cada relacion planta-animal
corregidas por el total de visitas que recibid tod‘q el parche en que la interaccion
se encuentra. Las redes de interaccion se confeccmnaron usando informacion
cuantitativa del numero de visitas, de la abundancia relativa de plantas y del
ntimero de animales observados. Los graficos de interaccidn fueron realizados
usando el software Pajek (Batagelj & Mrvar 1998).
Los estadigrafos utilizados para caracterizar la estructura reticular de las
interacciones fueron Iaw ,d que corresponde a la proporcion entre el
ntimero de interacciones observadas, /, y el total de interacciones potenciales

que pueden ocurrir entre plantas y animales A-P, donde A y P representan el
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nimero de animales y plantas, respectivamente. Para la conectancia se evalud
si el valor observado se desvio del valor esperado A-P usando una
aleatorizacion_de. la-matriz_de._interaccion (1000 iteraciones) a través de un

protocolo de Monte-Carlo, estimando el valor y significancia de chi-cuadrado.

Los valores de conectancia fueron comparados entre la condicion previa,
remocion empirica y remocion teérica, sin considerar la variabilidad entre los

parches. El nimero de enlaces o grado, <k>, fue el segundo estadigrafo

utilizado para caracterizar la estructura de las interacciones;, se calculd <k> para
animales y plantas de forma independiente. El tercer estadigrafo para describir
las redes de interaccién correspondio al nivel de ra@elr_rji_e_r_ttg.)___(_l\l), que
representa un patrén no-aleatorio de la distribucion de enlaces entre plantas y
animales. Dicho de oira forma, se evalia si un conjunto de especies
generalistas interactia con un grupo de especies especialistas o las
interacciones son aleatorias entre las especies y no dependen del nimero de
enlaces que estas presenten (Bascompte et al. 2003). Para determinar el grado

de anidamiento se usé el algoritmo_N = (100 - 7)/100 donde T corresponde a la

matriz de temperatura (Atmar & Paterson 1993), una medida de como los
patrones de presencia/ausencia de las relaciones planta-animal se desvian de
un anidamiento perfecto (Bascompte et al. 2003). La estimacién del

anidamiento fue efectuada con el programa ANINHADO (Guimardes &

Guimaraes 2006) usando el modelo nulo 2, con 1000 iteraciones. El siguiente
estadigrafo de redes utilizado fue el nivel de modularidad (M) que consiste en

evaluar si se forman sub-conjuntos de relaciones entre especies (mddulos) con

poca conexion con otros modulos. Este estadigrafo compara los modulos
observados en relacién a aquellos que se forman tras la aleatorizacion de ia
matriz de interacciones. Para determinar la modularidad y el numero de

maodulos de las redes estudiadas se ufilizd el algoritmo denominado “simulated

annealing” propuesto por Guimera & Amaral (2005a). Se trabajé con el
algoritmo para redes de dos modos (plantas-polinizadores) denominado SA-2

(Olesen et al. 2007) que produce un indice de modularidad con un nivel de
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significancia evaluado con redes aleatorias calculadas en base a la matriz
original. Este mismo algoritmo permite determinar el nimero de maodulos y el
contenido de especies dentro de cada uno. Para cada red se calculd el indice

de modularidad M como:

donde Ny es el nimero de médulos en la red, /s corresponde al nimero de
enlaces dentro del médulo s, / es el nimero de enlaces de lared y ks es la suma
del grado de todas las especies de la red (Olesen et al. 2007); M presenta
valores que van entre 0 y 1. El andlisis fue realizado conduciendo 100
aleatorizaciones. El algoritmo "simulated annealing” también permite conocer el
rol que los nodos desempefian dentro de la red a través del calculo del grado
dentro de los médulos z; y la conectividad entre médulos, ¢, lo que permitio
conocer “que tan bien conectado” esta el nodo / al resto de los nodos dentro del
médulo (Guimera & Amaral 2005b). El rol de las especies dentro de la red fue
calificado siguiendo la propuesta de Olesen et al. (2007) para las relaciones
planta-polinizador en: a) especies satélites (z <25y c = 0-62, especies con
pocos enlaces dentro y entre médulos), b) especies conectoras (z=25yc>
0-82, especies que mantienen la unién entre moédulos), c) especies terminales
de modulos (z > 2-5 y ¢ = 0-62, especies que mantienen un gran nimero de
enlaces con las especies de su propio médulo) y, d) especies terminales de red
(z > 2-5 y ¢ > 0-62, especies que mantienen la union de sus modulos y entre
modulos). Finalmente, para las redes estudiadas estimamos el nivel de
asimetria de las interacciones entre plantas y polinizadores. La asimefria evalta
el QWWI' a los animales j, y viceversa (d),
en base a matrices cuantitativas de relacion planta-animal (Bascompte et al.
2006). En estas matrices cuantitativas se expresa el nimero de visitas de los
animales a las plantas, corregido por el nimero total de visitas que recibié cada

parche, tal como se explico anteriormente. Dado que el nimero de visitas
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depende del numero de censos realizados, estas maifrices se corrigieron
dividiendo cada interaccion planta animal por el nimero total de visitas de toda

la matriz. La asimetria Aj; fue caiculada como:
IdPij ~-d* jii
MAX (d%,d%;)

donde MAX (d7; d") representa el maximo valor de dependencia observado

A, =

entre la planta i y el animal j (Bascompte et al. 2006). Se evalud si los pares de
especies presentan una relacion azarosa para lo cual se recalculd la asimetria
en base a la aleatorizacién de las dependencias dA,-,- (1000 iteraciones) y se
compararon los valores observados con el promedio de los valores
recalculados. La comparacion se estimé usando el estadigrafo v2 (Bascompte
et al: 2003). Como forma de evaluar los cambios en la estructura de las
relaciones planta-polinizador, todos los estadigrafos de redes descritos fueron
comparados entre tres tratamientos, independiente de los parches estudiados:
previo a la remocion de E. vulgare, después de la remocion empirica y despues
de la remocion tedrica. Estas comparaciones se realizaron usando el

estadigrafo no-paramétrico de Kruskal-Wallis.

l1.4 RESULTADOS

Se observaron 7260 visitas a las flores en los tres parches de estudio (TCO1,
TCO3 y TCO7), con 3873 y 3387 aproximaciones antes y después de la
remocién de E. vulgare respectivamente (Tabla Ill.1). Estas visitas fueron
realizadas por 39 taxa de insectos (Apéndice [I1.2) distribuidos en los 6rdenes
Hymenoptera (41%), Diptera (23%), Lepidoptera (18%), Coleoptera (15%) y
Hemiptera (3%). Las curvas de rarefaccion construidas para evaluar la rigueza
de polinizadores en cada una de los parches estudiados alcanzaron la asintota,
indicando gue el ea-‘?fuerzo de muestreo fue adecuado (Apéndice I1.3). Para €l
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nGmero de visitas de los animales a las flores la asintota fue alcanzada para los
parches TCO1 y TCO3, pero no para el parche TC07 indicando que el esfuerzo
de muestreo fue insuficiente para evaluar el numero de visitas en uno de los
parches estudiados (Apéndice 11i.3). De acuerdo a la proyeccion que se puede
realizar usando una funcién hiperbdlica para alcanzar la asintota (Colwell et al.
2004; Burns 2007) los tamarios de muestras adecuados. para caracterizar
adecuadamente el nimero de visitas en TCO7 corresponden a 763 y 765
periodos de observacién de 5-min para la condicién de pre- y post-remocion
respectivamente.

Los resultados de las curvas de rarefaccion indicaron que la remocion de
E. vulgare incrementd la riqueza de visitantes florales en todos los parches
estudiadas (ver Fig. lll.1a, riqueza estimada RAR100 = intervalos de confianza
al 95%: TCO1 Pre-remocién = 5-3 = 0-1 TCO1 Post-remocion = 7-6 = 0-1 TCO3
Pre-remocién = 9-5 = 0-1; TC03 Post-remociéon = 10-5 = 0-1; TCO7 Pre-
remocion = 27-0 = 0-2; TCO7 Post-remocion = 28-7 = 0-2). El nimero de visitas
sobre las flores en los parches estudiados tuvo tendencias variables después
de Ia remocion de E. vulgare (Fig. lli.1b). Por ejemplo, en el parche TCO1 se
observd un efecto neutral (TC01 Pre-remocién = 9-5 = 0-2 TCO1 Post-remaocion
= 9-8 = 0-1), en TCO3 la remocion redujo el numero de visitas (TCO3 Pre-
remocién = 14-5 + 0-1 TC03 Post-remocion = 7-9 = 0-1) y en TCO7 la remocion
incrementd las visitas (TCO7 Pre-remocion = 87-3 = 0-6 TCO7 Post-remocién =
68-9 = 0-8).

La remocion de E. vulgare no generd cambios en la tasas de visitas entre
los parches {media = ee [n]; Prev.=0-070 = 0-008 [498]; Remocion = 0-075 =
0-006 [646]; g.. = 1, SC = 0-103, F,1040) = 2:732, p = 0:290 ANOVA en
blogues), aunque existieron efectos del parche (q.]. = 2, SC = 2-115, Fz,1040) =
28-057, p = 0-030, ANOVA en bloques). Cuando se considerd cada parche de
forma independiente, la remocion de E. vulgare no se tradujo en modificaciones
en las tasas de visita en los parches TCO1y TCO3 (TCO1: Prev, = 0-138 = 0-023
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[165]; Remocién = 0-082 =+ 0-013 [154]; ¥ = 3556 gl. =1 p = 0059 KW
ANOVA; TC03: Prev. = 0-029 = 0-005 [168]; Remocién = 0-062 = 0-014 [162];
x* = 0024 gl. = 1 p = 0-877 K-W ANOVA) pero si en TCO7 (Prev. = 0-044 =
0-006 [165]; Remocion = 0-078 = 0-006 [230]; v*=0024gl.=1p=0875KW
ANOVA). Los anélisis de las tasas de visita por planta evidenciaron que de 27
especies en que se pudo realizar la comparacion previa y posterior a la
remocion, 6 taxa presentaron diferencias estadisticamente significativas entre
las condiciones contrastadas (Fig. 111.2). En todos estos casos la remocion
incremento la tasa de visitas que recibieron las plantas, con 3 especies (37-:5%
de todas las plantas exdticas observadas). Las plantas nativas que
incrementaron su TVA después de la remocién de E. vulgare corresponden a 6
especies (15% de todas las plantas nativas observadas, Fig. 1l1.4). Dado que €l
nimero de muestras utilizado para cada especie en la condicién previa y
posterior a la remocion vario, es esperable que las tasas de visita detectadas
respondan a estas diferencias en el nimero de cuadrantes observados mas que
al efecto del tratamiento (Bluthgen 2010). Bajo este escenario se espera una
relacién entre estas variables (nimero de muestras vs. TVA), sin embargo, no
observamos relacién cuando se condujo una regresién lineal simple entre
ambas variables (Log1o[TVA] = 0-23 — 0-06-Log1g[nimero de muestras]; r2 =
0:05; SC = 0:065; Fq152 = 2:532; p = 0-117) lo que independiza el analisis del
desbalance en el nimero de muesiras para cada especie.

Una primera aproximacion al estudio de la estructura comunitaria se
obtiene visualizando las representaciones de las relaciones animal-planta en un
esquema reticular (Fig. IIl.3). Para los parches estudiados se observaron
cambios tanto en la identidad de los taxa como en la frecuencia de las
relaciones entre plantas y animales después de la remocién de E. vulgare (Fig.
1.3, Apéndice 1ll.4). Por ejemplo, en TCO1 la remocién de la especie focal
favorecio la llegada de ires especies de dipteros del género Syrphus y una
especie del género Trichophthalma (Fig. [Il.3a), asi como la pérdida de ciertas

especies de abejas (Andrenidae sp., Centris cineraria, Chalepogenus sp.). En
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TCO3 la remocion de E. vulgare conllevo a que la especie exdtica Hypericum
perforatum comenzara a recibir visitas (Fig. 111.3), mientras que la riqueza de
visitantes se incrementd sobre las plantas Stachys albicaulis y Senecio
subumbellatus. En este mismo parche, aunque la identidad de los polinizadores
cambié (Fig. 1il.3b), la riqueza de especies se mantuvo inalterada entre las
condiciones contrastadas (Tabla I1.1). El parche TCO7 presentd un cambio mas
complejo entre la condicion previa y posterior a la remocion que esta
relacionado con modificaciones en la intensidad de las interacciones entre
plantas y animales mas que con modificaciones en la identidad de los taxa (Fig.
I11.3¢). En general, todas las plantas y animales que fueron desplazados entre
las condiciones contrastadas, en todos los parches, corresponden a especies
con una baja abundancia relativa (Fig. 11l.3). La composicién taxonémica de los
polinizadores se resume en la tabla 111.2

La estadistica de redes permitié detectar cambios en la estructura de las
comunidades estudiadas. La conectancia no presentd cambios entre los
tratamientos contrastados (conectancia media = ee: Prev. = 23-7 = 6-1; Rem.
empirica = 28-2 = 6-8; Rem, tebrica = 24-2 = 6:1; v?=0622¢gl =2p=0732
K-W ANOVA). El niimero de enlaces o grado (<k>) fue en promedio mayor para
las plantas que los animales (<k> media + ee, Plantas = 3-8 = 0-4; Animales =
2:5 x 0-2; %% = 10-477 g.l. = 1 p = 0-001 K-W ANOVA) aunque no se detectaron
diferencias en el grado entre los tratamientos contrastados tanto para los
animales (<k;> media = ee: Prev. = 2-4 = 0-3; Rem. empirica = 2-8 = 0-3; Rem.
tedrica = 2:3 = 0-3; %2 = 0-614 g.l. = 2 p = 0-735 K-W ANOVA) ni para plantas
(Prev. = 3-6 = 0-6; Rem. empirica = 4.8 + 0.7, Rem. tedrica = 3-:3 = 0-6; xz =
4-206 g.l. = 2 p = 0-122 K-W ANOVA). Los resultados obtenidos tanto para la
conectancia como para el grado indican que la remocién de E. vulgare no
generd una modificacidon en el nimero de relaciones que presentan las
especies. El nivel de anidamiento (N) de las redes, que representa la
organizacion de las relaciones, no se desvio significativamente del azar para los

parches con una riqueza de especies reducida como TCO01 y TCO03, a diferencia
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de! parche TCO7 (Tabla 111.3) en la que se observo un patrén anidado de la red
antes .y después de la remocion de E. vulgare. Cuando se compard el nivel
global de anidamiento (N) no se observaron diferencias estadisticamente
significativas entre los tratamientos contrastados (N medio = ee; Prev. = 0-68 =
0-02; Rem. empirica = 0:65 + 0-01; Rem. te6rica = 0-69 = 0-02; Xz =2-175¢g.l. =
2 p = 0-337 K-W ANOVA).

Respecto a la modularidad, esta resulté ser significativa sélo para
aquellas redes de mayor tamaiio (Tabla lil.3): solo el parche TCO7 permite
realizar comparaciones entre las situaciones previa y posterior a la remocion de
E. vulgare. El parche TCO03 presentd una modularidad significativa en presencia
de E. vulgare (4 modulos), aunque después de la remocion empirica y tedrica la
modularidad deja de ser significativa. El parche TCO7 presenté 4 médulos antes
y después de la remocién de E. vulgare. Sin embargo, la remocion tedrica
aumentd a 5 el nimero de moédulos (Fig. lll.4), lo que sugiere que las
simulaciones de remocion podrian sobrestimar esta propiedad de [a estructura
de las relaciones planta-polinizador. De acuerdo al rol que cumplen las especies
dentro de las redes de interacciones en el parche TCO7 (Fig. 111.4) se establecio
gue la mayoria de las especies actitan como satélites (Prev. = 87-5% de las
especies; Rem. empirica = 94-7%; Rem. teérica = 92-6%), mientras que un
porcentaje mucho menor se comportdé como conector de mddulos y/o terminales
de la red (Prev. = 8-9% de las especies; Rem. empirica = 3-5%; Rem. tedrica =
7-4%). La especie E. vulgare tuvo un rol de conector dentro de la red en el
parche TCO7 (Fig. llL.4), al igual que los animales A. megatoma, C. chloris,
Haplous sp. y S. pallipes en presencia de la planta exodtica. La remocion
empirica generdé un cambio en la identidad de las especies que actian como
conectoras en el parche TCO7 (se agregaron Chalepogenus sp. y T.
barbarossa); sin embargo la remocion tedrica mantuvo algunas especies como
conectoras (Haplous sp. y S. pallipes) y agregé a B. terrestris en este rol.
Nétese que en todas las condiciones las especies conectoras fueron siempre

animales (excepto por E. vulgare en la situacion previa a la remocion). La
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especie Eryngium paniculatum fue la uUnica planta que presenté un rol de
términal de maddulo (previo a la remocién y tras la remocion empirica) o de
terminal de la red tras la remocion teérica (Fig. Ill.4). En el caso del parche
TCO03, cuando esta se encontraba invadido, E. vulgare también se comportd
como una especie conectora, y al igual que en el caso anterior, el resto de las
especies que cumplieron este rol fueron exclusivamente animales (Bombus
terrestris y Syrphus octomaculatus).

Las asimetrias de las relaciones entre plantas y animales en los parches
estudiados se desviaron de una distribucién azarosa en todos los casos
estudiados (Tabla 111.3), con valores que indican que las dependencias entre los
pares planta-animal no fueron reciprocas unas con ofras. La asimetria presento6
diferencias estadisticamente significativas entre los tratamientos contrastados
(Prev. = 0-53 = 0-03; Rem. empirica = 0-48 = 0-03; Rem. tedrica = 0-68 = 0-03;
x* = 17-867 g.l. = 2 p < 0-001 K-W ANOVA); un analisis de Tukey a posteriori (c
= 0-05) evidencid que la remocion tedrica se desvia de forma significativa de la
condicion de invasién y de la remocidon empirica, aungque no existieron
diferencias entre estos dos Ultimos tratamientos (Tabla 1lI.3). La dependencia de
los animales por las plantas fue mayor que la de estas Ultimas por los primeros
(dependencia media * ee: Animales = 0-40 * 0:02; Plantas = 0-26 £ 0-02; v =
52-587 g.l. = 1 p < 0-001 K-W ANOVA). Para determinar si la presencia del
abejorro Europeo B. fterrestris pudo tener intervencién en las diferencias
observadas entre las dependencias de plantas y animales, se analizaron los
efectos sobre la dependencia que tuvo la eliminacién teérica de B. terrestris de
las redes. El resultado obtenido retiene las diferencias significativas en
dependencia observadas entre animales y plantas (Animales = 0-42 £ 0-02;
Plantas = 0-25 + 0-02; x® = 45:314 g.l. = 1 p < 0-001 K-W ANOVA) por lo que la
presencia de B. ferrestris no seria un componente exclusivo en mantener la

asimetria observada en las relaciones de la comunidad estudiada.
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[11.5 DISCUSION

En este trabajo se observé que la remocion de la planta exotica E. vulgare
incremento la riqueza de visitantes florales y las tasas de visita. Se ha sefialado
que las plantas exdticas generan impactos negativos sobre la biodiversidad
(Vitousek et al. 1996; Sala et al. 2000: Pimentel et al. 2001), aunque también se
ha observado evidencia contraria (Moragues & Traveset 2005; Bjerknes et al.
2007). La remocién de plantas exoéticas libera espacio fisico, aumenta los
recursos y nutrientes para las plantas nativas (Alvarez & Cushman 2002,
Mattingly et al. 2007, Castro et al. 2010) pero los efectos de la remocién sobre
las relaciones planta-polinizador han sido escasamente abordados (Morales &
Aizen 2002, Vazquez et al. 2009). A la fecha, solo dos trabajos han evaluado
los efectos de la remocion empirica sobre Ia polinizaciéon de una especie focal
(Aigner 2004) o sobre la polinizacién de una comunidad (Lopezaraiza-Mikel et
al. 2007), desconociéndose el impacto de las remociones a distintas escalas
espaciales y temporales, lo cual impide mejorar el entendimiento de las
dinamicas de invasion y su manejo (Pauchard & Shea 2006). Nuestro muestreo
permitio evaluar predicciones tanto a escalas espaciales reducidas (cuadrantes,
parches experimentales) como de mayor amplitud (paisaje). Por ejemplo, se
observé que la remocién de E. vulgare generd un incremento global del 7% en
las tasas de visita (TVA) cuando fueron consideradas todas los parches de este
estudio. Sin embargo, el analisis por parche no revelé modificaciones en las
TVA entre las condiciones de pre- y post- remocion, excepto para una de estas
(TCO7). El analisis por especie de planta evidencié que la remocién de E.
vulgare incrementd significativamente la TVA en 6 especies de plantas (Fig.
[11.2), las que constituyen el 22:2% de todas las plantas observadas (excluyendo
a E. vulgare). Las especies con diferencias significativas en las TVA entre Ia
condicién previa y posterior a la remocion podrian explicar las diferencias
observadas en las TVA que se presentaron a nivel de parche y paisaje. Las seis

especies que presentaron diferencias  fueron Cirsium vulgare, Phacelia
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secunda, Senecio sp., Solidago chilensis, Stachys albicaulis y Verbascum
virgatum. So6lo la compuesta Cirsium vulgare presentd una TVA
cualitativamente mayor que el resto de las plantas después de la remocién (Fig.
l1.2), esto podria estar determinando las diferencias observadas en las TVA
dentro del parche TCO7, generando las diferencias a nivel de paisaje. Un
analisis que compara las TVA sobre el parche antes y después de remover E.
vulgare y eliminando C. vulgare del andlisis en el parche TCO7 indico que las
TVA incrementaron dentro del parche en el mismo rango que si C. vulgare
estuviera presente (C. vulgare incluido: 56-4% incremento en TVA: C. vulgare
excluido: 57:1% incremento en TVA), manteniéndose las diferencias
estadisticamente significativas de las TVA entre la condicién previa y posterior a
la remocion experimental de Echium (TVA parche TCO7 excluyendo a C.
vulgare = ee [n] Pre-remocion = 0-044 + 0-006 [165] Post-remocion = 0-077 =
0-006 [230] %* = 36-879 gl =1p <0001 K-W ANOVA). Estos resultados
permiten concluir que los valores globales de TVA se mantienen independiente
si se excluye una planta que presenta un gran ndmero de visitas. Por
consiguiente es posible sugerir que las TVA de un parche responden a la
composicion floristica total y no se encuentran sesgadas por los efectos que
pueda ejercer una especie particular. De acuerdo al origen de las especies que
aumentaron su TVA después de la remocién de E. vulgare, las especies
exoticas acompafantes se vieron mas favorecidas que las especies nativas,
dado que un 37-5% del total de especies exoéticas (n = 3 especies)
incrementaron significativamente la TVA en comparacion a 15% del total de
especies nativas (n = 3 especies). Estos resultados refuerzan los antecedentes
tedricos que proponen que las acciones de remocion de especies deben ser
evaluadas en funcion del rol que las especies exoticas cumplen dentro de la
comunidad, ya que en los casos donde la presencia de una planta exética
reduce la polinizacion de otras plantas exéticas, su remocién y erradicacion
deberia descartarse (Didham et al. 2005).
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Varios estudios han destacado la importancia de estudiar los efectos
comunitarios de las especies exéticas mas que casos especie exotica-especie
nativa (Memmott & Waser 2002; Aizen et al. 2008: Vila et al. 2009). En este
sentido, evaluar la manera como las especies exoticas se integran a las
comunidades y como las comunidades se modifican tras la remocion de las
especies exoticas son topicos importantes dentro de la ecologia de la
polinizacién, aunque escasamente abordados. Los estudios en esta area han
evaluado la introduccion de especies y su remocion desde una perspectiva de
simulaciones teodricas, observandose como se modifican las matrices de
interaccion que se obtienen de una localidad en particular (Memmott & Waser
2002; Valdovinos et al. 2009; pero ver Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Sin
embargo los resultados de estos trabajos podrian reflejar situaciones que no se
dan naturalmente. Al respecto, en este trabajo realiza una comparacién entre la
remocion real y tedrica de una especie sobre la estructura de una red de
polinizacién. Los resultados indican que el cambio en el numero de
interacciones observado es menor que el niUmero de interacciones esperado.
Esto sugiere que existen restricciones a las interacciones entre plantas vy
animales que las remociones tedricas no contemplan. En el caso de este
estudio las restricciones pueden estar relacionadas con bajas abundancias
relativas de algunas especies, restricciones fenotipicas que pueden limitar el
reconocimiento de los animales a las plantas o limites en el ajuste entre la
morfologia animal y de las flores visitadas (Jordano et al. 2003: 2009). Estas
restricciones también pueden ser impuestas por efectos de interacciones mas
complejas. Por ejemplo, es posible que el abejorro exdtico B. terestris genere
un desplazamiento de los polinizadores nativos. Este abejorro comienza su
actividad de forrajeo en las mafianas, agotando los recursos de las flores de
plantas nativas lo que podria estar generando que polinizadores nativos eviten
visitar flores de este tipo de plantas (Goulson 2003) restringiendo potenciales
relaciones entre plantas y animales en los sistemas estudiados. Adn frente al

gran numero de interacciones no observadas (“interacciones prohibidas”) la
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conectancia (el numero de enlaces observados en relacion al nimero esperado)
no presentd diferencias estadisticamente significativas entre los tratamientos
contrastados.

Las propiedades topolégicas de las redes estimadas en este trabajo
sefalaron importantes modificaciones en algunas pero no todas las métricas
estudiadas antes y después de la remocion de E. vulgare. Como una
caracteristica que parece ser universal en las redes de interaccién biologica se
observd un patron asimétrico en el nimero de interacciones por especie
(Barabasi & Albert 1999; Bascompte et al. 2006, 2007), con unas pocas
especies que presentaron un gran numero de interacciones, mientras un gran
porcentaje de las especies presentd un niumero reducido de interacciones (Fig.
l1.4). El nivel de anidamiento que refleja el nivel de asimetria de las relaciones
en una red de interacciones present6 valores que no se alejaron
significativamente de una red aleatoria en las comunidades mas pequenas
(TCO1 y TCO3), a diferencia del parche de mayor tamafio (TCO7) en la que se
observé un anidamiento significativo. La conectancia y el anidamiento de las
redes estudiadas no presentaron diferencias entre los tratamientos evaluados,
indicando que estas propiedades serian altamente conservadas aun cuando
una comunidad pueda experimentar modificaciones importantes como es la
remocion de una especie de planta. En general, las redes con menos de 150
especies presentan una amplia variacion en sus niveles de anidamiento,
mientras que las redes con un nimero mayor a 150 especies siempre
presentan un anidamiento estadisticamente significativo (Bascompte et al.
2003); el nivel de anidamiento en las redes de menor tamario esta regulado por
el nimero de interacciones que se da entre los individuos (Bascompte et al.
2003) lo que explicaria la ausencia de anidamiento en los parches TC01 y TCO3
donde existi6 un menor nimero de interacciones. En todos los parches
caracterizadas siempre los animales presentaron un nimero menor de enlaces
que las plantas, lo que reflejaria una mayor especializacion en el uso de los

recursos por parte de los primeros (Fig. 1ll.4). Este resultado puede ser
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explicado desde la perspectiva de las restricciones que las plantas pueden
imponer a los polinizadores, especialmente porque estos identificarian un
limitado rango de fenotipos (Goulson 2003). Otra explicacidn a este resultado
esta relacionada con la baja abundancia relativa que presentd un gran nimero
de animales (Bluthgen 2010), los que en las visitas esporadicas en que
pudieron ser registrados visitaron so6lo una especie de planta (Fig. 111.4). Por otro
lado, se observé que para todos los parches estudiados la dependencia de los
animales por las plantas fue mayor que el de las segundas por los primeros.
Esto se deberia al alto grado de especializacién que presentan los animales por
los recursos florales. Este patron se mantuvo cuando E. vulgare fue removida
de las matrices (tanto tedrica como empiricamente) sugiriendo que la
dependencia de los animales radica principalmente en plantas nativas mas que
en la exodtica E. vulgare. La asimetria en las dependencias se incrementd tras la
remocion teorica en relacion a la remocién empirica.

La modularidad, que refleja la presencia de sub-redes dentro de una red
mayor solo fue significativa en el parche de mayor tamario (TCO7). La
modularidad es una propiedad que depende directamente del tamafio de las
comunidades bajo estudio, estableciéndose que redes menores a 50 especies
nunca son modulares (Olesen et al. 2007). En este caso, tanto el parche TCO1
como TCO3 se encuentran bajo este umbral de tamafio (Tabla [11.1). Un aspecto
relevante de este trabajo fue evidenciar que el nimero de médulos difirié entre
la remocion tedrica (5 modulos) y empirica (4 modulos) en el parche TCO7.
Nuevamente, la remocion teérica sobrestimé uno de los estadigrafos que
caracteriza a la estructura de las comunidades. La identidad de las especies
dentro de los mddulos del parche TCO7 también presento variacion entre los
tratamientos. Siguiendo la clasificacion de médulos propuesta por Guimera &
Amaral (2005b) se observé que la mayoria de las especies antes y después de
la remocién de E. vulgare se comportaron como satélites (presentaron conexion
con unas pocas especies dentro de su modulo); respecto al rol de E. vulgare,

previo a su remocion se comporté como conector (especie qgue relaciona varios
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madulos) y fue la Unica planta que desempefié este rol (Fig. [11.4); posterior a su
remocion este rol fue asumido por el abejorro exotico B. terrestris. La planta
Eryngium paniculatum fue la Unica especie que se desempefid como terminal
de mddulo (especies que relacionan las especies dentro de su propio modulo)
lo que fue detectado previo a la remocién y tras la remocion empirica; la
remocion tedrica sobredimensiona el rol de esta especie dentro de la red. la que
se determind como terminal de red (especie que conecta a las especies de su
maodulo y conecta otros modulos).

La estrategia de remocion completa de las plantas (vastagos y flores)
como mecanismo de restauracion ecoldgica ha sido criticada por otros autores,
dado que no permite diferenciar el efecto del componente vegetativo de la
polinizacion (Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Sin embargo, dado que las
estrategias de erradicacion apuntan a realizar una remocion de los individuos
completos, sin eliminar parte de estos, los resultados aqui expuestos apoyan la
remocion como una actividad que incrementa los niveles de polinizacién en un
grupo acotado de especies y que existen cambios importantes en los roles que
estas cumplen dentro de la comunidad, lo que tendria relacién con aspectos
funcionales de la estructura de la red sobre la reproduccion de plantas,
desconociéndose a la fecha las consecuencias sobre el éxito reproductivo de
los polinizadores y su prevalencia (J.M. Gémez, comunicacién personal).
Futuros estudios deben considerar como distintos tratamientos de remocion
pueden maximizar la polinizacion y el éxito reproductivo de un amplio conjunto

de plantas y animales que constituyen las comunidades.

[11.6 CONCLUSIONES
En este capitulo se evaluaron los efectos de la planta exética E. vulgare sobre

la polinizacién de plantas herbaceas en tres parches experimentales.

Globalmente se detecté que la remocion experimental de la especie incrementé
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la riqueza de visitantes florales y las tasas de visita que recibieron las especies
acompanantes. Sin embargo estos incrementos no fueron homogéneos en los
tres parches estudiadas ni en todas las especies de plantas estudiadas. Por
ejemplo, la riqueza de visitantes florales aumenté de forma significativa
solamente en una de los parches estudiados (TC07). Globalmente, un 22-2%
de las plantas estudiadas (6 de 27 plantas) mostraron un incremento en la
riqueza de polinizadores después de la remocién. El 37-5% de las plantas
exoticas presentes en la comunidad estudiada (Nte = 8 plantas) y el 15% de
las plantas nativas (ntoa = 20 plantas) presentaron un aumento en las tasas de
visita después de la remocion de E. vulgare, sugiriendo que planes de
restauracion ecoldgica basados en la remocién selectiva de especies deben
evaluar de forma separada si las plantas favorecidas son nativas u exéticas.
Complementariamente, este trabajo incluyd una evaluacién de los cambios en
la estructura comunitaria que puede ejercer la remocion de la planta exdética E.
vulgare en parches invadidos. Se compararon tres tratamientos: antes de la
remocion de E. vulgare., después de su remocién y luego de su remocién
tedrica. Estimadores de la estructura comunitaria como la conectancia, numero
de enlaces por especie y nivel de anidamiento no presentaron diferencias
estadisticamente significativas entre los tratamientos evaluados. Sin embargo la
modularidad y el nivel de asimetria de las interacciones entre plantas-animales
(que refleja el grado de dependencia de una planta hacia un animal y viceversa)
mostraron diferencias estadisticamente significativas entre los tratamientos
comparados, evidenciandose que la remocion teorica de E. vulgare generd una
sobrestimacion de estas variables. Estos resultados sefalan que los resultados
de las remociones teodricas, utilizadas ampliamente en el Ultimo tiempo para
evaluar los impactos de las especies exéticas sobre la interaccion de
comunidades, deben ser interpretados con precauciéon antes de generar

acciones de erradicacion basadas en esta metodologia.
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(a) Parche TCO1
Pre-remocién Post-remocién

Phacelia secunda (8 Bombus terrests

Echium vuigare ({88 Bombus terresiris

Alstroemenia preshana i i ~ I) Bombus dahibomi  Alstroemena presiiana {§ _' Syrphus octomaculatus
Cenins cinerana Ny “ 3 Syrphus pallipes
Phacelia secunda ({5 Andrenidae sp Stachys albicaulis ;' e Syrphus shorae
Py /4 Chalepogenus sp. N, \\k \\\w Alloscirtetica gay
. NN
Senecio subumbellatus () 7 " Cycionidae eryngii Verbascum virgatum ./ \x_ NSNS Attagenus megatoma
Schizanthus hookeri O( Homogonympha sp. \\ ‘\:\. Bombus dahibomi
s J NS
Stachys aibicauiis (i RN e Cyclonidas eryngi
Verbascum virgatum O 3 02% i 3 . N\ = Homoeonympha sp.
04 7 N
& - R R L . ¢ Svastrides melanura
@ -— \
e Trichophthalma barbarossa
(b) Parche TCO3
Pre-remocion Post-remocién

Stachys albicaulis '
Senecio subumbellatus «RER S~
Schizanthus hooken { ‘é‘:"—ls— Syrphus octomaculatus
Bombus dahibomi Hypericum perforatum omRe . @ Symhus palipes
Senecio subumbellatus Bombus ruderatus Verbascum virgatum { Althos distinctus
i Edwynia robusta Bombus dahlbomi
W Bombus ruderatus
\\. Callideriphus laetus
\\h Chalepogenus sp.
s Homoeonympha sp.
Lasia rufa

- Apis melifera
W Attagenus megatoma

\ @ Chalepogenus sp
" Corynura chioris
Syrohus pallipes

T0-100%

40-89%
10-3%%  1.9%
-

Trichophthalma barbarossa Trichophthalma barbarossa

Figura Il.3. Representacién de las interacciones entre plantas (circulos verdes)
y polinizadores (circulos rojos) antes y después de la remocion de E. vulgare
en tres parches experimentales (a) TC01, (b) TC03 y (c) TCO7 en la localidad
de Termas de Chillan, Andes centrales de Chile, en el afio 2008. El diametro de
los circulos representa la abundancia relativa en las plantas. En los animales,
el diametro de los circulos representa la proporcién de las visitas efectuada por
cada especie en relacion al total de visitas recibida por el parche. Los enlaces y

su ancho representan la frecuencia de la interaccion
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(c) Parche TCO7

Pre-remocion Post-remocién

Echum vuigare { Bombus temestris Erynghum

Alstroemens aurea e
Bombus dahibom \\ Bombus dahibomi

Enyngium

Schizanthus hookar! [ Cordris Gineraria Schizenthus hooken (8

Alstroemanie aurea (. Z\ BT AR Arthrobrachus nigromaculatus Attagenus megatoria

Stachys albicaulis A
3 . W T Chalepogenus sp. Arnthrobrachus nigromaculaty
Geranium berteranium g -‘-‘ r> Geranium bertaranium
e

Oxalis sp.{

Phacelia secunda

%
Geum magelianicum @ ) .: Verbascum vingatum

2% Butiana sp.
Corynura chions

Mimulus huteus
Quinchamalium chilense

Varbascum virgatum

Tnchophthaima barbarosse
Vanassa sp.

Lathyrus multiceps Syrphus octomaculatus

Loasa tricolor
Olsynium junceum
Ranunculus pedunculans

4060% 40 [
[ —

Vanessa sp.
Caenchalyctus galiofus
Edwynia robusia
Eristalis tenax

@ Magachile semirufa
Mycteromia sp.
Pyractonema nignpennis
Vespidse
Vespula germanica
Yramea sp.

Figura I1l.3. Continuacion
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Apéndice lll.2
|dentidad de los visitantes florales que visitaron los tres parches incluidos en
este estudio en la localidad de Termas de Chillan, Andes centrales de Chile, en
el periodo estival 2008. Valores 0 y 1 indican ausencia y presencia de

interaccion del insecto con las flores del parche, respectivamente.

Parches
Taxa TCO1 TCO3 TCO7
COLEOPTERA

Melyridae

Arthrobrachus nigromaculatus 0 0 1
Cantharidae

Haplous sp. 0 0 1
Cerambicidae

Callideriphus laetus 0 1 1
Coccinellidae

Cycloneda eryngii 1 0 1
Dermestidae

Attagenus megatoma 1 1 1
Lampyridae

Pyractonema nigripennis 0 0 1

DIPTERA

Acroceridae

Lasia rufa 0 1 1
Nemestrinidae

Trichophthalma barbarossa 1 1 1
Tabanidae

Mycteromia sp. 0 0 1

Tabanidae sp. 0 0 1
Tachinidae

Edwynia robusta 0 1 1




Continuaciéon Apéndice 111.2

Parches

Taxa

TCO1

TCO3

TCO7

DIPTERA
Syrphidae
Eristalis tenax
Syrphus octomaculatus
Syrphus pallipes
Syrphus shorae
HEMIPTERA
Coreidae
Althos distinctus
HYMENOPTERA
Andrenidae
Acamptopoeum submetallicum
Andrenidae sp.
Apidae
Alloscirtetica gayi
Apis melifera
Bombus dahlbomii
Bombus ruderatus
Bombus terrestris
Centris cineraria
Centris nigerrima
Chalepogenus sp.
Svastrides melanura
Halictidae
Caenohalictus galletue
Corynura chloris
Megachillidae
Megachile semirufa
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Continuacion Apéndice IIl.2

Parches
Taxa TCO1 TCO3 TCO7
HYMENOPTERA
Vespidae
Vespidae sp.1 0 0 1
Vespula germanica 0 0 b
LEPIDOPTERA
Hesperiidae
Butleria sp. 0 0 1
Nymphalidae
Auca sp. 0 0 1
Homoeonympha sp. 1 1 1
Neomaenas sp. 0 0 1
Vanessa sp. 0 0 1
Yramea sp. 0 0 1
Pieriidae
Colias vauthierii 0 0 1
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(c) Continuacién Apéndice [1l.4. Parche TCO7
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012
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212
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CAPITULO IV

EVALUANDO BLANCOS DE SELECCION FENOTIPICA EN RASGOS
FLORALES EN PRESENCIA Y AUSENCIA DE UNA PLANTA EXOTICA

IV.1 RESUMEN

Las especies exoticas han sido reconocidas como agentes de cambio de la
composicion de ensambles de polinizadores, de las cargas de polen
transportadas por los animales y del deposito de polen sobre los estigmas.
Dado que todas estas condiciones tienen impacto sobre el éxito reproductivo de
las plantas, la presencia de una planta exética puede modificar los regimenes
selectivos sobre rasgos florales de plantas nativas. Centrado en praderas
localizadas en los Andes de Chile central, se evalué si en presencia y ausencia
de la planta exdtica Echium vulgare (Boraginaceae): (a) modifica las cargas de
polen conespecificas/heteroespecificas transportadas por los abejorros Bombus
dahlbomii (Apidae: Hymenoptera) y Bombus terrestris (Apidae: Hymenoptera);
(b) afecta las cargas de polen depositadas sobre los estigmas de las plantas
nativas Phacelia secunda (Hydrophyllaceae), Schizanthus hookeri (Solanaceae)
y Stachys albicaulis (Lamiaceae), (c) si el deposito de polen heteroespecifico
disminuye el éxito reproductivo de las plantas nativas y; (d) si las plantas
nativas presentan cambios micro-evolutivos en rasgos florales en respuesta a la
introducciéon de una planta exotica. En el afio 2007 se contrastaron parches
invadidos y no-invadidos por E. vulgare para comparar diversos parametros de
polinizacién, mientras que en el afio 2008 se comparo la fuerza de la seleccion
antes y después de la remocion de E. vulgare en tres parches experimentales.
Ademas, con el proposito de verificar el efecto del polen heteroespecifico sobre

el exito reproductivo de las plantas nativas (porcentaje de fructificacion y
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relacion semillas:6vulos) se aplicé un experimento de polinizacién manual. Los
resultados evidenciaron que la proporcion de polen de plantas exoticas/nativas
transportado por el abejorro nativo B. dahlbomii no cambié entre los parches
contrastados, aunque para B. terrestris hubo un incremento en la proporcion de
particulas transportadas que representan polen de E. vulgare en los parches
invadidos. La polinizacién manual realizada con polen de E. vulgare no
evidencio efectos negativos sobre la reproduccion de P. secunda ni S. hookeri,
aunque se detectd un efecto negativo sobre la relacion semillas:évulos en S.
albicaulis. Respecto a los analisis de seleccion fenotipica sobre rasgos florales,
se observo variacion en los diferenciales y gradientes de seleccion lineal entre
especies y entre parches con distinto estatus de invasion. Para S. hookeri y S.
albicaulis se detect6é seleccion lineal positiva sobre el pétalo inferior en sitios
invadidos, resultado que sugiere que los polinizadores en estos parches,
principalmente abejorros, favorecerian tamafios mayores de esta estructura
probablemente en relacién a sus actividades sobre las flores. Por otro lado, la
direccion de la seleccion fenotipica sobre los rasgos florales muestra
importantes cambios entre parches con distinto estatus de invasion,
evidenciando heterogeneidad espacial en los patrones de seleccion, lo que
evidenciaria la importancia de las plantas exoticas en generar cambios micro-

evolutivos.
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I\V.2 INTRODUCCION

Es ampliamente reconocido que los animales pueden actuar como vectores del
transporte de polen de plantas, lo que permite la persistencia reproductiva de
estas ultimas (Darwin 1877; Proctor et al. 1996). Los estudios en ecologia de la
polinizacion se han centrado principalmente en caracterizar la composicion de
los ensambles de polinizadores que visitan las plantas (e.g., Arroyo et al. 1982,
1989), la frecuencias de las visitas de los animales a las plantas (e.g., Faegri &
van der Pijl 1979), las cargas de polen transportados por los animales (e.g.,
Gibson et al. 2006) y el depdsito de polen sobre los estigmas de las flores
(Barrett & Glover 1985; Wang & Cruzan 1998). Estudios mas especificos han
evaluado como los polinizadores pueden mediar la seleccién natural de rasgos
florales, evidenciandose un importante rol de los animales como agentes de
cambios micro-evolutivos en estas estructuras (e.g., Waser & Price 1981;
Cresswell 1998; Jones & Reithel 2001; Alexandersson & Johnson 2002; Medel
et al. 2003). Frente a la complejidad de factores involucrados en el proceso de
polinizacion, estos factores se han agrupado en dos componentes importantes
(Brown & Mitchell 2001): (i) las visitas que los animales realizan a las flores
(“cantidad de polinizacion”) y, (ii) la composicién del polen depositado sobre los
estigmas (“calidad de la polinizacion”). Estos componentes pueden variar
sustancialmente en presencia de plantas exéticas (e.g., Chittka & Schirkens
2001; Memmott & Waser 2002; Larson et al. 2006; Traveset & Richardson 2006;
Bjerknes et al. 2007). Se ha evidenciado que las plantas exoéticas pueden
modificar los regimenes de visitas que los animales tienen sobre las plantas
nativas a través de interacciones competitivas o de facilitacion (Morales &
Traveset 2009). Las interacciones competitivas entre plantas y polinizacion
ocurren cuando disminuyen los polinizadores sobre una especie focal en
presencia de una especie exotica, dado que los polinizadores tienen preferencia
por estas ultimas (Campbell & Motten 1985; Brown & Mitchell 2001; Chittka &
Schirkens 2001; Brown et al. 2002; Moragues & Traveset 2005; Bjerknes et al.
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2007). Estos cambios en la cantidad de polinizacién modifican la composicion
de las cargas de polen que reciben los estigmas de las plantas nativas (Larson
et al. 2006), ya sea aumentando la proporcion de polen heteroespecifico
proveniente de plantas exoéticas (Grabas & Laverty 1999), de otras plantas
nativas (Bjerknes et al. 2007) o reduciendo la proporcién de polen conespecifico
que las flores reciben (Larson et al. 2006). En este escenario, las plantas
nativas pueden reducir su exito reproductivo en presencia de especies exoéticas
(Brown & Mitchell 2001; Morales & Traveset 2009).

La variacion en el ambiente de polinizacion ha sido invocado como el
principal factor que da cuenta de cambios en estrategias reproductivas de las
plantas (Becerra & Lloyd 1992; Kalisz et al. 2004). La ausencia de polinizadores
0 un inadecuado depodsito de polen genera limitacion por polen en la
reproduccion de las plantas (Ashman et al. 2004; Knight et al. 2005; Hegland &
Totland 2008) promoviendo transiciones desde sistemas reproductivos
alébgamos a autégamos (Kalisz & Vogler 2003; Moeller & Geber 2005; Morgan &
Wilson 2005). Frente a una limitacion de polen, las plantas pueden favorecer
aquellos rasgos florales que permitan la atraccion de polinizadores efectivos
(Schemske & Horvitz 1989; Alexandersson & Johnson 2002), que permitan su
autopolinizacién y aseguramiento reproductivo (Vickery 2008), siempre que no
exista depresion por consanguinidad (Morgan & Wilson 2005; Takebayashi &
Delph 2005; Carvallo & Medel 2010). Bajo un ambiente con limitacién de polen
es esperable que las plantas presenten cambios micro-evolutivos de sus rasgos
florales, lo que conduciria a asegurar el éxito reproductivo (Carvallo & Medel
2010).

Las respuestas adaptativas frente a factores antropogénicos han sido
conocidos por varias décadas (Sax et al. 2007). Por ejemplo, un creciente
numero de trabajos ha comparado los rasgos de especies exoticas entre
individuos que se mantienen en sus habitats naturales con individuos que
colonizan nuevas areas, evidenciando que algunos rasgos pueden favorecer la

adecuacion biolégica de las plantas en los ambientes nuevos (Muller-Scharer et
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al. 2004; Bischoff et al. 2006; Muth & Pigliucci 2006: Sax et al. 2007; Winter et
al. 2008). Los cambios micro-evolutivos en rasgos florales han sido
ampliamente estudiados en plantas y el principal componente de adecuacion
biolégica abordado es la produccion de semillas (Kearns & Inouye 1997). Sin
embargo, dado que la produccion de semillas puede estar limitada por otros
factores distintos a la polinizacion (e.g., disponibilidad de recursos y nutrientes)
en este trabajo abordamos el deposito de polen sobre los estigmas como
medida de éxito reproductivo, lo que es importante cuando un bajo numero de
6vulos sera fecundado, como es el caso de las plantas estudiadas en esta
investigacion (Stanton et al. 1986; de Jong & Klinkhamer 1994: Brown & Mitchell
2001). En este trabajo se evalué si la presencia de una planta exética modifica
las cargas de polen transportado por los animales y las cargas de polen
depositadas sobre los estigmas de las plantas nativas, como forma de
evidenciar la existencia de limitacién por polen, y si dichos cambios tienen
consecuencia en el éxito reproductivo de las plantas. Con estos antecedentes
se evalud si existe evidencia de que las plantas nativas en sitios invadidos
presentan cambios micro-evolutivos en rasgos florales en respuesta a las
modificaciones en los patrones de polinizacion que ejerce la introduccion de una
planta exotica, especialmente sobre rasgos relacionados con el aumento de la
atractividad floral (tamafio de la corola y longitud de pétalos) y rasgos que
aseguren el éxito reproductivo (distancia antera estigma). Se uso el deposito de
polen que reciben las plantas nativas como variable de adecuacion biologica.
Usando una aproximacion correlacional y experimental en praderas invadidas
por la planta exotica, se evaluaron especificamente las siguientes preguntas (i)
iexisten cambios en la composicion de las cargas de polen transportadas por
animales entre parches invadidos y no-invadidos por la planta exética E.
vulgare?; (ii) ¢hay presencia de polen heteroespecifico proveniente E. vulgare
en las plantas nativas P. secunda, S. hookeriy S. albicaulis?; (iii) ¢reduce el
éxito reproductivo el deposito de polen de E. vulgare en los estigmas de las

plantas nativas?; (iv) ¢existe evidencia de seleccion fenotipica sobre rasgos
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florales de plantas nativas en presencia de la planta exotica E. vulgare?

IV.3 MATERIALES & METODOS

Sitio y Especies Estudiadas

El estudio se realizd en praderas de herbaceas de la localidad de Termas de
Chillan, Andes de Chile central (36°54'34"S 71°24'46"W; 1834 msnm) en las
temporadas de verano del hemisferio austral de los afios 2007 y 2008. Las
praderas estudiadas estan rodeadas por una matriz forestal compuesta de
elementos templado-mediterraneos como Nothofagus pumilio (Fagaceae) y N.
dombeyi (Luebert & Pliscoff 2006). Las praderas abordadas en este estudio son
resultado de deslizamientos de tierra que formaron sitios sin cobertura boscosa
donde se encuentran actualmente ensambles de herbaceas. Las plantas
invasoras fueron llevadas al sitio presuntamente por el trafico de personas por
senderos de uso turistico (Valdebenito 2002). La planta exética mas abundante
en el sitio de estudio es Echium vulgare (Boraginaceae). De origen europeo,
esta especie fue introducida a Chile a finales del siglo XIX (Matthei 1995) y
actualmente es una especie naturalizada con una amplia distribucion latitudinal
en nuestro pais (desde los 25°17'S a los 53°01'S). Detalles de esta especie se
pueden encontrar en los capitulos Il y Ill de esta tesis. Tres especies nativas
fueron escogidas para realizar este estudio: (i) Phacelia secunda JM Gmel.
(Hydrophyllaceae); (ii) Schizanthus hookeri Gillies ex Graham (Solanaceae) y
(iii) Stachys albicaulis Lindl. (Lamiaceae). Detalles de estas especies pueden
ser encontrados en el Capitulo | y Il de esta tesis. Estudios previos han
mostrado que aunque la presencia de la planta exdtica E. vulgare facilita la
riqueza de polinizadores en praderas de herbaceas, las tasas de visita sobre las
plantas nativas se reducen por un efecto de dilucion como consecuencia de una
mayor disponibilidad floral de los sitios invadidos (Capitulo Il de esta tesis). Los

polinizadores mas abundantes en el sitio de estudio son los himendpteros
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Alloscirtetica gayi (Apidae), el abejorro nativo de Chile Bombus dahlbomii
Guerin (Apidae) y el abejorro europeo Bombus terrestris (Apidae) (ver capitulos
Il'y Il de esta tesis). La abeja nativa de Chile A. gayi presenta una distribucion
amplia desde la provincia de Copiap6 hasta Collico, provincia de Valdivia; se
caracteriza por ser una especie generalista en el uso de recursos florales
(Vivallo 2003). Tanto B. terrestris como B. dahlbomii se caracterizan por su
amplio generalismo en el uso de los recursos florales. Aunque B. dahlbomii es
un polinizador efectivo de varias especies del bosque templado de Sudamerica
(Aizen et al. 2002), se desconoce la efectividad de B. terrestris como polinizador
de especies nativas. Investigaciones conducidas en otros ecosistemas han
estimado el rango de forrajeo (area que visitan los trabajadores de un nido) de
B. terrestris en un valor menor a 625 m? (Darvill et al. 2004) aunque los
desplazamientos desde el nido pueden alcanzar los 15 km (Goulson & Stout
2001). En Chile, B. terrestris es una especie exotica naturalizada que se
distribuye entre las regiones IV a X (Montalva et al. 2008). Fue introducida en
nuestro pais en 1997 con el objetivo de polinizar cultivos agricolas (Estay &
Vitta 2004) y habita preferentemente praderas cercanas a cursos de agua
(Kadoya et al. 2009). Los efectos nocivos mas importantes de la introduccion de
B. terrestris tienen relacion con polinizacion inadecuada, dado que presenta
incompatibilidad fenotipica con las flores para acceder a los organos
reproductivos y sus visitas estarian sesgadas a flores con tubos florales
reducidos (Kenta et al. 2007). Se ha postulado que el abejorro nativo B.
dahlbomii se encontraria amenazado por los abejorros exoéticos B. terrestris y B.
ruderatus, principalmente porque estos compartirian el mismo nicho ecologico
en términos de uso de recursos florales y sitios de anidamiento (Farji-Brener &
Corley 1998; Ruz & Herrera 2001; Morales 2007).

Captura de polinizadores y anélisis de las cargas de polen
En este trabajo se compararon las cargas de polen de los abejorros B.

dahlbomii y B. terrestris descartando del estudio la abeja A. gayi. Durante el ano
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2007 se colectaron abejorros en los parches invadidos por E. vulgare (TCO1,
TCO03 y TCO7, detalles de los parches de estudio y sus caracteristicas en el
Capitulo Il de esta tesis) y no-invadidas por E. vulgare (TCOZ2, TC08 y TCQ9).
Durante el afio 2008 se acotd la colecta de polinizadores a los parches TCO1y
TCO7 que presentaron una composicion floral similar (Capitulo Ill de esta tesis).
Ademas, en el afio 2008 se utilizé un disefio experimental que consistio en la
remocién de la planta exética E. vulgare desde los parches estudiados, por lo
que las colectas fueron realizadas antes y después de la remocion de E.
vulgare como forma de comparar los cambios en las cargas de polen que
transportan los individuos del género Bombus. Dado que los parches
estudiados fueron utilizados para obtener datos de las visitas de los animales a
las flores, en el afo 2007 las colectas de Bombus fueron realizadas después de
finalizar la etapa de toma de datos de visitas de los animales a las flores.
Durante el afio 2008 restringimos a 15 el numero de individuos colectados de
cada especie del género Bombus como forma de minimizar los efectos de la
colecta en los registros de las tasas de visita. Porcentualmente, la obtencion de
15 individuos corresponde al 1:1% (n = 1366 individuos) y 1-4% (n = 1100
individuos) del total de individuos de B. terrestris observados antes de la
remocién de E. vulgare visitando flores en los parches TC01 y TCO7,
respectivamente. Para B. dahlbomii los 15 individuos colectados en el afio 2008
corresponden al 4:9% (n = 304) de los individuos observados visitando flores
antes de la remocién de E. vulgare en el parche TCO7. No se realizaron
colectas de esta especie en el afio 2008 en el parche TCO1 por el escaso
nimero de individuos que fue registrado. Los polinizadores fueron colectados
inmediatamente después de visitar flores, anestesiados con acetato de etilo y
depositados en tubos Eppendorf de 1500 uL de volumen. En caso que el
tamafio de los individuos no permitiera su deposito en este tipo de recipiente, se
retiraron las bolsas de polen cuando los animales cargaban con estas, y fueron
lavados con etanol al 70%, depositando todo el contenido en tubos Eppendorf

hasta completar 1500 uL de volumen. Para cada individuo capturado se

103




registraron las siguientes medidas corporales (Fig. IV.1): longitud del torax,
ancho del torax, longitud del fémur, longitud de la tibia y longitud de la
proboscide. La longitud del fémur y tibia se realizaron sobre la tercera
extremidad izquierda. Para cuantificar el nimero de granos de polen que cargan
los animales se utilizé una estimacion basada en el nimero de particulas
transportadas usando un contador de particulas Beckman Coulter Z-Series
(Beckman Instruments Inc., Berkeley, California). Previo al uso de este
instrumento, se debe determinar el rango del diametro de las particulas a
cuantificar. Para esto, se determiné el diametro de los granos de polen de las
especies Alstroemeria ligtu, E. vulgare, P. secunda, Schizanthus hookeri y
Stachys albicaulis. Con este proposito, se tomaron muestras de yemas florales
desde plantas en terreno las que fueron mantenidas en etanol 70% v/v; en el
laboratorio estas yemas fueron disecadas y se aislaron las anteras las que
fueron tefiidas en una solucién de lactofenol-anilina azul (Kearns & Inouye
1993). Las muestras fueron montadas en portaobjetos, observadas en
microscopio o6ptico y fotografiadas. Como una forma de incorporar la
variabilidad inter-individual que puede existir en esta estructura se fotografiaron
3 granos de polen de 3 yemas florales, cada yema proveniente de individuos
distintos (n = 9 granos de polen). Sobre las fotografias se midi6é el diametro
mayor de los granos de polen usando el programa de analisis de imagenes
digitalizadas SigmaScan 5.0 Pro 5.0 (SPSS 1999). Los valores promedio, €l
error estandar y rango del diametro mayor de los granos de polen medidos (n =
9) fueron los siguientes para cada especie: A. ligtu (141:5 um = 0-4, 140-0 um —
1435 um), E. vulgare (27-7 um = 0-3, 26-4 um — 28-4 um), P. secunda (358
um = 0-2, 34:8 um — 36:6 um), Schizanthus hookeri (91-6 um = 2:1, 82:2 um —
98-7 um), Stachys albicaulis (49-6 um = 0-2, 48:7 um — 50-2 um). El contador
de particulas permite fijar un tamafno umbral del diametro de particulas sobre el
cual se cuentan todas las particulas que se encuentren en una muestra; en este
trabajo ese umbral se fij6 en 25 um, 30 umy 45 um. El contador de particulas

requiere que la muestra sea suspendida en una solucion de NaCl al 1%. En
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cada tubo Eppendorf donde se albergaba la muestra se elimind la solucién de
etanol 70% v/v evaporandola en una estufa de secado a 40°C por 24 horas y
reemplazandola por una solucion de NaCl 1% hasta completar 1000 ulL de
volumen. Desde estas muestras se tomoé un volumen de 100 uL el que fue
puesto en los recipientes disenados para el contador de particulas y aforados
hasta 5000 uL. De cada muestra, el contador de particulas toma un volumen de
100 ulL. Para este trabajo se realizaron tres medidas por muestra las que fueron
sumadas para constituir la estimacion del numero de granos de polen
transportado por cada individuo. Tomando ventaja del tamano de los granos de
polen, se considerd que aquellas particulas con un diametro mayor a 45 um
corresponden a granos de polen de especies nativas. Por otro lado, particulas
de un tamaro en el rango 25-30 um fueron consideradas como representativas
de los granos de polen de E. vulgare. Dado que el contador de particulas solo
entrega el total de particulas sobre un tamafno umbral, para estimar el numero
de granos de polen en el rango 25-30 um a los valores obtenidos para umbrales
mayores a 25 um se le resto los valores obtenidos sobre los 30 um. Todos los
valores obtenidos representan el numero de particulas en 300 pL de solucion.
Es posible que los granos de polen de otras plantas no incluidas en este
analisis hayan sido transportados por los abejorros y contribuyan como fuente
de error a las mediciones realizadas. Por otro lado, el nimero de granos de
polen de plantas nativas pudo ser sub-estimado, dado que se descartd de
nuestro analisis el intervalo de tamafio 30-45 um en el que se incluye P.

secunda.

Interferencia polinica en plantas nativas

Se estimé el efecto del polen heteroespecifico sobre el éxito reproductivo de
tres especies nativas. En sitios no-invadidos se marcaron 60 plantas de Stachys
albicaulis (parche TCO08, ver Capitulo Il), 60 plantas de Schizanthus hookeri
(parche TCO02, ver Capitulo Il) y 40 plantas de P. secunda (parche TCO09, ver
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Capitulo Il). En cada planta seleccionada se cubrié un tallo con yemas florales
usando bolsas de tul (rango de yemas florales por individuo, P. secunda: 1-5
yemas; S. albicaulis: 1-11 yemas; S. hookeri: 1-6 yemas). Para cada especie se
aplico aleatoriamente sobre las flores en antesis uno de los siguientes
tratamientos de polinizacién en igual nimero de individuos: (i) polinizacion
conespecifica, usando polen de la misma especie; (i) polinizacion
heteroespecifica, utilizando polen de la planta exdtica E. vulgare; (iii)
polinizacién mixta, usando una mezcla de polen de polen conespecifico y de E.
vulgare; y (iv) control. En todos los tratamientos las flores fueron emasculadas.
Para realizar la polinizacion se tomo el polen extraido desde las flores
emasculadas y se polinizé de forma cruzada, sin usar polen del mismo individuo
evitando la geitonogamia, y procurando que el individuo focal estuviese a mas
de 5 m del donante de polen. En el caso de E. vulgare el polen fue extraido
directamente desde flores de sitios invadidos. Las muestras de polen se
depositaron en tubos Eppendorf desde donde se tomo6 un muestra usando una
pinza con la que depositd el polen sobre los estigmas. Para el tratamiento de
polinizacién mixta, antes de la polinizacidon se realizé una mezcla de polen
conespecifico y de E. vulgare dentro de tubos Eppendorf, utilizando el mismo
numero de anteras de la planta nativa focal y de la planta exotica. Esta mezcla
fue depositada directamente en el estigma de las flores. Luego de la
polinizacién, las flores cubiertas nuevamente con bolsas de tul para evitar
cualquier deposito de polen exdégeno. Luego de 24 - 27 dias de la polinizacion,
se colectaron los frutos de las flores tratadas y se procedié a contar el numero
de semillas producidas. Tanto en P. secunda como Stachys albicaulis los frutos
se comportaron de manera indehiscente, por lo que se pudo individualizar el
nimero de semillas por fruto y asi fue posible estimar el porcentaje de frutos
que produjeron al menos una semilla y la razon semillas:6vulos. En S. hookeri
los frutos se comportaron de manera deshicente, por lo que sdlo se estimo el
porcentaje de frutos que produjeron al menos una semilla. Se compararon las

variables entre los tratamientos para cada especie de forma independiente
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usando un analisis de varianza de una via que aleatorizé la variable respuesta
con un método de remuestreo (Jadwiszczak 2009). El porcentaje de
fructificacion fue transformado usando la funcion Logio(var + 1), mientras que la

proporcién semillas/évulos (p) fue transformada usando la funcién Arcsin(vVp).

Depdsito de polen estigmatico, rasgos florales y analisis de seleccion fenotipica
Tomando ventaja del experimento de remocién de la planta exotica E. vulgare
(ver Capitulo Ill de esta tesis), se realiz6 una comparacion del depésito de polen
sobre los estigmas y los rasgos florales asociados entre plantas nativas que se
encuentran en parches no-invadidos, y los parches invadidos antes y después
de la remocién de la planta exotica E. vulgare en la temporada estival 2008.
Especificamente, se evaluo si rasgos florales relacionados con la atractividad
de las flores a los polinizadores y autopolinizacion estan sujetos a seleccion
fenotipica en las plantas nativas P. secunda, S. hookeri y S. albicaulis, usando
como variable de adecuacion biolégica el numero de granos conespecificos
depositados sobre los estigmas. Para cada especie se realizé un procedimiento
equivalente que se describe a continuacion. En P. secunda se estudiaron
individuos de los parches invadidos TCO1 y TCO7 e individuos del parche no-
invadido TC09: en S. hookeri se estudiaron individuos de los parches invadidos
TCO01, TCO03 y TCO7 e individuos de los parches no-invadidos TC02 y TC04; en
S albicaulis se estudiaron individuos de los parches invadidos TCO1y TCO03 e
individuos del parche no-invadido TCO8. En estas tres especies se realizd una
comparacion para los rasgos florales y el deposito de polen conespecifico entre
la condicién previa y posterior de la remocion de E. vulgare (ver Capitulo Il de
esta tesis). En cada parche se marcé una yema floral para un numero variable
de individuos, cuatro dias después de la antésis de la yema la flor fue retirada
de la planta, almacenada en etanol 70° de forma independiente en un tubo
Eppendorf de 1,5 ml de volumen y transportada al laboratorio. En los parches
que se realizé la remocion de E. vulgare, s& marcaron yemas de flores de

individuos independientes tres dias después de la remocion las que se retiraron
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cuatro dias después de la antésis, almacenandolas de la misma forma en que
se describid anteriormente. Este protocolo permitié comparar las variables de
depdsito de polen entre la condicion previa y posterior a la remocion de E.
vulgare con un sitio no-invadido. En el laboratorio las flores fueron disecadas y
fotografiadas digitalmente a una distancia de 30 cm utilizando una cémara
Nikon D50 (Nikon Inc.) sobre un papel milimetrado. Sobre la imagen digital
obtenida se midieron los rasgos de las flores utilizando el programa Sigma Scan
Pro 5.0 (SPSS 1998), los que incluyeron para cada especie (Apéndice IV.1): (a)
Phacelia secunda: longitud de la corola, longitud del caliz, ancho del caliz, y la
distancia antera estigma, estimada como la diferencia entre la longitud del caliz
y el androceo (filamento mas antera); (b) Schizanthus hookeri: longitud del tubo
de la corola, longitud de la quilla, longitud del pétalo superior y longitud del
estilo; (c) Stachys albicaulis: longitud de la corola, ancho y largo del pétalo
central inferior, y distancia antera-estigma, estimada como la diferencia entre la
longitud del estilo y el androceo (filamento mas antera). La estadistica
descriptiva de cada rasgo analizado y el numero de muestras se detallan en la
Tabla IV.1. De cada muestra de flor se extrajo el estilo, sobre el que se
visualizaron los granos de polen depositados. Para esto se tifieron los estigmas
con azul de anilina al 0-1% disuelto en una solucion buffer de fosfato de sodio
0:07 My ph = 9 (Kearns & Inouye 1993; Harder & Aizen 2004). Previo a la
tincién, los estilos fueron ablandados en una solucién de NaOH 2 M por 24
horas, luego de lo cual el tejido fue lavado en agua destilada y fijado en la
solucién de tincion por un periodo de 48 h. Luego de esta incubacion las
muestras fueron puestas sobre portaobjetos, cubiertas con un cubreobjetos,
aplastadas y analizadas en un microscopio Nikon Labophot 2 (Nikon Inc. 1990)
equipado con lampara fluorescente, en el que se realizaron las observaciones.
Este procedimiento permitio cuantificar el nimero de granos de polen total y
conespecifico que recibi6 cada estigma. Se realizé un analisis de varianza con
datos aleatorizados para comparar el nimero de granos de polen por especie

entre las distintas condiciones de los parches (no-invadidos, invadidos vy
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posterior a la remocién de E. vulgare). El analisis de varianza aleatorizado
genera un remuestreo de las variables, asignandolas azarosamente a los
tratamientos del factor y calculando una funcion de probabilidad de los datos
que son contrastados con los datos observados; para este trabajo se usaron
1000 aleatorizaciones para cada andlisis y se utilizo el programa Rundom Pro
3.14 (Jadwiszczak 2009).

El andlisis de seleccion fenotipica conducido permitié determinar la fuerza,
signo y curvatura de la seleccion natural actuando sobre los rasgos florales
medidos, usando el nimero de granos de polen sobre los estigmas como
variable de adecuacién bioldgica. Este analisis comparo las siguientes
condiciones (1) parches no-invadidos por la planta exética E. vulgare, (2)
parches invadidos y, (3) parches después de la remocidén de E. vulgare. Se
estimo el diferencial de seleccion (S) para cada rasgo i; este diferencial
representa el cambio del rasgo i atribuible a la seleccion directa e indirecta en
una generaciéon y se mide como la covarianza entre el rasgo z-estandarizado Z;
(media = 0; desviacion estandar = 1) y la adecuacion biolégica relativa w. Para
describir la fuerza directa de la seleccién actuando sobre los rasgos estudiados,
excluyendo la seleccion indirecta a través de rasgos correlacionados, se uso el
modelo multivariado de Lande & Arnold (1983) como forma de estimar el
gradiente lineal de seleccion (f3) el cual provee informacion de la direccion y
magnitud del cambio esperado sobre el rasgo i manteniendo todos los demas

rasgos fijos, cuya funcion es:
n
W=a+2ﬁi-zi+s
i

donde « es una constante y ¢ es un representacion de error. También se
estimaron los gradientes de seleccion no-lineales y desde los coeficientes de

segundo orden del modelo de Lande & Arnold (1983):

n n n n
1. . 72 .7 .
W=a+2[3’i-zi+5 Ey” Z +EE}/,}- 2, Z; +&
i=1 i=1
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donde y; estima la magnitud y curvatura de la relacién entre el rasgo i y la
adecuacion bioldgica relativa. Cuando v;; < 0 implica concavidad negativa de la
funcion y se deduce que sobre el rasgo i actlia seleccion estabilizadora; por el
contrario, cuando v; > O refleja una concavidad positiva y refleja una seleccion
disruptiva actuando sobre el rasgo /. Es posible estudiar la relacion entre pares
de rasgos y la adecuacion biologica relativa conociendo el parametro y; que
representa el gradiente de seleccion correlacional. Todos los rasgos estudiados
fueron z-estandarizados (media = 0 y desviacion estandar = 1) substrayendo la
media total del caracter a cada valor y dividiendo por la desviacion estandar.
Esta transformacion es equivalente a expresar los rasgos en unidades de
desviaciones estandar y permite realizar comparaciones de la fuerza de la
seleccion entre poblaciones o tratamientos experimentales. Los diferenciales,
los gradientes lineales, cuadraticos y correlacionales estandarizados de
seleccion se representan como S/, 3, vi' € yj respectivamente. El nimero de
granos de polen conespecificos sobre los estigmas fue utilizado como medida
de adecuacion biologica. Esta variable fue relativizada (adecuacion biol6gica
relativa) dividiendo los valores individuales por la media de cada grupo a
comparar. La significancia estadistica de los valores de S; fue evaluada usando
la correlacion de Pearson entre la adecuacion biolégica relativa y los rasgos
florales z-estandarizados estudiados. La significancia estadistica de los
gradientes de seleccion fue determinada directamente desde los coeficientes de
regresion después de remover los efectos del resto de los parametros. Todos
los andlisis estadisticos fueron realizados con el programa JMP 5.0.1a (SAS
Institute Inc.). Para visualizar la forma de la funcién de la adecuacion biologica,
asi como la localizacién de los maximos y minimos del éxito reproductivo dentro
del rango de un fenotipo, se uso6 la rutina univariada de “splines” cubicos
(Schluter 1988). Este corresponde a una regresion no-paramétrica que fija una
funcion que provee una prediccion cuantitativa de la adecuacion biologica a lo
largo del rango de los valores de un rasgo cuantitativo. Esta funcion es usada

para predecir diferencias en adecuacion biolégica entre individuos (y),
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estimando la superficie de la adecuacion bioldgica (f) como funcion de una
variable independiente (z) de la forma y = f(z) + error aleatorio. En esta funcion,
y representa la adecuacion biologica con una distribucién binomial, de Poisson
o normal para cada valor de z. El objetivo de este procedimiento es estimar la
superficie de f sin hacer supuestos a priori sobre la forma de la funcion. Dado
que la forma de la superficie de la adecuacion biolégica puede variar
dependiendo del intervalo del rasgo sobre la que se realiza la estimacion (), se
usé un intervalo del rasgo que minimizara el error de prediccion del modelo. El
error estandar para cada superficie de regresion fue estimado aleatorizando los

datos 5000 veces.

IV.4 RESULTADOS

Captura de polinizadores y analisis de las cargas de polen

Un total de 196 y 90 individuos del género Bombus fueron recolectados en los
afios 2007 y 2008, respectivamente (Tabla IV.2). Las cargas de polen de estos
individuos variaron entre los parches donde estos fueron capturados (Tabla
I\V.3). Para B. dahlbomii sélo se detecté una disminucion significativa del
numero particulas en el rango 25-30 um en los parches invadidos del afio 2007
respecto al resto de los parches establecidos (Tabla IV.3), no observandose
diferencias estadisticamente significativas entre afios ni sitios para las
particulas mayores a 45 um de diametro (Tabla IV.4). Para B. terrestris se
detectod que el estatus de los sitios afecta el nimero de particulas trasportadas
para los dos rangos de tamafo estudiadas, pero no existié efecto del afo de
estudio sobre las variables (Tabla IV.4). Especificamente, la presencia de E.
vulgare aumenta el nimero de particulas del rango 25-30 um en B. terrestris,
observandose una disminucién significativa en aquellos sitios no-invadidos y

donde E. vulgare fue removido (Tabla IV.4). Por otro lado, en B. terrestris se
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observé un incremento en el numero de particulas de mayor tamafio en los
sitios invadidos el afio 2007, no observandose diferencias sobre esta variable
en el resto de los parches (Tabla IV.4). La relacion entre la cantidad de
particulas pequefias/grandes permite apreciar cual es la tendencia del
transporte de polen en Bombus (Fig. IV.2). En B. terrestris existe una reduccion
en la relacion del tamafio de particulas pequefias/grandes en los parches
invadidos en los afios 2007 y 2008, aumentando de forma significativa esta
relacion en aquellos parches no-invadidos y desde donde E. vulgare fue
removido (Tabla IV.4 y Fig. IV.2). Para B. dahlbomii no se observé un efecto del
tipo de parche estudiado ni del afio sobre la relacion de tamarios de particulas
estudiadas (Fig. IV.2). No se observé efecto de las medidas corporales de los
individuos del género Bombus estudiados incluidas como co-variables en los
analisis de varianza conducidos, excepto la longitud del fémur en B. terrestris
que tuvo un efecto estadisticamente significativo sobre la relacién del numero
de particulas 25-30 um/> 45 um (g.l. =2; SC = 1-996; F = 3-126; p = 0-046).

Efecto de la polinizacién heteroespecifica sobre el éxito reproductivo de plantas
nativas

En las tres plantas nativas estudiadas se observo que el porcentaje de
fructificacion difirid significativamente entre los tratamientos de polinizacion
manual aplicados (Tabla IV. 5 y Fig. IV.3). Tanto los tratamientos control como
de polinizacién heteroespecifica no produjeron semillas en ninguna de las
especies estudiadas, resultado que descarta mecanismos apomicticos
(formacion de semillas sin fertilizacion) de reproduccion (Fig. 1V.3a). Respecto a
la relacion semillas:6vulos se detectaron diferencias significativas entre los
tratamientos de polinizacién manual para las plantas P. secunda y Stachys
albicaulis (Fig. IV.3b). Los andlisis de Tukey a posteriori conducidos
independientemente para cada planta permitieron evidenciar que solo la
relacion semilla:ovulo en Stachys albiicaulis fue afectada por el polen de E.

vulgare, sugiriendo que el polen de la planta exotica interfiere en el proceso de
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polinizacion de esta especie (Fig. 1V.3b).

Seleccion fenotipica sobre rasgos florales

Para las especies estudiadas no se detectaron diferencias estadisticamente
significativas en el numero de granos de polen totales y con-especificos
depositados sobre los estigmas de plantas nativas cuando se compararon las
parches no-invadidos, invadidos y post-remocion de E. vulgare (Tabla IV.1;
Apéndice IV.2). Los analisis de seleccion fenotipica mostraron resultados
especificos para cada especie, rasgo y tipo de parche. En P. secunda so6lo se
observo un gradiente correlacional significativo para los rasgos longitud corola
con la distancia antera-estigma de individuos presentes en parches donde E.
vulgare fue removida (Tabla IV.6a), especificamente se detectd que plantas con
flores con corola pequefa y alta distancia antera-estigma y flores con corolas
grandes y corta distancia antera-estigma son favorecidas por la seleccion (Fig.
IV.6a). En Schizanthus hookeri se detectd seleccion fenotipica sobre dos
rasgos. Primero, en parches no-invadidos la longitud de la corola presenté tanto
un diferencial y un gradiente lineal significativos, evidenciando seleccion lineal
positiva sobre este rasgo (Tabla IV.6b; Fig. IV.4b). La longitud del pétalo inferior
presento resultados opuestos entre los parches no-invadidos e invadidos (Tabla
IV.6c), observandose seleccion negativa en las parches no-invadidos vy
seleccion positiva en parches invadidos (Fig. IV.6c). En Stachys albicaulis se
detecto seleccion positiva sobre el area del pétalo inferior en parches invadidos,
aunque este efecto desaparece después de la remocion de E. vulgare (Tabla
IV.6¢c, Fig. IV.4d).

IV.5 DISCUSION

En este trabajo se observaron diferencias en la calidad del polen transportado
entre especies del género Bombus que habitan la localidad de Termas de

Chillan en la zona central de Chile, cuando se comparan parches no-invadidos,
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invadidas y desde donde se realiz6 remocion de la planta E. vulgare (Tabla
IV.2; Fig. IV.2). La calidad del proceso de polinizacion hace referencia a un
aumento en la proporcion de granos de la especie conespecifica sobre la que
ocurrira la fecundacién (Brown & Mitchell 2001; Kirchner et al. 2005) o un
aumento en la proporcion de granos conespecificos genéticamente compatibles
que son transportados o depositados por los polinizadores sobre los estigmas
(Robertson et al. 1999; Wilcock & Neiland 2002). La calidad del polen se
modifica en funcidon del habito de forrajeo de los polinizadores
(generalistas/especialistas; Kunin 1997; Aizen & Feisinger 1994) o en funcién
de la composicion floral de la comunidad que rodea a la especie focal (Kirchner
et al. 2005). En el caso de este estudio, la calidad del polen transportado por
individuos del género Bombus fue estimada como la proporcion entre el nimero
de particulas de tamafio menor (representando el polen de la especie exotica E.
vulgare) en relacion al nimero de particulas de tamano mayor (representando
el polen de especies nativas) transportado por los individuos. Esta proporcion
no mostrd variacion para B. dahlbomii entre los parches estudiados aunque
para B. terrestris se observé una disminucién en la proporcion en el numero de
particulas pequefias/grandes en sitios no-invadidos y en parches donde E.
vulgare fue removida. Estos resultados pueden ser explicados por las siguientes
vias. Bombus dahlbomii, un abejorro nativo de los bosques templados de
Sudameérica que presenta principalmente preferencia por las flores de color rojo
(Smith-Ramirez et al. 2005; Martinez-Harms et al. 2010) y puede experimentar
procesos de aprendizaje asociados a escoger el nuevo recurso, en este caso la
planta exoética E. vulgare, la cual presenta una mayor disponibilidad de néctar o
polen que el resto de las especies nativas que se encuentran en el sitio de
estudio. Trabajos efectuados con B. dahlbomii han demostrado que esta
especie presenta plasticidad en el proceso de aprendizaje y que dicho
aprendizaje se basa en el contraste acromatico de las flores, no dependiendo
directamente del color que estas presentan (Martinez-Harms et al. 2010). El

segundo argumento que explicaria el resultado de las cargas de polen en B.
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dahlbomii tienen relacion con el rango de forrajeo de los individuos del género
Bombus, el que abarca de 300 m a 15 km (Goulson & Stout 2001; Darvill et al.
2004; Montalva et al. 2008) por lo que el forrajeo puede ser poco especifico
para esta especie, mezclando polen de especies nativas con polen de plantas
exoticas. Aunque el presente trabajo no abordd un analisis del patrbn de
forrajeo de B. dahlbomii a escala de paisaje o region, es posible que las
mayores cargas de particulas representativas de polen de E. vulgare en sitios
no-invadidos o en sitios donde la planta exética fue removida reflejen una
preferencia de este abejorro por la planta exotica, cuya produccion de néctar es
mayor que las plantas nativas encontradas en los parches estudiados (Capitulo
Il de esta tesis). Los resultados de las cargas de polen observadas en el
abejorro exotico B. terrestris muestran una mayor proporcion de particulas de
polen de la planta exética E. vulgare cuando esta se encuentra presente,
cambiando su preferencia hacia flores nativas cuando la planta exdtica se
encuentra ausente. Se ha evidenciado que B. terrestris presenta una
preferencia por flores de especies exoticas en varios lugares del mundo
(Goulson 2003; Morales 2007). Esto, junto a la mayor abundancia relativa de E.
vulgare en los parches estudiados y la mayor complejidad en aprender a
colectar polen de plantas menos abundantes (Raine & Chittka 2007) generaria
que esta especie de abejorro exotico aprenda rapidamente a colectar polen del
recurso mas abundante, ignorando a las especies nativas hasta que el recurso
principal, en este caso E. vulgare, decae. Por otro lado, en B. terrestris se ha
establecido una relacién entre la capacidad de forrajear flores de mayor tamano
y el ancho del térax (Peat et al. 2005), al igual como el largo de las antenas se
ha relacionado con una mayor concentracién de receptores olfatorios que
permitirian la identificacion de pistas sobre las flores (Spaethe et al. 2007). Los
resultados obtenidos muestran que la longitud del fémur en B. terrestris tiene
una relacion positiva con la proporcion del numero de granos de polen
pequefios/grandes transportados. La longitud de la tibia, donde se ubica la

corbicula o bolsa de polen de las especies de la tribu Apinae (Apidae), no tuvo
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relacién con la calidad de polen transportado en ninguno de las dos especies de
abejorros estudiados.

Los resultados obtenidos no evidenciaron efectos negativos del deposito
de polen heteroespecifico sobre el éxito reproductivo de plantas, estimado
como porcentaje de fructificacion, y como proporcion semillas:6vulos en dos de
las tres especies estudiadas (Fig. IV.3). Cuando los polinizadores presentan
conductas generalistas en el uso de recursos, como es el caso de los individuos
del género Bombus, el intercambio de polen heteroespecifico aumenta
(Cresswell 1998; Wilcock & Neiland 2002) y se generan dinamicas de depésito
de polen heteroespecifico que se relacionan con la abundancia relativa de flores
conespecificas/heteroespecificas (Bjerknes et al. 2007). Se ha estimado que
hasta un 50% de los estigmas de las angiospermas pueden presentar deposito
de polen heteroespecifico (Wilcock & Neiland 2002) el que puede generar
efectos alelopaticos o obstruir el desarrollo de tubos polinicos de los granos de
polen conespecificos, aunque también existen efectos neutrales (Wilcock &
Neiland 2002). A una escala comunitaria, es posible que el polen
heteroespecifico sea uno de los principales factores en limitar la reproduccion
(Vamosi et al. 2006). En este trabajo se observé que en sitios invadidos el
principal visitante floral, B. terrestris, presenta proporcionalmente una mayor
cantidad de polen de la planta exdtica E. vulgare que de plantas nativas, lo que
sugeriria que podria existir un mayor deposito de polen heteroespecifico sobre
los estigmas de las plantas nativas. Sin embargo, en este trabajo no se
encontrd evidencia en tal sentido (Tabla IV.1). El hecho de que exista una baja
cantidad de polen heteroespecifico depositado en los estigmas de plantas
pareciera ser la regla mas que la excepcion en sistemas naturales (Morales &
Traveset 2009). Aun cuando en los parches estudiados se cumplen las
condiciones que harian suponer que una alta proporcién de polen
heteroespecifico podria ser depositado (i.e., diversidad de plantas y presencia
de polinizadores generalistas) (Wilcock & Neiland 2002; Vamosi et al. 2006) no

se observaron evidencias en este sentido. En este caso un mecanismo que
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puede ser invocado para explicar la baja proporcion de polen heteroespecifico
que las plantas nativas reciben tiene relacién con la efectividad como
polinizadores de los individuos del género Bombus. Aunque se ha propuesto
que los abejorros son en general polinizadores efectivos para las plantas
nativas (Wilson et al. 2004), los abejorros exoéticos pueden prestar un servicio
ineficiente en transportar y depositar polen conespecifico (Goulson 2003) ya
que las cargas de polen conespecificas transportadas pueden ser ricas en
polen genéticamente incompatible para muchas especies de plantas. Si este es
el caso, el patron de visitas de cada individuo del género Bombus podria
aumentar la polinizacion geitenogamica (Fenster et al. 2004). Los resultados
obtenidos después de la polinizacion manual con una mezcla de polen
conespecifico y heteroespecifico de E. vulgare sobre las plantas nativas P.
secunda y S. hookeri mostré que no existen efectos negativos de la especie
exotica sobre el éxito reproductivo de estas plantas (Fig. IV.3). Aunque ocurra
deposito de polen heteroespecifico, varios trabajos han mostrado un efecto
neutral del depdsito de este tipo de polen sobre plantas nativas (Moragues &
Traveset 2005; Totland et al. 2006), evidenciando que las plantas exéticas no
siempre constituyen una amenaza a la reproduccion de especies nativas. Sélo
en Stachys albicaulis se observé un efecto negativo del depdsito de polen mixto
sobre la relacion semillas:ovulos. Los efectos neutrales del polen
heteroespecifico depositado sobre los estigmas se ha relacionado con la
incapacidad de este de generar interferencia mecanica (bloqueo) o quimica
(alelopatia) del polen conespecifico, permitiendo el desarrollo de los tubos
polinicos (Wilcock & Neiland 2002). Pocos estudios han abordado los
mecanismos especificos de como el polen heteroespecifico no constituye una
interferencia a la polinizacion y la mayor parte de los estudios que integran
informacion respecto a las visitas de los animales a las flores, las cargas de
polen y el depdsito de polen heteroespecifico han sido evaluados de manera
independiente (Morales et al. 2009). Para este caso especifico, es posible que

los granos de E. vulgare, que presentan un tamano pequefio en relacion con los
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granos de polen de las plantas nativas, no efectien un bloqueo mecanico
efectivo ya que utilizarian una superficie limitada del estigma de la planta
receptora, permitiendo el desarrollo del tubo polinico de las especies
conespecificas. Una explicacion complementaria podria relacionarse con una
carencia de adhesividad de los granos de polen heteroespecificos al estigma de
la especie focal, dado que al realizar la polinizacion manual mixta se supone
que los dos tipos de polen permanecen sobre el estigma. Se ha evidenciado
que el polen heteroespecifico de especies cercanas filogenéticamente genera
impactos negativos mas importantes que cuando el polen heteroespecifico es
de especies lejanas filogenéticamente (Morales & Traveset 2009). Con todo, es
necesario que futuras investigaciones no solo diluciden los efectos negativos
del depodsito de polen heteroespecifico, si no que se indague en los
mecanismos que den cuenta de los casos en que el polen heteroespecifico no
constituye una amenaza a la reproduccion.

La baja proporcion de depédsito de polen heteroespecifico detectado sobre
los estigmas de las plantas nativas junto con la ausencia de efectos negativos
de la polinizacién heteroespecifica, especialmente en las plantas nativas P.
secunda y Schizanthus hookeri sugieren que las especies estudiadas no serian
afectadas negativamente en términos reproductivos por la presencia de la
planta exdtica E. vulgare. Siguiendo el principio de los polinizadores efectivos
(Stebbins 1970) que postula que a través de la seleccion natural se
favorecerian aquellos rasgos que aumentan el traspaso de polen con-especifico
y el éxito reproductivo de las plantas (Cresswell 1998), en esta investigaciéon se
esperaba que aquellos rasgos que favorecieran la reproduccién autégama
fueran seleccionados en parches invadidos frente a rasgos que favorecen la
reproduccion aldgama en la que las cargas de polen heteroespecifico pueden
ser mas abundantes. En la ultima década las nuevas hipotesis mecanicistas
respecto al funcionamiento de la seleccién natural han rechazado la concepciéon
de invariabilidad selectiva de la relacion “un rasgo-un polinizador efectivo” que

constituye la vision mas ampliamente aceptada del proceso co-evolutivo, capaz
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de explicar fenbmenos tales como los sindromes de polinizaciéon en las flores
(Faegri & van der Pijl 1971; Johnson & Steiner 2000; Fenster et al. 2004), por
una vision contexto dependiente del proceso selectivo sometida a las
condiciones ambientales de cada localidad geografica, propuesta conocida
como Teoria del Mosaico Geografico Co-evolutivo (Thompson 1994; 2006). En
esta, se postula que la variacién espacial de las interacciones entre especies
cambia entre comunidades generando seleccion sobre rasgos que cambian
espacialmente, observandose como consecuencias ajustes finos entre los
rasgos de las especies interactuantes o generando una aparente falta de ajuste
(Rey et al. 2010). La escala espacial en la que se verifican los mosaicos co-
evolutivos en polinizacion ha sido evaluada desde variaciones intra-
poblacionales (Herrera 1997; Zamora 1999) hasta variaciones a escala regional
(Thompson 2001). Los mosaicos selectivos también pueden verificarse en un
contexto temporal (Cane et al. 2005). Dada las nuevas condiciones que ejerce
la introduccion de una especie exoética en una localidad determinada, las
plantas circundantes pueden estar sufriendo importantes modificaciones en sus
rasgos florales de acuerdo a los cambios que este tipo de especies generan
sobre ensamble de polinizadores. Los resultados obtenidos en este trabajo
muestran una importante variacion entre especies, rasgos y ambientes en el
proceso de seleccion fenotipica sobre rasgos florales asociados al traspaso de
polen, permitiendo reconocer caracteres mas labiles al proceso selectivo (Medel
& Nattero 2009). Se puede considerar que para Schizanthus hookeri y Stachys
albicaulis existen diferenciales y gradientes selectivos lineales significativos
para un grupo de rasgos fenotipicos asociados con la atractividad de las flores a
los polinizadores. Asimismo, la presencia o ausencia de E. vulgare es un factor
importante en dar cuenta de los cambios en el proceso selectivo. Por ejemplo,
en el caso de Schizanthus hookeri la longitud de la corola presenté un gradiente
lineal positivo significativo en parches no-invadidos por E. vulgare, aunque esta
seleccion no ocurrio en parches donde la planta exotica fue removida. Este

resultado tendria relacion con la composicion del ensamble de polinizadores

119




presentes en cada una de las condiciones: en los parches no-invadidos existe
una importante proporcién de especies de dipteros de probdscide larga que
promoverian longitudes de corola mayores (Capitulo Il de esta tesis), fendmeno
que ha sido observado en otras especies de piantas donde existe una estrecha
relacion entre la presencia de polinizadores con estas caracteristicas y la
seleccion de corolas y espolones de néctar de mayor longitud (Maad 2000;
Alexandersson & Johnsson 2002).

En Schizanthus hookeri se detectd un patrdon selectivo variable sobre la
longitud del pétalo inferior de acuerdo a si los individuos estudiados se
encuentran en presencia o ausencia de la planta exdtica E. vulgare (Tabla
IV.5b). El pétalo inferior (quilla) de Schizanthus hookeri se relaciona con la
proteccion de las anteras y su movimiento mediado por polinizadores activa un
mecanismo explosivo de traspaso de polen hacia el estigma (Pérez et al. 2007).
Es posible que en sitios no-invadidos donde los polinizadores observados para
esta especie son especialistas (Capitulo Il de esta tesis) y de un tamario relativo
menor a los polinizadores de sitios invadidos por la planta exdética E. vulgare, la
seleccion natural favorezea una reduccion en [a longitud del rasgo como una
manera de reducir los costos involucrados en la mantencién de estructuras de
gran tamafo. En los sitios invadidos la seleccion sobre la quilla seria positiva,
favoreciendo longitudes mayores que permitan la permanencia de animales de
mayor tamafio, como los abejorros que son abundantes en este tipo de
parches, para generar una polinizacidon efectiva de las plantas. La relacion
funcional entre el tamario de la quilla y el tipo de polinizadores que visitan las
flores ha sido descrito en ofras especies de plantas y podria actuar como una
sefial de atraccién a los polinizadores (Armbruster et al. 2002; Castro et al.
2009) o como una reserva de polen que permitiria la polinizacién tardia (Kalisz
et al. 1999; Castro et al. 2008). Todas estas caracteristicas serian necesarias
en sitios invadidos donde los abejorros del género Bombus preferirian sefiales
conspicuas y en los que una polinizacion ineficiente podria favorecer mayores

reservas de polen depositadas en quillas de mayor longitud. Sin embargo, no
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existe evidencia de aportes de la reproducciéon autégama a la produccidon de
semillas en Schizanthus hookeri (Pérez et al. 2009) por lo que la longitud de [a
quilla deberfa actuar como reservorio de polen con-especifico alégamo o tener
relacion con la atraccién y permanencia de los polinizadores en las flores. Por
otro lado, aunque estudios de integracion floral en Schizanthus hookeri han
descrito una estrecha relacion entre la longitud de la quilla y el pétalo superior
(Perez et al. 2007), la relacién de estos rasgos no fue blanco de seleccion
correlacional en ninguno de los parches estudiados. Al igual que en el caso de
la longitud de la corola para esta especie, la seleccién fenotipica detectada
sobre la condicidon no-invadida no fue replicada tras la remocion de E. vulgare,
evidenciando que a pesar de la ausencia de la especie exdtica en ambos
parches, la seleccion no se expresa como un cambio inmediato sobre los
rasgos de los individuos estudiados.

En Stachys albicaulfis se detectd seleccion fenotipica solamente sobre el
area del pétalo inferior en aguellos sitios invadidos previo a la remocién de E.
vulgare (Tabla IV.5¢), lo que apunta a que este rasgo se favoreceria en sitios
invadidos. En la misma linea descrita para Schizanthus hookeri, la presencia de
abejorros en sitios invadidos, especialmente B. terrestris, generaria una fuerte
fuerza selectiva sobre rasgos florales relacionados con la permanencia del
animal sobre las flores o con el grado de atractividad de las flores a los
polinizadores. Futuros estudios deberan dilucidar de forma experimental el rol
de estas estructuras sobre la atraccién de los polinizadores en distintas
condiciones de invasion.

La homogenizacion bidtica, es decir, el reemplazo de la biota local por
especies exoticas, es uno de los componentes mas importantes en reducir la
diversidad bioldgica (Sala et al. 2000; Winter et al. 2008). Las respuesta micro-
evolutivas de las especies frente a las nuevas condiciones han sido
recientemente compiladas (Sax et al. 2007) y se centran principalmente en el
estudio de las especies exéticas, comparando los rasgos entre el rango natural
y los sitios colonizados (Mtller-Scharer et al. 2004; Bischoff et al. 2006; Muth &
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Pigliucci 2006; Sax et al. 2007; Winter et al. 2008). Los resultados de este
trabajo son pioneros en mostrar los efectos de una planta exotica sobre los
patrones selectivos de rasgos florales de las plantas nativas, dado por las
complejas modificaciones que generan este tipo de especies en los ambientes
donde son introducidas. La necesidad de implementar estudios comparativos de
seleccidn natural en ambientes cambiantes ha sido enfatizada en recientes
estudios (Medel & Nattero 2009). Para ello, es de primera importancia el
entender la prevalencia de las poblaciones, las modificaciones comunitarias,
para que en base a estos antecedentes, se generen estrategias de
conservacion en la que no sdlo consideren los aspectos ecolbgicos, sino que

también los aspectos micro-evolutivos.

IV.6 CONCLUSIONES

En este capitulo se evalué las etapas de la polinizacién de las plantas nativas P.
secunda, Schizanthus hookeri y Stachys albicaulis comparando parches no-
invadidos e invadidos por la planta exética E. vulgare durante el afio 2007, y
parches experimentales con remocién de la planta exética en el arfio 2008.
Ademas, se evalué si los cambios en las condiciones de polinizacion
observados tienen impactos sobre la seleccion fenotipica de rasgos florales de
plantas nativas. Los resultados obtenidos mostraron que el transporte de polen
ejercido por los abejorros B. dahlbomii (nativo) y B. terrestris (exdtico) presento
diferencias. Por un lado, B. dahibomii no cambid la proporcion de particulas de
polen de plantas exodticas/nativas en presencia o ausencia de E. wvulgare.
Bombus terrestris, por su parte, presenté una mayor proporcién de particulas de
polen exdtico en los sitios donde E. vulgare estaba presente. Las diferencias en
las proporciones de polen transportadas, sin embargo, no se expresaron en
diferencias en el depdsito de polen con-especifico/heteroespecifico sobre los

estigmas de plantas nativas. Mas auln, el estudio de polinizacién manual
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demostré que el polen de E. vulgare no presentd efectos negativos sobre la
reproduccion de las plantas nativas P. secunda y Schizanthus hookeri, aunque
si se observo una reduccion en la relacién semillas:évulos en la planta Stachys
albicaulis al ser polinizada con una mezcla de polen con-
especifico/heteroespecifico. No obstante lo anterior, los analisis de seleccion
fenotipica efectuados para evaluar respuestas micro-evolutivas de rasgos
florales de las plantas nativas entre sitios invadidos y no-invadidos mostraron
variaciones en los diferenciales y gradientes de seleccion lineal. La direccién y
magnitud de la seleccion fenotipica sobre algunos rasgos florales muestra
importantes cambics entre parches invadidos y no-invadidos, revelando asf un
mosaico de seleccidn a escala reducida, lo cual sugiere que las plantas exéticas
poseen una amplio potencial para modificar los escenarios selectivos en

ambientes sujetos a invasién.
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Figura IV.1. Medidas corporales estimadas en los abejorros del género Bombus
recolectados en la localidad de Termas de Chillan los afios 2007 y 2008. Se
ejemplifican las medidas realizadas con individuo de la especie Bombus
terrestris (panel izquierdo) y Bombus dahlbomii (panel derecho). LT: longitud del
térax; AT: ancho del térax; LF: longitud del fémur; Tibia: longitud de la tibia;
Probdscide: longitud de la probéscide
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BN 2007 - No-Invadido
2007 - lavadido

EEEE 2008 - Pre-remocion
[ 2008 - Post-remocion

N° particulas > 45 um

B.dahlbomi B. terrestris

Figura IV.2. Relacidon entre el nimero de particulas del rango de diametro 25-
30 pm con particulas > 45 um de diametro en los abejorros B. dahlbomii y B.
ferrestris recolectados en la localidad de Termas de Chillan en los afios 2007
(parches invadidos vs. no-invadidos) y 2008 (previo y posterior a la remocion de
E. vulgare). Barras y errores representan media + e.e.; letras sobre [as barras

representan los resuliados de una prueba de Tukey a posteriori (o = 0-05)

después de un analisis de varianza.
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Figura IV.3. Porcentaje de (a) fructificacion promedio por individuo y (b) relacion
semilla:évulo en plantas nativas después de realizar polinizacidn cruzada
manual con polen conespecifico, heteroespecifico y una mezcla entre estas dos
fuentes de polen. Las barras y las desviaciones representan el promedio y un
ee, respectivamente. Las letras sobre las barras son el resultado de una prueba
a posteriori de Tukey (o = 0-05) independiente para cada especie de planta
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Adecuacion bioldgica relativa
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Adecuacion bicldgica relativa
Adecuacidn biolégica relativa
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Longitud pétale Inferior

Area pétalo inferfor

Figura IV.4. Representaciones de la relacidon enire rasgos y adecuacién
biologica relativa (adr) para aguellos gradienies de seleccién significativos. {a)
Representacion de la superficie de seleccién correlacional entre la longitud de la
corola (lc) y la distancia antera-estigma (dae) en P. secunda para sitios
invadidos por E. vulgare, posterior a la remocion de esta planta; (b) estimacion
de la superficie cubica suavizada de la longitud de la corola en Schizanthus
hookeri para parches no-invadidos; (c) estimacion de [a superficie clbica
suavizada de la longitud del petalo inferior en S. hookeri en sitios no-invadidos

(Iinea punteada) e invadidos (linea continua) por E. vulgare; (d) estimacion de [a
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superficie clibica suavizada para el area del pétalo inferior de Stachys albicaulis
en sitios invadidos por E. vuigare. Para todos los casos los rasgos se
representan en unidades estandarizadas (media cero y una unidad de
desviacidn estandar). La superficie en (a) se representa en base al conjunto de
gradientes de seleccion estandarizados obtenidos [adr= 1-04 + (0-10 /¢) + (0-01
dae) + 0-5:((0-06 ic?) — (0-06 dae?) — (0-39 lc-dae)]. Para (b) y (d) la lineas

segmentadas representan = 1 e.e. para 5.000 aleatorizaciones
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Apéndice IV.1
Rasgos florales utilizados para conducir los analisis de seleccién fenotipica en
(a) P. secunda, (b) Schizanthus hookeri, (c) Stachys albicaulis en vista lateral y
(d) en vista frontal utilizada para estimar el area del pétalo inferior (sombra

verde)

(b)

Longitud corola
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Apéndice IV.2

Resumen de los andlisis de varianzas con datos aleatorizados (n = 1000) que

comparé la cantidad de granos de polen total y conespecificos depositados en

los estigmas de tres plantas nativas en parches no-invadidos y parches

invadidos previo y posterior a la remocion de E. vulgare

Granos folales

Granos con-especificos

Especie Fuenie g.l S.C. F p g.l S.C. F p
P. secunda Estatus 2 5-056 0421 0-657 2 21-161 1-827 0-165
parche
Error 317 2326 317 2223
Schizanthus Estatus 2 175-65 0-836 0-448 2 175-65 0-836 0-439
hookeri parche 7 7
Error 459 50080 459 50080
Stachys Estatus 2 24-009 3-837 0-074 2 25-520 3-249 0-108
albicaulis parche
Error 352 2631 352 2183
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CAPITULO V

DISCUSION GENERAL

En esta tesis se analizaron los efectos de una especie exética sobre los
procesos de polinizacién bidtica de plantas nativas. Es ampliamente reconocido
que las plantas exéticas impactan de forma negativa la polinizacién de las
plantas nativas y su éxito reproductivo (e.g., Campbell & Motten 1985; Brown &
Mitchell 2001; Chittka & Schiirkens 2001; Brown et al. 2002; Moragues &
Traveset 2005; Bjerknes et al. 2007), aunque también se han enconirado
evidencias en un sentido %puesto (e.g., Moragues & Traveset 2005; Ghazoul
2006; Morales & Aizen 2008; Lopezaraiza-Mikel et al. 2007; Molina-Montenegro
et al. 2008; Cariveau & Norton 2009; Jakobsson et al. 2009). Los resultados
obtenidos en este trabajo presentan [a misma dualidad, y pueden ser
argumentados en base al contexto ambiental en el que las observaciones

fueron realizadas.

Durante el afio 2007 las plantas que se encuentran en sitios invadidos
presentaron una mayor riqueza y diversidad de polinizadores que aquellas
presentes en sitios no-invadidos, fenédmeno que no debe ser directamente
atribuible a la presencia de E. vulgare porque los parches que fueron
comparados presentan una composicion floristica distinta entre si. La mayor
riqueza y diversidad de plantas en los parches invadides y el area mayor que
estos abarcaban son factores que no fueron considerados en el disefio de esta
investigacion y que pueden llegar a alterar [as conclusiones tomadas en torno al
rol que E. vulgare puede estar gjerciendo sobre el sistema estudiado. Sin
embargo, el incluir este tipo de variabilidad permite abordar el problema de la
polinizacién en su contexto natural y refleja la heterogeneidad que presentan los

distintos ecosistemas respecto a los factores que los afectan. En los proximos
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parrafos, se discute la importancia que tiene considerar esta variabilidad en la

extension de los resultados obtenidos.

V.1 Efecto de la remocién de E. vulgare

Durante el afio 2008, a través del disefio de un experimento de remocion, se
obtuvieron resultados que pueden contribuir a ampliar las evidencias que
respaldan las tendencias generales que ocurren en los sistemas planta-
polinizador estudiados a la fecha: las plantas exéticas ejercen un efecto
negativo sobre las visitas y éxito reproductivo de las plantas nativas, y este
efecto se hace mas importante cuando se considera el nivel de similitud
fenotipica que existe enfre las plantas invasoras y las nativas (Morales &
Traveset 2009). La remocién de E. vulgare incrementé [a riqueza de
polinizadores dentro de los parches observados y las tasas de visita de un
grupo de plantas. Este resultado, incongruente con ia observacion de la riqueza
entre sitios no-invadidos e invadidos obtenidos para el afio 2007, puede ser
entendido si se consideran los dos enfoques metodolégicos que fueron
utilizados para aproximarse a la hipétesis de trabajo: la evidencia correlacional
(afio 2007) y experimental (afio 2008). Durante el afio 2007, se recopilaron los
antecedentes basicos del modelo de estudio que permitié implementar el disefio
de un experimento de remocion el afio 2008. En conjunto, en ambos afios se
abarcaron variables que dan una mayor confundencia a la informacion extraida
de los sistemas planta-polinizador estudiados. Si bien los resultados obtenidos
en solo un afio pueden ser considerados limitados, la gran mayoria de los
trabajos que investigan las relaciones planta-polinizador a escala de paisaje
abordan sélo una temporada de estudio (ver recopilaciones de estudios en
Bascompte et al. 2006; Olesen et al. 2007) y no consideran la variabilidad
geografica que pueden existir entre distintas comunidades (pero ver Arroyo et
al. 1982). El! mayor poder predictor de un estudic que presenta Ia

implementacién de un disefic experimental, el que es replicable, permite que los
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resultados de esta investigacion puedan ser contrastados con los obtenidos en
ofras dos investigaciones en que se han removido plantas exéticas y han

documentado su impacto sobre la polinizacion.

Aigner (2004), en un estudio de remocion conducido en una temporada,
evidencié un efecto neutral de este tipo de manipulacion sobre el servicio de
polinizacion y la produccién de semillas del endemismo estrecho Dithyrea
marifima (Brassicaceae). Para el experimento de remocién conducido en la
presente tesis se evalud el efecto sobre las tasas de visita de 27 especies de
plantas; de estias, so6lo 6 (22-:2% de las plantas) presentaron cambios en las
tasas de visitas gue incrementaron en todos los casos. Si bien este resultado
puede ser utilizado para argumeniar [a importancia de esta estrategia en
aumentar el servicio de polinizacién de las especies residentes, tiene que
considerarse con precaucion cuando se observa que tres de estas especies son

de origen exdtico.

La remoci6n de plantas exdticas se ha propuesto como una estrategia de
recuperacion del servicio de polinizacidn de plantas nativas (Morales & Aizen
2002; Didham et al. 2007), una falencia de este trabajo radica en gue no se
evalud el efecto que tiene la remocién de todas las plantas exdticas y no sélo la
mas abundante, lo que limita la extensién de los resultados obtenidos. Esto se
debe, en parte, a la restricciéon en el nimero de parches que se utilizaron como
unidades de muestreo. Estudios en oiros sistemas donde este iipo de
tratamientos puedan ser contrastados presentaran una ventaja comparativa en
términos de extension de resultados. Aunque este trabajo carece de este tipo
de contraste, permite predecir que la remocién de los individuos de la especie
exdtica mas abundante incrementaran las tasas de visita de las especies
residentes. Las tasas de visita son sensibles al tipo de flora que se considera
para su estimacion. Los resultades obtenidos en el afic 2007 evidencian que
cuando las tasas de visita son corregidas por el nimero de flores con-

especificas pueden aislarse los efectos que ejerce ia presencia de E. vulgare y
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otras especies presentes en el sitio. Este resultado permite argumentar que los
cambios en las tasas de visita entre la condicion previa y posterior a la
remocién, que ocurridé para algunas especies, responde a diferencias que son

atribuibles exclusivamente a la presencia de E. vulgare.

El experimento del afio 2008 es el segundo, a la fecha, que ha evaluado
el efecto de la remocion de flores de una planta exética sobre la polinizacion de
una comunidad de plantas residente (ver Lopezaraiza-Mikel et al. 2007) y es el
primero en evaluar el efecto de la remocion de los individuos completos desde
sitios invadidos. Al igual que el trabajo de Lopezaraiza-Mikel et al. (2007}, esta
investigacion abordd una temporada de estudio, lo que permite hacer mas
comparables los resultados entre trabajos. La aproximacion usando teoria de
redes puede ser adaptada por los diversos grupos de investigacion como una
metodologia basica para comprender la estructuracién de comunidades planta-
polinizador, cuyos métodos de muestreo se basan en el trabajo pionero de
Gibson et al. (2006} y cuyas métricas de descripcidon han sido ampliamente
desarrolladas por el Grupo de Ecologia Integrativa de Esparia en cooperacién
con colegas de otros paises (Bascompte et al. 2003; 2006; Bascompte &
Jordano 2007; Oleson et al. 2006; 2007). Estos trabajos sientan las bases que
permitiran que los métodos utilizados por las investigaciones en ecologia
comunitaria sean estandarizados, permitiendo hacer mas contrastables los

resultados presentados por diferentes reportes.

Contrario al trabajo de Lopezaraiza-Mikel et al. (2007) en el que se
evidencid una reduccion de la rigueza y la abundancia de los polinizadores tras
la remocion, los resultados aca obtenidos presentan evidencia en el sentido
contrario. Sin embargo, a pesar de sus similiiudes, deben considerarse
diferencias metodologicas entre estos, dado que Lopezaraiaza-Mikel et al.
(2007) comparé parches invadidos versus parches invadidos donde se realizé la
remocion. En este trabajo, el efecto de la remocién fue evaluada en los mismos

parches, aunque se procuro tener tres réplicas (seudo-réplicas sensu stricto). El
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intervalo de tiempo que transcurrié entre la remocién y la evaluacion de la
polinizacién, tanto para el trabajo de Lopezaraiza-Mikel et al. (2007) y esta tesis
es de unos pocos dias, por lo que los resultados expuestos carecen de efectos
dinamicos que podrian detectarse a largo plazo y reflejarian la readecuacion de
las interacciones de la fauna de polinizadores en un tiempo relativamente corto.
Sin embargo, el sistema estudiado presenta una temporada reproductiva rapida,
de unas pocas semanas de duracidn, por lo que cualquier modificacién sobre la
estructura de I[as relaciones planta-polinizador puede tener impactos
importantes sobre el éxito reproductivo de las plantas residentes, tal como ha
sido evidenciado ha nivel poblacional (Gomez et al. 2011). Es importante
evidenciar cual es el significado biologico de la aproximacion reticular y las
distintas metricas utilizadas sobre consecuencias reproductivas, identidad de
los taxa representados, su impacto sobre las tasas de visita, entre otros. Estas
variables, si son estudiadas en funcion a la remocion de especies, podran
conformar un cuerpo tedrico con fuerte susiento empirico que evidencie las
consecuencias de las especies exdticas y su erradicacion. Las aproximaciones
experimentales en los estudios de redes planta-polinizador son esenciales si se
desean testear los avances tedricos, como los obtenidos a la fecha (ver
Valdovinos et al. 2009). Los experimentos tal como el aqui abordado presentan
una oportunidad para probar predicciones relacionadas con la estadistica de

redes, gue apoyara los programas de conservacion y restauracion ecologica.

V.2 Efectos indirectos de una planta exdiica sobre la seleccién fenotipica

l.as invasiones bioldgicas también presentan una oportunidad para estudiar los
mecanismos adaptativos que las plantas utilizan para incorporarse a las nuevas
comunidades. Se puede tomar ventaja del corto tiempo transcurrido desde que
una especie se ha establecido en un lugar, informacién documentada para
varios ecosistemas, relacionando las dinamicas demograficas y evolutivas. La

evidencia de esta investigacion sugiere que las plantas exoticas podrian estar
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ejerciendo un efecto indirecto en la seleccion de rasgos florales relacionados
con la atractividad de las plantas a los polinizadores; sin embargo, rasgos
relacionados con el traspaso intra-floral de polen no tendrian oportunidad de
seleccion desde que en sitios invadidos no pareciera existir una limitacion en los
componentes cualitativos (visitas) ni cualitativos (composicion del polen
depositado sobre los estigmas) de la polinizacidon. Aunque varios frabajos han
abordado los efectos de las invasiones sobre cambios micro-evolutivos que
pueden afectar a rasgos de plantas nativas (revisados en Bjerknes et al. 2007),
hasta este trabajo no existian estudios que se enfocaran en rasgos florales

relacionados con la polinizacion.

Los resuliados de los analisis de seleccion fenotipica pueden estar
limitados por dos aspectos. En primer término, el componente de adecuacion
bioldgica utilizado (nimeroc de granos de polen conespecificos depositados
sobre los estigmas) refleja una medida del polen total recibido por la planta,
pero existen oiros factores que deben ser considerados, tal como la
heterogeneidad espacial en las condiciones abidticas, que podrian estar
limitando la disponibilidad de polen para su fransporte. En segundo lugar, los
rasgos utilizados quizdas no son la mejor sefial escogida para reflejar la
seleccion, por lo que serian necesarios estudios de integracion fenotipica que
consideren a los distintos componentes morfoldicos de la flor, mas que una
diseccion de las distintas estructuras. Para este trabajo, se observd que la
seleccion no estarfa favoreciendo estructuras florales que reducen el traspaso
de polen heteroespecifico como es esperado (Caruso 20b0), principalmente
porque no se detectaron efectos negativos del polen de E. vulgare sobre la
reproduccién de tres plantas nativas. Los resuliados obtenidos pueden
sustentarse si es utilizado el principio de [a polinizacién efectiva (Stebbins 1970)
que predice que los rasgos seleccionados son los que tienen relacidén con el
traspaso de polen efectivo. El uso de un disefio experimental de remocion y el

contraste que se realizd entre sitios no-invadidos e invadidos son una
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aproximacidn que acrecientan el poder de los datos obtenidos y sirven para

entender los mecanismos por los que opera una invasion biolégica.

Comenftarios finales

Esta investigacion evidencid que son pocos los efectos negativos de la planta
exotica E. vulgare sobre varios estimadores de [a polinizaciéon y reproduccion de
plantas nativas estudiados. Los efectos neutrales y la facilitacion sobre la
polinizacién que ejerce esta plania permiten cuestionar uno de los paradigmas
mas ampliamente difundidos en la Ultima década: que las especies exodticas
constituyen una amenaza a la biodiversidad. Los resultados obtenidos permiten
centrar esta discusion en torno a sélo en una interaccién en particular, la de
polinizacion, y es claro en mostrar que los efectos nocivos dependeran de las
especies presentes en las comunidades invadidas y el enfoque metodolégico
utilizado para abordar las preguntas. La conclusidon mas importante del presente
estudio es sefalar que las estrategias de remocion no tienen relacion con la
condicion previa a la invasién, por lo que estrategias de restauracion llevarian la
dindmica de los sistemas a estados distintos que el original, perturbado por la
presencia de una planta exdtica. Esto es importante porque los estudios de
restauracion basados en la remocién y erradicacion de plantas exéticas se
sustentan en la premisa que las comunidades intervenidas vuelven a su
condicién natural. Al menos en términos de polinizacién este trabajo presenta

que esta asuncion no es adecuada.

Es importante que futuros estudios que se efectlien con el modelo de
estudio aqui presentado aborden otros aspectos de la relacidén entre E. vulgare
con la flora circundante, especialmente aquellos relacionados con efectos
directos que no fueron cuantificados en este trabajo, que podrian contribuir al
establecimiento y persistencia poblacional de E. vulgare, asi como la relacién

de esta planta como facilitadora de otras exoticas tal como Hypericum
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perforatum (Clusicaceae) y Verbascum virgatum (Scrophulariaceae) que han
sido observadas en los parches estudiados. Si bien las investigaciones de
interacciones directas podrian dar mas luces respecto a los mecanismos de
invasion de plantas exéticas, fue igualmente necesaric documentar el impacto

de las plantas exoéticas sobre [as complejas interacciones planta-polinizador
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