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RESUMEN

llos ambientes de alta montafia o alpinos se caracterizan por presentar
condiciones climaticas estresantes para la sobrevivencia y reproduccion de las
plantas, como bajas temperaturas, fuertes vientos, escasez de nutrientes y
corta duracién de la estacion de crecimiento. Ademas, se ha reportado
disminucién en la disponibilidad de polinizadores y cambio en el ensamble de

éstos con la aifitud.

Las plantas de montafia se han adaptado a las variables ambientales extremas,
por ejemplo, reduciendo el tamafic de sus estructuras vegetativas con el
aumento de la altitud. En sitios donde las condiciones ecoldgicas y ambientales
son extremas, con estacion de crecimiento reducida y disminucién del servicio
de polinizacién comunitario con la altitud, se ha propuesto la hipétesis de
aseguramiento reproductivo via autogamia, donde la formacion de semillas
seria por autofecundacion, lo cual implicaria una disminucién en las tasas de

fecundacion cruzada en las poblaciones de mayor altitud.

Sin embargo, en alta montafia existen numerosos taxa con flores vistosas,
incluso con sistemas reproductivos con alto grado de incompatibilidad, lo que

llevaria a preguntar ;Cuales son los mecanismos desarrollados por [as plantas




que les permitirian compensar la disminucion en el servicio de polinizacidén en

las zonas alpinas?

Este estudio utilizé la especie Alstroemeria pallida como modelo para
determinar si existen diferencias en los rasgos reproductivos y/o vegetativos en
el gradiente altitudinal, ademas de verificar si estas diferencias contribuyen al
aumento en la probabilidad de polinizacion, y por ende a diferencias en la tasas
de fecundacion cruzada. Los estudios morfométricos y fenolégicos fueron
realizados en seis poblaciones entre Guardia Vieja (32°53'53,2"S vy
70°15'28,5"W) y El Embalse del Yeso (33°42'1"S y 70°7'5,1"W), Cordillera de
L os Andes de Chile Central. Los estudios de tasa de visita fueron realizados en
un gradiente ambiental y los de tasa de fecundacion cruzada en cuatro

poblaciones dentro de la distribucién de la especie.

Se observé variaciones significativas en variables morfométricas como altura de
ramet, atractividad de la flor y la inflorescencia y niveles de composicion de la
umbella tanto en el gradiente altitudinal como en las poblaciones. Sin embargo,
estos dos niveles en conjunto explican menos del 50% de la variabilidad

morfologica en A. pallida.

La receptividad del estigma aumenté con la altitud, sin embargo, no es
suficiente para equiparar la probabilidad de polinizacién entre los pisos bajo y

sobre el limite arbéreo. El tamafio de! despliegue floral no presentd un patron de




variacion significativo ni entre los pisos ni entre poblaciones. No obstante, al
analizarlo a nive! del ramet, si se observé una relacion positiva con el area de la
umbella. El tamafio del despliegue floral se relacioné positivamente con la tasa
de fecundacién cruzada, pero a nivel de ramet no se comprob6 asociacién con

la tasa de visita de polinizadores.

La variacién en el tamaifio del ramet se relacioné fuertemente con la altura de la
cobertura que lo rodea, lo cual podria indicar un efecto de sitio mas que un

efecto compensatorio para la disminucién en el servicio de polinizacion.

En general se observa que ramet mas grandes producen mas flores y frutos, los
cuales presentan una alta tasa de fecundacion cruzada y, por lo tanto, mayor
éxito reproductivo, a pesar de la disminucién del servicio de polinizacion con la
altitud. En relacién a la hipétesis de aumento de la probabilidad de la
polinizacién (APP), si bien se encontrd que el servicio de polinizacién disminuye
en el gradiente altitudinal, este es suficiente para la formacion de frutos por
fecundacién cruzada y que la variacién en los rasgos morfologicos en el

gradiente alfitudinal estaria determinada por otras variables ambientales.




SUMMARY

Mountain or alpine environments are characterized by stressful climatic
conditions for plant survival and reproduction, such as low temperatures, strong
winds, nutrient shortage and short growing season. In addition, a decrease in
the availability of pollinators and changes in their assembly has been reporied

with increased altitude.

Mountain plants have adapted to extreme environmenta! variables, for example
by reducing the size of their vegetative structures with increased altitude. In
areas of extreme ecological and environmental conditions, with a reduced
growing season and decreased pollinator service, “the autogamous reproductive
insurance hypothesis” (ARIH) via autogamy has been proposed, in which seed
set would be via self fertilization and would imply a decrease in the rates of

cross fertilization in populations at higher altitudes.

However, in high mountains there are numerous taxa with showy flowers, even
with highly self-incompatible reproductive systems, which would lead us to think,
which are the mechanisms developed by plants that ailow them to compensate

for the decrease in the poliination service in alpine zones?

This study used the species Alstroemeria pallida as a model to determine

whether there are differences in reproductive and/or vegetative traits on an




altitudinal gradient, in addition to verifying if these differences contribute to the
increase in the probability of pollination, and therefore in differences in the rates
of cross-fertilization. Morphometric and phenological studies were performed in
six populations between Guardia Vieja (32°53'53,2"S and 70°15'28,5"W) and El
Embalse del Yeso (33°42'1"S and 70°7'5,1"W), Cordillera de los Andes, Central
Chile. Siudies of visitation rates were performed in an environmental gradient
and the studies of cross-fertilization were carried out in four populations within

the species distribution.

Significant variations were observed in morphometric variables such as the
altitude of ramets, flower and inflorescence attractiveness and levels of
composition of the umbella, both at the altitudinal gradient as well as in
populations. However, both these levels together explain less than 50% of the

morphological variability in A. pallida.

Receptivity of the stigma increased with altitude, however this is not enough to
equal the probability of pollination between the lower and the above-tree-level
stories. Size of the floral display did not show a significant variation pattern,
neither between altitudes or among populations. However, when analyzed at the
level of ramet, a positive relationship was observed between size of the fioral
display and umbel area. The size of the floral display was positively related with
the rate of crossed fertilization, but at the level of ramet, an association with the

rate of pollinator visit was not observed.




Variation in ramet size was strongly related to the height of the cover vegetation
that surrounds it, which could indicate a site effect more than a compensatory

effect for the decrease in pollinator service.

in general, it was observed that larger ramets produce more flowers and fruits,
which show a high cross fertilization rate and therefore higher reproductive
success, despite the decrease in pollination service with altitude. With respect to
the “increased pollination probability hypothesis” (IPPH), even though it was
seen that pollination service decreases with the altitudinal gradient, this is still
enough for the formation of fruits by cross fertilization, therefore variation in
morphoiogical traits in an altitudinal gradient would be determined by other

environmental variables.




1. INTRODUCCION GENERAL

1.1 Importancia de la fecundacién cruzada en las plantas

Las plantas son organismos sésiles, por tanto, dependen de la dispersion de los
gametos masculinos (polen) para la fecundacion. La mayoria de las
angiospermas presentan flores hermafroditas, las cuales requieren de algin
vector para el transporte del polen (Barrett y Harder, 1996; Proctor ef al., 1996;
Barrett, 1998), los que pueden ser tanto abiticos (viento, agua) como bidticos
(insectos, animales), siendo estos Ultimos sujetos de amplios estudios
evolutivos de la interaccién planta-polinizador desde la época de Darwin

(Harder y Johnson, 2009).

Por otra parte, las plantas poseen una amplia gama de sistemas de
reproduccién desde la autogamia, apareamiento dentro de la misma flor o entre
flores de un mismo organismo, a la xenogamia, apareamiento entre individuos

diferentes (Barrett, 1998; Proctor ef al., 1996).

La evolucién de la autofecundacion ha sido estudiada por sus efectos en la
adecuacion biolégica, como depresion por consanguinidad (Charlesworth y
Charlesworth, 1997) o la heterosis o uniformismo de la descendencia, que

podria tener costos evoliutivos frente a condiciones ambientales fluctuantes. Sin




embargo, la autogamia podria ser importante en sistemas con fluctuaciones

anuales de las poblaciones de polinizadores (Varey ef al., 1973).

La ventaja de la autopolinizacion seria entonces la produccion de semillas sin la
intervencion de agentes externos a la planta (Proctor ef al., 1996). Totland y
Schulte-Herbriiggen (2003) proponen que el aseguramiento reproductivo via
autogamia podria verificarse en ambientes con tasas de visita variables. La
condicion impredecible de los polinizadores podria seleccionar una combinacion
de sistemas mixtos de autopolinizacion y polinizacion cruzada (Brown y Allard,

1970; Barrett y Harder, 1996).

El aseguramiento reproductivo, a través de autofecundacion aumenta la
produccién de semillas, pero disminuye su viabilidad y puede provocar
depresién por endogamia (Herliny y Eckert, 2002). Considerando la produccion
de semillas como un componente de la adecuacion biolégica, en Ranunculus
acris se observa una baja en el nimero de semillas lo cual podria ser explicado
por una baja intensidad de polinizacion y condiciones climaticas severas

(Totland, 1994).

Por su parte, la fecundacién cruzada es ventajosa ya que la combinacion de
genes aumenta la variabilidad de la poblacién, lo cual podria permitir la

adaptacion a ambientes nuevos y/o cambiantes. Ademas, previene la




propagacién de genes deletéreos deniro de las poblaciones (Proctor ef al.,

1996).

Barreft y Harder (1996) proponen que los diferentes rasgos de las plantas
afectan el comportamiento de los polinizadores, dado que la dispersion del
polen por distintos agentes generaria oportunidades para la evolucion de
diferentes adaptaciones florales. Se espera que una flor mas “atractiva”
aumente su frecuencia de visitas, recibiendo y exportando mayor cantidad de
polen (Klinkhamer ef al., 1989; Medel et al., 2003). La situacion ideal para la
xenogamia seria que infinitos polinizadores visitaran solo una flor. Sin embargo,
en situaciones intermedias, hay un dilema pues al incrementar el atractivo
aumenta el polen removido, pero se reduce la eficiencia de la exportacién de

éste (Klinkhamer y De Jong, 1993; Klinkhamer ef al., 1994).

1.2 Ecosistemas alpinos y sistemas de reproduccién

Los ambientes de alta montafia o alpinos se caracterizan por presentar
condiciones climaticas estresantes para la sobrevivencia y reproduccién de las
plantas (Billings y Mooney, 1968; Billings, 1974; Bliss, 1971, 1985; Kdrmer,
2003). Las bajas temperaturas del aire y del suelo, los fuertes vientos, la corta
duracién de la estacion de crecimiento y la escasez de nufrientes son las

principales caracteristicas de estos hébitats (Bliss, 1985; Kérner, 2003).




A comienzos de la década de los 70, algunos autores postularon que producto
de la rigurosidad climéatica existente en los ambientes alpinos, la reproduccion
vegetativa y la produccion de semillas por apomixis, es decir produccion de un
embrién sin fecundacién previa (Font Quer, 1993), serian mas importantes que
la reproduccion sexual (Bliss, 1971; Billings, 1974). Sin embargo, numerosos
estudios han documentado la presencia de grandes cantidades de semillas
viables en el suelo, los denominados bancos de semillas, en muchas zonas
alpinas (e.g., ver revision de McGraw y Vavrek, 1989 y Cavieres, 1999),

mostrando la importancia de la reproduccion sexual en estos ambientes.

Por ofra parte, se ha documentado disminucién en la disponibilidad de
polinizadores a mayores alfitudes, lo que haria aun mas desfavorables las
condiciones respecto a las plantas que habitan en sectores méas bajos (Korner,
2003). La disminucién se observa tanto en niimero como en la diversidad de los
ensambles a medida que incrementa la altitud (Arroyo ef al., 1982, 1985; Arroyo
y Squeo, 1990; Totland, 1994; Bergman et al. 1996; Totland, 1997), afectando
el promedio comunitario de la tasa de visita, el cual puede disminuir en
alrededor de 50% entre la zona subalpina superior y la zona alpina (Arroyo ef

al., 1985; Arroyo y Squeo, 1990).

Dadas estas condiciones ecolégicas y ambientales exiremas, se ha propuesto

la hipotesis de aseguramiento reproductivo via propagulos vegetativos y/o




autogamia (Hagerup, 1951; Mosquin, 1966), donde la formacion de semillas en
ambientes con estas caracteristicas, seria por autofecundacion, a pesar de que
ésta conllevaria problemas en el desemperio del reclutamiento, tales como la
depresion por endogamia (Eckert y Barrett, 1994, Herlihy y Eckert, 2002) y
posteriores cuellos de botella y/o la susceptibilidad al ataque de patdgenos
(Silvertown y Charlesworth, 2001). En este escenario, se esperaria que la

diversidad genética disminuyera con la altitud.

Sin embargo, Arroyo y Squeo (1990) estudiando los sistemas reproductivos en
diferentes elevaciones en la Patagonia mostraron, para la parte alta del piso
andino, que un gran numero de especies son genéticamente incompatibles o
tienen alglin tipo de dimorfismo sexual, a pesar de tratarse de uno de los
habitats mas restrictivos para la actividad de polinizadores. Ademas, muchas
especies de la flora alto andina presentan flores vistosas, despliegues florales
mas grandes, asignan relativamente mas biomasa a estructuras reproductivas
en zonas de mayor aitiftud, o mantienen las flores viables por periodos mas
largos que sus pares en zonas mas bajas (e.g. Arroyo et al., 1982; Arroyo ef al.,
2007; Koérner, 2003; Fabbro y Kérer, 2004). Esto llevaria a pensar que estas
plantas adaptadas a la interaccion con polinizadores presentan algn
mecanismo que favorezca la reproduccion sexual (Marco y Arroyo, 1998) y les
permita sobrevivir en esos ambientes a pesar de la disminucion de los

polinizadores (Arroyo ef al., 1985), sin un detrimento de su variabilidad genética,




hipotesis conocida como Aumento de la Probabilidad de Polinizaciéon (APP)
(Arroyo ef al., 2006). Los rasgos que varien en el gradiente altitudinal podrian

compensar la disminucion en el servicio de polinizacion.

En relacion a la hipétesis APP, existen tres posibles escenarios para el piso

alpino:

i) El servicio de polinizacién a pesar de disminuir en el gradiente altitudinal es
suficiente para la formacién de frutos por fecundacion cruzada.

ii) Existen rasgos morfol6gicos que varfan en el gradiente altitudinal y estos son
suficientes para compensar el déficit en el servicio de polinizacion.

ifi) Existen rasgos morfolégicos que varian en el gradiente altitudinal y estos son

insuficientes para compensar el déficit en el servicio de polinizacion.

Por ofra parte, se ha discutido recientemente la importancia de la limitacién de
polen en la produccion de semillas y en la evolucion de rasgos florales (Garcia-
Camacho y Totland, 2009; Harder y Aizen, 2010). Los diferentes factores que
influyen en la limitacion de polen como la disponibilidad de éste, baja
sobrevivencia del tubo polinico y limitaciones en la tasa de visita, entre otros,
pueden contribuir a la variacion del éxito reproductivo femenino (Harder y Aizen,
2010). Por ejemplo, en ambientes con restriccion de vectores podria

encontrarse mayor endogamia debido a la limitacion del transporte de polen




{Moeller y Geber, 2005). Sin embargo, no se ha encontrado una relacién
significativa entre la intensidad de la endogamia y la polinizacién cruzada o por
la evolucién de la autogamia bajo limitacion de polen (Harder y Aizen, 201 0).
Por otro lado, en ambientes montafiosos, se ha realizado experimentos de
suplementacién de polen en plantas alpinas, cuyos resultados no siempre
muestran altos niveles de limitacién de polen, incluso, no se observa diferencias
significativas entre las especies de zonas alpinas y de tierras bajas. Mas aun,
tanto en las especies alpinas autoincompatibles como en las autocompatibles,
se encuentra niveles similares de limitacién de polen (Garcia-Camacho y
Totland, 2009). Dada la heterogeneidad de casos, Harder y Aizen (2010),
sugieren que las causas de la limitacién de polen son muitiples, tanto en
ambientes naturales como alterados, por tanto, las soluciones posibles son
diversas y dependen del contexto, lo que puede contribuir a la extensa variedad

de caracteristicas reproductivas en angiospermas.

1.3 Disponibilidad del servicio de polinizacién en el gradiente altitudinal

Kérner (2007) propone el gradiente altitudinal como un experimento natural, el
cual serfa un buen modelo para probar diferentes respuestas de los organismos
que habitan en gradientes ambientales permitiendo explorar adaptaciones

evolutivas en distribuciones espacialmente acotadas.




Debido a que los ambientes alpinos presentan temperaturas bajas tanto a nivel
del suelo como del aire (Kémer, 2003), con una estacién de crecimiento
acotada (Bliss, 1971), la abundancia, diversidad y actividad de los polinizadores
sobre el limite arboreo se verian afectadas (Arroyo et al., 1982; Arroyo et al.,
1985; Arroyo y Squeo, 1990; Totland, 1994; Totland 1997; Bingham y Orthner,

1998).

Bingham y Orthner (1998), en poblaciones de Campanula rotundifolia que
habitan tanto en zonas alpinas como en el pie de monte de Las Montafias
Rocallosas, han mostrado que el servicio de polinizacion es realizado por una
comunidad mas diversa en zonas bajas que en zonas altas de la montafa.
Ademas, la tasa de visita per se es significativamente mayor en zonas de baja

altitud respecto de las zonas alpinas.

Si bien la abundancia y diversidad de muchas especies de polinizadores
decrece con la altitud, esto no se cumple en todos los taxa. Por ejemplo, la
abundancia de dipteros se mantiene en el gradiente altitudinal (Keamns, 1992) y
se postula que podrian compensar su menor eficiencia en la polinizacién con

mayores tasas de visita (Kearns, 1992).




1.4 Mecanismos que promueven la fecundacién cruzada en plantas

hermafroditas

Muchas plantas que son capaces de autofertilizarse, presentan rasgos que
favorecen la atraccion de polinizadores, los cuales dispersan polen sobre los
estigmas (Proctor ef al., 1996). Dada la importancia de la fecundacién cruzada
se podria pensar que siempre seria preferible la xenogamia en vez de la
autogamia, sin embargo, esto no es asl, ya que incluso en plantas
autoincompatibles existe un porcentaje de autopolinizacion (Proctor ef al.,

19986).

Uno de los mecanismos que evitan la autopolinizacion es la dicogamia,
separacion temporal de la fase sexual masculina y femenina (Barrett y Harder,
1096; Barrett, 1998). La protoginia es la maduracion de los carpelos y la
receptividad del estigma antes de la maduracion de los estambres. La
protandria es la maduracion de las estructuras masculinas antes de las
femeninas, produciéndose una distancia temporal entre los dos sexos de la flor.
La protandria es comun enire las plantas polinizadas por insectos y es una

caracteristica considerada evolutivamente derivada (Proctor ef al., 1996).

Sin embargo, ni la dicogamia ni la separacién espacial de los sexos dentro de
una flor individual son garantia de que el polen de otra fior de la misma planta
fecunde su 6vulo (Proctor ef al., 1996). Este cruzamiento entre flores dentro de
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un mismo individuo (geitonogamia) no es genéticamente diferente de la
polinizacién de una fior por su propio polen (autogamia) (Barrett, 1998). La
frecuencia de la geitonogamia depende de la atractividad del despliegue floral,
el comportamiento del polinizador y el nivel de carga de polen (Proctor et al.,
1996) y podria significar un costo no adaptativo asociado con grandes

despliegues florales (Barrett, 2002).

Ademas de los diversos sistemas de apareamiento, existen diferentes aspectos
morfolégicos y fenolégicos, relacionados con el disefio y el despliegue floral que
influyen en la cantidad y calidad del polen transportado durante el proceso de
polinizacion (Barrett, 1998), lo cual podria favorecer la fecundacion cruzada. Por
ende, diversos factores ecolégicos, como la variacion inferanual de los
polinizadores, podrian afectar la presion de seleccion de rasgos florales, los
cuales serian favorecidos en afios de mayor disponibilidad de polinizadores
teniendo también mayores tasas de fecundacién cruzada. Sin embargo, en
afios de restriccion de polinizadores los rasgos de morfologia y despliegue floral
no serian importantes aumentando la proporcién de la autogamia en las

poblaciones (Eckert ef al., 2009).

Por otra parte, la dinamica espacio-temporal de los polinizadores y la
competencia intraespecifica por ellos, podria explicar la variacién en la tasa de

fecundacién cruzada (Kameyama y Kudo, 2009). En poblaciones de plantas
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autocompatibles la competencia por polinizadores aumenta la autofecundacion

y disminuye la cantidad y la calidad de las semillas (Bell et al., 2005).

1.5 Rasgos que promueven la fecundacién cruzada en gradientes

ambientales

Condiciones desfavorables de temperatura y clima, en ambientes exiremos,
podrian predecir sistemas reproductivos autocompatibles, altos niveles de
endogamia y flores pequeiias o poco vistosas (Hagerup, 1951; Mosquin, 1966).
Por ejemplo, Cerastium arvense presenta en zonas bajas y desérticas plantas
de menor tamafio vy flores pequefias. En cambio en zonas altas asociadas a
bosques de Nothofagus pumilio los individuos son mas altos y presentan flores
mas grandes. En jardin comin encontraron que estas diferencias estan
genéticamente fijadas (Quiroga et al, 2002). Tate y Simpson (2004)
encontraron en Tarasa, que presenta polipolidias asociadas a ambientes de
gran altura en Los Andes, una respuesta del sistema reproductivo desde la
exenogamia hacia la autogamia, incluyendo cambios en el fenotipo reproductivo

a nivel de flores y polen.

En Ranunculus acris, los factores ambientales interacttian con la disponibilidad
de polen para determinar el éxito reproductivo de las plantas, lo cual intetrumpe
la disponibilidad de los polinizadores a través de la seleccion de rasgos florales
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que se relacionan positivamente con el grado de limitacion del polen. Esta
relacion varia en el gradiente altitudinal, donde 1a limitacion de polen mas fuerte
y la existencia de la discriminacion de los polinizadores en cuanto al tamafio de

la flor es mayor en el piso altitudinal bajo que en el alto (Totland, 2001).

1.6 Rasgos que promueven la fecundacion cruzada

1.6.1 Tamaifio de las plantas y altura a la que se encuentra la inflorescencia

Diversos estudios han reportado diferencias en el tamaric de los organismos en
gradientes ambientales. Por ejemplo, Olsson y Agren (2002) encontraron que el
tamafio de Lythrum salicaria, una hierba perenne, se reduce al aumentar la
latitud. Esto se ha relacionado con Ia evolucion de esta planta a la variacion de
la duracién de la estacion de crecimiento, la cual varia en el gradiente

latitudinal.

Rochow (1970) describi6 una reduccién en el tamario de las plantas al
aumentar la altitud, y Jolls (1980) observod una disminucion de la altura del
pedicelo de la inflorescencia de Sedum lanceolatum con la altitud. Bauert (1996)
enconird diferencias en el tamafio de las plantas de poblaciones alpinas a

distintas altitudes incluso al cultivarlas en conjunto.
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En la Cordillera de Los Andes, Cavieres (2000) mostré que en la planta perenne
Phacelia secunda, la altura del pedicelo de la inflorescencia, y por tanto, la
altura a la que se encuentran las flores disminuye en el gradiente altitudinal.
Este cambio podria deberse a fenotipos Optimos para la polinizacién,
manteniendo la fertilizacion cruzada, es decir, la reduccion en la talla de la
altura de las flores las expondria a una zona de mejor temperatura para el vuelo
de los polinizadores (Abrol y Kapil, 1988}, por lo tanto, una mejor tasa potencial

de visitas (Cavieres, 1998; Cavieres, 2000).

1.6.2 Morfologia y longevidad floral

La atractividad de las flores para los polinizadores ha sido relacionada
positivamente con el tamario de la flor y la infiorescencia (Bell, 1985, Conner y
Rush, 1996; Medel et al., 2003; Naitero et al., 2010). Los polinizadores elegirian
grandes despliegues florales porque serian una sefial de mayor recompensa
(Barrett, 1998, Medel et al., 2003). Ademas, dado el pobre poder de resolucion
de los ojos compuestos, las flores polinizadas por insectos que son mas

grandes, son mas visibles para los polinizadores (Chittka y Raine, 2006).

Se ha documentado que mayor numero de flores y mayor tamafo del
despliegue floral aumentarian las visitas de polinizadores en plantas alpinas
presentes en Chile Central (Cavieres, 1998; Cavieres, 2000). El ndmero y
tamafio de las flores abiertas determinaria la afractividad individual, de cada
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ramet, hacia los polinizadores. Sudrez ef al. (2009) encuentran una relacion
positiva entre el tamafio (area), el nimero de flores abiertas y el nimero de
visita que se ohserva en Alstroemeria exerens, denotando que los polinizadores
preferirian flores con grandes despliegues florales y corolas mas grandes (cm?).
Sin embargo, Thompson (2001) describe que la tasa de visita asociada a
distintos rasgos florales varia entre los diferentes taxa de visitantes, sefialando
que las abejas preferirian mayores despliegues florales mientras que los

lepidopteros preferirian flores de mayor tamafio.

| a seleccién fenotipica en el tamario de las flores en las plantas polinizadas por
animales sélo puede ocurrir cuando el desempefio esta limitado por las visitas
de los polinizadores y cuando hay una relacién entre el tamario de la flor y la
atraccion de los polinizadores (Totland, 2001). Olsson y Agren (2002) en un
estudio latitudinal encontraron mayor variacién del tamafio de la flor entre
poblaciones a una misma latitud, que al comparar entre latitudes, sin mostrar un

patrén latitudinal de este rasgo reproductivo.

La tasa de fecundacién cruzada es significativamente afectada por el tamafio
del despliegue floral (Brunet y Sweet, 2006). La produccion de semillas en Viola
cazorlensis, y por fanto una parte de Ila adecuacién biolégica, depende
significativamente de la morfologia floral, tamafio del despliegue y el tamafio de

la flor (Herrera, 1993). En el género Euphrasia se observé una variacion en la
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morfologia floral asociada a diferentes tasas de endogamia, donde I[a
endogamia esta negativamente correlacionada con el tamaiio de la flor (French
et al., 2005). Hegland y Totland (2005) concluyen que rasgos continuos como €l
tamafio de la flor y/o la densidad serian més importantes para la frecuencia en
la tasa de visita que los sindromes de polinizacion per se.

La variacion an el tamarfio del despliegue floral como también la presencia de
polinizadores especificos, pueden afectar la tasa de fecundacién cruzada (tm),
existiendo una relacién positiva entre estas variables, sin embargo, en
poblaciones de Aquilegia coerulea, tm fluctia entre 0,41 y 0,93 mostrando una

variacién tanto geogréafica como interanual (Brunet y Sweet, 2006).

Por otro lado, la longevidad floral varia en ambientes fluctuantes, por ejemplo,
en dias mas frios la longevidad floral aumenta. Al extenderse la longevidad, las
flores incrementarian la probabilidad de polinizacién cruzada dado el mayor
tiempo de exposicion a los polinizadores (Primack, 1985). Mientras la
disponibilidad de polinizadores decrece con la altitud, la longevidad floral
aumenta en algunas especies (Arroyo ef al., 1981) como también la proporcién
de especies xendgamas, que requieren polinizacion cruzada {(Arroyo y Squeo,
1990). Entonces, a igual tamafio del despliegue y/o la flor, fa longevidad floral
podria compensar la disminucion del servicio de polinizacion en el gradiente

aftitudinal (Binngham y Orthner, 1998). Por ofra parte, el desarrolic y la
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longevidad de las flores en Alstroemeria, estan asociados a bajas
concentraciones, endégenas o exégenas, de etileno (Wagstaff et al., 2005). A
su vez, la produccion de etileno esta relacionada a la exposicidn a estrés hidrico

y a altas temperaturas (Taiz y Zeiger, 20086).

Sin embargo, no siempre la variacién de estos rasgos esta asociada a un
gradiente ambiental. Worley ef al. (2000) describe a nivel intraespecifico, que el
tamario del despliegue (nimero de flores) y el tamario de las flores (area en
cm?) dependen de la disponibilidad de recursos para la planta sin encontrar un
compromiso entre estos rasgos, es decir, existe una correlacion positiva de
estos donde plantas con mayor nimero de flores también presentaria flores
mas grandes. Jolls (1980) menciona que en distintas poblaciones de Sedum
Janceolatum, el niumero de flores por inflorescencia disminuye con el incremento
altitudinal. En Chaetanthera euphrasioides, que habita los altos Andes, la
variacién interanual del tamario del capituio en la poblacién puede ser mas
grande que entre poblaciones, existiendo plasticidad en el rasgo y un fuerte

componente ambiental (Arroyo ef al., 2006},

1.6.3 Asignacién diferencial en estructuras reproductivas

Fabbro y Kérner (2004) en Los Alpes, en un estudio a nivel comunitario,
evidenciaron una relacién inversa entre la mayor asignacion de biomasa de
estructuras reproductivas y la disminucién en la asignacién en estructuras
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vegetativas al aumentar la altitud. Ellos proponen que esto podria ser una

respuesta a la disminucion de polinizadores a mayor altitud.

Existe un compromiso entre el tamafio de la planta y su asignacién
reproductiva. Sin embargo, en un gradiente de nutrientes el efecio se atentia

con el aumento de la disponibilidad de éstos (Sugiyama y Bazzaz, 1998).

A pesar de existir varios estudios a nivel poblacional de la polinizacion en
ambientes de alta montafia, no hay suficiente informacion acerca de las tasas
de fecundacion cruzada o autofecundacion a nive! de los individuos, y por ende
los mecanismos involucrados en la asignacién de estructuras reproductivas son
atin poco claros (Waser y Ollerton, 2006). Por otro lado, Herrera (1983) muestra
que la seleccion del fenotipo floral podria ser menos importante evolutivamente
que ofros factores ecolégicos que afectarian la adecuacién biolégica en las
plantas, aclarando que la relevancia potencial de la seleccion de los rasgos
reproductivos en plantas requiere de una evaluacién cuantifativa en un

escenario natural.

Con respecto a esto titimo se ha documentado los efectos de las diversas
condiciones ambientales que afectan a la adecuacién biolégica en gradientes
altitudinales de zonas mediterraneas. Cabrera (2002) menciona que en altitudes

bajas, el estrés hidrico seria determinante para las plantas a diferencia de-[as
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zonas intermedias, en el limite arbéreo o sobre él, donde a temperatura seria el
factor ambiental preponderante, pudiendo interactuar con la disponibilidad de
agua. Es asi como plantas sometidas a sequia, temperaturas exitremas y
exceso de radiacion favorecerian procesos de fotoinhibicién, lo cual aiteraria la
capacidad fotosintética de las especies alpinas y por tanto su crecimiento y
acumulacién de biomasa. Sin embargo, en Geum montanum, se ha observado
varios mecanismos de proteccién del dafio solar evitando el fotoestres asociado
a la temporada de crecimiento en zonas de montafia en condiciones de bajas
temperaturas y sequia (Manuel et al., 1999). Todo esto denota la importancia
de la adaptacion de las formas de vida a condiciones alpinas (Manuel ef al.,
1999) y/o a las caracteristicas del micrositio (Germino y Smith, 2000), las cuales

modelan su desemperio en estos ambientes (Kdrner, 2003).
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Dados los antecedentes anteriormente expuestos cabe preguntarse ¢, Cuales
son los rasgos morfolégicos que les permitirian a las plantas mantener su nivel
de fecundacion cruzada en las zonas alpinas con restriccion en las visitas de
polinizadores? A su vez, interesa investigar si los individuos que poseen rasgos
gue actiien como compensatorios, reciben mas visitas promedio, y por ultimo,
las plantas que presenten rasgos compensatorios y por lo tanto, reciban mas

visitas de polinizadores ¢ Tendran una tasa de fecundacioén cruzada mayor?

Estas tres preguntas configuran un fridngulo de interrogantes (Figura 1) que nos
permiten ahondar sobre los mecanismos que estarian detras del fenémeno de
compensacién de la disminucién en la oferta de servicio de polinizacién en un

gradiente altitudinal.

Alstroemeria pallida Graham (Alstoemeriaceag), la especie focal del estudio, es
una planta gedfita, presenta vistosas flores de color rosado palido (Figura 3), es
protandrica y parcialmente autocompatible, ISI=0,413 (Arroyo y Uslar, 1993).
Alstroemeria pallida habita en zonas restringidas de Los Andes de Chile
Central, se destaca la amplitud de su distribucion altitudinal, entre los 1.500 a
2.800 msnm (Bayer, 1987; Murioz y Moreira, 2003), lo cual permite evaluar las

respuestas a nivel de individuo en busca de los mecanismos que podrian operar
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detras de respuestas fenotipicas asociadas con la atraccion de visitantes y/o el

éxito reproductivo (Rougier, 2005).

Asignacién diferencial
en reproducdén con aumento altitudinal

A “
/
/ \
/ \
¢Cambia la tasa de fecundacion ’ “
cruzada individual con el cambio  # - \\ ¢{ Existe el fenomeno a nivel
en los rasgos morfologicos? ,' \\ de especie?
Altura del ramet y namero de ,’ \\
flores i \
/ \
7 \
7 \
7 AY
7 \
’ . |

Eleccién diferencial
insectos del patrén

Respuesta diferencial de la
tasa de fecundacién

cruzada entre los patrones ¢{Los insectos pueden "ver" el P
morfolégicos cambio morfologico que seria morfolégico
correspondientes a cada compensatorio? predicho.
altitud. {Las plantas que poseen los
rasgos compensatorios reciben
mas visitas?

Figura 1: Triangulo de preguntas para abordar el mecanismo que estaria detras de los

rasgos compensatorios.
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3. OBJETIVOS

3.1 Objetivo general

Evaluar si existen diferencias en los rasgos reproductivos y/o vegetativos de
Alstroemeria pallida en un gradiente altitudinal de Ia Cordillera de Los Andes de
Chile Central, verificando si estas diferencias contribuyen al aumento en la
probabilidad de polinizacion, y por ende a diferencias en las tasas de

fecundacion cruzada.

3.2 Objetivos especificos

1. Caracterizar la variabilidad de Alstroemeria pallida en la altura del ramet
reproductivo, tamario del despliegue floral, atractividad de la umbella, estimada
en area promedio de cada flor (cm?) y de la umbella {cm?), y niveles de

composicion de ia inflorescencia bajo y sobre el limite arbdreo.

2 Determinar la distribucién y asignacion de biomasa vegetativa vs reproductiva

bajo y sobre el limite arbéreo.

21




3 Esfimar las tasas de visita de polinizadores, longevidad floral (tiempo de
receptividad del estigma), probabilidades de polinizaciéon (tasa de visita x

longevidad floral).

4. Evaluar la relevancia de las variables morfologicas en la tasa de visita de

polinizadores a nivel de los ramets bajo y sobre el [imite arboreo.

5 Estimar las tasas de autofecundacion genética a través de alloenzimas en A

pallida entre los diferentes pisos altitudinales y la relacidén con sus rasgos

morfolégicos a nivel de ramet.
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4. HIPOTESIS

Dado que la tasa de visita floral comunitaria de polinizadores en la zona andina
disminuye con la altitud, las plantas alpinas adaptadas a la fecundacion cruzada
presentarian mecanismos compensatorios que permitirian maximizar la
probabilidad de polinizacion, tales como: (1) aumento en tamaiio relativo de las
estructuras reproductivas y reduccién del tamaio (altura) de los individuos; (2)
aumento del nimero y tamafo de flores abiertas en el periodo de maxima

floracion, (3) aumento de la biomasa relativa de estructuras reproductivas.

Si los mecanismos descritos anteriormente compensan las diferencias en las
tasas de polinizacién en el gradiente altitudinal, entonces (4) la tasa de
fecundacion cruzada en las poblaciones deberia mantenerse en el gradiente

altitudinal.
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5. ESPECIE Y DESCRIPCION GENERAL DEL SITIO DE ESTUDIO

Alstroemeria pallida Graham (Alstroemeriaceae), es una planta de distribucion
restringida en la Cordillera de Los Andes de Chile Central. Se encuentra entre
Los Andes (32°50'S) y el curso superior del Rio Maipo (34° 10°S) en la
Cordillera de Santiago (Figura 2). Su distribucion altitudinal abarca desde los

1.500 a 2.800 msnm (Bayer, 1987; Muhoz y Moreira, 2003).
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Figura 2: Distribucion de Alstroemeria pallida Gram. Adaptado de Bayer, 1987 y Mufioz
y Moreira, 2003.
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Alstroemeria pallida es una hiertba perenne, presenta rizomas (tallos
subterraneos), de tal modo que los individuos (genets) no son distinguibles sino
sus subunidades o ramet (Bayer, 1987; Mufioz y Moreira, 2003). Alstroemeria
pallida presenta vistosas flores de color rosado palido con una franja amarilla en
los dos tépalos superiores internos (Figura 3). Pan y Price (2002) muestran que
la adecuacién biolégica en plantas con propagacion vegetativa o clonal esta
compuesta por el reclutamiento de semillas (nuevos genet) y el reclutamiento
de ramets vegetativos, pudiendo variar en la proporcién en que contribuyen a la
adecuacién biolégica las condiciones en las cuales crece. Para el presente
estudio se considerara los ramets de A. pallida como las unidades funcionales
para la polinizacién y la fecundacion. En la zonas altas de Los Andes es visitada
por los siguientes polinizadores: Alfloscirtetica gayi (Hymenoptera-Apidae),
Alloscirtetica sp. (Hymenoptera-Apidae), Anthidium funereum y Megachile
semirufa (Hymenoptera-Megachilidae) y una especie de Panurdidae (Arroyo et
al., 1982; Arroyo y Uslar, 1993) mientras en zonas mas bajas de matorral
montano es visitada por Euherbstia excelens (Andreninae-Andrenidae),
Alloscirtetica gayi (Hymenoptera-Apidae), Trichothungus herbsti y Cadeguala
occidentalis (Hymenoptera-Colletidae) y Mourecotelles mixta (Hymenoptera-
Colletidae) (Uslar, 1982), Megachile sp. (Hymenoptera-Megachilidae),
Svastrides melanura (Hymenoptera-Apidae), Aflocistertica gayi (Hymenoptera-

Apidae) y Scaeva melamostoma (Diptera-Syrphidae) (Cavieres, 1998).
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Figura 3: Cambio morfologico de Alstroemeria pallida en un gradiente altitudinal. a, b)

A. pallida en Valle Nevado, Regién Metropolitana, sobre el limite arbéreo a 2.320
msnm. ¢, d) A. pallida en Guardia Vieja, V Region, bajo el limite arbéreo a 1.700 msnm.

El clima general de la zona central de Chile es mediterraneo, con
precipitaciones concentradas en el periodo frio del afio y una estacién seca en
el periodo calido (Di Castri y Hajek, 1976; Amigo y Ramirez, 1998). La zona
donde se realizo el estudio presenta dos sub-bioclimas, el Mediterraneo xérico-

oceanico y Mediterraneo pluviestacional (Luebert y Pliscoff, 2006).
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La presente investigacion se realizé abarcando la distribucién de la especie
(32950°S - 34°10°S). Se utilizaron diferentes sitios en funcién de la particularidad
de las preguntas y objetivos, los cuales seran detallados en cada una de las

secciones (Figura 4).
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Figura 4: Mapa general de la distribucién de los sitios de muestreo.

27




6. VARIACION DE RASGOS VEGETATIVOS Y REPRODUCTIVOS EN

Alstroemeria pallida Graham EN EL. GRADIENTE ALTITUDINAL
6.1 Sitios de muestreo

Los objetivos 1 y 2 que consideran la evaluacién de la variacion de rasgos
vegetativos y reproductivos de A. pallida, abarcando especificamente los temas
de morfometria, distribucién y asignacion de biomasa, fueron realizados en seis
localidades en Los Andes de Chile Central; Guardia Vieja (GV), Yerba Loca
(YL), Camino La Disputada (CD), Farellones (F), Valle Nevado (VN) y El Yeso
(EY). Las mediciones y recoleccién de muestras se efectuaron en el periodo de
maxima floracién entre los meses de Diciembre de 2008 y Enero de 2009

(Tabla 1).

Tabla 1: Coordenadas geogréficas, piso vegetacional y altitud (msnm) de los sitios de
muestreo para evaluacion de la variacion de los rasgos vegetativos y reproductivos de
A. pallida.

. Piso . :
Poblacion altitudinal  ™SNM Latitud Longitud
Guardia Vieja Bajpellimite 1700  32053'532'S  70°1528,5'W
Yerba Loca Bajpellimie 1650  33°2042,8"S  70°20'50,8"W
Camino La Disputada Bajo el limite 04 q " 0541 '
Sonionte joallimile 1600  33°18'10,7"S  70°21'33,6'W
Farellones Sobreellmiie 2550  33°2047,8"S  70°18"1"W
Valle Nevado Sobreellmie 2320  332149,7"S  70°18'16,3"W
El Yeso Sobre ellimile 2,250 33%421"s  70°7'5,1"W
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6.2 Método

6.2.1 Muestreo de rasgos vegetativos y reproductivos

En seis poblaciones de Alstroemeria pallida se realizé transectos en direccion
30° sobre la curva de nivel. A intervalos de tres metros se midi¢ el ramet mas
cercano al transecto hasta contabilizar una muestra de 40 ramets por poblacion.
Cada vez que el transecto se extendia fuera de la poblacion, se realizé un giro
de 150° para continuar el muestreo. A cada ramet se le registro las variables

detalladas a continuacion:

Altura del ramet reproductivo
La altura del ramet se determindé midiéndolo desde el nivel del suelo hasta la
altura de la umbella. Las mediciones fueron realizadas con una regla metalica

de 60 cm (Figura 5c¢)

Despliegue floral
El despliegue floral se estimé a fravés del recuento del nimero de flores
abiertas por umbella en el periodo de maxima floracién para cada poblacién en

los 40 ramets.

29




Atractividad (tamaiio floral en area)

Dado que Ia atractividad para los polinizadores podria estar influenciada por el
tamaio de las flores, se midié en terreno el ancho y alto de cada flor (Figura 5:
d y e). Con esta medida se estima el area calculando la superficie para un
rombo (Figura 5: f1, f2 y 3) en cada flor, obteniéndose el &rea promedio de

cada flor por ramet (cm?) y e! area total de la umbella {cm?).

A cada ramet se midio ofros atributos ecologicos que podrian tener relevancia
para el desempefio de la especie en distintas condiciones ambientales:

1. Coordenadas y altitud (msnm) de los ramefs. Mediante un GPS se
determind a cada ramet su posicion geografica y la altitud barométrica en la que
se encontraba.

2. Distancia de los tres vecinos mas cercanos. Se empleé esta métrica para
estimar la densidad poblacional que afecta a cada ramet y asi registrar si existe
diferencia en la distribucion espacial de los ramets.

3. Altura y cobertura de la vegetacion acompariante. Se instalé una parcela
cuadrada (1 m?), con el ramet focal al centro de ésta (Figura 5: a y b). La
estimacion de la altura de la vegetacion se realizé con una regla metalica de 60
cm, midiendo la altura media del esirato dominante en cada parcela. La
cobertura vegetal de cada parcela fue medida a través de la escala de Braun

Blanquet.
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Todas las variables morfométricas y ecoldgicas fueron evaluadas a través de
analisis de varianza multiple (MANOVA) semi-paramétrico de dos faciores
(Sokal y Rohlf, 1981) para observar si existe diferencia significativa entre cada
piso vegetacional (bajo y sobre el limite arbéreo) y entre las poblaciones, se
permutaron 10.000 veces los datos. Los analisis fueron realizados con el

programa R (paquete: vegan; R Development Core Team, 2011).

Posteriormente, todas las variables, tanto morfométricas como ecolégicas,
fueron correlacionadas en una matriz diagonal, aplicAndose una prueba de
correlacion de Pearson para evaluar la significancia de las correlaciones entre

las variables (R Development Core Team, 2011).
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Figura 5: Métodos utilizados para medir las variables morfométricas. a, b) Instalacién
de parcelas cuadradas de 1 m? c) Altura promedio del ramet; d, e) Alto y ancho de
cada flor; f1, f2, f3) Area por flor en tres ejemplares diferentes (las lineas azules
muestran las variables medidas, alto y ancho de cada flor, y las lineas celestes

muestran como se determiné el area para cada flor).
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6.2.2 Analisis de [as variables morfométricas y ecolégicas a nivel de ramet

El analisis sistémico a nivel del ramet de las relaciones entre los rasgos
morfométricos y las variables ecolégicas, se realiz6é para determinar cdmo se
relacionan las variables antes descritas entre si, cuales son los mecanismos
que podrian mediar los fenotipos diferenciales de los ramets y si estos cambios

fenotipicos se podrian relacionar con el gradiente altitudinal.

Se escogié la metodologia de ecuaciones estructurales ya que permite ajustar
las variables simultaneamente a nivel de ramets (Mitchell, 1992; Mitchell, 1994;
Loehlin, 2004; Grace, 2006), ademas de evaluar la magnitud de cada
interrelacion dando al mismo tiempo una visién global del sistema en estudio
(Engel y lrwin, 2003; Cariveau ef al., 2004; Irwin ef al., 2004; Irwin, 2006; Sapir,
2009). En la presente investigacién se ufilizé el paquete SEM del programa R

para ajustar el modelo (Fox, 2008; R Development Core Team, 2011).

Las variables se consideraron sin jerarquia, estableciendo en el modelo todas
las relaciones posibles. La altitud se consideré variable de efecto fijo. Las
variables morfomeétricas y ecolégicas fueron normalizadas mediante la
transformacion de potencia (Box y Cox, 1964). Con las variables normalizadas
se confecciond una matriz diagonal de correlacién. Posteriormente se construyd
un modelo tedrico de como se relacionan las variables de acuerdo a la

informacion bioldgica que se tiene del sistema en estudio, no se consideré
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variables latentes. La matriz de correlaciones y el modelo teérico propuesto se
ajustaron mediante ecuaciones estructurales (Mitchell, 1992; Mitchell, 1994;

Loehlin, 2004; Grace, 2006).

Los mejores modelos se seleccionaron a través de la prueba estadistica de
bondad de ajuste (x%), una de las mas usadas en SEM, para caracterizar el

ajuste de datos (Canavos, 1988; Fox, 2006).

El calculo de la bondad de ajuste de los datos a una distribuciéon aproximada y2
permite evaluar si existen diferencias significativas entre la distribucion de los
datos observados y la distribucién de los datos predichos por el modelo. Valores
de ¥® cercanos a uno indican que no hay diferencia entre los valores
observados y los predichos. Por lo tanto, un valor de ¥* no significativo o
cercano a 1, indica que el modelo se ajusta a los datos y es un buen candidato
para explicar las relaciones de las variables en cuestion. Todo esto indica que
los datos predichos por el modelo y los datos observados no difieren
significativamente, y por lo tanto, el modelo representa adecuadamente las

relaciones entre las variables (Canavos, 1988, Fox, 2006).

En el caso de poseer varios modelos con valores de 3° similares, se utilizd el
criterio de informacién Bayesiano (BIC), el cual permitio elegir el mejor modelo
entre los que presentan ajustes similares, de acuerdo a economia de
parametros. Por ultimo, se generd una interfase gréfica que permitié analizar el

sistema en su conjunto y determinar cudles serian las variables que mas
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explican el cambio en las variables morfométricas de Alsfroemeria pallida a

nivel de cada ramet.

6.2.3 Asignacion en estructuras reproductivas

Se realizaron en los mismos transectos del muestreo de rasgos morfologicos,
descrito en el punto 6.2.1., colectandose 40 ramets por poblacion. Los ramets
muestreados fueron embolsados en papel con un codigo identificador que
sefialaba lugar de origen y nimero de individuo dentro de la muestra (Figura

5a).

En laboratorio, cada ramet se separd en estructuras reproductivas, pedicelo y
hoja. Los distintos componentes de cada ramet (240 muestras) fueron secados
en estufa de aire forzado a 70°C durante 8 dias y pesados. A los 10 dias se

pesaron nuevamente para revisar si habia variacién del peso.

Las variables fueron normalizadas a través de la transformacion de potencia
(Box y Cox, 1964). A cada componente se [e realizé un andlisis de varianza
anidado para establecer si existen diferencias significativas entre las medias de
los pesos secos entre altitudes (bajo y sobre el limite arbéreo) y a su vez, la

variacién que aportan las poblaciones dentro de cada piso. Los analisis fueron
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realizados con el programa R (paquetes: MASS, car; R development Core

Team, 2011).

La asignacion relativa en las estructuras reproductivas se evalud a través del
calculo de la biomasa relativa, es decir, el porcentaje de biomasa que aporta
cada érgano y estructura vegetal al total del ramet (Fabbro y Kérner, 2004) para

cada poblacion.

6.3 Resultados

En esta seccion se mostrara la variacion de los rasgos morfométricos de
Alstroemeria pallida, que podrian variar en el gradiente altitudinal. También se
describe las variables ecoldgicas que podrian estar asociadas al crecimiento de
algunos de los érganos vegetales, tales como la altura de la cobertura que
rodea cada ramet, el porcentaje de cobertura asociado a cada ramet y la
densidad de ramets por metro cuadrado. Ademas, se muestra la distribucion y

asignacion de biomasa en los ramets reproductivos de la especie.

6.3.1Patrones de distribucion de las variables morfométricas

La altura promedio de los ramets fue de 16,7 cm en los sectores bajos y de 9,5

cm en las zonas altas (Figura 6), con un valor promedio maximo de 22,9 cm en
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GV y un minimo de 7,2 cm en VN, observandose una alta variabilidad entre
poblaciones y una tendencia promedio a reducir el tamafio del ramet con el

incremento de la altitud.

50 -

Altura promedio del ramet

GV ¥L CcD EY F
Poblaciones

Figura 6: Altura del ramet promedio (cm) en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm (gris-
sélido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos desviaciones

estandar.

El tamafio promedio del despliegue floral fue de 3,9 y 3,7 (flores/umbella), en el
piso altitudinal bajo y alto respectivamente, disminuyendo con la altitud. Los
valores extremos fueron 3,6 flores/umbella en Farellones (F) y 39
flores/umbella en Guardia Vieja (GV) y Yerba Loca (YL). Al observar el grafico
de la Figura 7 podemos apreciar que la variacion entre los distintos sitios es

contenida por dos desviaciones estandar.
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Figura 7: Tamafio del despliegue floral promedio (niumero de flores por umbella) en dos
pisos altitudinales a 1.650 msnm (gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las
barras representan dos desviaciones estandar.

El area promedio de cada flor presenté valores de 9,1 y 10,6 cm? para el piso
altitudinal bajo y alto respectivamente (Figura 8), aumentando en promedio con
la altitud. EI maximo valor de area de una flor promedio fue de 12 cm? en F

mientras que el minimo valor promedio se encontré en la poblacién GV con 7,9

cm?.
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Figura 8: Area flor promedio de cada ramet (cm?®) en dos pisos altitudinales a 1.650

msnm (gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos

desviaciones estandar.

El area total promedio de la umbella, es decir, el area de todas las flores de la

umbella en conjunto, fue de 34,7 y 38,6 cm? para el piso altitudinal bajo y alto

respectivamente (Figura 9), observandose un aumento con la altitud. El area de

la umbella fluctda entre 30 cm? en GV y 43,5 cm? en F.
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Figura 9: Area total promedio de la umbella (cm?) en dos pisos altitudinales a 1.650

msnm (gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos

desviaciones estandar.

El nivel de composicién de la umbella podria influir en la posibilidad de
geitonogamia dentro del ramet. Bajo el limite arbéreo promedio de composicion
de la umbella fue de 2 niveles mientras que sobre el limite arbéreo se encontré
1,1 niveles de composicién (Figura 10). En GV se encontré los maximos valores
de nivel de composicion obteniendo en promedio 2,9, en cambio las tres
poblaciones ubicadas a mayor altitud -EY (1,2), F (1,1) y VN (1,1)- presentan
menores niveles de composicién de la umbella y, por tanto, menor posibilidad
de geitonogamia entre los distintos niveles de composicion de la umbella,

apoyando el efecto de la protandria.
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Figura 10: Niveles de composicion promedio de la umbella en dos pisos altitudinales a
1.650 msnm (gris-sélido) y 2.300 msnm (gis-achurado). Las barras representan dos
desviaciones estandar.

6.3.2 Patrones de distribucion de las variables ecoldgicas

La altura promedio de la vegetacién (m) que rodea a cada ramet fue de 37,2 cm
bajo el limite arboreo y 22 cm sobre (Figura 11), disminuyendo en el gradiente
altitudinal. Se encontré un promedio de 17,3 cm en F y un maximo de 52,3 cm
promedio en GV. Sin embargo, se encontré sitios que presentan vegetacion

baja en menores altitudes (e.g. CD) y viceversa (e.g. EY).
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Figura 11: Altura promedio de la vegetacién acompafante en 1 m” alrededor del ramet
en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm (gris-s6lido) y 2.300 msnm (gris-achurado).
Las barras representan dos desviaciones estandar.

La densidad promedio de los ramets fue de 25,8 y 25 ramet/m? en el piso bajo y
alto respectivamente (Figura 12), destacandose la amplia dispersién de la

variabilidad dentro de los pisos, la cual no presenté un patron altitudinal claro.
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Figura 12: Densidad promedio de ramet/m® en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm

(gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos desviaciones

estandar.
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La cobertura promedio en un metro cuadrado alrededor de cada ramet fue de
28% y 43% en las zonas bajas y altas respectivamente (Figura 13),

aumentando en promedio con la altitud.
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Figura 13: Cobertura promedio de la vegetacion acompafante en 1 m? alrededor del
ramet (%) en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm (gris-sélido) y 2.300 msnm (gris-
achurado). Las barras representan dos desviaciones estandar.

El analisis de varianza multiple (MANOVA) mostré que el conjunto de las
variables morfométricas y ecoldgicas presentan diferencias significativas tanto
entre pisos altitudinales (Tabla 2) como entre poblaciones. El porcentaje de la
variacion explicada es de 5% para la diferencia entre pisos altitudinales y 13%

entre poblaciones.
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Tabla 2: MANOVA variables morfométricas y ecolégicas

Grados de 5
iibertad F R®* p-value
Piso -
altitudinal 1 12,0405 0,05 <0,001
Poblaciones 4 9,1449 0,13 <0,001 **
Residuos 234 0,83

6.3.3 Relaciones de las variables morfométricas y ecolégicas a nivel de
ramet

Al analizar la matriz de correlaciones entre todas las variables morfologicas y
ecologicas se observo valores significativos positivos de correlacién entre los
siguientes pares de variables: area de la umbella y nimero de flores, area de la
umbella y area de la flor promedio, niveles de composicién de la umbella y
altura del ramet. Esto sugiere que los ramets que son mas altos, también tienen

mayor desarrollo de las estructuras reproductivas (Tabla 3).

Ademas, en las variables ecologicas se encontrd que la altura de la vegetacion
que rodea a los ramet, esta positiva y significativamente correlacionada con la
altura total del ramet y el nivel de composicién de la umbella. Esto indicaria que
en los sitios donde los ramets son mas altos, también la comunidad vegetal

asociada posee un mayor famafio, lo que hablaria de una caracteristica
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asociada al sitio. La cobertura promedio de la vegetacion esta correlacionada
positivamente con la altura del ramet y la altura de la vegetacion que lo rodea

(Tabla 3).

La altitud mostré correlaciones positivas y significativas tanto con el area
promedio de la flor y de la umbella, como con el porcentaje de cobertura. Esto
significa que a medida que se aumenta en altitud, estas variables también

incrementan sus valores (Tabla 3).

En el caso de las correlaciones negativas, la altitud se relaciona
significativamente con la altura del ramet, los niveles de composicion de la
umbella y la altura de la vegetacion que rodea al ramet, es decir, a medida que
aumenta la altitud, los ramets son mas pequefios y con menos niveles de
composicion, ademas de Ia menor estatura de la vegetacion que rodea a los

ramets en los pisos mas altos (Tabla 3).
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Tabla 3: Matriz de correlaciones entre las variables morfométricas y las ecologicas

asociadas a cada ramet evaluados en tres poblaciones a 1.650 msnm: Guardia Vieja
(GV), Yerba Loca (YL), Camino La Disputada (CD) y tres poblaciones a 2.300 msnm:
El Yeso (EY), Farellones (F) y Valle Nevado (VN). Niveles de significancia: 0 ek 0,001

“*0,01™0,05°01° 1,

Area . Altura de la % Cobertura
Alura tottal ;ﬂt.‘:;nero promedio ui{]ea" cr:;eles: dg coberiura de  Densidad promedio dela  Altitud
ieme € vares flar ela POSIEION 15 vegetacion vegetacion
Altura total i _ i _ _ _ _ _ _
ramet
Numero de
flores 005 1 B - B - - - -
Area promedio -0.08 013 1 _ _ _ _ _ _
de flor
AR *kHk
Areaumbella  -0.05 0.68 0.60 1 - - - - -
Niveles de gl
camposicion 0,52 0.07 -0.10 -0.07 i - - - -
Altura de fa e [T
coberturadela  0.55 0.01 -0.01 -0.04 044 1 - - -
vegetacin
Densidad 0.06 0.02 0.01 0.03 -0.001 0.03 1 - -
% Cobertura whk *hk
promediodela 030 -0.08 012 0.04 -0.004 0.39 -0.,01 1 -
vegetacion
hx.2.3 Ak* % *hk AR
Altitud ~0.38 -0.08 0.29 0.15 -0.41 -0.27 0.01 0.28 i

Un analisis integrado de estas correlaciones (Tabla 3) se muestra en el analisis

del sistema de ecuaciones estructurales (SEM), donde se relaciond las

variables de los rasgos morfologicos de los ramets y las ecoldgicas asociadas.
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El mejor modelo SEM ajustado posee los siguientes parametros: v del modelo
= 0,11899, Df = 3, valor observado = 0,98946. indice de la bondad de ajuste =
0, 9998. BIC = -16,323. El valor observado cercano a 1 permitioé determinar que

modelo representa las relaciones entre las variables.

Al evaluar a nivel de ramet todas las variables a la vez mediante el ajuste de un
modelo SEM (Figura 14), se encontré que la altitud tiene un efecto negativo
sobre el tamario del ramet, es decir, el tamafio del ramet decrece a mayor
altitud, al igual que la vegetacion que lo acompana y el area total de la umbella.
Sin embargo, la altura de la vegetacién que rodea a cada ramet tendria un
mayor efecto en el tamario de éste, lo que se refleja en la presencia de ramets

mas altos cuando la vegetacion circundante es de mayor altura.

En el caso del numero de flores, el efecto de la altitud resulté relativamente
pequefio. Por otra parte, el niamero de flores y el area total de la umbella
mostraron que estas dos variables estan fuertemente relacionadas, sin mediar
un gran efecto de la altitud sobre ellas (Figura 14). A su vez, el tamafo del
ramet tuvo una pequefia influencia sobre el area total de la umbella. Sin
embargo, el efecto del tamario del ramet sobre el nimero de flores no permitid
ajustar un mejor modelo, por tanto no se considerd esa via en el modelo

seleccionado.

47




_ Altitud

-0’32:*: - / . %
Pag U kY
Fi i)

A}
F i \

Tamano fozs™ “ose  NUMero
’ramet de flores

0,46™ ; \ 0,7

Altura Area
,vegetacién umbella

3

Figura 14: Diagrama de sistema de ecuaciones estructurales ajustado para los datos
de morfometria a nivel de ramet. Las flechas representan las vias que relacionan las
variables. Las flechas segmentadas representan comelaciones negativas y las
continuas, correlaciones positivas entre las variables. El tamafio de las flechas es
proporcional a su efecto en el modelo. Niveles de significancia: 0 *** 0,001 ** 0,01 ™
0,05°701°" 1.

Los efectos directos de la altitud sobre los ramets fueron negativos, es decir,
son inversamente proporcionales. Al adicionar los efectos indirectos de la altitud
se observé que la mayor magnitud de influencia corresponde a la relacion entre
la altitud y el tamafio del ramet, seguido de la altura de la vegetacion
circundante. En el caso de las estructuras reproductivas, la altitud tiene un
mayor efecto total, directo mas indirecto, sobre el area de la umbella que sobre

el nimero de flores (Tabla 4).

48




Tabla 4: Efectos directos (ED) e indirectos (El) entre las variables morfométricas v las

ecoldgicas asociadas a cada ramet, evaluados a través de SEM.

. Tamano | Nomero | Alturadela | Areadela .
Né'gjd ramet de flores | vegetacion umbella AIEE'tIUd Efﬁ:ﬁ&gtal
ED ED ED ED
Tamario del
ramet -0,32 - - 0,46 - -0,11 -0,43
Numero de _ _ _ _ 0.7 0.1 0.1
flores
Altura de la
vegetacion -0.23 - - - - - -0,23
Areadela
umbella -0,13 - 0,7 - - 0,07 -0,06

8.3.4 Distribucién de biomasa en el gradiente altitudinal

La distribucién de la biomasa se estimé a partir del peso seco absoluto de

hojas, tallos y estructuras reproductivas. El peso seco promedio de hojas no

mostré una diferencia clara atribuible al cambio altitudinal (Tabla 5 y Figura 15).

Sin embargo, el peso seco promedio del tallo mostré una gran diferencia enfre

los pisos altitudinales. A su vez, se observa que este 6rgano aporta la mayor

parte del peso de 6rganos vegetativos (Tabla 5 y Figura 16).
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Figura 15: Peso seco promedio de hojas (g) en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm
(gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos desviaciones

estandar.
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Figura 16: Peso seco promedio de tallo (g) en dos pisos altitudinales a 1.650 msnm
(gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras representan dos desviaciones

estandar.

El peso seco promedio de estructuras reproductivas, el cual reune todas las

estructuras sobre el nivel de diferenciacion del meristemo floral (rayos, tépalos,
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androceo y gineceo), presentd una gran heterogeneidad dentro de cada piso

(Tabla 5y Figura 17).
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Figura 17: Peso seco promedio de estructuras reproductivas (g) en dos pisos
altitudinales a 1.650 msnm (gris-solido) y 2.300 msnm (gris-achurado). Las barras

representan dos desviaciones estandar.
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Tabla 5: Distribucién de la biomasa (peso seco) por estructura vegetal de Alstroemeria

pallida en tres poblaciones a 1.650 msnm: Guardia Vieja (GV), Yerba Loca (YL),

Camino La Disputada (CD) y tres poblaciones a 2.300 msnm: Farellones (F), Valle

Nevado (VN) y El Yeso (EY).

Variable N alti}lati?:l?na[ Poblacién Promedio D::t‘gsg'a?_"
40  Arriba EY 0,046 0,04
40 F 0,034 0,03
Peso seco hoja 40 N 0,023 0,01
40  Abajo GV 0,028 0,05
40 YL 0,064 0,06
31 CcD 0,030 0,02
40  Amiba EY 0,124 0,07
40 F 0,081 0,05
40 VN 0,065 0,03
Peso seco tallo .
40  Abajo GV 0,353 0,31
40 YL 0,219 0,19
31 CD 0,088 0,05
40 Arrba EY 0,170 0,10
40 F 0,115 0,06
Peso seco vegetative 40 VN 0,089 0,04
{hojattallo) 40 Abajo av 0,381 035
40 YL 0,283 0,23
31 cb 0,119 0,06
40 Anmiba EY 0,244 0,09
40 F 0,241 0,09
i 40 VN 0,189 0,07
Peso seco reproductivo .
40  Abajo GV 0,320 0,22
40 YL 0,242 0,11
31 cD 0,226 0,10
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6.3.5 Asignacién de biomasa en el gradiente altitudinal

La asignacion reproductiva fue evaluada a través de la biomasa relativa, donde
dentro de cada ramet se cuantificé el aporte porcentual de cada drgano y

estructura vegetal al total de biomasa del ramet.

La biomasa relativa del tallo en el ramet se distribuyé entre 26 y 50% en las
poblaciones de zonas bajas (1.650 msnm), y entre 23 y 30% en las poblaciones
de altura (2.300 msnm). Las hojas en general aportaron poco a la biomasa del
ramet, presentando valores entre 4 y 12% en las poblaciones de baja altitud. En
el caso de la asignacién en hojas de los ramet que crecen a 2.300 msnm, los

valores fluctuaron entre 8 y 11% (Figura 18).

En cuanto a la asignacion reproductiva, la cual reine todas las estructuras
sobre el nivel de diferenciacion del meristemo floral (rayos, tépalos, androceo y
gineceo) se encontrd grandes aportes a la biomasa relativa en todos los casos.
Las poblaciones ubicadas a menor altitud presentaron porcentajes que varian
entre 46 y 65%, y dentro de las poblaciones ubicadas en las zonas altas se
encontré valores que fluctian entre 59 y 68% (Figura 18), lo cual representa un

aumento en la asignacion a estructuras reproductivas a mayor altitud.
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Figura 18: Biomasa relativa por ramet en tres poblaciones a 1.650 msnm (sélido):
Guardia Vieja (GV), Yerba Loca (YL), Camino La Disputada (CD) y tres poblaciones a
2.300 msnm (achurado): El Yeso (EY), Farellones (F) y Valle Nevado (VN). Peso
relativo tallo (verde oscuro), peso relativo hojas (verde claro) y peso relativo estructuras

reproductivas (rosado).

6.4 DISCUSION

6.4.1 Rasgos morfométricos y variables ecoldgicas

Una reduccion de la altura del ramet en zonas altas, permitiria que las flores se
encuentren a la altura de vuelo de los insectos tal como propone Cavieres
(2000) para la especie Phacelia secunda. Los resultados promedio obtenidos
por piso confirman esta idea, sin embargo, si se observa la altura del ramet
entre las poblaciones de cada piso, se encuentra que gran parte de la varianza

es explicada por la variacion entre poblaciones mas que la variacion entre
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pisos. Esto significaria que la disminucién de la altura del ramet no posee un
patrén altitudinal claro, sino mas bien depende de cada poblacién, sugiriendo
que otras variables como la relevancia del sitio o la disponibilidad de nutrientes,
propuestas en la literatura, restringirian el crecimiento en las zonas alpinas
(Billings y Mooney, 1968; Billings, 1974; Bliss, 1971, 1985; Kérner, 2003). Por
otra parte, la existencia de correlaciones positivas entre variables ecoldgicas
como altura de la vegetacion acompaiiante y cobertura promedio, también
podrian relacionarse con un micrositio mas favorable en disponibilidad de

recursos para todos los organismos presentes.

En cuanto a las variables asociadas a cada ramet, se observa que entre la
aitura total del ramet y los niveles de composicién existe una correlacion
positiva, lo cual indica que ramets de mayor tamafio tendrian mayor
composicién de la umbella, pudiendo relacionarse con mayores niveles de

geitonogamia, tal como describe Barrett (2002).

El estudio del tamario del despliegue floral y la atractividad se realizé en base a
dos supuestos: el primero es que estos rasgos varian con el gradiente alfitudinal
(Fabbro y Kérner, 2004) y el segundo es que los polinizadores favorecen a las
plantas que los poseen (Bell, 1985). El tamario del despliegue floral evaluado a
través del niimero de flores abiertas en el periodo de méxima floracién en las

seis poblaciones no muestra diferencia, lo cual indicaria que este rasgo no
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posee gran variabilidad asociada al gradiente altitudinal, por tanto, no podria
funcionar como un rasgo compensatoric para la disminucion del servicio de
polinizacién de esta especie. En el caso de la atractividad de las flores para los
polinizadores, evaluada a través del drea de cada flor y de la umbella en su
conjunto, si se encontraron diferencias en el promedio tanto enfre los pisos
como entre las poblaciones. Sin embargo, la variabilidad de estos rasgos

sugiere que no obedecen a un patrén altitudinal.

El area total de la umbella esta correlacionada con el nimero de flores, lo que
significaria que a mayor area de la umbella existiria un mayor numero de flores,
no observandose un compromiso entre estos dos rasgos reproductivos. Este
planteamiento concuerda con lo propuesto por Worley et al. (2000) y por Arroyo
et al. (2006) que observan que el numero y tamafo de las flores depende de la
disponibilidad de recursos, los cuales estarian relacionados con las condiciones

particulares de cada sitio.

Por otra parte, la mayor interaccion entre flores y animales, observada a mayor
tamario floral no deberia considerarse como la Unica condicionante de esta
variable, pues existen diferentes razones que podrian explicar su variacion,
como los procesos del desatrollo, los cuales tienen que ver con mecanismos
genéticos complejos de la diferenciacion y elongacién del meristemo floral

(Whitney y Glover, 2007).
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En cuanto a la altitud {msnm), ésta se correlaciona negativamente con la aitura
del ramet, con los niveles de composicién y con la altura de la vegetacién que
rodea a cada ramet, es decir, a medida que se incrementa en altitud los ramet
son mas bajos, presentan umbellas simples y la vegetacién acompafiante es de

menor tamarfio.

Al evaluar la interaccion de todas las variables a la vez a nivel de cada ramet,
se observa en el modelo de ecuaciones estructurales ajustado, que la alfitud
tiene una correlacion negativa sobre la altura del ramet. Sin embargo, también
se observa que la altura de la vegetacién que rodea al ramet tiene una
influencia positiva sobre su tamario, lo cual se puede interpretar de dos formas.
Por un lado, es posible que como el ramet esta creciendo bajo sombra, se etiole
y desarrolle una mayor aitura. Alternativamente, el sitio puede poseer mejores
niveles de nutrientes y menor desecacion, enire otras variables ecolégicas, lo
cual le permitiria al ramet crecer a mayor altura al igual que la vegetacién que lo

rodea.

En el caso del tamafio del despliegue floral y la atractividad (area de la
umbella), estas dos variables poseen una correlacién altamente positiva, es
decir, los ramets con mas flores también presentan una mayor area de la
umbella, lo cual concuerda con lo propuesto por Worley et al. (2000). Si se

integran los resultados de altura del ramet y tamafio floral, se observa una
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pequenia influencia del primero sobre el segundo, sugiriendo que a pesar de la
variacién, estos rasgos no estarian relacionados directamente. Por tanto, si la
disponibilidad de recursos afecta el nimero y el tamafio de las flores, esto seria
independiente de la altura del ramet, apoyando la idea de la etiolacién del
meristemo apical de brote bajo la sombra de la vegetacion acompafiante. En el
futuro se podria verificar estas ideas mediante la realizacién de experimentos
de sombreamiento diferencial de los ramet y un analisis nutricional del suelo en

el que se desarrolla cada poblacion.

6.4.2 Distribucion y asignacion de biomasa

La asignacion diferencial a estructuras reproductivas propuesta a nivel
comunitario para Los Alpes, muestra un posible mecanismo por el cual las
plantas alto andinas podrian adaptarse a la disminucion del servicio de
polinizacién (Fabbro y Korner, 2004). En A. pallida, la biomasa en hojas no
presentd variacion entre los pisos, sin embargo, muestra gran variabilidad entre
las poblaciones deniro de cada piso. El peso seco de los tallos florales o
pedicelos y las estructuras reproductivas variaron tanto a nivel de piso altitudinal
como de poblaciones. En la presente investigacion se encontrd poblaciones que
cumplen el patrén propuesto por Fabbro y Kérner (2004), donde se asigna
mayor biomasa relativa a las estructuras reproductivas en las zonas de mayor

altura, y otras que no explican su distribucion de biomasa con el cambio en la
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altitud, sugiriendo que la distribucion de la biomasa dependeria de otros

factores.

La asignacion relativa muestra una gran inversién en estructuras reproductivas,
sobre 45% para todas las poblaciones. Sin embargo, la variacion entre las
poblaciones no es explicada por el gradiente altitudinal. Esto podria sugerir que
la asignacién relativa a estructuras reproductivas en Alstroemeria pallida no
serfa un mecanismo compensatorio para sortear la disminucion en el servicio de
polinizacién, sino mas bien una respuesia especifica a las condiciones
ambientales y ecoldgicas de cada poblacion. Esto concuerda con el trabajo de
Sugiyama y Bazzaz (1998) en un experimento de asignacion reproductiva en un
gradiente nutricional. Mas estudios serian necesarios para poder entender de
forma mas especifica qué otros mecanismos y rasgos compensatorios podrian
estar actuando en esta especie alto andina para su éxito reproductivo y
sobrevivencia a lo largo de los diferentes gradientes ambientales en los que

ésta se encuentra presente.
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7. ROL DEL TAMANO DEL RAMET Y DEL DESPLIEGUE FLORAL EN LA
TASA DE VISITA DE Alistroemeria pallida EN UN GRADIENTE

ALTITUDINAL

Esta etapa del estudio se enfoco en la evaluacién del rol del famafio del ramet y
del despliegue floral en la tasa de visita de A. pallida, correspondiente a los
objetivos 3 y 4 que abarcan especificamente los temas evaluacion de las
diferencias en la tasa de visita y receptividad del estigma a nivel de cada ramet

en el gradiente altitudinal y su relacién con variables morfométricas.

7.1 Sitios de muestreo

Los muestreos fueron realizados en dos sitios, Yerba Loca (YL) ubicada a los
1.800 msnm y Farellones (F) a los 2.550 msnm (Tabla 6). Las observaciones se

realizaron en enero del 2009 durante el periodo de maxima floracion.

Tabla 6: Coordenadas geogréficas, piso vegetacional y altitud (msnm) de sitios de
muestreo para evaluacién del rol del tamario del ramet y el tamafio del despliegue floral
en la tasa de visita de polinizadores de A. palfida.

Poblacién aItiI:tllsd?nal msnm  Latitud Longitud
Yerba Loca Bajoellimite 1800  33°2018,8"S  70°19'30,1"W
Farellones Sobreellimiie 5 550 33920'50,3"S  70°18'15,5"W

arbéreo
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7.2 Método

7.2.1 Puntos de observacion

La tasa de visita de polinizadores se determind en 45 y 47 ramets en dos
poblaciones: Yerba Loca a 1.800 msnm y Farellones a 2.550 msnm
respectivamente. Un dia antes de las observaciones de la visita de
polinizadores se marcé los ramets en los puntos de observaciéon (Figura 19),

registrandose las variables morfométricas y ecologicas detalladas mas abajo.

Figura 19: Puntos de observacién de polinizadores. La cinta azul representa la posicién
y las estacas con numero identifican a cada ramet permitiendo la observacién a

distancia de las visitas de polinizadores.
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7.2.2 Medicién de rasgos morfométricos

Se midié los siguientes rasgos morfométricos y las variables ecoldgicas que

podrian ser relevantes para el analisis:

1. Tamafio fotal del ramet. desde el nivel del suelo hasta la altura promedio
de la umbella, [a cual fue medida con una regla metalica de 60cm.

2. Numero de flores: se realizé un conteo de las flores abiertas en cada
umbella en el periodo de maxima floracién.

3. Cobertura de flores: mediante la escala de Braun Blanguet se estimo6 en
parcelas de un metro cuadrado para cada ramet la cobertura de flores de la
misma especie y otras que pudieran influir el comportamiento de los
polinizadores.

4, Cobertura de la vegetacién: mediante la escala de Braun Blanquet se
estimd en parcelas de un metro cuadrado la cobertura de la vegetaciéon que
acompafia a cada ramet observado.

5. Altura de la vegetacion: en parcelas de un metro cuadrado se midié con
regla metalica de 60 cm la altura promedio del estrato dominante.

6. Densidad: mediante el método de los tres vecinos mas cercanos se
estimé la densidad intraespecifica que podria estar afectando a cada ramet.
7. Altitud barométrica y coordenadas geogréaficas. para cada ramet fueron

estimadas a través de un GPS.
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7.2.3 Receptividad del estigma

El estado fenologico de las flores fue determinado mediante observacion de 57
flores por poblacion. En cada piso vegetacional se determind la duracién de la
receptividad del estigma durante la ventana de observacion de polinizadores.
Alstroemeria. pallida es protandrica, es decir, los estambres maduran antes que
el estigma esté receptivo. El polen es expulsado de una a dos anteras a la vez
hasta completar las seis; tardando alrededor de cuatro dias en la fase
fenolégica masculina (Figura 20, superior). El estilo emerge entre las anteras
senescentes para luego desplegar el estigma, momento en el cual esta
receptivo (Figura 20, inferior), mecanismo similar a lo descrito en A. aurea

(Aizen y Basilio, 1995)

Figura 20: Fenologia de la protandria en Alstroemeria pallida. Imagenes superiores:

madurez y senescencia de anteras. Imagenes inferiores: despliegue del estigma.
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7.2.4 Visitas de polinizadores

Tanto en Yerba Loca como en Farellones se establecio alrededor de 10 puntos
de observacion (Figura 19), los cuales fueron muestreados durante cuatro dias
despejados, desde que el sol llegaba a las laderas observadas hasta el ocaso.
Se considerd como visitantes a todos los insectos que tuvieron contacto directo
con las anteras y/o los estigmas (Figura 21) durante la ventana de observacion.
Los visitantes fueron fotografiados y colectados para su identificacion posterior
a través del estudio de insectarios. El esfuerzo de muestreo fue calculado a
través de curvas de acumulacién de especies (SAC) mediante el método de
rarefaccion en el programa R (paquete VEGAN, R Development Core Team,

2011).

Figura 21: Diptero con actividad en las anteras de A. pallida.
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La visita de polinizadores se regisiré durante 15 minutos en cada punto de
observacion, luego se cambid al azar al siguiente punto hasta cubrir 45 minutos
por dia por cada ramet. Cada ramet fue observado al menos 90 minutos en
total, acumulando las observaciones de varios dias (adaptado de Arroyo ef al.,
1982). El calculo de la tasa de visita por flor fue obtenido del nimero total de
visitantes por ramet dividido por el tiempo de observacion y el nimero de flores
que presentaba cada umbella (Kearns y [nouye, 1993; Arroyo ef al, 1982).
Ademas se calculd la tasa de visita por umbella, dividiendo el ndmero de visitas

de cada ramet por el tiempo observado.

Posteriormente se estimé la ventana promedio de polinizacién total en cada
poblacién multiplicando la tasa de visita promedio (visitantes/min/flor) por la
receptividad promedio del estigma, es decir, el tiempo total de exposicién a

polinizadores de cada fior en cada altitud (Binngham y Orthner, 1998).

7.2.5 Analisis estadistico

Cada una de las variables morfométricas fue evaluada mediante analisis de
varianza previa normalizacién por la transformacion de potencia, en tanto las
variables en porcentaje fueron normalizadas con la fransformacion de Bliss
(Arcoseno) (Sokal y Rohlf, 1981) para determinar si exisien diferencias
significativas entre las medias de las variables en los diferentes pisos
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vegetacionales, bajo y sobre el limite arbdreo. Posteriormente, todas las
variables fueron correlacionadas en una matriz diagonal, aplicandose una
prueba de correlacién Pearson para evaluar la significancia de [as correlaciones

entre las variables.

Mediante la matriz de correlaciones se eligié las variables morfologicas de los
ramets el tamafio del ramet y del despliegue floral (nimero de flores). La
primera es el tamafio del ramet, descrita en la literatura como un facilitador de la
polinizacién donde a mayor altitud (msnm) los ramet serian mas bajos
coincidiendo con la altura de vuelo de los polinizadores (Cavieres, 1998, 2000).
La segunda es el namero de flores, el cual esta relacionado con la atractividad
de Ia inflorescencia via tamafio del despliegue floral (Bell, 1985; Cavieres, 1998,
2000). Con estas variables se planteé dos modelos teéricos que relacionan las
variables morfométricas tomando en cuenta la biologia del sistema, uno en
ausencia de la variable altitud (msnm) y ofro alternativo en presencia de esta

fuente de variacion (Tabla 7).
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Tabla 7: Modelos teéricos de las relaciones a nivel de ramets entre la tasa de visita de

polinizadores, la aitura del ramet y el numero de flores, con y sin la presencia de la

variable altitud. Las lineas continuas son relaciones directamente proporcionales y las

lineas segmentadas serian relaciones indirectamente proporcionales.

Modelos tedricos propuestos

Relaciones tedricas de las variables

Tamarno Numero
ramet flores

\ YL /
Tasa visita

polinizadores

(NS#minsior)

Dentro de |as poblaciones de baja altitud
{1.800 msnm) el tamafio de [as plantas (cm)
seria mayor. La tasa de visita se relacionaria
directamente proporcional al tamafio del
ramet y al ntimero de flores.

Tamafio Numero
ramet flores

F /
“ Tasa visita

polinizadores

(N°/minffior)

Dentro de las poblaciones de mayor altitud
{2.550 msnm) el tamanio de las plantas (cm)
seria menor relacionandose inversamente
proporcional con la tasa de visita. El nimero
de flores por ramet o tamafic del despliegue
floral estaria relacionado directamente
proporcional a la tasa de visita,

Alttud

”
”-

’ r
Tamario NUmero
ramet flores

I
|
N 1 /
~ 4
“Tasa visita

polinizadores

Al incorporar la variacion de la altitud dentro
del modelo, es decir, la altitud afectaria a
cada ramet, se esperaria, que el tamafio de
las plantas (cm) fuera menor al aumentar la
altitud, estableciendo una relacion
inversamente proporcional, al igual que con la
tasa de visita. En tanto el nimero de flores
por ramet o tamafio del despliegue floral
estaria relacionado directamente proporcional
tanto con la altitud como con la tasa de visita,
es decir, a mayor altitud mayor nimero de
flores y mayor nimero de visitas.
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El primer y segundo modelo relacionan en cada piso altitudinal, tanto el tamafio
del ramet como el tamaric del despliegue floral con la tasa de visita (Tabla 7);
en tanto, el tercer modelo relaciona estas mismas dos variables incorporando la
altitud como variable de efecto fijo. Estos modelos fueron ajustados por piso

altitudinal y para los dos pisos en conjunto.

Posteriormente se realizo e! analisis del sistema biolégico mediante sistemas de
ecuaciones estructurales (Mitchell, 1992; Mitchell, 1994; Grace, 2006) para
dilucidar cual o cudles variables son mas importantes para la tasa de visita de
polinizadores a nivel de cada ramet. Los estimadores utilizados para

seleccionar los modelos fueron los mismos descritos en el punto 6.2.2.
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7.3 Resultados

7.3.1 Verificacion del supuesto de variacién en el servicio de polinizacién
entre dos pisos altitudinales en Alstroemeria pallida.

Los taxa asociados a cada poblacién fueron Megachile sp. (Hymenoptera-
Megachilidae), Centris nigerrima (Hymenoptera—Apidae), Scaptia
(Pseudoscione) viridiventris (Diptera-Tabanidae), Gerontinae sp. (Diptera-
Bombyliidae), Diptera 1 y 3, Caenoalictius sp. (Hymenoptera-Halictidae),
Bombus dalhbomii (Hymenoptera-Apideae), Bombus terrestris (Hymenoptera-
Apideae) en Yerba Loca a 1.800 msnm y Megachile semirufa (Hymenoptera-
Megachilidae), Centris nigerima (Hymenoptera-Apidae), Caenopangonia
brevirostris {Diptera-Tabanidae), Arthrobracus sp. (Coleoptera-Meliridae),
Dorymirmex goetschi y especie 1 (Hymenoptera-Formicidae) y Bombus

terrestris (Hymenoptera-Apideae) en Farellones a 2.550 msnm.

Al analizar la curva de acumulacién de especies (SAC) por rarefaccion se
obtuvo un valor de desaceleracion en la incorporacion de nuevos taxa en
Farellones (2.550 msnm) alrededor de los 20 ramets acumulados, en cambio
para Yerba Loca el punio critico fue alrededor de los 10 ramets acumulados

(Figura 22).
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Figura 22: Curvas de acumulacion de especies, método de rarefaccién (SAC), especies
de visitantes por ramet acumulado. A: SAC poblacién de Farellones. B: SAC poblacién
Yerba Loca.

Para verificar que se cumpla el patrén comunitario de reduccién de servicio de
polinizacién en el gradiente altitudinal descrito por Arroyo ef al. (1985) a nivel
intraespecifico, fueron evaluadas las tasas de visita floral en los dos pisos
altitudinales, bajo el limite arbéreo (Yerba Loca a 1.800 msnm) y sobre el limite
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arbéreo (Farellones a 2.550 msnm). Se observé que la tasa promedio de visita
de polinizadores fue de 0,043 visitantes/minuto/flor en Yerba Loca (1.800
msnm) bajo el limite arbéreo y de 0,007 visitantes/minuto/flor en Farellones
(2.550 msnm) sobre el limite arbéreo. Las diferencias entre los dos pisos
altitudinales son significativas, observandose una disminucién en la tasa de

visita por flor con el aumento de altitud (Tabla 8).

En un submuestreo de 57 flores de cada poblacion se determind que la
receptividad promedio del estigma, durante la ventana de observacion de la
tasa de visita, fue de 1,3 dias en Yerba Loca (1.800 msnm) y de 2,4 dias en
Farellones (2.550 msnm). Al calcular la cantidad de visitas por dia se obtuvo
20,64 visitas/dia en Yerba Loca (1.800 msnm) y 1,68 visitas/dia en Farellones
(2.550 msnm). Multiplicando los valores de receptividad del estigma por la tasa
de visita por flor, se obtuvo el tiempo total promedio de exposicién a
polinizadores de una flor. Estos valores son 0,0559 en Yerba Loca (1.800
msnm) y 0,0168 en Farellones (2.550 msnm), confirmando la tendencia de
disminucién del servicio de polinizacién con la altitud, encontrada por Arroyo et

al. (1985) en un estudio comunitario para el piso alto andino de Chile Central.
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7.3.2 Tasas de visita de polinizadores, variables morfolégicas y
ecoldgicas asociadas

La tasa promedio de visita de polinizadores por ramet en la poblacién de Yerba
Loca (1.800 msnm) fue de 0,144 y en la zona de alta montafia, Farellones
(2.550 msnm), fue de 0,024 visitantes/minuto, presentando diferencias
significativas (Tabla 8). La correlacion de la tasa de visita por ramet con la
altitud fue inversamente proporcional mostrando un valor de -0,54 lo cual

significa que a mayor altitud menor tasa de visita por ramet (Tabla 9).

El tamafio promedio del ramet presentd diferencias significativas entre Yerba
Loca (1.800 msnm), con un valor promedio de 0,16 m y Farellones (2.550
msnm) con 0,13 m (Tabla 8). En la Figura 23 se puede observar que las
pendientes de las lineas de tendencia que relacionan el tamaiio del ramet con
la tasa de visita no presentaron un efecto entre las variables y que la diferencia
en la distribucién de la variabilidad esta mayormente contenida en el cambio
altitudinal entre la poblacién de Yerba Loca (rombos azules) y la poblacion de
Farellones {(cuadrados rosados). A su vez, la correlacién entre la tasa de visita

por flor y el tamafio promedio del ramet fue débilmente significativa (Tabla 9).
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Tabla 8: Andlisis de varianza de tasa de visita de polinizadores y variables

morfométricas y ecoldgicas en Alstroemeria pallida a nivel de piso altitudinal, bajo y
sobre el limite arbéreo. Niveles de significancia: 0 “** 0.001 ** 0.01"™ 0.05"."0.1°" 1

Piso Desviaclén
Variables N altitudinal Promedio estandar F df p-value
Tasa de visitapor flor 45 @ 5Asgﬁr?:nm) 0,007 0,008 80,545 1 <0,007***
(visita/mirvflor} ’ Abajo
47 (1.800msnm) 0,043 0,030
Arriba ek
Tasa de visita por ramet 45 (2.550msnm) 0,024 0,029 67,949 1 <0,001
(visita/min) Abajo
47 (1.800msnm) 0,144 0,131
Arriba "
45 ossomsnmy 013 004 46894 1  0,03299
Altura total ramet Abajo
47 (1.800msnm) 0,16 0,07
Artiba
45 36 1.2 0,8561 1 0,3573
Ntmero de flores mjﬁg’:;“m)
47 (1.800msnm) 33 1.4
Arriba N
% cobertura de flores 4 (2.550msnm) 26 21 10408 1 0,001749
total Abajo
47 (1.800msnhm} 14 18
Arriba *k
% cobertura dela 4 {2.550msnm) 49 30 36,927 1 <0,001
vegetacién 47 “ BAog;J:nm) 18 18
Arriba
Altura de la vegetacin 45 {2.550msnm) 0,17 0,05 17792 1 0,1856
acompanante 47 (1 BAUgg-fsonm) 0,25 0,19
Arriba *
Densidad 45 @. 552 cr8m) 297 51,8 47624 1 0,03169
Abajo
47 (1.800msnm) 8.0 95
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Figura 23: Relacién entre |a tasa de visita promedio por flor y el tamario del ramet (m).
Los rombos azules representan la poblacion de Yerba Loca (1.800 msnm) y los
cuadrados rosados representan la poblacién de Farellones (2.550 msnm). Las lineas

son las tendencias correspondientes a cada poblacion.

El numero promedio de flores no presenté diferencias significativas entre las
poblaciones de Yerba Loca y Farellones con valores de 33 y 36
respectivamente (Tabla 8). En la Figura 24 se observa que las pendientes de
las lineas de tendencia que relacionan el tamafo del despliegue floral (numero
de flores) con la tasa de visita son casi nulas, por lo tanto, no existe una
relacion fuerte entre las variables. Ademas, la diferencia en la distribucion de la
variabilidad también esta mayormente contenida en el cambio altitudinal entre la
poblacién de Yerba Loca (rombos azules) y la poblacion de Farellones
(cuadrados rosados). La correlacion de la tasa de visita de polinizadores por flor
con el numero de flores por ramet no fue significativa. Sin embargo, esta
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variable mostré una correlacion positiva y significativa con la tasa de visita a
nivel de ramet de 0,28; es decir, al incrementar el nimero de flores también

aumenta la tasa de visitas de polinizadores por ramet (Tabla 9).
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Figura 24: Relacién entre la tasa de visita promedio por flor y el nimero de flores por
ramet. Los rombos azules representan la poblacion de Yerba Loca (1.800 msnm) y los
cuadrados rosados representan la poblacion de Farellones (2.550 msnm). Las lineas

son las tendencias correspondientes a cada poblacion.

La cobertura promedio de flores en 1 m? alrededor del ramet presentd
diferencias significativas entre las poblaciones de Yerba Loca con valores
promedio de 14% y Farellones con 26% (Tabla 8). La cobertura promedio de la
vegetacion en un metro cuadrado alrededor del ramet también presento

diferencias significativas entre las poblaciones de Yerba Loca con valores
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promedio de 18% y Farellones con 49% (Tabla 8). No se observd una
correlacion significativa entre la cobertura de flores (1 m? alrededor del ramet) y
la tasa de visita por flor, a diferencia de la cobertura de la vegetacion
acompaiiante que presenté una correlacién negativa y significativa de -0,33
(Tabla 9) con la tasa de visita de polinizadores por flor, lo cual implicaria que a
mayor cobertura de la vegetacion acompafiante menor tasa de visitas de

polinizadores.

La altura promedio de la vegetacion alrededor del ramet no presento diferencias
significativas, observandose valores promedio de 0,25 m en Yerba Loca y 0,17
m en Farellones (Tabla 8). A diferencia de la cobertura de la vegetacion
acompanante, la altura promedio de la vegetacion que rodea el ramet tuvo una
correlacién positiva y significativa de 0,24 sobre la tasa de visita (Tabla 9), lo
cual significa que a medida que aumenta la altura de !a cobertura alrededor de

cada ramet, éste recibe mas visitas.

La densidad promedio de ramets presentd diferencias significativas entre las
poblaciones de Yerba Loca con valores promedio de 8 ramets/m? y en
Farellones de 30 ramets/ m? (Tabla 8). En la Tabla 9 se observa que la
densidad de ramets presentd una correlacién débilmente negativa pero

significativa con una tasa de visita por flor de -0,19.
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Tabla 9: Matriz de correlaciones entre las variables morfométricas y las ecologicas
asociadas a los ramets evaluados para la tasa de visita de polinizadores a nivel de
individuo. Niveles de significancia: 0 "** 0.0041 “*' 0.01 *" 0.05"." 0.1 1

Tasa visita Tasa visita Cobertura Altura

e e Altura . Cokertura s . Densidad Altitud
polinizadores  polinizadores ramet (m) N* flores flores (%) vegetacidn  vegetacion (indim2) (ensnm)
(n/min) {r/min/flar) (%) (m)
Tasa visita
polinizadores 1 - - - - - - - -
(n/min)
Tasa visita ki
polinizadores 0.88 1 - - - - - - -
(ndminflor)
A TmEL 012 B8’ 1 - - - - . -
N° flores 0.26** 008 -8.01 ] - - . - -
gg:;"i‘g .0ag” -0.18 682 0.02 1 . - . ;
Cabertura
vegetacitn am™ axm™ o 008 028" 1 . - -
(%)
Altura
vegetacian p19" 024™  pas™ 005 0.1 0.08 1 - .
{m)
3 " HhH *k
’?f]’;f‘nf;;’ 016 -0.18 0.01 0.01 843 030 -0.12 1 -
(frﬁgj:) 05 am ™ 025 om 036™  osa™ ozt g28™ 1
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7.3.3 Relaciones entre la tasa de visita de polinizadores y los rasgos de
ramets mediante SEM

En los modelos tedricos propuestos se determind que los modelos evaluados
sin la variable altitud (primero y segundo, Tabla 7) no ajustan, es decir, no se
puede establecer la relacién entre las variables dado que no existe un ajuste
global éptimo para el modelo. Esto se suma a la evidencia aportada por el
analisis de las Figuras 23 y 24, en las que se observa que el mayor efecto en la
dispersion de los puntos entre el tamarfio del ramet, el despliegue floral y la tasa

de visita ocurre en presencia de la variable altitud.

En el caso del modelo teérico que incluye altitud (tercero, Tabla 7) se pudo
ajustar tanto los SEM por cada sitio, Yerba Loca (YL) y Farellones (F), como el
modelo que incluye todos los datos para ambas poblaciones. Si se observa los
parametros obtenidos para cada modelo ajustado en la Tabla 10, se puede
determinar que el mejor modelo es el que incluye todos los datos a nivel de
ramet en ambas poblaciones a la vez, con un valor observado de 0,94414
ampliamente mayor al de YL (Valor obs. = 0,32150) y F (Valor obs. = 0,78553).
Por lo tanto, es necesario incluir la altitud para ajustar adecuadamente las
variables morfologicas tamafio del ramet y tamafio del despliegue floral (numero

de flores) a la tasa de visita (visitante/min/flor).
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Tabla 10: Modelos ajustados de las relaciones a nivel de ramets entre la tasa de visita

de polinizadores, la altura del ramet y el nimero de flores, con y sin la presencia de la

variable altitud.

Modelos tedricos

Modelos ajustados

Estimadores de los modelos

Tamario Numero
ramet flores
\ YL / No ajusta Modelo YL sin altitud
Tasa visita No ajusta
polinizadores
{NmIfion)
Tamario Numero
ramet flores
F / No ajusta Modelo F sin altitud
“ Tasa visita No ajusta
polinizadores
(N%minfor)
i . Altitud N
Altitud 0.3 : 227 Ajuste modelo YL con altitud
: Tamafio » Ndmero dentro de la poblacién
Tamafio 1 Numero| & ramet ™ flores W | .2 o 98282
ramet ! flores N : Df=1
. 0,09 -
Tasa visita **"\Tasa visita Valor obs. = 0,32150
linizad olinizadores Bondad de ajuste = 0,98908
polnizadores PO oy % BIC =-2,8238
Altitud
‘ 0,44 | 0,16 Ajuste modelo F con altitud
_ AAltitud . ! ) dentro de la poblacién
- Tamaiio Lor Numero
Tamafio I NUmero ar ramet ! flores % Y2 = 0,074049
ramet ! flores ., ! Df = 1'
ooy TEN v S =
“Tasa visita ~.Tasa visita Valor obs. = 0,78553
polinizadores polinizadores y Bondad de ajuste = 0,9892
oPimnon BIC = -3,7761
Altitud
022> 1 g,10 Ajuste modelo YL+F con
LAltitud i I ) altitud
ol Tamafio Lo~ NUMEro
Tamatio 1 Noimero o rarr\l‘et | flores W ¥2 = 0,00491
ramet , flores 208 \ Q05 Df=1
N v o ~Tasa visita Valor obs. = 0,94414
«Tasa visita polinizadores Bondad de ajuste = 0,99997
polinizadores {Nminsiory

BIC = -4,5169
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El mejor modelo SEM ajustado, que incluye ia altitud como fuente de variacion y
todos los ramets de ambas poblaciones, mostrd los siguientes pardmetros: 1
del modelo = 0,00491, Df = 1, valor observado = 0,94414. Indice de la bondad
de ajuste = 0,99997. BIC= -4,5169. Estos parametros indican un buen ajuste
entre los datos observados y esperados y, por lo tanto, establece que las
relaciones entre las variables concuerdan con la variabilidad presente en los

datos (Figura 25).

Al evaluar a nivel de individuo todas las variables a la vez, mediante el ajuste de
un modelo SEM, se enconfré que en estas poblaciones el efecto de [a altitud
sobre la tasa de visita de los polinizadores por flor es negativo, es decir,
decrece con la altitud. Cabe destacar que la magnitud del efecto directo de la
altitud sobre la tasa de visita es la relacién de mayor fuerza en todo el modelo

incluyendo los efectos directos e indirectos (Tabla 11).

Por otra parte, la altitud tuvo un pequerio efecto sobre el tamario del ramet en
estas poblaciones, al igual que sobre el nimero de flores. Ademas, tanto el
tamario del ramet como el niimero de flores mostrd un pequeno efecto sobre la

tasa de visita de polinizadores a nivel de cada ramet.
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Figura 25: Diagrama de sistema de ecuaciones estructurales ajustado para los datos
de tasa de visita de polinizadores a nivel de individuo. Las flechas representan las vias
que relacionan las variables, el tamafio de éstas es proporcional al valor de la via
detallado a un costado de cada una. Las flechas segmentadas representan
correlaciones negativas y las continuas correlaciones positivas entre las variables.
Niveles de significancia: 0 “** 0.001 ** 0.01 " 0.05'” 0.1’ 1.

Tabla 11: Descomposicion de efectos directos (ED) e indirectos (El) de la altitud sobre

las variables tamario del ramet, nimero de flores y la tasa de visita de polinizadores.

Altitud Tfa%ae'f Nimere | Altitud | Efecto total

ED ED flores ED El Altitud
Tamaiio del 0,22 _ - _ 0,22
ramet
Numero de 0,1 - - _ _
flores
Tasa de visita
polinizadores -0,67 -0,06 -0,05 - -0,67
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7.4 DISCUSION

La tasa de visita/min/flor y la tasa promedio de visita de polinizadores por ramet,
presentaron diferencias significativas entre los pisos altitudinales. Estas dos
medidas difieren en que la dltima considera el nimero de flores, es decir, el
tamario del despliegue floral. Por otro lado, a nivel de cada ramet se observo
una correlacion positiva entre el nimero de flores y la tasa de visita (Nattero ef
al., 2010), mostrando una variabilidad interna de las poblaciones que podria
alterar el comportamiento de los visitantes (Barreit y Harder, 1996). Por su
parte, la fasa de visita per se disminuye significativamente bajo y sobre el limite

arbéreo de acuerdo a lo descrito por Arroyo ef al. (1985).

La receptividad del estigma aumenta con la altitud, sin embargo, nc es
suficiente para equiparar la probabilidad de polinizacion entre los pisos bajo y
sobre el limite arbéreo. A igual tamario del despliegue floral y de la umbella, la
longevidad floral podria compensar la disminucién del servicio de polinizacion
en el gradiente altitudinal (Primack, 1985; Binngham y Orthner, 1998). No
obstante, se debe tener en consideracion que tanto el desarrollo como la
longevidad de las flores en Alsfroemeria, estan asociados a bajas
concentraciones, endégenas o exdgenas, de etileno (Wagstaff ef al., 2005), lo
cual a su vez, esta relacionado a plantas expuestas a estrés hidrico y a altas
temperaturas (Taiz y Zeiger, 2006). Por ende, [a variacidn de [a longevidad floral

en el gradiente altitudinal podria ser mas que un rasgo mediado por la seleccién
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de polinizadores, una respuesta fisiolégica a condiciones ambientales, [a cual
tendria una consecuencia directa en la probabilidad de polinizacién. Esta
disyuntiva se resolveria con un experimento de jardin coman de A. pallida
donde se pueda evaluar si la longevidad floral tiene un acervo genetico u

obedece a plasticidad fenotipica.

En cuanto a las variables ecolégicas asociadas a los ramet estudiados, se
observo un aumento de la cobertura de flores y de la cobertura de la vegetacion
que rodea a cada ramet sobre el limite arbéreo. La correlacion fue negativa
entre la cobertura de la vegetacién y la tasa de visita. Se podria pensar que
parches con mayor densidad de flores son méas atractivos para los visitantes
(Cavieres, 1998, 2000; Suarez et al, 2008), sin embargo, a pesar de la
variacion altitudinal de esta variable, en este estudio no se observd una
correlacién con la tasa de visita. Del mismo modo, la densidad de ramet/m”
(Cavieres, 1998) aumentd significativamente con la altitud, sin mostrar una

fuerte correlacion con la tasa de visita.

Al evaluar la interaccion de todas las variables a la vez, a nivel de cada ramet,
se puede examinar cudles serian los mecanismos detras de la variacién en la
tasa de visita y su relacién con los rasgos de los ramets. Se observa, en el
modelo de ecuaciones estructurales ajustado, que la aliitud tiene una

correlacion fuertemente negativa con la tasa de visita por flor; sin embargo, los
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rasgos de tamario del ramet y del despliegue floral sélo tienen un pequefio
efecto sobre la tasa de visita por flor. Si bien existe el fenémeno de la reduccion
de la tasa de visita con Ia altitud, la variacién de los rasgos altura del ramet y
numero de flores, podria ser que éstos no contribuyan a atraer mayor cantidad
de polinizadores en Alstroemeria pallida, a nivel de ramet, a diferencia de lo
encontrado a nivel poblacional tanto en ésta como en ofras especies en el

gradiente altitudinal (Woorley ef al. 2000; Totland, 2001; Arroyo ef al., 2006).
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8. ROL DEL TAMANO DEL RAMET Y EL TAMANO DEL DESPLIEGUE
FLORAL EN LAS TASAS DE FECUNDACION CRUZADA POR RAMET EN

Alstroemeria pallida.

Esta seccion se enfocoé en la evaluacion del rol del tamafio del ramet y del
despliegue floral en la tasa de fecundaciéon cruzada de A. pallida, lo que
corresponde al objetivo 5 que abarca el tema de la determinacién de la tasa de

autofecundacién a nivel de ramet, mediante la exiraccion de alloenzimas.

8.1 Sitios de muestreo

Se recolectd semillas durante el periodo estival 2007-2008, en cuatro sitios que
abarcan la distribucion natural de la especie (Tabla 12). Las localidades fueron
Guardia Vieja {GV), Camino La Disputada (CD), Farellones (F) y Valle Nevado

(VN).

Tabla 12: Coordenadas geograficas, piso vegetacional y altitud {msnm) de sitios de
muestreo para evaluacion del rol del tamario del ramet y el tamario del despliegue floral

en la tasa de fecundacién cruzada de A. pallida.
Piso

Poblacidn altitudinal S"M Latitud Longitud
Yerba Loca Bajoellimie 1650  33°20'39,7"S  70°20'47,4"W
Camino La Disputada  Bajo el limite a4 " 0n 41 '
o oellimie 4700  33°17'36,3"S  70°2112,6"W
Farellones Sobreellimie 2550  33°2049,2'S  70°18'11,8"W
Valle Nevado Sebreellimie 2450  33°21'50,2"S  70°18'15,3"W
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8.2 Meétodo

8.2.1 Sistemas de apareamiento mixto y colecta de muestras

Los sistemas de apareamiento de las plantas, mayoritariamente hermafroditas,
flucttan entre la autofecundacidn y la fecundacién cruzada de su descendencia
(Barrett y Harder, 1996). Se ha propuesto el modelo de apareamiento mixto
donde se obtiene una fraccién de la progenie por autofecundacion (s) vy el resto
derivado de cruzamientos al azar (), pudiendo expresar la autofecundacion

comos=1-t,

A partir de este modelo se han desarrollado variaciones del modelo de
apareamiento mixto original. Por ejemplo, Brown y Allard (1970) han
demostrado que la descendencia materna puede inferirse de las matrices de
descendencia, mientras que Shaw ef al (1980), y Ritland y Jain (1981)
agregaron procedimientos con miltiples loci para la estimacion de Ia
polinizacién cruzada dado que los métodos multiiocus tienen menor varianza
estadistica y una mayor robustez frente a la violacién de los supuestos del
modelo. Ritland (2002) propone una generalizacion del modelo para la

estimacion de sistemas de apareamiento usando n loci independientes.

Para estimar la tasa de autofecundacion y fecundacién cruzada en A. pallida se

colectd 20 familias por poblacion (15 semillas por cada ramet = una familia), lo
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que dio un total de 1.200 semillas. Alstroemeria pallida posee una capsula de
dispersion por balacoria, por lo tanto, para la coleccién de semillas fue
necesario embolsar los frutos en terreno posterior a la polinizacion abierta y
antes de la madurez total (fines de enero), lo cual permitié obtener una muestra
de semillas del tamafio adecuado garantizando la pertenencia de cada una a su
familia. Los ramets fueron colectados una vez que las semillas fueron liberadas
dentro de las bolsas de muselina (fines de febrero y marzo) determinando su

altitud barométrica (msnm) y coordenadas geograficas.

8.2.2 Analisis morfométrico y muestreo de semillas

Los ramet fueron medidos en el laboratorio para determinar su tamarfio (cm), y
el nimero de flores vy frutos. Las semillas colectadas fueron contadas y pesadas

en una balanza precision (Denver Instrument Company, modelo: AA-00DS).

Cada una de las variables morfométricas fue normalizada mediante la
transformacion de potencia (Box y Cox, 1964) y evaluada mediante analisis de
varianza anidado, para observar si existe diferencia significativa.
Posteriormente, todas las variables fueron correlacionadas en una matriz
diagonal, aplicandose una prueba de correlacién Pearson para evaluar la

significancia de las correlaciones entre éstas.
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8.2.3 Alloenzimas

En el laboratorio fueron analizadas 1.200 semillas mediante las alloenzimas
ADH; PGI1, PGI2, GOT e IDH para determinar la tasa de autofecundacion a
nivel individual en las poblaciones a diferentes altitudes. El método utilizado fue

adaptado de lo propuesto por Soltis y Soitis (1989) y se describe a continuacion:

8.2.31 Extraccion de alloenzimas de las semillas

Las semillas fueron remojadas en cuatro gotas de agua por 12 horas, luego se
trituraron mecénicamente y fueron molidas en morteros con tres gotas de Buffer
de extraccion (Dithiothreitol). Con cintas de papel de tres milimetros, de dos
grosores diferentes fueron absorbidas las proteinas de cada semilla y

posteriormente colocadas en los geles para electroforesis.

8.2.3.2 Confeccion y electroforesis de geles para alloenzimas

La preparacion de los geles se realizd con dos Buffers (LIOH 14%, pH 7 e
Histidina, pH 6,5), los cuales fueron los medios de disolucién para el almidén
preparado en ciclos de agitacion variables de 30 a 15 segundos en microondas.
Las burbujas de los geles fueron removidas empleando una bomba de vacio.
Los geles fueron almacenados por 12 horas en un refrigerador a 4°C antes de
utilizarlos.

Los segmentos de papel con el Buffer de exiraccion fueron instalados en los

geles para electroforesis con un marcador de color verde en uno de los
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costados de las muestras. Los geles se sometieron a un gradiente eléctrico
donde las proteinas migraron de acuerdo a su carga (LiOH a 60mA e Histidina

45mA).

8.2.3.3 Revelado y tincién de geles de alloenzimas

Cada gel contuvo una muestra de entre 40 y 45 semillas. Los geles se cortaron
longitudinalmente en su alto, de modo tal que se obtuvo 5 a 6 réplicas que
fueron tefiidas con diferentes marcadores alloenzimaticos {ADH; PGI1, PGI2,
GOT, IDH). El revelado de los geles se realizé en estufa a una temperatura de
45°C por 10 a 25 minutos dependiendo de la enzima. Los geles donde estuvo
revelada la posicion de la migracién de las enzimas fueron analizados en una
placa luminosa y fotografiados. Los resultados fueron recopilados en matrices

de datos para posteriormente ser analizados.

8.2.34 Estimacion de las tasas de la fecundacién cruzada

Con las observaciones de las fotografias de los geles tefidos se confeccion6
una matriz de caracteres de las familias presentes en cada poblacién. Se
computd la tasa de fecundacion cruzada (im) utilizando los datos moleculares
resumidos en la matriz tanto a nivel de cada ramet como de las cuatro

poblaciones estudiadas utilizando el programa MLTR (Ritland, 2002).
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8.2.4 interrelacidn de las variables morfométricas y la tasa individual de
fecundacién cruzada

El andlisis del sistema biolégico se realizdé mediante sistemas de ecuaciones
estructurales (SEM) (e.g. Mitchell, 1992; Sapir, 2009) para dilucidar cual o
cuales variables morfolégicas explican la tasa de fecundacién cruzada. Esto
permitié evaluar la relevancia de las variables morfoldgicas en la tasa de
fecundaciéon cruzada para cada ramet, computado en R (Development Core
Team, 2011). Los estimadores utilizados fueron los mismos descritos en el

punto 6.2.2.
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8.3 RESULTADOS

8.3.1 Patrones altitudinales de la tasa de fecundacion cruzada

La tasa de fecundacion cruzada promedio (im) fue de 0,741 bajo el limite
arboreo y de 0,764 sobre el limite arbéreo; el analisis de varianza anidado no
mostiré diferencias significativas con el cambio altitudinal (Figura 26). Las
diferencias entre las poblaciones dentro de cada piso fueron débiimente
significativas (Tabla 14). Al calcular los componentes de varianza se obtuvo que
la variacion entre los pisos altitudinales explica un 2,3%, en cambio la variacion

entre las poblaciones aporta un 4,8%.

La tasa de fecundacion cruzada promedio (im) de las poblaciones de menor
altitud (1.650 msnm) fue 0,8462 en Yerba Loca y 0,6297 en Camino La
Disputada. En el caso de las poblaciones de mayor altitud (2.500 msnm) los
valores promedio observados fueron 0,7430 en Farellones y 0,7844 en Valle
Nevado (Figura 26) sin encontrar diferencias entre las poblaciones de abajo y

arriba del limite arboreo (Tabla 13).
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Figura 26: Tasa de fecundacion cruzada (tm) en dos poblaciones a 1.650 msnm (gris-
solido): Yerba Loca (YL) y Camino La Disputada (CD) y dos poblaciones a 2.500 msnm

(gris-achurado). Farellones (F) y Valle Nevado (VN). Las barras representan dos
desviaciones estandar.

8.3.2 Rasgos reproductivos y vegetativos del ramet

El nimero promedio de flores por ramet fue de 5,5 y 3,8 en el piso altitudinal
bajo y alto respectivamente (Tabla 13), disminuyendo significativamente con la
altitud. También varié significativamente enire las poblaciones de cada piso
(Tabla 14). Los componentes de varianza mostraron que la variacion entre los
pisos vegetacionales explica un 0,8%, en cambic la variacidn entre las

poblaciones aporta un 20,5%.

El ndmero promedio de frutos por ramet fue de 4,3 en los sectores bajos y de

3,4 en las zonas altas, disminuyendo significativamente entre ambos pisos
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(Tabla 13). Entre las poblaciones de cada piso también se enconiré diferencias
significativas (Tabla 14). Los componentes de varianza mostraron que la
variacion entre los pisos vegetacionales explica un 4,9%, en cambio la variacion

entre las poblaciones aporta un 8,4%.

El porcentaje de formacién de frutos del total de flores de cada ramet presenté
valores de 85,5% en las zonas bajo el limite arbéreo y 91,1% en las zonas de
mayor altitud (Tabla 13) sin mostrar diferencias significativas entre los pisos
altifudinales. Enire las poblaciones dentro de cada piso se presentaron
diferencias significativas (Tabla 14). Los componentes de varianza mostraron
que la variacién entre los pisos vegetacionales explica un 9,1%, en cambio la

variacion entre las poblaciones aporta un 29,7%.

El nimero promedio de semillas viables por ramet fue de 41 y 40 en el piso
altitudinal bajo y alto respectivamente (Tabla 13), sin observarse diferencias
significativas. En cambio, entre las poblaciones dentro de cada piso se obtuvo
diferencias significativas (Tabla 14). La varianza explicada por piso fue de un

5,4% y por las poblaciones de un 14,1%.

El porcentaje de semillas viables por ramet fue de 90% en las zonas de baja

altitud y de 93% en las zonas de altura (Tabla 13}, sin obtenerse diferencias
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significativas entre los pisos altitudinales. La variabilidad aportada por las

poblaciones dentro de cada piso tampoco fue significativa (Tabla 14).

El peso promedio de una semilla viable por ramet fue de 0,0168 gy 0,0171 g
para el piso bajo y alto respectivamente (Tabla 13). El analisis de varianza
anidado no encontr6 diferencias significativas aportadas por los pisos
vegetacionales, en cambio mostré que la variabilidad entre las poblaciones

dentro del piso fue significativa explicando un 13% de la varianza. (Tabla 14).

k] tamafio promedio del ramet presenté valores de 16,8 cm y 10,1 cm para el
piso bajo y alto respectivamente (Tabla 13) disminuyendo significativamente
con la altitud. La variabilidad aportada por las poblaciones no fue significativa
(Tabla 14). Al calcular los componentes de varianza se observé que la variacion

entre los pisos vegetacionales explica un 22,6% de la variabilidad.
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Tabla 13: Tasa de fecundacion cruzada multialélica (tm) y rasgos del ramet.

. n Piso . . Desviacion
Variable (familias) altitudinal T °P1CION  Promedio "oy
20 Arriba F 0,7430 0,2998
Tasa de fecundacién 21 VN 0,7844 0,2426
cruzada (tm) 21 Abajo YL 0,8462 0,2344
20 Ccb 0,6297 0,3262
19 Arriba F 3,8 0,9
Numero de flore 21 WN 37 0.7
s
21 Abajo YL 7.1 3,1
20 GD 3,8 0,9
19 Arriba F 3,7 0,7
21 VN
Nimero de frutos . 3,1 0.9
21 Abajo YL 49 2,3
20 CcD 3,8 0,8
20 Arriba F a8 7
Porcentaje de
formacion de frutos 21 VN 85 18
del total de flores 21 Abajo YL 73 20
20 CD 99 4
20 Arriba F 489 18,9
Numero de semillas 21 VN 31,1 14,9
viables 21 Abajo YL 48,2 30,2
20 CD 33,0 12,1
20 Arriba F 94 13
Porcentaje de 19 VN 93 13
semillas viables 16 Abajo YL 88 14
5 CD 96 4
20 Arriba F 0,019 0,003
Peso promedio 21 VN 0,016 0,004
semilla 21 Abajo YL 0,015 0,004
20 CD 0,019 0,003
19 Arriba F 9,7 3,3
Altura total ramet 21 VN 106 39
21 Abajo YL 15,5 4,9
20 CD 18,3 8.5
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Tabla 14: Anélisis de varianza anidado de la tasa de fecundacion cruzada multialélica
(tm) y los rasgos morfométricos de Alsfroemeria pallida en dos pisos altitudinales.
Niveles de significancia; ¢ “** 0.001 ** 0.01 *“ 0.05'." 0.1 *' 1

Nivel de Grados de

Varlables anidamiento libertad F p-value
Tasa de fecundacion piso 1 0.0978 7.6E-01
cruzada (tm) piso:pob 2 3.0819 5.2E-02 -
piso 1 12.554 6.8E-04 **
Numero de flores
piso:pob 2 11.408 4.6E-05 ***
piso 1 11.6018 1.1E-03 **
Numero de frutos
piso:pob 2 4.8633 1.0E-02 *
Porcentaje de formacién piso L 2.5248 1.2E-01
de frutos del total de flores plso:pob 2 20.3922 7 8E-08 ***
Ntmero de semillas piso 1 0.0127 9.1E-01
viables piso:pob 2 7.9819 7.0E-04 **
Porcentaje de semillas piso 1 1.8884 1.78-01
viables piso:pob 2 1.1025 3.4E-01
piso 1 0.1443 7.1E-01
Peso promedio semilla
piso:pob 2 7.3074 1.2E-03 **
piso 1 36.0885 5.9E-08 ***

Altura total ramet

piso:pob 2 0.9128 4.1E-01




8.3.3 Relaciones a nivel de individuo de la tasa de fecundacién cruzada y
los rasgos morfométricos

Al analizar la matriz de correlaciones entre la tasa de fecundacion cruzada (tm)
a nivel de ramet, y todos los rasgos morfométricos, tanto reproductivos como
vegetativos, se observé que la mayoria de las correlaciones son negativas. No
obstante, se observé una correlacion positiva significativa entre tm y el tamafrio
del despliegue floral, es decir, la tasa de fecundacién cruzada auments con el
mayor ndmero de flores presentes en un ramet. La relaciéon entre tm y el
nimero de frutos también resultd positiva, lo cual podria indicar que los
individuos que tienen mas flores, también tienen mas frutos, como se observa
en la Tabla 15. La correlacién positiva mas fuerte se ohservé entre el nimero

de flores y frutos.

El ndmero de semillas viables se mostré positivamente correlacionado con el
nimero de flores y frutos, siendo esta ultima relacién la de mayor magnitud.
Cabe destacar que ramets de mayor altura {(cm) estuvieron correlacionados con

mayor numero de semillas viables (Tabla 15).

La altitud mostré correlaciones negativas y significativas con el nimero de flores

y frutos, y la altura total del ramet (cm), es decir, a medida que aumenta la

altitud estas variables decrecen (Tabla 15).
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Tabla 15: Matriz de correlaciones entre las siguientes variables: tasa de fecundacion

cruzada (tm), nimero de flores, nimero de frutos, nimero de semillas viables, peso

promedio de una semilla, tamafio del ramet (cm) y altitud (msnm) asociadas a los

ramet evaluados en dos poblaciones a 1.650 msnhm: Yerba Loca (YL), Camino La
Disputada (CD) y dos poblaciones a 2.500 msnm: Farellones (F) y Valle Nevado (VN).
Niveles de significancia; 0 “** 0.001 ** 0.01 ™ 0.05°" 0.1’ 1

Tasa de . . Nimero de Peso
fecundacién N”;’:f;"s"e N“E:fs 9 semilas  promedio MU “t’“" Altitud
cruzada (tm) T viables semilla rame
Tasa de
fecundacién 1 - - - - - -
cruzada (tm)
Nimero de flores 0.28 1 - - - - -
Nimero de frutos 0.24 080 1 . . . .
Nimero de 0.12 033 047 1 . - -
semillas viables
Peso promedio 0.13 008 007 022" 1 . .
semilla ) : : .
Altura total ramet 0.11 0.18 028" 0.28 020 1 -
Altitud 0.01 8417 0307 0.03 0.11 051" 1

Un analisis integrado de estas correlaciones se muestra al examinar las

variables en su conjunto en un modelo de ecuaciones estructurales (SEM). El

mejor SEM ajustado es el representadc en la Figura 27, el cual obtuvo los

siguientes parametros: y* del modelo= 0,08053, Df= 1, valor observado=

0,77658. Indice de la bondad de ajuste= 0,9947. BIC= -4,4413. Con este
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modelo, a nivel global, la altitud tuvo un efecto negativo importante sobre el
tamafio del ramet y el nimero de flores. A su vez, se observé una relacion
negativa entre la altitud y el nimero de frutos, sin embargo, esta ultima fue

pequefa en magnitud.

El tamafio del ramet y el nimero de flores contribuyeron positivamente a la
variacion de las tasas de fecundacion cruzada (im), sin embargo, el efecto de
mayor magnitud sobre tm fue del nimero de flores. El nimero de frutos se
relaciond negativamente con tm, pero la magnitud de la via asociada fue
pequefia. La altitud tuvo un efecto positivo moderado sobre la tasa de
fecundacion cruzada, siendo el nimero de flores la variable mas relevante en el

caso de tm (Figura 27).

El tamario del ramet se relacioné positivamente con el numero de frutos, es
decir, plantas de mayor tamaiio producirian mas frutos. Cabe destacar que la
relacién mas fuerte dentro de este SEM fue entre el nimero de flores y frutos,
siendo ésta positiva, lo cual indicaria que a mayor nimero de flores, mayor

namero de frutos (Figura 27).

Al agregar tanio los efectos directos como los indirectos de la aititud sobre tm
se observa un gran efecto positivo. A su vez, se aprecia un fuerte efecto
negativo de la altitud sobre el tamano del ramet, el namero de flores y de frutos

(Tabla 16).
99




Altitud.._

-0_5@1*:0" i 29.40“*
o". "'0. 1 8- ...."'-.
. A T -
Tamafio Numero
022" 0e8y de flores
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Figura 27: Diagrama de sistema de ecuaciones estructurales de tasa de fecundacion
cruzada con las variables morfométricas asociadas a nivel ramet. Los valores de las
vias son el resultado de SEM estimado a través de correlaciones. Las flechas
continuas son relaciones proporcionales entre las variables, y [as discontinuas son
relaciones inversamente proporcionales. Niveles de significancia: 0 *** 0.001 “** 0.01
*0.0501° 1.

Tabla 16: Descomposicién de efectos directos (ED) e indirectos (El) de la altitud sobre
las variables morfométricas y la tasa de fecundacion cruzada.

\ Tamafio | Nimero | Numero .
Allgg']d ramet flores de frutos Ale'tlu d Ef%:g:gtal
ED ED ED
Tamario del
I‘amet “0,56 - - — — '0,56
Nimero de
flores -0,40 - - 0.68 -0,12 -0,62
Nimerode | 545 | 22 0,68 - 0,27 0,45
frutos
Tasa
fecundacion 0,33 0,26 0,45 -0,11 0,19, 0,52
cruzada
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8.4 DISCUSION

La tasa de fecundacién cruzada (tm) no muestra diferencias significativas entre
los pisos altitudinales ni enire las poblaciones, con altos valores de fecundacion
cruzada en altura (e.g. 0,764). Sin embargo, al calcular el aporte a la varianza
del piso y [as poblaciones se obtiene alrededor de un 7% de la varianza
explicada. Esto sugiere que existen otras variables que podrian estar
explicando mejor la variacién de tm. Por otra parte, dados estos valores de tm,
se podria inferir que no existe restriccion para la fecundacioén cruzada a pesar
de la disminucidn de los visitantes en el gradiente altitudinal, descrita por Arroyo
ef al. (1985). Esto concuerda con lo enconfrado por Agisdéttir ef al., (2009) en
poblaciones alpinas aisladas de Campanula thyrsoides, las que presentaron

altos niveles de diversidad genética y fecundacion cruzada.

El porcentaje de formacién de frutos del total de flores fue superior al 70% en
todas las poblaciones, siendo mayor el porcentaje promedio en las zonas altas.
El ndmero de semillas viables por ramet no presenté diferencias significativas
entre los pisos pero si entre las poblaciones, mientras que el porcentaje de
semillas viables no mostrd diferencias significativas entre los pisos ni entre
poblaciones dentro de cada piso. Cabe destacar que el porcentaje promedio de
semillas viables fue relativamente alto, con un valor aproximado de 90%. Estos
valores confirman que, si bien la tasa de visita de polinizadores decrece con la
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altitud (Arroyo ef al,, 1985), el nimero de visitas y la calidad de éstas serian
suficientes para fecundar la mayoria de los 6vulos y para no generar diferencias
en las tasas de fecundacion cruzada (im) tanto bajo como sobre el limite

arboreo, pese a las contrastantes condiciones ecologicas.

A nivel de ramet, se observa correlaciones positivas entre tm y el tamafio del
despliegue floral, lo que coincide con lo reportado por French ef al. (2005).
Ademas se observd que ramets con mas fiores producen mas frutos, lo cual
indicaria que los ramets més grandes, en tamafio, presentan mas flores y
frutos, no existiendo un compromiso entre estos rasgos. Por su parte, €l nimero
de semillas viables esta positivamente relacionado tanto con el numero de

flores (Herrera, 1993; Arroyo et al., 2006) como de frutos.

Los ramets de mayor tamafio también producen mayor cantidad de semillas
viables. Existen dos alternativas que podrian explicar estas relaciones: (i) los
ramets mas grandes producen mas estructuras reproductivas y semitlas o (ji) en
el micrositio donde se desarrolla el ramet de mayor tamario existe una mejor

disponibilidad de recursos para el desarrolio del ramet en general.

Al evaluar la interaccién de todas las variables a la vez, a nivel de cada ramet,
se puede examinar cuales podrian ser los mecanismos detras de la variacion en

la tasa de fecundacién cruzada y su relacion con los rasgos de los ramets.
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Tanto el tamafio de ramet como el despliegue floral disminuyen
significativamente con la altitud y a su vez, influyen positivamente sobre la tasa
de fecundacién cruzada, siendo el tamafio del despliegue floral (niimero de
flores) la variable directa que afecta en mayor magnitud la tasa de fecundacion

cruzada,
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9. CONCLUSIONES GENERALES

La dinamica de los sistemas de interaccion planta - polinizador se describe
como relaciones complejas; con restricciones que actian a diferentes niveles:
ecologicos, geneéticos, del desarrollo y de disefio de los organismos
involucrados. Estas limitantes pueden obedecer tanto a factores actuales como

historicos.

Dada esta heterogeneidad, se han propuesto los ambientes de montafia como
propicios para evaluar en un contexto de “experimento natural”, la evolucién de
rasgos que permiten a las plantas adaptadas a la fecundacion cruzada
sobrevivir en ambientes con restriccion de vectores de polinizacidn. En tal caso,
la presente investigacion se planted como supuesto la disminucién del servicio
de polinizacion en el gradiente altitudinal bajo y sobre el limite arbéreo a nivel

intraespecifico.

El presente trabajo busca entender los mecanismos a nivel del ramet que le
permitirian a Alsfroemeria pallida responder a los distintos niveles de servicio de
polinizacién entre dos pisos altitudinales. Verificando el supuesto de la
disminucion del servicio de polinizacién a nivel comunitario en los altos Andes
(Arroyo et al., 1985), se encontré, para la especie focal Alstroemeria pallida, que
la tasa de visita/minuto/flor decrece con la altitud, por lo tanto, se verifica el
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supuesto de restriccién del servicio de polinizacién. Las diferencias son

significativas incluso calculando la tasa de visita por ramet.

Sin embargo, la receptividad del estigma por flor promedic aumentd con la
altitud de acuerdo con io encontrado por Primack (1985). Calculando el tiempo
total de exposicion a polinizadores de cada flor, es decir, la tasa de visita
promedio (visitantes/min/flor) por la receptividad promedio del estigma, para
evaluar si el aumento de la receptividad de!l estigma compensaria la
disminucion en la tasa de visita en el gradiente como proponen Binngham y
Orthner (1998). Se encontré que a pesar que el piso altitudinal sobre el limite
arbdreo tiene un tiempo de receptividad mas prolongado, este incremento no es
suficiente para compensar la disminucién del tiempo total de exposicion a

polinizadores dada la gran diferencia entre las tasas de visita de ambos pisos.

El tamario del despliegue floral (nimero de flores) no presenta un patrén de
variacion significativo ni entre los pisos ni entre las poblaciones. Sin embargo, al
analizario a nivel de ramet, presenta una relacién positiva con el area de la
umbelia, es decir, ramets con mas flores también poseen mayor tamafio de la
umbella (cm?). El tamaiio del despliegue floral se relaciona positivamente con la
tasa de fecundacion cruzada (Brunet y Sweet, 2006), pero a nivel de ramet no
esta asociada con la tasa de visita de polinizadores. Una posible explicacion

podria ser que estos rasgos actuarian como sefiales para polinizadores mas
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eficientes, es decir, no atraerian un mayor niimero de visitantes, sino mas bien

incrementarian la calidad de las visitas (Binngham y Orthner, 1998).

Por ofra parte, la variacion en el tamafio del ramet (cm) se relaciona
fuertemente con la altura de la cobertura que rodea a cada ramet, lo cual podria
indicar un efecto del sitio donde habita A. pallida, mas que un efecto

compensatorio para la disminucion en el servicio de polinizacion.

En general, se observa que ramets mas grandes producen mas flores y frutos,
los cuales presentan una alta tasa de fecundacion cruzada. Esto indicaria que
los ramets que presentan mayor vigor en su desarrollo, también tienen mayor
exito reproductivo, a pesar de la disminucién del servicio de polinizacién con la
altitud. En relacién a la hipdtesis de aumento de la probabilidad de la
polinizacion {APP), si bien se encontrd que el servicio de polinizacién disminuye
en el gradiente altitudinal, éste es suficiente para la formacién de frutos por
fecundacion cruzada. Esto podria sugerir que la variabilidad de los distintos
rasgos morfométricos y reproductivos dentro del gradiente altitudinal de Los
Andes de Chile Central, no actuarian directamente sobre el éxito reproductivo
de Alstroemeria pallida, sino mas bien podrian estar obedeciendo a distintas
condiciones ambientales (Herrera, 1993), ecolégicas e inclusive a su historia
evolutiva. No obstante, la nula variacion en las tasas de fecundacion cruzada,

no podria descartar que algunos rasgos pudieran estar actuando para favorecer
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la polinizacién cruzada mediante vectores bidticos en el piso altitudinal alto,
donde existe una disminucion del servicio de polinizacion, sugiriendo una mayor

atractividad a polinizadores mas eficientes (Kearns, 1992),
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