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Universidad de Chile la carrera de Biologia Ambiental, la que ha satisfecho
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RESUMEN

Las invasiones bioldgicas son definidas como la introduccién, establecimiento y
dispersién de especies mas alla de su rango de distribucion. Los nuevos ambientes
pueden originar presiones selectivas sobre estas especies, promoviendo diferenciacion
via seleccion natural. Algunos estudios han documentado que las especies invasoras
habrian evolucionado hacia la adquisicion de mayores tamarios que sus contrapartes
nativas, o han presentado variaciones en algunos atributos fisiologicos. El
fotoblastismo negativo se define como el efecto inhibitorio de la luz sobre Ia
germinacion de las semillas, este rasgo evitaria la mortalidad temprana de las
plantulas, ya que se incrementa en presencia de condiciones estresantes, como
disponibilidad de agua o cambios de temperatura. Este rasgo ha sido descrito para
Eschscholzia californica Cham (Papaveraceae), una planta originaria de California e
invasora en Chile. Aunque este rasgo puede constituir un aspecto importante para
entender la invasibilidad de las plantas, existen pocos trabajos que exploren [a
existencia de diferenciacién entre poblaciones nativas e introducidas, tampoco se han
realizado estudios que evallien si los rasgos morfoldgicos de las semillas tienen alguna
relacion con el fotoblastismo negativo. El objetivo de este trabajo es examinar variacién
en el fotoblastismo negativo y el tamafio de las semillas de E. cafifornica entre
poblaciones de Chile central y California en un gradiente altitudinal. En el caso del
fotoblastismo negativo, se realizaron experimentos de “jardin comun® evaluando la
germinacion de semillas expuestas a distintos tratamientos de Iluz y temperatura.
Debido a que California y la zona central de Chile presentan una alta similitud climatica
y geografica, y bajo la teoria de la conservacién del nicho, el estrés abiético que

experimentan las semillas en el rango introducido no diferiria del existente en el rango
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nativo, por lo que a nivel regional se esperaria que el fotoblastismo negativo se
conserve entre poblaciones nativas e introducidas. Por otra parte, frente a las
variaciones existentes en gradientes ambientales, como mayor radiacién solar, alta
variacion en la temperatura y escasez de agua a medida que se asciende en altitud, a
nivel local se esperarian respuestas plasticas del fotoblastismo negativo. Los
resultados indican que no existe variacion en el fotoblastismo a nivel regional, por lo
que seria un atributo fisiolégico conservado, sin embargo, una significativa variacion
altitudinal sugiere la existencia de diferenciacién con base genética al menos dentro de
la regién de California. El tamafio de las semillas no varié en el rango altitudinal de
California, pero si dentro del rango de Chile. Esto podria indicar que no existe una

relacion entre el tamafio de las semillas y la intensidad del fotoblastismo negativo.

Palabras clave: Eschscholzia californica, California, fotoblastismo negativo, jardin

comun, invasiones bioldgicas, tamafio de semillas.
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ABSTRACT

Biological invasions are defined as the introduction, establishment and spread of
species beyond their distribution range. The novel environment can originate selective
pressures over these species, promoting differentiation via natural selection. Some
studies have shown that invasive species would have evolved toward acquisition of
greater sizes than their native counterparts, and have varied in some physiological
atiributes. Negative photoblastism is recognized as the inhibitory effect of light on seed
germination, this trait would prevent early mortality of seedlings, as is increased in the
presence of stressful conditions, such as water availability or temperature changes.
This trait has been documented for Eschscholzia californica Cham (Papaveraceae), a
native plant of California and invasive in Chile. Although this trait may constitute an
important aspect for understanding the invasiveness of plants, few studies explore the
existence of diiferentiation between native and introduced populations; neither study
have assessed whether the morphological features of seeds have some relationship
with the negative photoblastism. The aim of this study is to examine variation in
negative photoblastism and seed size of E. californica between populations of central
Chile and California in an altitudinal gradient. In the case of negative photoblastism,
experiments will be conducted in "commeon garden” evaluating the germination of seeds
exposed to different light and temperature treatments. Because California and central
Chile have a high climatic and geographical similarity, and under the theory of the
conservation of the niche, abiotic stress experienced by seeds in the introduced range
would not differ from that in the native range, so at the regional level it would be
expected that negative photoblastism would be retained between native and introduced

populations. Moreover, due to variations in environmental gradients, such as increased
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solar radiation, high variation in temperature and water shortage as one ascends in
altitude; locally it would be expected plastic responses of negative photoblastism.
Results indicate that there is no variation in negative photoblastism at regional level,
however, significant variation across aititudinal range suggesis the existence of
differentiation genetically based at least within the region of California. Seed size did
not change in the altitude range in California, but it did within the range of Chile. This
could indicate that there is no relationship between seed size and negative

photoblastism intensity.

Keywords: Eschscholzia californica, California, photoblastism negative, common

garden, biological invasions, seed size.




INTRODUCCION

Las invasiones bioldgicas son definidas como la introduccion, establecimiento ¥
propagacion de especies mas alla de su rango de distribucion (Richardson & Pysek,
2006). Diversas explicaciones han sido invocadas para entender el éxito invasivo de
una especie, ya sea a través de los rasgos que poseen las especies invasoras, o bien,
examinando los atributos que hacen a un ambiente mas o menos invasible (Crawley,
1986; Fox & Fox, 1986; Myers & Bazely, 2003; PySek & Richardson, 2007). Todas
estas explicaciones suponen que las especies traen el potencial invasivo desde sus
ambientes originales, ¢ sea, no evolucionan. Sin embargo, investigaciones mas
recientes indican que las especies pueden evolucionar una vez que llegan a los nuevos
ambientes. En efecto, los nuevos ambientes pueden promover diferenciacion via
seleccién natural (Novak, 2007; Sax et 4., 2007; Prentis ef al,, 2008), la cual ha sido
considerada una explicacién mas para entender el éxito invasivo de muchas especies
de plantas (Barrett ef al, 2008; Cafio et al, 2008; Ren & Zhang, 2009). Algunos
estudios han documentado que las especies invasoras habrian evolucionado hacia Ia
adquisicién de mayores tamafios que sus contrapartes nativas (Blossey & Notzold,
1995; Siemann & Roger, 2001; Jakobs et al, 2004; Ricklefs et al, 2008) o han
presentado variaciones en otros atributos fenotipicos, como estructuras vegetativas y
rasgos florales (Barrett ef al., 1989). Algunos atributos fisiolégicos que experimentan
diferenciacion poblacional durante los procesos de invasion, como los relacionados con
la adquisicion y uso de nutrientes (Qing ef al., 2010) o la tasa de crecimiento (Siemann
& Rogers, 2003b), también han sido documentados en otras investigaciones. Por otro
lado, algunos estudios no han encontrado variacion fenotipica entre individuos nativos

e introducidos (Willis et al., 2000; Thébaud & Simberloff, 2001; DeWallt et al., 2004). Sin




embargo, recientemente se ha reportado que cambios genéticos también pueden
implicar incrementos en la plasticidad fenctipica, lo que les permitiria ocupar estos

nuevos ambientes (Richards ef al., 2008).

El fotoblastismo negativo se define como el efecto inhibitorio de la luz sobre la
germinacién de las semillas (Vazquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1993). Si bien esta
respuesta inhibitoria la presentan el 40% de las plantas invasoras (ver Anexo 1),
existen pocos estudios acerca del fotoblastismo negativo, a pesar de que este atributo
fisiolégico puede definir el destino de una semilla. En general, se ha registrado que el
fotoblastismo negativo se ve incrementado en presencia de condiciones estresantes
como disponibilidad de agua o cambios de temperatura, evitando asi la mortalidad
temprana de las plantulas (Thannos et al, 1997). Ademas, puesto que este atributo lo
presentan ciertas especies que habitan ecosistemas desérticos, se cree gque seria una
adaptacion para evitar la germinacion en la superficie del suelo, donde Ia disponibilidad

de agua puede ser limitada (Thannos et al,, 1991, 1994).

Eschscholzia californica Cham. (Papaveraceae) es una planta originaria de
California y una exitosa colonizadora de ecosistemas Mediterraneos (Stebbins, 1965).
Su introduccién a Chile ocurrié entre mediados de 1800 y principios de 1900,
presentando actuaimente una extensa distribucién tanto [atitudinal, desde los 18° a 38°
S; como altitudinal, encontrandose desde el nivel del mar hasta los 2200 m.s.n.m.
(Arroyo ef al., 2000). Esta herbacea se caracteriza por establecerse en lugares abiertos
e intervenidos (Cook, 1962), y se ha registrado que poblaciones introducidas de
E. californica exhiben un incremento en talla y fecundidad cuando crecen sin

competencia con otras plantas, demostrando asi una diferenciacién notable entre




poblaciones nativas e introducidas (Leger & Rice, 2003). Un rasgo fisioldgico notable
en esta especie es su fotoblastismo negativo (Goldthwaite et al., 1971). Aungue dentro
de la fisiologia de la germinacion, la respuesta de las semillas a la luz puede constituir
un aspecto importante para entender la invasibilidad de las plantas (Baskin & Baskin,
1998), existen pocos estudios que exploren la existencia de diferenciacién entre
poblaciones en su rango nativo e introducido. Por ende, resulta interesante realizar
estudios comparativos a nivel regional (Chile central versus California) y a nivel local
(comparando poblaciones ubicadas en los extremos de su distribucién altitudinal). De
forma general, se sabe que el fotoblastismo positivo (efecto estimulador de [a luz sobre
la germinacion) aumenta a medida que disminuye el tamario de las semillas (Grime ef
al., 1981; Fenner & Thompson, 2005). Por lo que también seria interesante caracterizar
el tamafio de las semiillas, en primer lugar, para buscar si existen diferencias a nivel
regional y local, y en segundo lugar, evaluar la existencia de alguna relacion entre este

rasgo morfologico y el fotoblastismo negativo.

De las cinco regiones del mundo que presentan un clima de tipo Mediterraneo,
Chile central y California tienen la mayor similitud en clima y geomorfologia (Mooney,
1977; di Castri, 1991, Sax, 2002; Jiménez ef al, 2008). Bajo la teoria de la
conservacion del nicho (Wiens & Graham, 2005), es decir, suponiendo que la especie
no ha cambiado sus requerimientos biéticos y abidticos: lo anterior podria implicar que
el estrés abidtico que experimentan las semillas en el rango introducido no diferiria del
existente en el rango nativo. Debido esto, a nivel regional se esperaria que las
respuestas germinativas frente a la luminosidad no cambien después de la invasion, o
sea, el fotoblastismo negativo deberia conservarse entre poblaciones nativas e

introducidas. Por otra parte, frente a las variaciones existentes en gradientes




ambientales, como mayor radiacién, alta variacion en ia temperatura y escasez de
agua a medida que se asciende en altitud (Fenner & Thompson, 2005), a nivel locai se

esperarian respuestas plasticas del fotoblastismo negativo.

Para examinar las causas de la variacién fenotipica, los experimentos de “jardin
comun® han demostrado ser particularmente (tiles (Blossey & Notzold, 1995:; Siemann
& Roger, 2001; Leger & Rice, 2003, Montague ef al., 2007; Williams ef al,, 2008), ya
que pueden ser usados para demostrar si la variacion fenotipica detectada tiene o no
una base genética (Colautti ef al, 2009). En este trabajo se realizara este tipo de
aproximacion experimental para el estudio del fotablastismo negativo en poblaciones

nativas e introducidas.

Objetivo General

Establecer [a existencia de diferenciacion poblacional en el fotoblastismo negativo, y en
el tamafio de las semillas, entre poblaciones nativas e introducidas de E. californica,

ubicadas en los extremos de su distribucién altitudinal.
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Objetivos Especificos

a) Comparar niveles de fotoblastismo negativo entre poblaciones nativas e
introducidas de Eschcholzia californica en altitudes contrastantes.
b} Comparar el tamaiio de las semillas entre poblaciones nativas e introducidas de

Eschcholzia californica en altitudes contrastantes,

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

Las regiones de Chile central y California presentan climas de tipo
Mediterraneo, en que la mayoria de las precipitaciones se presentan durante el
invierno, seguido de veranos secos. Ademas, ambas regiones muestran un gradiente
climatico latitudinal similar, donde las lluvias aumentan y las temperaturas disminuyen
hacia las latitudes polares (Mooney, 1977; di Castri, 1991; Sax, 2002; Jiménez ef af.,
2008). Ambas areas también exhiben un cordén montafioso interior y costero que
corren paralelo uno de otro de norte a sur, alrededor de un valle central, generando

efectos climaticos locales similares (Mooney, 1 977).

Se utilizaron semillas de Eschscholzia californica provenientes de Chile central
y California. Para Chile central, se utilizaron semillas extraidas de dos poblaciones,
Algarrobo (33°23'28"S; 71°41'34"W) ubicada a nive! de! mar y Farellones (33°21'08” S;

70°18'58"W) situada a 2256 m.s.n.m. Las semillas de California se colectaron en Punta




Dume (34°00'17"N; 118°48'18"W) ubicada a 31 m.s.n.m., y Big Bear (34°16'05" N:
116°48'00"W) situada a 2051 m.s.n.m. (Fig. 1).

Big Bear (34216'05"'N; 116°48;

PuntalDume (34°00'17"N; 118°48:18 ‘W)

o California

8, 4% Farellones (33°2108" S;
Algarrobo (33 'S; 71°41%347W) >

&
-

RegionMetigpblitana !’,

Fig. 1. Ubicacion geografica de los sitios de estudio. Arriba: En California Punta

Dume y Big Bear. Abajo: En Chile central Algarrobo y Farellones (Extraido de
Google Earth).




Caracteres morfologicos semillas

Todas las semillas provenian de plantas que crecieron durante las estaciones
estivales equivalentes entre ambos paises (Septiembre de 2008 en California y
Febrero de 2009 en Chile). Para cada poblacion se colectaron semillas de un nimero
variable de vainas provenientes de un numero variable de individuos (24 a 45
individuos). Este material fue guardado en bolsas de papel a una temperatura
ambiental que fluctuo entre los 15° y 25° C. Las semillas fueron pesadas entre 4 a 6
meses posteriores a la recoleccion. Se desestimé posibles variaciones en el peso de
las semillas debido a la pérdida de humedad, ya que las semillas de E. californica son
del tipo ortodoxas, es decir, tienen muy bajo contenido de humedad (Royal Botanic
Gardens Kew, 2008). Para examinar el tamafio de las semillas entre poblaciones se
compar¢ el peso de una semilla por vaina. Para ello, se evalud el peso total de semillas
para cada vaina y luego se dividid por el nimero de semillas contenidas en dicha

vaina.

\

Fig. 2. Semillas de Eschscholzia californica
de Chile central germinadas in situ.




Experimento de germinacién

Las semillas fueron puestas a germinar bajo condiciones experimentales
controladas; las fuentes de variacién fueron en este caso: (i) regién (Chile/California),
() aftitud (Alta/Baja), (jii) exposicién a la luz (24 hrs. Luz/24 hrs. Oscuridad) y (iv)
temperatura (15°/24° £ 1° C) como co-variante. Los diferentes tratamientos se ilustran
en [a Tabla 1. Con respecto a las temperaturas elegidas, se selecciond una
temperatura inferior de germinacién de 15° C para desestimar la aplicacidn de ofros
fotoperiodos; ya que a esta temperatura se han registrado los mismos efectos
inhibitorios sobre la germinacién en tratamientos de 24h luz como en 12h luz/12h
oscuridad (Marey, datos no publicados). Ademas, la germinacién de sus semilias
ocurre durante los meses més lluviosos (McClintock, 1976), y para las cuatro
localidades, la temperatura maxima promedio del trimestre mas himedo es de 13° C
(Hijimans ef al, 2005), que es una temperatura cercana a los 15° C escogidos. La
temperatura superior de germinacion utilizada fue de 24° C, que corresponde a la
temperatura promedio del mes mas célido, para las cuatro localidades (Hijmans et al,,
2005). Para cada tratamiento se dispusieron de 15 placas de Petri (6 cm de didmetro)
con 15 semillas cada una (n = 225 semillas por tratamiento), las placas utilizadas para
el tratamiento de oscuridad fueron tapadas con papel aluminio. Se utilizé6 vermiculita
como sustrato y se agregd agua ad-fibitum. Se e;timé que las semillas habian
germinado si al menos 2 mm de la radicuia era visible, cuando no se observé

germinacion adicional el experimento se considerd terminado.




Region

Chile California

Altitud Alta Baja Alta Baja

Luminosidad Luz Oscuridad Luz | Oscuridad Luz Oscuridad Luz Oscuridad

Temperatura

°C) 15 24| 15 24 (15 24| 15 24 |15 24| 15 24115 24 15 24

Tabla 1. Disefio utilizado en el experimento de germinacion de “jardin comun” para Eschcholzia
californica. Factores considerados: region (Chile/California); altitud (alta/baja); condicidn
luminica (luz constante/oscuridad constante) y temperatura (15°24° = 1° C). En fotal se
efectuaron 16 tratamientos, 15 réplicas por tratamiento y 15 semillas por réplica (n=225
semillas por tratamiento; total = 3600 semillas).

Analisis Estadisticos

En un primer anélisis, se compararon los pesos de una semilla por fruto segin
el pals de origen (regién) y la altitud de las poblaciones, usandose un modelo factorial
de 2 x 2 con disefio desbalanceado. Debido a que las transformaciones estandares no
lograron que los datos cumplieran los supuestos de homocedasticidad y normalidad
requeridos para realizar un ANOVA paramétrico (Sokal & Rohlf, 1995), se decidi6

aplicar un ANOVA con los datos ranqueados (Conover & Iman, 1981).

Para los experimentos de germinacion, se elaboré un indice de Fotoblastismo
utilizando los porcentajes finales de germinacion (ver detalle en Anexo 2) obtenidos en
los tratamientos de luz y oscuridad permanente, para una misma region, temperatura y

altitud:
indice de Fotoblastismo = (Go - G) / (Go + G (1)

donde, Go= Porcentaje de germinacion en oscuridad y G,= Porcentaje de germinacién

a la luz. El indice de Fotoblastismo puede asumir valores entre 1 (fotoblastismo




negativo completo) y -1 (fotoblastismo positivo completo); valores iguales a cero

indicarian una respuesta neutra frente a la luz.

Este indice de fotoblastismo fue la variable dependiente, las variables
independientes fueron temperatura, altura y region; teniéndose 15 réplicas por factor.
Debido a que la temperatura no afectdé significativamente este indice (F1,106=2,94;
p=0,09) y tampoco se detect6 interaccion estadistica con los demas factores (altitud:
F1,106=2,00; p=0,16 y regién: F, 10:=0,32; p=0,57); este factor se elimind de los analisis
estadisticos posteriores, quedando asi 30 réplicas por factor. Dado que los datos
presentaron distribucién normal (K-S, d=0,07), se analizaron mediante un ANOVA de
dos vias (Sokal & Rohlf, 1995). El peso de las semillas se agrego a los andlisis como
una co-variable, para ello, desde cada poblacién se extrajeron al azar valores y se
asignaron a cada uno de los indices de fotoblastismo obtenidos para dicha poblacién.
Debido a que los datos no cumplieron los supuestos de normalidad, se realizd un
analisis de correlacion de Spearman (Sokal & Rohlf, 1995) entre el peso de las semillas
y los valores del indice de fotoblastismo obtenidos para cada poblacién. Todos los

anélisis estadisticos se realizaron usando el programa Statistica 7.0.
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RESULTADOS.

Variacion en el Peso de las Semillas.

El peso de las semillas varid entre regiones y altitudes, siendo significativamente
mayor en Chile (Fi497= 788,15, p<0,001) y en poblaciones ubicadas a baja altitud
(F1497= 14,0; p<0,001). Se observ6 una interaccion significativa entre altitud y pais de
origen (F1457= 14,95; p<0,001), de tal forma, que en Chile el peso de las semillas es
significativamente mayor en poblaciones que se encuentran a menor altitud (Tukey,
p<0,001), mientras que entre las poblaciones de California no se detectd una diferencia

significativa (Tukey, p=1,0) (Fig. 3).

Variaci6n indice de Fotoblastismo.

No se encontraron diferencias significativas en la respuesta fotoblastica entre
regiones (Fy110= 0,18; p=0,67), siendo la varianza de este indice significativamente
mayor en California que en Chile central (Varianza en California= 0,31; Varianza en
Chile= 0,09; Prueba de Bartlett, p<0,001). Se detectaron diferencias significativas entre
altitudes (Fy110= 9,58; p<0,01), de tal manera que las poblaciones ubicadas a mayor
altitud expresaron mayores valores del indice de fotoblastismo. Se detectd una
interaccion significativa entre regidn y altitud (Fq440= 9,61; p<0,01; Fig. 4), indicando
que sblo en California las poblaciones de mayor altitud presentaron mayores valores
del indice de fotoblastismo (Tukey, p<0,001). En contraste, en Chile no se registraron
diferencias significativas entre altitudes (Tukey, p=1,00). Todas las poblaciones
presentaron un comportamiento fotoblastico negativo, y sélo las poblaciones de

California ubicadas a baja altitud mostraron algunos valores del indice negativos y/o
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iguales a cero (Fig. 4). Por ultimo, no se encontré una correlacién significativa entre el

peso de las semillas y la intensidad del fotoblastismo negativo (RS, p=0,12).
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Fig. 3. Peso de una semilla por vaina para poblaciones E. californica, en relacién a diferentes
regiones (Chile/California) y altitudes (baja en verde/alta en azul). Barras verticales indican un
intervalo de confianza del 95%.
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Fig. 4. indice de fotoblastismo estimado para poblaciones de E. californica en diferentes
regiones (Chile y California) y altitudes (baja en verde/alta en azul). Barras verticales indican un
intervalo de confianza del 95%.

13




DISCUSION

Este estudio examiné la respuesta fotoblastica y el tamafio de las semillas de
Eschcholzia californica entre poblaciones de Chile central y California, ubicadas en los
extremos de su distribucion altitudinal. Uno de los resultados mas destacable, es la
ausencia de variacion en la respuesta fotoblastica a nivel regional (Chile versus
California), pero la existencia de diferencias significativas entre altitudes sdlo en el
rango nativo. Por ofro lado, el tamario de semillas fue significativamente mayor en

Chile y a bajas altitudes.

Tanto en las poblaciones de Chile como en las de California se encontraron
valores positivos del indice de fotoblastismo, es decir, las semillas de ambas regiones
experimentaron una inhibicién de su germinacion al estar expuestas a la luz, tal como
se ha documentado (Goldthwaite ef al., 1971). En estudios anteriores, se han obtenido
los mismos efectos inhibitorios sobre la germinacién tanto en el tratamiento de 24h{luz,
como en distintos fotoperiodos (Serrano-Bernardo ef al, 2007; Marey, datos no
publicados); esto podria sugerir que sélo son necesarias pequefias exposiciones

luminicas para generar esta respuesta inhibitoria.

La ausencia de diferenciacion en el fotoblastismo negativo entre regiones sugiere,
que debido a la extrema similitud climatica entre Chile y California, no se estarian
generando presiones que promuevan una respuesta diferencial entre ambos rangos, es
decir, la variacion fenotipica de este atributo se habria conservado después de la
invasién. Dado que el experimento fue del tipo “jardin comun”, se puede suponer que
este caracter presenta un componente genético o tiene base genética, lo que implica

que es un caracter conservado y que la interaccion genotipo-ambiente se ha mantenido
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constante durante el proceso de invasion. Ademas, un 40% de las especie invasoras
presentan fotoblastismo negativo (ver Anexo 1), por lo que este rasgo podria
condicionar el éxito de los procesos de invasion, aunque esto no se aplicaria a las
poblaciones de E. californica en Chile. Sin embargo, no se puede descartar el hecho
que dichas respuestas adaptativas no sean aun evidentes. Una comparacion de las
respuestas fotoblasticas con poblaciones invasoras de E. californica en otras regiones
del planeta, podria ser un interesante foco de investigacién para confirmar el grado de

conservacion de este atributo.

Un aspecto a destacar, es que el fotoblastismo negativo se increments
significativamente a mayores altitudes sélo en poblaciones nativas, y en el caso de
poblaciones de baja altitud, algunos valores obtenidos del indice revelaron un
comportamiento insensible a la luz. Esto significa que este atributo fisioldgico tiene una
mayor variabilidad en el rango nativo y podria implicar una diferenciacién genética en
este rasgo al menos entre las poblaciones de California. En efecto, los valores
encontrados en Chile son menos variables y se encueniran anidados en los valores
fotoblasticos encontrados en Callifornia. Este resultado sugiere, al menos en términos
de la respuesta fotoblastica, que las poblaciones chilenas constituyen una submuestra
de las poblaciones californianas, probablemente debido a un efecto fundador ylo
porque ha ocurrido un filtro sobre la variabilidad de este rasgo; este patron también ha
sido documentado en comparaciones de los requerimientos de nicho climéatico
observados entre Chile y California (Pefia-Gomez, 2009). Es necesaria la realizacién
de estudios tendientes a evaluar las causas genéticas y ecolégicas de esta
diferenciacién en su rango nativo, complementando estudios del tipo “jardin comuin”

con ofras metodologias como andlisis de marcadores genéticos neutrales y
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transplantes reciprocos, para establecer la existencia de adaptacién local (Barret ef al,,

2008, Colautti et al., 2009).

E. californica es considerada una invasora exitosa en diversos ambientes
mediterraneos (Stebbins, 1965). Aun cuando la germinacidén de las semillas, como
proceso demografico, es una etapa importante para el éxito de la invasién (Lonsdale,
1999), las respuestas fotoblésticas no variaron entre altitudes en Chile central, pero si
en California. Es decir, la teoria predice que el gradiente altitudinal constituye una
barrera para la invasién (Sala et al., 2000), por lo que era esperable que al incrementar
la intensidad luminica con la altura (lo cual puede ser un factor limitante para las
plantas), el fotoblastismo negativo deberia haber aumentado; claramente en el caso de
Chile central, nuestros resultados no avalan estos planteamientos. Por otra parte, como
el tamafio de las semillas varid dentro del rango altitudinal de Chile, sin encontrar
diferencias en California, nuestros resultados podrian indicar que no existe una relacién
entre el tamafio de las semillas y la intensidad del fotoblastismo negativo. Para el caso
de Chile central, es posible que las semillas al ser mas pequefias a mayores alturas,
puedan evitar el esirés lumfnico enterrandose con mayor facilidad, especialmente si la
textura del sustrato es gruesa como es el caso de los ambientes alto-andinos,
estrategia descrita en los Andes de Chile central (Castor, 2002), sin necesidad de
cambiar las respuestas fotoblasticas, las cuales como ya hemos descrito, serian

conservadas.

Las diferencias en el tamafio de las semillas pueden determinar diferencias
ecologicas significativas en términos de la regeneracion, particularmente bajo estrés

ambiental (Smith & Fretwell, 1974; Fenner & Thompson, 2005). En el rango invadido
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encontramos semillas de mayor tamario que el rango nativo, y en el rango invadido, las
semillas fueron de menor tamafio a mayor altitud. Es conocido el hecho que el tamario
de la semilla tiene un fuerte componente genético (Baskin & Baskin, 1998). No
obstante, el tamafio de las semillas también puede variar debido a efectos maternos o
variacién ambiental (Baskin & Baskin, 1998), por ejemplo, se ha determinado para
poblaciones en Chile central de E. californica, que el tipo de polinizacién afecta el
tamario de las semillas (Arredondo, 2011). Dilucidar la importancia del componente
geneético/ambiental sobre la expresion de este rasgo, es una tarea pendiente y requiere
de experimentos de “jardin comun”, similares a los realizados para el estudio del

fotoblastismo negativo.

El ambiente parental puede afectar muchos rasgos de la progenie, incluyendo la
germinacién (Baskin & Baskin, 1998). Los reguerimientos de [uz durante la germinacién
0 la permeabilidad de la semilla, pueden depender del ambiente maternal, tal como la
temperatura y el fotoperiodo (Wulff, 1995). Un ejemplo concreto, es el de la especie
fotoblastica negativa Sicyos deppei G. Don., para la cual se determind gue el ambiente
luminico presente durante el desarrollo de las semillas afectdé su tiempo de
germinacion, pero no la intensidad de su respuesta fotoblastica (Orozco-Segovia et al.,
2000). Por ofra parte, la expresion del fenotipo parental puede depender del ambiente
en el cual los descendientes estan creciendo (Rossiter, 1998). En este caso, para
calcular el indice de fotoblastismo, se consideraron los porcentajes finales de
germinacion (concluyendo el experimento cuando no se observé germinacién
adicional) y no el tiempo de germinacion. Ademas, el experimento se realizd dentro de
camaras de germinacion, donde las condiciones abidticas son altamente controladas.

Comunmente el efecto parental se mide a través de Ia talla de las semillas, ya que
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puede influenciar la sobrevivencia de la planta (Baskin & Baskin, 1998), sin embargo,
los resultados obtenidos indicarian que el tamario de las semillas no tiene relacién con
la intensidad del fotoblastismo negativo. Debido a lo anterior, es poco probable que los
efectos parentales puedan explicar los patrones en la respuesta fotoblastica, descritos
anteriormente. Sin embargo, es necesario realizar otros experimentos para descartar

esta posibilidad.

El tamafio de las semillas también permite determinar la probabilidad de Ia
especie de mantenerse y propagarse en el espacio. Es ampliamente documentada la
existencia de compromisos de historia de vida asociados al tamafio de las semillas:
mientras las semillas de mayor tamario favorecen el establecimiento y el tamafio de las
plantulas (Harper, 1977; Rocha & Stephenson, 1991, 1995), las semillas de menor
tamafio en tanto, favorecen la dispersion (Fenner, 1985), un proceso importante en
especies invasoras que viven en espacios abiertos, como es el caso de E. californica.
Esto significaria que a mayor altitud se estaria favoreciendo una mayor dispersién en
contra de un mayor establecimiento. Dilucidar la importancia relativa de la dispersién
de semillas versus el reclutamiento de nuevos individuos sobre la tasa de crecimiento
poblacional requiere considerar el ciclo de vida de las plantas por completo. Estudios
previos en Chile central indican que poblaciones ubicadas en el borde del rango
altitudinal expresan tasas de crecimiento poblacional mayores que 1, lo cual sugiere
que a pesar de que las semillas son de menor tamafio y expresan fotoblastismo
negativo, las poblaciones de E. californica poseen el potencial de seguir

expandiéndose hacia mayores altitudes (Pefia-Gomez, 2009).
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Actualmente, comparaciones en la respuesta fotoblastica entre poblaciones
nativas e introducidas han sido extremadamente poco tratadas. Los estudios se han
realizado casi Unicamente a nivel intrarregional, evaluando los factores que
perturbarian la respuesta fotoblastica. Por ejemplo, se ha descrito que la profundidad
del suelo a la que se encuentran las semillas afecta este rasgo fenotipico (Thanos et
al., 1989) y se ha descrito que E. californica germina mejor estando bajo el suelo que
sobre la superficie (Gutiérrez et al, datos no publicados). La evaluacion de otras
fuentes de estrés que se saben pueden perturbar la respuesta fotoblastica negativa en
las plantas como la salinidad (Chauhan et al., 2008), la exposicién al humo (Brown &
van Staden, 1997), o la estratificacion fria (Kulkarni et af., 2006), debieran ser fratadas

en futuras investigaciones.

Diversos trabajos han documentado la existencia de variacién latitudinal en la
expresion de caracteres en plantas dentro de sus rangos nativos, siendo esta variacion
clinal comtin en especies de amplia distribucion como E. californica (Clevering et al.,
2001; Olsson & Agren, 2002); ademas, estas especies pueden re-establecer dicha
variacion clinal en sus rangos invadidos (Montagne et al,, 2008). Serfa interesante
evaluar si a nivel latitudinal existe variacion en el tamafio de las semillas y en el
fotoblastismo negativo (u otros rasgos que pudieran ser ecoldgicamente relevantes)
entre poblaciones de E. calfifornica en su ambiente nativo, y si existe, examinar si este

patrén se mantiene en el rango introducido de Chile.

Este trabajo contribuye a dilucidar si un atributo fisiclégico tan poco frecuente,
como es el fotoblastismo negativo, tiene alguna relacién con el éxito invasivo de la

especie E. californica en Chile. Estudios como éste, que incrementen el entendimiento
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acerca de los mecanismos que facilitan la invasién de las plantas, son necesarios para

el manejo de especies invasoras (Pysek & Richardson, 2007).
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Anexo 1. Ejemplos de especies que presentan fotoblastismo negativo, sefialando

aquellas que estan consideradas como invasoras. Tabla modificada de Baskin &

Baskin (1998).

Catalogada
Especie como Referencia
Invasora
Anemone coronaria No
Amaranthus blitoides Si Mito & Uesugi, 2004,
Asphodelus microcarpus No
Astragalus sieberi No
Bromus sterifis Si Kohli et al., 20089.
Calfigonum comosum No
Centaurea alexandrina No
Citrullus colocynthis Si Center for Invasive Species and Ecosystem
Cucumus anguria Si :gal‘EIItBhI.O
Cynoglossum officinale Si ISSG
Echinops spinnossimus No
Echium sericeum No
Enarthrocarpus strangufatus No
Eremobium microcarpa No
Eryngium creficumn No
Eschscholzia californica Si Clemente & Foster, 1994; invaders Database
System,
Galium spurium Si Mito & Uesugi, 2004,
Glaucium flavum Si Mito & Uesugi, 2004: Clemente & Fbster, 1994,
Haloxylon salicornicum No
Latnaea glomerata No
Nemophilia insignis No
Nigella damascens Si Mito & Uesugi, 2004; Clemente & Foster, 1994,
Phacelia tanacetifolia Si Mito & Uesugi, 2004; Clemente & Faster, 1994,
Spinifex sericeus No
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