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1. RESUMEN

Las interacciones planta-polinizador, y los servicios ecosistémicos que €stas proveen, se
encuentran actualmente amenazadas por las acciones antropogénicas. Numerosos
estudios han analizado c6mo la extincién de especies afecta el éxito reproductivo de
comunidades. Sin embargo, los estudios realizados en poblaciones de plantas son
escasos. En plantas que presentan un amplio rango geogréfico de distribucién, este
enfoque permitiria evaluar el patrén de pérdida de las interacciones entre, las diferentes
poblaciones, asi como sus diferencias y similitudes. En este estudio se estudian las redes
de polinizacion de Alstroemeria var ligtu. simsii en diez poblacién a lo largo de su rango
de distribucién geogréfica. Primero, se estima la estructura de la red de cada poblacién a
través de pardmetros como conectancia, anidamiento y centralidad. Estos fueron
relacionados con el éxito reproductivo medido como ntimero de semillas y relacion
semillas/évulo. Por Gltimo, se simularon seis escenarios de extincion de polinizadores
(e.g. los polinizadores més abundantes y menos abundantes) para cada poblacién, a fin
de evaluar los efectos de la remocidn de los polinizadores en el éxito reproductivo de 4.
ligtu var. simsii. Los resultados indican que la arquitectura de la red varia espacialmente,
encontrandose una relacién positiva entre la centralidad y el éxito reproductivo de 4.
ligtu var. simsii, donde las poblaciones con mayor némero de conexiones, individuos
intermediarios, y un menor numero de pasos para conectar un individuo de otro,
mostraron un mayor éxito reproductivo. Finalmente, la simulacion de la extincién de los
polinizadores mds abundantes disminuy6 el grado de conexién de los individuos a la

planta, lo que sugiere una reduccion en el éxito reproductivo. El estudio de las redes de
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polinizacién a nivel poblacional permitié identificar variaciones en el ensamble de
polinizadores y los efectos de la pérdida de polinizadores sobre el éxito reproductivo, lo

que permite generar estrategias de conservacion particulares para cada poblacién.
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2. ABSTRACT

Anthropogenic activities present significant threats to plant-pollirator interactions and
the ecosystem services they provide. Numerous studies have analyzed how species
extinction affects the reproductive success of communities; however, studies conducted
in plant populations remain scarce. For plants that present a broad geographic range of
distribution, this approach would allow evaluation of the pattern of interaction loss
among different populations, including differences and similarities. In this study,
pollination networks of Alstroemeria ligtu var. simsii are assessed in ten populations
along their range of geographic distribution. First, the network structure of each
population is estimated through three parameters: connectance, nestedness and
centrality. These are then related to reproductive success, measured via the number of

seeds and the seed/ovule ratio. Finally, six scenarios of pollinator extinction were

simulated (e.g. the most abundant and least abundant pollinators) for each population to
evaluate the effects of pollinator removal on the reproductive success of 4. ligtu var.
,;imsii. Results indicate that the network architecture varies spatially, displaying a
positive relationship between centrality and reproductive success of A. ligfu var. simsii.
Populations with the highest number of connections and individual intermediaries and
fewer steps connecting one individual from another showed greater reproductive
success. Finally, the simulation of extinction of the most abu.ndant pollinators decreased
the degree of individual-plant connections, suggesting a reduction in reproductive

success. This study of pollination networks at the population level revealed spatial

variations in pollinator assemblage and the consequences of pollinator loss on
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reproductive success, information that may support the development of targeted

[}

conservation strategies for each population.




3. INTRODUCCION

Las relaciones mutualistas planta-animal del tipo planta-polinizador o planta-dispersor
de semillas han moldeado la biodiversidad del planeta, siendo estas interacciones la base
para el funcionamiento y mantencién de los ecosistemas (Thompson,.1994). La
importancia de las relaciones planta-polinizador han sido ampliamente estudiadas,
demostrandose que cerca del 85% de las plantas con flores dependen de la polinizacién
por animales para su reproduccion (Ollerton, 2011), mientras que desde la perspectiva de
los animales, éstos se ven beneficiados por la oferta de néctar, polen y aceites que las
plantas disponen (Jordano y col., 2009). La interaccién entre plantas y polinizadores
representa un importante servicio ecosistémico esencial para la humanidad (Costanza y
col., 1997; Daily, 1997), del que depende (en mayor o menor grado) el 35% de la
produccién de los cultivos agricolas (Klein, 2007). En la actualidad los servicios de
polinizacién podrian estar amenazados por perturbaciones antropogénicas como son los
cambios en el uso de los suelos, la introduccién de especies fordneas y el cambio
climéatico (Hughes y col., 1997), qﬁe son una amenaza tanto para polinizadores como el

resto de la fauna.

La importancia del servicio de polinizacién y sus amenazas han generado
preocupacion por estudiar dichas interacciones. Por este motivo, diversas herramientas
tales como la teoria de redes de interaccidn son utilizadas para comprender la estructura
de las redes mutualistas planta-animal, Esta herramienta ha sido utilizada en el estudio
de distintas interacciones desde las sociales (Sih y col., 2009) hasta las biolégicas como

relaciones depredador-presa y las relaciones mutualistas (Bascompte & Jordano, 2007).




Para el caso de las interacciones planta-animal la teorfa de redes permite describir,
cuantificar y an.alizar las interacciones en redes de polinizacién (Bascompte y col., 2003;
Jordano y col., 2003; Olesen y col., 2006) y asi relacionar dicha topologia con la
evolucién, la estabilidad y la resiliencia a perturbaciones de las redes antagénicas
(Barabasi & Albert, 1999; Albert & Barabasi, 2002; Dorogvtsev, 2002). Para describir la
arquitectura de las redes planta-animal vna serie de estadigrafos han sido utilizados.
Entre estos destacan el grado (ntimero de enlaces por especie; Bascompte & Jordano,
2007), el anidamiento (proporcién de enlaces de las especies especialistas que son un
subconjunto de las especies generalistas; Bascompte y col,, 2003), la conectancia
(nfimero observado de enlaces dividido por el total de enlaces posibles; Olesen y col,,
2008) y las medidas de centralidad (nivel de conexién entre los nodos dentro de una
red; Martin Gonzélez y col., 2010). Las redes mutualistas planta-animal poseen
caracteristicas estructurales comunes, tales como presentar un patrén altamente anidado
(Bascompte y col., 2003), heterogeneidad, con muy pocas especies altamente conectadas
y muchas especies con pocos enlaces (Jordano y col., 2003), y asimetria (e.j. una especie
A depende fuertemente de otra B, mientras que B depende débilmente de A; Bascompte
& Jordano, 2007). Ademds, las redes ecoldgicas son de escala libre, en donde los enlaces
por nodo no se distribuyen al azar y siguen la ley de potencia truncada, con unos pocos
nodos altamente conectados (nodos centrales), y el resto estd escasamente conectado
(Barabasi, 2009). La importancia relativa de estos nodos centrales ha sido descrita a
través de medidas de centralidad, y queda de manifiesto en los modelos que simulan la
extincién de los nodos centrales, en los que se observa el rapido colapso de la estructura

de la red (Albert y col., 2000; Memmott y col.,, 2004). En consecuencia, la
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susceptibilidad de las redes planta-polinizador a la perdida de especies ha mostrado ser
dependiente de su topologia (Memmott y col., 2004),

Variables ecoldgicas como la fenologia, abundancia local, rangos geograficos y
la historia evolutiva de los interactuantes pueden explicar la topologia de las redes
(Bascompte & Jordano, 2007.; Vazquez y col., 2009). No obstante, ésta podria. verse
alterada por impactos de origen antrépico que repercuten sobre las interacciones planta-
animal, originando extincién de especies a nivel global o local, un fenémeno recurrente
en los ultimos afios (Flughes y col., 1997; Sala y col., 2000). Este escenario, sumado a
antecedentes que demuestran los efectos positivos de la riqueza y diversidad de especies
sobre los servicios de polinizacién (Kremen, 2002; Klein y col., 2003; Hoehn y col,
2008; Albrecht y col., 2012) han convertido a las redes de polinizacién en el foco de
numerosos estudios empiricos y tedricos (Memmott y col., 2004; Kaiser-Bunbury y col,,
2010). Dichos estudios han modelado los efectos de la remocién de especies y la
velocidad a la que ocurren las extinciones secundarias dentro de una comunidad. En este
sentido, la teorfa de redes ayudarfa a predecir el comportamiento de las interacciones

entre ensambles ante perturbaciones y extinciones.

En la actualidad existen pocos ;'eportes que permitan conocer las consecuencias
de la pérdida de enlaces de red sobre la produccion de semillas y frutos. Recientemente,
Tur y colaboradoes (2013) evaluaron los efectos funcionales de las caracteristicas
estructurales de las redes de polinizacién sobre el éxito reproductivo de las plantas. A
partir de esta informacién los autores realizaron predicciones mdis realistas de los

impactos de las perturbaciones sobre las redes planta-polinizador. En ese estudio,




realizado en dos comunidades en Espafia, se determinaron tres medidas de la estructura
de la red; ntimero de enlaces, diversidad de enlaces y cercania (medida de centralidad).
Estas fueron relacionadas con la produccion de semillas comparando plantas excluidas
de polinizadores con plantas control (ng -manipuladas). Los autores concluyeron que las
plantas con mayor diversidad de interacciones tienden a ser mas fuertemente
dependientes de sus polinizadores para la produccién de semillas (Tur y col., 2013). Por
otra parte, Brosi & Briggs, (2013) evaluaron el rol de los polinizadores sobre el éxito
reproductivo de la comunidad de plantas presentes en un prado subalpino de Estados
Unidos, donde eliminaron experimentalmente de la comunidad al polinizador principal
de cada parche (Himendpteros del género Bombus). Los autores sugieren que la perdida
del polinizador principal reduce la fidelidad floral y en consecuencia el éxito
reproductivo de las plantas (Brosi & Briggs, 2013). Ambos estudios explicitan la
importancia de la mantencién de la diversidad de interacciones y de aquellos

polinizadores claves para la reproduccion de las plantas.

Los estudios mencionados anteriormente muestran como la teoria de redes ha
sido mayoritariamente aplicada al .estudio de las interacciones dentro y entre
comunidades (Fortuna y col, 2007; McDonalds, 2007; Araujo y col, 2008),
relacionando la estructura de la red con efectos sobre la reproduccion de comunidades de
plantas. No obstante, esta visién comunitaria no permite dilucidar la relacién enire la
arquitectira de la red y la funcionalidad de los individuos a nivel poblacional, cuyo
interés puede justificarse a partir del amplio rango de distribucién geografica de algunas

especies. Una investigacion con enfoque poblacional, ha sido desarrollada por Gomez y




col. (2011). Estos estudiaron las redes de interaccién planta-animal en ocho poblaciones
de la herbdcea generalista Erysimum mediohispanicum (Brassicaceae). Para ello, los
autores establecieron que los nodos corrésponden a individuos de E. mediohispanicum y
que los enlaces entre nodos representan visitantes florales compartidos entre las plantas;
esto permite representar la poblacién como una red unipartita (Gémez y col., 2011). Este
trabajo sugiere una relacion enire las propiedades de las redes (anidamiento,
c;)nectividad y agrupamiento) con el éxito reproductivo, el cual fue medido como
produccién de plantas juveniles. En este trabajao, el sentido biolégico del estadigrafo de
anidamiento, es indicar la ocurrencia de especializacién asimétrica en donde el patrén de

intercambio de polinizadores entre plantas que son menos visitadas con aquellas que

reciben més diversidad de visitas, influye en su apareamiento.

Como ya se expuso, el trabajo realizado por Gémez y col. (2011) representa una
aproximacién en el estudio a nivel poblacional. Sin embargo, ain no se han desarrollado
trabajos que evalien los efectos funcionales intra-poblacionales de la remocidn de
especies a partir del estudio de la red de ‘interaccién. Este enfoque permitirfa describir y
evaluar los escenarios posibles a los que se exponen poblaciones de una misma especie
frer_lte a cambios o extinciones de polinizadores en su rango de distribucién. De esta
manera se pueden evaluar las diferencias o similitudes eri la respuesta de las poblaciones
ante la pérdida de interacciones, permitiendo concretar esfuerzos de conservacién sobre

una especie de planta particular y sus polinizadores.

Bajo este contexto, este trabajo pretende combinar la teoria de redes complejas a

nivel poblacional con la respuesta ante la pérdida de interacciones con la finalidad de




estudiar una especie vegetal con amplia distribucién geogréfica a través de distintas
poblaciones cuyos individuos se encuentran interactuando a través de polinizadores
compartidos, lo cual es posible analizar mediante el modelo de redes unipartitas. Para
ello, se utilizard como modelo de estudio la herbicea Alstroemeria ligtu var. simsii
(Alstroemeriaceae), Este taxa es una hierba perenne endémica de Chile con amplia
distribucion latitudinal (entre los 32°45°S hasta los 34°24°S) y altitudinal (entre el nivel
del mar a 1800 m.s.n.m.). Su hdabitat se caracteriza por presentar intervencién
antropogénica que ha provocado el deterioro y fragmentacién del habitat (Mufioz &
Moreira, 2003). Esta planta es una especie generalista (Botto-Mahan y col., 2011;
Gonzélez y col., 2014), con un sistema de reproduccion autoincompatible (Arroyo &
Uslar, 1993) siendo dependiente de la interaccion con polinizadores para completar su
ciclo reproductivo. Estas caracteristicas hacen de 4. fligfu var simsii una especie
adecuada para relacionar la composicién del ensamble de polinizadores, y las
potenciales extinciones que estos pueden suftir en una poblacion determinada, con la
topologia de las interacciones y la funcionalidad de la red (medida como el niimero de
semillas producidas por poblacién). Especificamente, en este trabajo se busca responder
las siguientes preguntas: (i) ;Existe variabilidad entre poblaciones 4. ligtu var. simsii en
las propiedades topol6gicas que describen las relaciones planta-polinizador?, (ii) ;Hay
relacién entre variables topoldgicas de las redes planta—polinizaQM a nivel de nodo con
el éxito reproductivo de 4. ligtu var simsii?, (iii) ;Cual es el efecto de simular la
extincién de los polinizadores de A. ligtu var. simsii sobre su éxito reproductivo? Los
resultados de este estudio permitirdn caracterizar la rélacién entre la topologfa de las

interacciones con el éxito reproductivo y evaluar diversos escenarios de extincion de




polinizadores que puedan afectar la prevalencia de poblaciones naturales de 4. ligfu var.

simsii.

3.1 Hipotesis

Segﬁil lo descrito en los estudios mencionados anteriormente, existe una relacién
entre la topologia de red y el éxito reproductivo en donde un patrén més anidadado
indica que aquellas plantas que son visitadas por un grupo reducido de polinizadores,
comparten estos polinizadores con plantas que son visitadas por una mayor
diversidad de polinizadores permitiendo un patrén més riguroso de apareamiento.
Asi también, las mayores medidas de conectancia y centralidad, indicarian que
plantas que exhiben una mayor superposicion de polinizadores aumentaria la

probabilidad de éxito reproductivo. Dado estos antecedentes, se espera que:

1. Existe una relacion entre la estructura de la'red de polinizacién de distintas
poblaciones de A. ligtu var. simsii y su éxito reproductivo en donde las
poblaciones con mayores indices de los estadigrifos de amidadamiento,
agrupamiento, conectancia y con mayores valores de centralidad, presentan

una mayor produccion de semillas.

De acuerdo a lo anterior, y dado que los estudios que abordan la importancia de los
polinizadores para la estabilidad de la red de polinizacién de un conjunto de especies
vegetales indican que la pérdida de polinizadores conduce a la desestructura de la red, se

espera que:




ii,

ik

2. La pérdida de polinizadores de-A. ligfu var. simsii modifica la topologia de la
red que describe las interacciones planta-polinizadores, disminuyendo el
anidamiento, agrupamiento, conectancia y centralidad de Ias poblaciones, y

en consecuencia disminuye su éxito reproductivo.

3.2 Objetivo general

Caracterizar las interacciones entre polinizadores y plantas de 4. ligtu var. simsii en diez
poblaciones en un rango latitudinal en Chile y establecer su relacién con el mimero de

semillas producidas por poblacion.

3.3 Objetivos especificos

Describir la arquitectura de la red de polinizacién de 4. ligtu var. simsii en diez
poblaciones mediante redes unipartitas.

Determinar la relacion entre la arquitectura de la red sobre el éxito reproductivo de
A. ligtu var. simsii, medido como el nimero de semillas producidas por poblacion.
Simular la extincién de polinizadores y evaluar su consecuencia sobre la estructura

de la red de polinizacién.




4. MATERIALES Y METODOS
4,1  Historia natural y sitios de estudio

A. ligtu var simsii es una herbicea perenne endémica de Chile en estado de
conserva‘ci(’)n vulnerable (Mufioz & Moreira, 2003). Sus flores ‘se disponen en forma de
umbela a 0,25 - 0,60 m del suelo (Fig. 1a), llegando a alcanzar 1,20 m de altura (Mufioz
& Moreira, 2003).3 Las flores son hermafroditas con tres estambres fértiles y tres
estaminodios (Navas, 1973). La corola es zigomorfica con cuatro tépalos de color rojo y
dos tépalos rojos con una mancha amarilla y con estrias contrastantes que corresponden
a guias de néctar (Fig. 1c; BottojMahan & Ojeda-Camacho, 2000; Mufioz & Moreira,
2003; Sudrez y col., 2009). Su floracién se extiende desde noviembre a enero en la
época estival del hemisferio sur, y su fruto, que consisten en una cépsula trivaiva (Fig.
1d) libera las semillas (Fig. 1¢) mediante dehiscencia violenta durante enero y finales de

-

febrero (Mufioz & Moreira, 2003).

Se estudiaron diez poblaciones de 4. ligtu var. simsii en la estacién estival 2012-
2013, durante los meses de floracién (noviembre y diciembre de 2012) y fructificacion
(enero de 2013). Los diez sitios de estudio se distribuyen en Chile central a lo largo de
un rango latitudinal que abarca desde la region de Valparafso hasta la region del Maule
(33°02° S a los  35°36” S; Fig. 2). En cada poblacion se marcaron 200 plantas, a
excepcién de una (Lagunillas) en la que se marcaron 145 plantas. Para cada planta

marcada (N = 1945) se registr6 el niimero de yemas florales (Fig. 1b), de flores (Fig.
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1c), y de frutos (Fig. 1d), siendo estas las estructuras que integran la medida del

despliegue floral.

Figura 1: Rasgos utilizados en la caracterizacion del despliegue floral en A. ligtu var.

simsii. 2) umbela, b) yemas florales, c) corola, d) cpsula trivalva, €) corte transversal de

fruto maduro con semillas y 6vulos en su interior.
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Figura 2: Mapa de la ubicacién geogréafica de las poblaciones de 4. ligtu var. simsii .
estudiadas en Chile central. De norte a sur se encuentran las poblaciones de La Dormida
(DO), Jardin Botanico (JB), Lo Vasquez (VA), Farellones (FA), Zapata (ZA), Lagunillas

(LA), Rio Clarillo (RC), Coya (CO), Termas del Flaco (TF) y Radal (RA).

42  Caracterizacion del ensamble de polinizadores

s
El registro de los visitantes florales se realizo durante 3 dias no consecutivos distribuidos
sobre el perfodo de floracién. Para ello, se realizaron observaciones focales sobre

individuos en intervalos de 15 minutos entre las 10:00 y las 15:00 h. Se considerd como

polinizador a cualquier animal que visité Ias flores y contacté las estructuras
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reproductivas (anteras y estigma). De esta manera, para cada individuo, se registraron
los polinizadores y su nimero de visitas. Las especies de polinizadores que no pudieron

ser identificados in situ fueron capturadas para su posterior identificacién taxonomica.

El ensamble de polinizadores se caracterizé a través de la riqueza de
polinizadores registrada como el mimero de especies observadas (Sobs) ¥ estimada (Sesp)
a través del método de rarefaccién efectuado con 1000 iteraciones sin reemplazo
(Colwell y col., 2012) con el software EstimateS 9.1.0 (Colwell, 2013; disponible en
hitp://viceroy.eeb.uconn.edw/estimates/). Para determinar la diversidad de polinizadores
se uso el indice H’ de Shannon-Wiener (Pielou, 1966). Ambos estimadores de riqueza
(Sobs ¥ Sesp) ¥ de diversidad (H’) fueron obtenidos mediante el programa PAST v2.17¢
(Hammer & Harper, 2013; disponible en-http:/nhm2.uic.no/norlex/past/download.html).
Para comparar la similitud en la composicién de polinizadores entre poblaciones se us6
el indice de Bray-Curtis basado en la abundancia de las visitas (Cassey y col. 2008). Este
indice toma valores en porcentaje que van desde 0 cuando no existe similitud y de 1

cuando la similitud es maxima entre los ensambles comparados.”

1

43  Caracterizacién de la topologia de la red de polinizacién

Una red de interaccién planta-animal puede ser descrita a través de una matriz de
interaccién bipartita, con plantas y animales en columnas y filas, respectivamente. En
general, las interacciones se indican con presencias/ausencias (matrices cualitativas) o la

abundancia de las interacciones (matrices cuantitativas). A partir de una matriz bipartita
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se puede obtener una matriz unipartita en donde solo existe un tipo de nodo (plantas 6
animales), los cuales se encontrardn conectados a través de las especies interactuantes
compartidas (Jordano y col., 2009). En este estudio, las redes de interaccién planta-
polinizador de cada una de las diez poblaciones fueron construidas mediante una
proyeccién unipartita siguiendo la propuesta de Gémez y col. (2011), en donde cada
nodo representa a un individuo de A. ligtu var. simsii y las interacciones representan
plantas que comparten al menos un polinizador. La interaccién entre dos plantas
representa que estos potencialmente comparten al menos un polinizador y no reflejan
necesariamente observaciones directas de polinizadores visitando ambas plantas. Las
redes se construyeron considerando solo aquellas plantas que recibieron al menos una
visita. La topologia de las redes se describié a través de los siguientes estimadores: i)
conectancia, ii) anidamiento, iii) agrupamiento y iv) centralidad (definidas en Anexo 1).
La significancia de cada estadigrafo fue evaluada en contraste con el modelo mgen
(Dormann y col., 2013) basado en el niimero de interacciones de la matriz de interaccion
en 1000 iteraciones. Los estadigrafos de las redes se determinaron utilizando el paquete

Ripartite 2.02 (Dormann y col., 2013) para R 3.0.2 (R Development Core Team, 2009).

1

4.4  Relacién entre la topologia de las redes de polinizacién y la preduccién de

semillas

De acuerdo a monitoreos de afios anteriores no se encontré diferencias intraplantas en el

conteo de semillas y 6vulos de A. ligtu var simsii, por lo que para medir el éxito
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reproductivo de cada poblacion se colecté un fruto de cada planta monitoreada y se
procedié a contar el niimero de semillas y dvulos. Para estimar el éxito reproductivo se
analizaron entre 110 y 199 frutos de cada localidad (1541 frutos en total) para analizar
posteriormente los datos a nivel poblacional (Tabla 5). Con estos datos se determiné el
numero de semillas y la proporcién semillas/6vulos. Se conté €l nimero de yemas
florales y flores por individuo; la suma de ambos constituyd la estimacién del despliegue
floral. Este valor fue multiplicado, independientemente, por el ntimero de semillas v la
proporcién de semillas/6vulos. Esto permitié obtener dos medidas de éxito reproductivo:
i) néimero de semillas por despliegue floral (semillas en adelante) y ii) la proporcion
semillas/6vulos por despliegue floral (SO en adelante). Estas medidas permitieron
representar el éxito reproductivo por planta en su ciclo de vida completo. Las medidas
de éxito reproductivo para cada poblacion fueron estimadas como el promedio de los

individuos para los valores de semillas y SO.

Para determinar la relacion entre los estadigrafos de red y las medidas de éxito
reproductivo se estimé el coeficiente de correlacién de Pearson para cada medida
reproductiva. También se trabajo con un modelo lineal generalizado (GLM, por sus
siglas en inglés) en donde los estadigrafos de redes fueron consideradas como variables
predictivas y aleatorias, mientras que las medidas de éxito reproductivo se consideraron
como variables respuestas; especificamente se utilizé como funcién de enlace la relacion
X-B = p, donde X representa la matriz de valores de las variables independientes,  es un

grupo de parametros de valor desconocido que son calculados por el modelo y p

corresponde a la media de los datos bajo una distribucién normal (familia gaussiana).




15

Los modelos estudiados utilizaron como variables predictivas los estadigrafos de
anidamiento, conectancia, agrupamiento y las medidas de centralidad (centralidad de
grado, intermedi:acién y cercanfa), para luego evaluar todas estas variables en conjunto.
.
Especificamente, se evaluaron tres modelos para determinar cudles descriptores de la
topologia se relacionan con el éxito reproductivo: i) éxito reproductivo = anidamiento +
conectancia + agrupamiento (Modelo 1); ii) éxito reproductivo = centralidad de grado +
intermediacién + cercania (Modelo 2); y iii) éxito reproductivo = anidamiento +
conectancia + agrupamiento + centralidad de grado + intermediacién + cercania
(Modelo 3). Como forma de corregir el efecto de la distribucién geogréfica sobre las
relaciones planta-polinizador, tanto las correlaciones como los GLM’s incorporaron las
coordenadas geograficas como covariable. Los anélisis de correlacion y de los GLM se

realizaron en ¢l programa R (R Development Core Team, 2009) y SAM (Rangel y col.,

2006).

4,5 Modelacién de la pérdida de polinizadores

Una vez caracterizada la topologia de las redes de interaccidn, se procedio a simular ia
pérdida de polinizadores para determinar las consecuencias sobre la estructura de la red
y el éxito reproductivo. Se realizaron dos tipos de simulaciones de la extincién de
polinizadores de acuerdo a su abundancia relativa: primero, se removié de cada
poblacién el 25%, 50% y 75% de las especies de polilgizadores mds abundantes; luego se

removié el 25%, 50% y 75% de los polinizadores menos abundantes. En cada
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a

simulacién se eliminaron todos los nodos (plantas) que quedaron sin interaccion. Las
matrices resultantes después de la remocién fueron caracterizadas usando los
descriptores de topologia descritos en la seccién 4.3. Se utilizaron solo los estadigrafos
de red que presentaron una relacién significativa con el éxito reproductivo. El andlisis de

los estadigrafos de red posterior a la simulacién de extincion de polinizadores mostrd los

cambios sobre la topologfa de la red producto de la pérdida de interacciones.
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5. RESULTADOS
5.1  Caracterizacion del ensamble de polinizadores

De las diez poblaciones estudiadas, se registr6 un total de 2052 visitas de polinizadores
(N = 10) con un promedio de 205,2 + 53,93 visitas por poblacién (media £+ EE).
Comparando las poblaciones, el niimero promedio de plantas visitadas a lo menos por un
polinizador alcanzé 55,1 £ 9,5 plantas por poblacién (media + EE), variando entre 19
plantas visitadas (Lo Vésquez) a 116 (Jardin Boténico). En total, se detectaron 23
especies de visitantes florales .(Tabla 1) entre todas las poblaciones estudiadas, donde el
61% pertenecen al orden Himenoptera, un 22% a Lepidoptera y un 17% a Diptera.
Dentro de Himenoptera, la familia Apidae present6 un 46% de las visitas, constituyendo
la familia de mayor importancia dentro de este orden. La especie mds abundante de
cada poblacién presentd variaciones, de esta manera Alloscirtetica sp. Fue la especie con
mayor niimero de visitas para las poblaciones de Lagunillas y Rio Clarillo; Bombus
ruderatus para Radal; Centris nigerrima para la poblacic;n de La Dormida; Lasia aenea
para Jardin Boténico, Lo Véasquez, y Zapata; Lasia corvina en Termas del Fldco y Coya;
y Ruizantheda mutabilis para Farellones (Tabla 2). La riqueza observada (Seus) fue de
7,7 = 2,3 especies polinizadores (media = EE; N = 10) y varié entre 4 especies (Zapata)
y 11 especies (Lo Vasquez) mientras que la riqueza esperada (Sesp) fue de 5,91 = 0,6
(media = EE; N = 10) (Tabla 2). El indice de Shannon promedi6 un valor de 1,3 + 0,1 a
lo largo de todas las poblaciones (media + EE; N = 10) y varié entre 0,78 = 0,05 (La

Dormida) y 1,70 + 0,02 (Coya) (Tabla 2).
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Tabla 1: Ensamble de polinizadores de 4. ligtu var. simsii y nmimero de visitas registradas

por poblacién (N = 10).

QOrden Familia Especie PO JB VA TA ZA IA RC CO TF RA
Diptera Acroceridae Lasia aenea ¢ 322 34 0 102 0 2 0 0 0
Diptera Acroceridas Lasia corvina 0 0 0 7 98 0 78 48 0
Diptera Bombyliidae Bombylidae morfotipo 1 ¢ 0 0 0 0 0 0 1 0 0
Diptera Tabanidac Tabanus sp. 1 0 8 0 1 0 15 0 9
Himenoptera Andrenidae Andrenido sp, 0 0 0 0 11 0 0 0 2 0
Himenoptera Apidae Alloscirtetica sp. 0 21 0 46 1 132 23 23 7 3
Himenoptera Apidae Bombus ruderatus 0 0 0 6 -0 0 0 0 0 153
Himenoptera Apidae Bombus terrestris 0 3 2 0 0 0 0 0 ) 3
Himenoptera Apidae Centris nigerrima 59 21 17 6 23 23 19 52 31 4
Himenoptera Apidae Manuelia gayi 5 2 4 26 6 0 4 7 0 9
Himenoptera Apidae Svastrides melanura 0 13 0 0 o 0 6 0 0 15
Himenoptera Crabronidae Cerceris gayi 0 0 0 1 0 0 0 0 0
Himenoptera Halictidae Lasioglossum sp, 0 0 0 0 0 0 4 0 0
Himenoptera Halictidae Mesonychium gayi 7 0 0 0 0 2 2 0 17 0
Himenoptera Halictidae Ruizantheda mutabilis 0 71 0 92 0 6 0 23 0 0
Himenoptera Halictidae Ruizantheda proxima 0 150 ¢ 12 g 103 0 0 0 0
Hitenoptera Megachilidae Megachile cinerea 4 0 0 0 0 0 0 4 1 1
Himenoptera Megachilidae Megachile sp. o 0 0 0 0 ¢ 5 0 1 3
Lepidoptera Nymphalidae Nymphalidae motfotipo 1 ¢ 0 0 0 1 0 0 0 0 0
Lepidoptera Nymphalidae Nymphalidae morfotipo 2 0 0 0 0 1 4 0 0 0 0
Lepidoptera Papilionidae Battus Archidamas 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0
Lepidoptera Pieridae Phoebis sp. 0 0 0 0 8 0 0 0 0 0
Lepidoptera Pieridae Tatochila sp. 0 0 0 0 o 6 o 2 0 0

Total 76 608 57 190 169 375 61 209 107 200
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Tabla 2: Ntimero de plantas visitadas'por polinizadores e indices de riqueza (observada

(Sobs) ¥ estimada (Seq) v diversidad de Shannon-Wiener (H’) para cada poblacién

estudiada.
Poblacién Ubicacién Plantas Plantas Sobs St = DE H'+EE
estudiadas  visitadas

DO 33°02'42”8 200 24 5 3,94+0,54  0,780,05
71°30°01"W

JB 33°03°40”8 200 116 9 7.67+1,24  1,33x0,01
71°03'33"W

VA 33°16’43”S 200 19 4 2,87x0,78 0,95£0,05
71°24°57"W

FA 33°22'51”"8 200 61 6 556+£0,22  1,37+0,02
70°25'04"W

ZA 33°46°80™S 200 60 11 5+847 1,39 0,03
71°49'72"W

LA 33°39°159”8 145 72 9 834095 1,460,01
70°19°23"W

RC 33°43°40"S 200 20 7 506+ 1,31  1,5240,04
70°28°46"W

Cco 34°26%63"8 200 74 10 8,83£0,66 1,70 0,02
70°58* 72" W

TF 34°60°87”8 200 42 7 547+1,30 1,3240,03
70°96’10"W

RA 35°36°66™8 200 63 9 632111  0,95:0,03
71°33°61"W

Todos los pares de poblaciones, con excepcion de Coya y Termas del Flaco,
mostraron una similitud menor que 0.5 en la composicién de sus polinizadores, con un

valor promedio de similitud de 0.21 £ 0.02 (media + EE; N = 45) para el indice de Bray-

Curtis (Tabla 3).
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Tabla 3: Indice de similitud de Bray-Curtis para las p(;oblaciones estudiadas.

DO JB VA FA ZA LA RC €O TF RA
DO 100 007 032 009 023 012 036 044 043 0,08
JB 1,00 0417 028 034 031 015 016 008 0,06
VA 1,00 008 049 008 039 016 021 008
FA 1,00 012 025 026 034 009 0,12
ZA 1,00 0,15 023 020 024 0,06
LA 1,00 020 045 033 0,03
RC 1,00 034 035 0,15
Co 1,00 055 0,12
TF 00 0,06
RA i 1,00

5.2  Relacién entre la topologia de las redes y el éxito reproductivo

L}
Las poblaciones estudiadas (N=10) presentaron diferencias en la topologfa de su redes

unipartitas (Anexo 2). Estas diferencias fueron se observan en los resultados obtenidos

para los estadigrafos de red para cada poblacién (Tabla 4).

1) Anidamiento (WNODF): Las poblaciones de Rio Clarillo y Termas del Flaco no
presentaron un patrén de red anidado, mientras que las ocho poblaciones restantes
presentaron valores de anidamiento que van desde 0,79 en La Dormida a 12,39 en Jardin
Botdnico (Tabla 4). De las poblaciones estudiadas, las que presentaron un mayor

anidamiento, y por ende, un mayor patrén de orden, fueron Jardin Boténico y Lagunillas.

ii) Conectancia (C) y agrupamiento (CC): Estas medidas, por la forma en que fueron
calculadas presentaron valores similares dentro de una poblacién (Tabla 4) por lo que se
realizard su andlisis en conjunto. Lo Véasquez y Radal presentaron los valores mds altos

para ambos estadigrafos, mientras que las poblaciones de Rio Clarillo y Zapata
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presentaron los valores mds bajos. En estas dos iltimas poblaciones existirian pocos

individuos de plantas compartiendo un bajo niimero de polinizadores.

iii)  Centralidad del grado (Cd): Estas medida fue superior al 10% en Radal,
Lagunillas, Farellones y Coya, alcanzando un valor méximo de 29,71% en Jardin
Botanico. En el resto de las poblaciones los valores se encuentran entre el 1,90% en Rio
Clarillo y 5,33% en La Dormida (Tabla 4). Los individuos de aquellas poblaciones que
presentaron mayor ceniralidad de grado estarian mejor conectados que en aquellas

poblaciones que alcanzaron valores menores.

iv)  Intermediacién (Cb): Esta medida fue de 30,8% en Coya y 27,2% en Jardin
Botanico, indicando que hay un porcentaje importante de individuos que funcionan
como conectores o puentes dentro de su red. En Farellones y Lagunillas, la
intermediacion alcanzé valores intermedios (respecto al valor méximo alcanzado),
acercandose al 16% de individuos intermediarios. En Lo Vésquez y Rio Clarillo no se

"

registraron individuos conectores (Cb = 0%) (Tabla 4).

V) Cercania (Cc): Fue sobre 0,5 para 5 de las poblaciones estudiadas (La Dormida,
Lo Vésquez, Lagunillas, Coya y Radal), indicando la existencia de distancias cortas

entre nodos que se iraduce en una mejor conectividad (Tabla 4).
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Tabla 4: Resultado de los estadigrafos de las redes de polinizacién de A./igtu var simsii
para cada poblacién estudiada. En la tabla se muestran los valores obtenidos para el
anidamiento (medido a través del‘ indice WNODF), Conectancia (C), Agrupamiento
(CC), Centralidad de grado (Cd), Intermediacién (Cb) y Cercania (Cc). Todos los
valores fueron significativos (p < 0,05) luego de contrastar la distribucién observada con

una obtenida con un modelo nulo (n = 999 iteraciones).

Poblacién Anidamiento C cC Cd Cb Ce
DO 0,79 0,48 0,65 533 1,88 0,55
IB 12,39 0,52 0,52 29,71 27,17 0,75

YA 3,39 0,67 0,78 5,68 0,00 0,63
FA 815 0,51 0,62 15,59 15,37 0,75
ZA 0,44 0,28 0,18 1,35 0,23 0,25
LA 12,24 0,49 046 17,56 15,83 0,70
RC 0,00 0,26 0,18 1,90 0,00 0,20
Cco 7,25 0,32 0,36 11,79 30,84 0,01

) TF 0,00 0,28 0,28 514 1,78 0,29
RA 3,91 0,64 0,79 18,90 2,30 0,65

Promedio £ EE 486x154 045005 048007 11,90£2,71 954x3,77 0,48%0,08

En relacién a las medidas de éxito reproductivo, el valor promedio de la
proporcién SO entre las poblaciones fue de 24,1 + 7,6 (media + EE; N = 10) y el
promedio de semillas fue de 198,1 = 62,7 (media + EE; N = 10). Las poblaciones con
mayor éxito reproductivo medido como SO fueron Radal, Lagunillas y Farellones,
mientras que Radal, Termas del Flaco y Farellones fueron las de mayor nimero de
semillas. Los individuos de Coya y La Dormida muestran los menores valores para

ambas medidas de reproduccion (Tabla 5).
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Tabla 5: Resultado de las medidas de éxito reproductivo de A. ligtu var simsii. El
ntimero de frutos indica el nimero de individuos de plantas por poblacién a las cuales
les fue posible colectar 1 fruto para redlizar las estimaciones de SO (promedio de la
proporcién semillas/dvulo por despliegue floral) y del niimero de semillas (niimero de

semillas por fruto por despliegue floral). Los valores muestran la media * error

estandard.
Poblacion Frutos SO Semillas

DO 147 18,3+ 1,3 180,0%2,8
JB 135 26,0 +2.7 198,6 35,5
VA 152 27.8+3,1 211,243,6
FA. 199 28,0+3,3 219,6+2.3
ZA 147 23,725 196,6 = 4,7
LA 130 28,427 217,8+4,4
RC 171 18,2+1,0 198,0% 2,1
CcO 190 12,3+1,2 119,0+ 1,5
TF 160 26,7 £2,6 220,1+3.4
RA 110 31,2433 220,3+5,3

Promedio £ EE 154,1 +£ 8,6 24,1+7,6 198,1 + 62,7

Se enconiré una correlaciéon entre la medida de cercania (Cec) y el éxito
reproductivo (SO) (coeficiente de corre;laci(’m de Pearson r, = 0,75; F = 7,43; p = 0,036).
Al estudiar esta relacién utilizando los modelos lineales generalizados (GLM), sélo el
modelo 2 que relaciond el éxito reproductivo (SO y Semillas) con las medidas de
centralidad (centralidad de grado + intermediacién + cercania) tuvo significancia

estadistica (Tabla 6).
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Tabla 6: Resultado de la relacién entre estadigrafos de red y las medidas de éxito

reproductivo estimados a través de un modelo lineal generalizado (GLM). Modelo 1:

éxito reproductivo = anidamiento + conectancia + agrupamiento; Modelo 2: éxito

reproductivo = centralidad de grado + intermediacién + cercania; y Modelo 3: éxito

reproductivo = anidamiento + conectancia + agrupamiento + centralidad de grado +

intermediacién + cercania. En asterisco y negrita se muestran los valores

estadisticamente significativos (p < 0,05).

GLM

Variable respuesta gl F p Ps;xido AIC
Semillas

Modelo 1 o 0972 0465 033 1025

50 9 1308 0355 0395 679

Semillas * 92.23

Modelo 2 9 6311 0,027* 075 922

SO 6 5945 0,031* 0748 59.14
Semillas

Modelo 3 9 3579 0,161 0877 91,48

SO 9 2876 0207 0851 59,83

53 Modelamiento de Ja i}erdida de polinizadores y cambios en Ja topologia de

las redes de interaccion

De los estadigrafos de red estudiados, sélo las medidas de centralidad mostraron tener

una relacién significativa con las medidas de éxito reproductivo. Dados estos resultados,

se analizaron los cambios sobre la centralidad de grado (Cd), intermediacién (Cb) y

cercanfa (Cc) cuando la extincion de polinizadores fue simulada (ver tabla en Anexo 3).
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i) La centralidad del grado (Cd) disminuye al remover los polinizadores mas
abundantes (Fig. 3a), afectando notoriamente a las poblaciones de Lo Vasquez y Termas
del Flaco que alcanzan un valor de Cd=0 al extinguir el 50% de los polinizadores. Al
remover de la red el.50% de los polinizadores, las poblaciones que mantienen valores
altos de Cd son Lagunillas, Coya, Farellones y Coya. Interesantemente, al eliminar ele
75% de los polinizadores mds abundantes, Zapata, Coya y Radal muestran resiliencia a
la pérdida de interacciones para este estadigrafo (ZA, Cd=1; CO y RA, Cd=0,33). Al
eliminar primero las especies menos abundantes (Fig. 3b), Cd aumenta en la mayoria de
las poblaciones al extinguir el 25% y 50% de las especies y disminuye posteriormente al
remover el 75% de polinizadores, en donde las.poblaciones de Jardin Botanico,
Lagunillas, Coya y Zapata mantiencn individuos de A.ligtu var. simsii conectados a

través de polinizadores compartidos.

if) La intermediacion (Cb) se vio fuertemente disminuida posterior a la extincidn de
los polinizadores mas abundantes (Fig. 4a), donde luego «de la extincién del 25%,
alcanzé valor Cb = 0 en La Dormida, ngata, Rio Clarillo y Termas del Flaco, indicando
que los polinizadores mas abundantes en estas poblaciones corresponderian a aquellos
que conectan a los individuos de planta que funcionan como intermediarios. Solo Coya
mantiene un minimo de individuos puente (Cb =0,33) posterior a remover el 50% de
polinizadores. Al remover los polinizadores desde el menos abundante, Cb al igual que
para Cd, aumenté en la mayoria de las poblaciones al extinguir el 25% y 50% de las

especies (Fig 4b) y disminuye posteriormente al remover el 75%, en donde las
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poblaciones de Jardin Botanico, Lagunillas y Coya mantienen individuos de A.ligtu var.

simsii que actian como nodos puente entre otros individuos de planta.

jii)  La cercania (Cc) disminuye consecutivamente al remover primero las especies
polinizadoras més abundantes (Fig. 5a). Al remover el 50% de los polinizadores mds
abundantes, las poblaciones que mostraron valores de Cc distintos de cero son
Lagunillas, Jardin Botdnico, Farellones y Coya. En la serie de extinciones que inicia
desde los menos‘abundantes, la Ce va incrementando alcanzado los valores maés altos en
la extincién del 75% de los polinizadores menos abundantes en Jardin Botanico (Fig.
5b), Lagunillas, Radal y Coya en donde atin prevalecen nodos que pueden conectarse a
través de pocos pasos con el resto de nodos. En las redes con este porcentaje de

extincién la centralidad fue O solo en Dormida, Lo Vésquez y Farellones.
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Figura 3: Diferencias en la centralidad de grado (Cd) en poblaciones de A. ligtu var.

simsii (N = 10) al remover distintos porcentajes de los polinizadores més abundantes (a)

y menos abundantes (b).
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Figura 4: Diferencias en la intermediacién (Cb) en poblaciones de 4. ligtu var. simsii (N

= 10) al remover distintos porcentajes de los polinizadores més abundantes (a) y menos

abundantes (b).
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Figura 5: Diferencias en la cercania (Cc) en poblaciones de 4. ligtu var. simsii (N = 10)
al remover distintos porcentajes de los polinizadores méas abundantes (a) y menos

abundantes (b).
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Los resultados obtenidos sugieren que la remocién de polinizadores reeduce los

estimadores de centralidad, cuyos valores disminuyen notoriamente al eliminar de la red

a los polinizadores mas abundantes. Los menores valores para las medidas de

centralidad se obtuvieron luego de remover el 50% de los polinizadores con mas visitas.




Al remover polinizadores desde el menos al més abundante, los cambios en la
centralidad de la red son menos abruptos y tienden al aumento por lo menos en la
remocién inicial del 25%, manteniendo individuos conectados en algunas poblaciones
incluso posterior a la extincién del 75%. A partir de estos datos, se sugiere que las
poblaciones mds susceptibles a la disminucién del éxito reproductivo por pérdida de
polinizadores fueron La Dormida, Lo Véasquez y Termas del Flaco; mientras que las mas

resilientes fueron las poblaciones de Jardin Boténico, Lagunillas, Farellones y Coya.
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6. DISCUSION

Los efectos que tiene la pérdida de polinizadores sobre la estructura de las redes de
polinizacién han sido evaluadas por numerosos estudios (e.j. Bascompte y col., 2003;
Jordano y col., 2003), los que en su mayoria han sido conducidos a nivel comunitario.
Los estudios a nivel poblacional que relacionan la estructura de la red, la pérdida de
polinizadores y el éxito reproductivo a nivel poblacional son incipientes, sin embargo
estos permiten comparar las diferencias en la topologia y funcionalidad de la red de una
especie de planta a fravés de distintas poblaciones. Basado en lo anterior, las variaciones
poblacionales del ensamble de polinizadores en el rango de distribucién de la especie 4.
ligtu var. simsii, permite evaluar el comportamiento de las redes a nivel poblacional,
aportando informacion adicional a la reconocida carencia de estudios que existen en esta

area,

Las diferencias en el éxito reproductivo a lo largo del eje de distribucién de A.
ligtu var. simsii, puede estar justificado por las variaciones abidticas y de elementos
bidticos en las que se encontraban las poblaciones estudiadas, en donde se observaron
diferencias en la altura sobre el nivel del mar y variaciones en la flora acompafiante
(diferencias en riqueza y diversidad de especies en floracién), la cudl podria incidir

sobre la tasa de visita de los polinizadores.

Los resultados muestran que existe una relacion positiva entre las medidas de

centralidad de la red de polinizacién de A. ligtu var. simsii y la produccion de semillas.

Los datos sugieren que al remover los polinizadores més abundantes de cada poblacién
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(asociado al nimero de visitqs), las medidas de centralidad disminuyen, cambiando la
topologia de las redes que conducird a la disminucién de la produccién promedio de
semillas, Sin embargo, este patron de cambio en la topologia de las redes también se
observa en menor magnitud cuando se remueven los polinizadores menos abundantes.
Estos resultados sugieren que todo cambio que se realice en el ensamble de
¢
polinizadores conducird a un cambio en todos los estadigrafos que representan la
topologia de la red. Sin embargo, solo las variaciones en el estadigrafo de centralidad se
relacionaron directa y significativamente con el éxito reproductivo. El sentido bioldgico
de las medidas de centralidad es que éstas indican la facilidad pe:ra transportar el polen
entre individuos dentro de una poblacién, aumentando la probabilidad de éxito
reproductivo en plantas de 4. ligfu var. simsii. En consecuencia, para esta especie las
medidas de centralidad se mostraron como los estadigrafos mds sensibles ante el cambio
del ensamble de polinizadores. La ausenci-a' de relacion entre los estadigrafos de
anidamiento, conectancia y agrupamiento, contrastan con el estudio de Gomez y col.
(2011), cuyo modelo fue la herbdcea generalista autocompatible Erysinmum
mediohispanicum, lo cual mostré una relacién positiva para estos estadigrafos con el
éxito reproductivo, medido como nimero de plantas juveniles. Este hecho podria ser
explicadé porque E. mediohispanicum es una herbicea altamente generalista, con un
ensamble- de polinizadores compuesto por més de 180 especies de insectos
pertenecientes a l6 Srdenes distintos (Gémez y col., 2007). Por el contrario, 4. ligtu var.

simsii, tiene un ntimero de interacciones entre plantas y sus polinizadores menor al del

trabajo antes citado (Gémez y col., 2011). La riqueza de especies que componen el

ensamble de polinizadores podria estar determinando la importancia del patrén de
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anidamiento, agrupamiento y conectancia sobre el éxito reproductivo de las especies
herbaceas. No obstante lo anterior, las poblaciones de A. ligtu var. simsii mostraron que
en aquellas en que se encontrdé mayores valores de anidamiento (e.j. Jardin Botanico y
Lagunillas) también se presentaron mayores valores de centralidad. De esta manera, las
redes anidadas fueron altamente cohesivas, en donde las plantas coqectadas a través de
aquellos polinizadores mdas generalistas interactian enire ellas generando un nicleo
denso de interacciones. Este hecho implicé.una mejor conectividad entre los nodos de la
red para dichas poblaciones, lo cual segiin estudios en redes bipartitas realizados por
Bascompte y col. (2003), podria ofrecer rutas como respuesta del sistema ante
perturbaciones, fenémeno que podria ser aplicado a redes unipartitas de acuerdo a lo
observado en la simulacién de extincién de polinizadores del ensamble de 4. ligtu var

simsii,

En el presente estudio se encontré que la remocién de los polinizadores mas
abundantes de A. ligtu var. simsiii se traduce en una disminucién de las medidas de
centralidad. Esto sugiere que los animales que concentran el mayor numero de
abundancia de visitas, son relevantes para la estructura y estabilidad de las redes
unipartitas, lo cual es comparable a lo descrito por Memmott y col. (2004) para redes
bipartitas que representan comunidades interactuantes. A su vez, las especies
generalistas ocupan posiciones centrales dentro de la red lo que permitiria una mejor
conexion entre individuos (Martin Gonzélez y col., 2010) facilitando la transferencia de
polen que favorece a la reproduccién. De esta manera, las modificaciones estructurales

de la poblacion como causa de la pérdida de interacciones al eliminar los polinizadores
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mas generalistas podria traducirse en una disminucién del éxito reproductivo en 4. ligiu
var. simsii. La importancia de los animales que concentran el mayor numero de
interacciones y visitas a las plantas ha sido demostrada en trabajos de redes bipartitas
(e]. Jeorig y col., 2000; Newman, 2004; Martin y col., 2010) describiendo su rol clave
como conectores, siendo especies vitales para la estructura, funcionamiento, resiliencia y
cohesividad de la red. Los datos aqui mostrados sugieren que esta importancia también
ocurriria en la red unipartita de las poblaciones de A.ligtu var. simsii. De esta manera, la
identidad de las especies removidas ha sido definida como punto clave para determinar

la direccion de los esfuerzos en conservacién (Ramos-Jiliberto y col., 2009).

Adicionalmente, se observé que la pérdida de los polinizadores menos
abundantes dentro de las redes estudiadas para A. ligtu var. simsii, caus6 el aumento de
los indicadores de centralidad de grado y cercania, lo que podria entenderse como un
ajuste de las relaciones ante la pérdida de polinizadores que efectian menos visitas a
plantas. Se debe tener en cuenta que la centralidad de grado depende del némero de
interacciones y de especies interactuantes (Barrat y col.,, 2008), siendo esperable que al
remover las especies con menos interacciones este estimador aumente. Algo similar
sucede con la cercanfa, la cual depende del nimero de nodos dentro de la red y los
enlaces existentes (Nooy y col., 2005) por lo que la remocién de especies podria reducir
la distancia entre nodos. El aumento de estos estimadores no asegura la persistencia de
las poblaciones, ya que las medidas de centralidad pueden estimarse en poblaciones que
han perdido la mayoria de sus plantas producto de la extincion secundaria, sin considerar

los efectos de esta disminucién sobre el comportamiento de los polinizadores
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sobrevivientes que podrian ser afectados por competidores, como fue descrito por Brosi
y Briggs (2013). Se debe considerar que las contribuciones funcionales de las especies
puéden ser dinamicas y moldeadas por la comunidad de competidores interespecificos
(Brosi y Briggs, 2013). Este enfoque se relaciona con el desarrollado en la modelacién
de las redes desde la perspectiva recurso-consumidor (Valdovinos y col,, 2012), en
donde los cambios en la disponibilidad de recursos actia moldeando los esfuerzos en
forrajeo (forrajeo adaptativo) (Valdovinos y col., 2010), que responden a escenarios con
distintas tasas de mortalidad de animales y plantas, y a diferencias en el porcentaje de
remocién de especies producto de las extinciones secundaria. En el estudio realizado
por Valdovinos y col. (2010) se observé que la incorporacién de estas variables al
estudiar la dindmica poblacional en redes de interaccion aumenta la persistencia y

diversidad de las especies reduciendo las extinciones secundarias.

Por otra parte, las poblaciones no respondieron de igual forma ante la extincién
de los polinizadores, en donde algunas poblaciones incrementaron los valores de
centralidad y en otras disminuyeron posterior a la extincidon. Para entender estas
diferencias, es importante considerar que las redes ecolégicas no son entidades estaticas,
sino que cambiafl en el tiempo, existiendo variaciones en la abundancia y las fenofases
que determinan el niimero de enlaces por especie (Olesen y col., 2008) y que definen la
estructura de la red. Para el caso de las poblaciones estudiadas, estas presentaron una
diversa flora acompafiante que varié entre poblaciones, lo cual podria determinar los
enlaces que se establecen dentro de cada red estudiada. Se ha descrito en andlisis

comunitarios que la flora acompafiante exdtica podria presentar un impacto sobre la




estabilidad de la estructura de la red, en donde se ha visto que su remocidén afecta las
medidas de grado de distribuciéon y modularidad, dado quie las especies exéticas
sostienen un gran mimero de enlaces con su comunidad (Valdovines y col., 2009). Otro
factor determinante para la estructura de la red de polinizacién y la produccién de
semillas en el sistema estudiado es que esta corresponde a una planta que abarca yn
amplio gradiente de distribuci6n, ocupando diferentes habitats, lo cual determina la
composicion del ensamble de polinizadores seglin sus requerimientos ecofisiolégicos,
presentando diferencias en la composicion del ensamble de polinizadores y por ende, de
la estructura de la red (Gémez & Perfectti, 2009). Las variaciones en abundancia de
especies polinizadores, las fenoféses, la flora acompafiante y la flora exética, y el amplio
rango de distribucién de A.ligtu var. simsii podrian determinar las diferencias en las
estructuras de la red de las poblaciones y sus respuestas ante la exinticién de

polinizadores.

Una caracteristica que no ha sido integrada en la evaluacién de la respuesta ante
la pérdida de polinizadores y el éxito reproductivo, es que A. ligty var. simsii es una
herbacea gedfita, por lo que en ausencia de polinizadores puede reproducirse de forma
vegetativa, caracteristica que probablemente reduce los efectos de la remocion de
polinizadores, siendo una variable interesante de ser incluida en los modelos de
extincién de polinizadores y las consecuentes extinciones secundarias. Es importante
establecer a futuro la relacién existente entre los cambios en los estadigrafos de la red y

los posibles efectos sobre las contribuciones funcionales que pueden hacer los
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polinizadores al enfrentarse a un panorama de extincion de otros polinizadores y las

consiguientes extinciones secundarias.
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7. CONCLUSION

Las poblaciones estudiadas presentaron diferencias en la composicién del
ensamble de poiinizadores y en los estadigrafos de red estudiados, encontrando que
aquellas poblaciones que presentaron los mayores valores de anidamiento mostraron a su
vez mayores valores en las medidas de centralidad, lo que sugiere que aquellas
poblaciones que son mas anidadas poseen un mayor nimero de conexiones entre los
individuos de 4. ligtu var. simsii (centralidad del grado), un mayor niimero de plantas
actuando como intermediarios o conectores (intermediacidn) y plantas que se conectan

con otras en un menor nimero de pasos (cercania).

Los resultados de este trabajo sugieren una relacién positiva entre Ia topologia de
la red de polinizacién de A. ligtu var. simsii descrita a través de medidas de centralidad y
la funcionalidad de la red, en donde un mayor valor de centralidad de grado,
intermediacion y cercanfa indican una mayor produccién de semillas en 4. ligtu var.
simsii, explicitando la importancia funcional de los individuos que cumplen rol como
conectores, y la importancia en la transferencia de polen de la proximidad entre plantas

al compartir polinizadores.

La remoci6n de polinizadores de las redes de cada poblacion, generd cambios en
la topologia de red evidenciados a través de sus medidas de centralidad. Los efectos de
la remocién sobre la topologia dependieron de la identidad de los polinizadores
removidos, siendo la extincién de los polinizadores con mayor niimero de visitas la que

generd una disminucién en las medidas de centralidad.
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Por lo tanto, el estudio realizado sugiere que las hipdtesis planteadas se cumplen,
existiendo una relacion positiva entre la estructura de la red de polinizacién de 4. ligtu
var. simsii v su éxito reproductivo, en donde las poblaciones con mayor valor en las
medidas de ceniralidad presentan una mayor produccién de semillas. Ademds, la

pérdida de polinizadores de la red modifica la topologia de red disminuyendo las

medidas de centralidad, lo que sugiere una disminucién en el éxito reproductivo.

Finalmente, el estudic de redes unipartitas de polinizaciéon en distintas
pobiaciones de una planta con amplio rango de distribucién, como ocurri6 con el modelo
de estudio 4. ligtu var simsii, permite evaluar la fragilidad ante la pérdida de
polinizadores de forma especifica a cada localidad estudiada, lo cual permite generar
estrategias de conservacién adecuadas y particulares a cada poblacién, que se enfoquen

sobre las especies de polinizadores més relevantes dentro de su red de interacciones.
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ANEXO 1
Descripcion de los estadigrafos de red estudiados en este trabajo.

i. La conectancia, C, es una medida de la proporcion de enlaces observados respecto a
todos los enlaces posibles que se pueden desarrollar dentro de una red (Dunne y col,,
2002). Esta es una medida de robustez y cohesion (Newmann, 2003). Este indice toma
valores en porcentaje que van desde 0, cuando hay nula conectancia (no existen
interacciones entre individuos), y 100 cuando todos los individuos presentan

interacciones entre si.

ii. El anidamiento es un patrén de la red en el cual las especies mas especialistas
solo interactian con un subgrupo de especies mas generalistas (Bascompte y col., 2003),
siendo una medida del orden de todo el sistema. Para el estudio de redes unipartitas el
anidamiento se refiere al patrén de intercambio de polinizadores que influeyn en el
apareamiento entre plantas, en donde plantas que son visitadas por un grupo reducido de
polinizadores (especialistas), comparten estos polinizadores con plantas visitadas con
una mayor diversidad de polinizadores (generalistas) (Gomes y col., 2012). Para calcular
el anidamiento se utiliz6 el indice Weighted NODF (WNODF) propuesto por Almeida-
Neto & Ulrich (2011) que corresponde a una modificacién del indice NODF (Almeida-
Neto y col., 2008). A diferencia del NODF que utiliza datos de presencia y ausencia, el
WNODF es un indice cuantitativo del anidamiento que considera la abundancia de las
especies, en donde 0 indica un patron no anidado, y 100 indica una red perfectamente

anidada. Dada una matriz en donde » es el namero de columnas y m el ndmero de filas,
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y F es el nimero de celdas con valores distintos de cero para cualquier columna ¢; o fila
r;, el anidamiento entre cualquier par de columnas c¢; y ¢j (j > 1) serd distinto de cero
siempre que F (c¢;) > F (¢j). De este modo se determina el anidamiento promedio para

pares de columnas como:

n—-1 n
WNODF, = 100 Z Z
f=1 f=itl

z|E

donde K es el nimero de celdas con valores menores a ¢; y NV es el niimero total de
celdas no vacias. El célculo de WNODF para las filas sigue el mismo procedimiento. El
WNODF para todos los pares de columnas n(n-1)/2 y todos los pares de filas m(m-1)/2

puede ser calculado como:

2(WNODF, + WNODE.)
m(m— 1) +n(n—1)

WNODF =

iiiy  El agrupamiento es una propiedad de la red que determina la facilidad de
dispersion de cualquier factor a través de la red (Newman, 2003). El coeficiente de
agrupamiento se estimé como el promedio de los coeficientes de agrupamiento de cada
nodo dado por la proporcion de enlaces existentes dividido por el nimero de enlaces
posibles. En una matriz G = (¥, E) donde V' es un vértice v; rodeado por N; vértices
vecinos conectados a través de enlaces E, v; tiene al menos k; (kij— 1) enlace dentro de
todos los posibles. En una red no dirigida el coeficiente de agrupamiento de un vértice
dado, CC,, estd dado por la fraccion de enlaces conectados ey (enlaces entre j y &)

dividido el niimero de enlaces posibles:
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_ 2}l

o -1

Uj, Vi € Ni’ ejk EF

[

El coeficiente de agrupamiento de la red se calcula como el promedio de los
coeficientes de agrupamiento CC; de todos los vértices de la red (Watts & Strogatz,

1998):

iv) Las medidas de centralidad dentro de una red unipartita, indican cuén bien conectado
estd un individuo con el resto con los que comparten polinizadores (Gémez & Perfectti,
2012). La centralidad fue estimada usando tres indicadores: centralidad de grado
(“degree centrality”), intermediacion (“befweenness™) y cercania (“closeness”). Los
nodos que posean altos valores de centralidad representan a las especies o individuos
que potencialmente pueden afectar a muchas otras especies y son importantes para la

estabilidad y estructura de la red (Martin Gonzélez y col., 2010).

La centralidad del grado (Cd) evalda la importancia de un nodo de acuerdo a su grado
normalizado (Le Merrer & Trédan, 2009) definido por el mimero de enlaces que se

conectan al nodo (Barrat y col., 2008). Esta es una medida de conectividad basada en los

componentes individuales, Dado una grafo G = (V, E), para cada nodo v € V su

centralidad de grado Cd (v) = grado (v). Si se tiene la matriz de adyacencia del grafo,
donde cada posicion ay asume el valor de 1 si existe la arista y 0 si no existe, entonces la

centralidad de grado de cada nodoJ se define como:

.
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cd() = Z ay;

14

La intermediacion (Cb) cuantifica la frecuencia o el niimero de veces que un nodo actia
como puente a lo largo del camino més corto entre dos nodos (Freeman, 1977; Nooy y
col., 2005). La intermediacién Cb (i) de un nodo fue estimado como:

ik /g

Ch(i) -D-2)

J<ki+

donde n es el niimero de especies en la red, gi es el nimero de caminos cortos que
enlazan a dos nodos cualesquiera, ¥ gu(i) es el nimero de estos caminos cortos gy que
pasan 4 través de i (Wasserman & Faust , 1994). Los nodos con valores de Cb (i) > 0 se

llaman conectores.

La cercania (Cc) se relaciona con ¢l camino mas corto entre un nodo y €l resto de nodos
en la red por medio de interacciones directas e indirectas (Nooy y col., 2005). Un nodo
que es central estd méas cerca de otros nodos y puede de este modo interactuar con ellos
usando muy pocos o ningun intermediario (Martin Gonzélez y col., 2010). La cercania
se calcula como el promedio de la distancia més corta desde un nodo puntual a todos los
otros nodos. La cercania Cc (i) de un nodo i se define como:

mn
di:
Ce®) = Z n—Ul

J=li=]

donde » es el nimero de nodos, dy la distancia més corta entre los nodos i y j medida

como el nimero de enlaces (Freeman 1979, de Nooy y col., 2005).
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ANEXO 2

Topologia unipartita que muestra el patron de los polinizadores compartidos (enlaces)
entre los individuos de A.ligtu var. simsii (nodos en verde). El modelo se realizd

mediante el algoritmo de minima energia de Kamada-Kawai (Gémez y col., 2007).

a) La Dormida
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Jardin Botanico

b)

Lo Vasquez

c)




d)

Farellones
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Zapata




Lagunillas
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g)

Rio Clarillo




h)

Coya
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Termas del Flaco




i) Radal
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ANEXO3

Medidas de centralidad para las poblaciones de 4 figut var. simsii (N = 10) posterior a la

b

remocion de polinizadores.

i) Centralidad del grado (Cd) para poblaciones de 4. ligtu var. simsii (N =10) en 2
escenarios de extinciones de polinizadores: (1) removiendo el 25%, 50% y 75% de los
polinizadores mas abundantes (+ab), y (ii) removiendo elel 25%, 50% y 75% de los

polinizadores menos abundantes (-ab). Valores representan la media + desviacién

estdndar.
Remocién de los mds abundantes Remociér de Ios menos abundantes
Poblacitn 25% +ab 50% +ab 75% +ab 25% -ab 50% -ab 75% -ab
DO 09£0,6 12£0,7 0 5632 6,723 NA
JB 51%3,5 09+1,0 0 30,6+ 11,7 31,4£99 27,3+8.2
VA 0,6+0,6 0 0 5726 6,0+23 NA
FA 31+19 1,1+ 04 NA 163 +6,7 16,6+ 6,4 NA
ZA 1,509 08+08 1,0+0,8 7,751 84449 9,446
LA 8944 61,1 0 173380 18,6+6,8 18,8+43
RC 05+0,5 0,6+0,6 0 2,113 26+12 28+1,0
CO 24+£1,5 1,3£0,8 0,303 12254 12,6+ 5,0 14225
TF 20+1,0 0 0 54+33 6,119 6,6+1,0

RA 0,7+06 0,2+03 03+£03 19,890 21,276 223260
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-

i) Intermediacion (Cb) para poblaciones de A. ligtu. var. simsii (N = 10) en 2

escenarios de extinciones de polinizadores: (i) removiendo el 25%, 50% y 75% de los

polinizadores mas abundantes (+ab), y (ii) removiendo el 25%, 50% y 75% de los

polinizadores menos abundantes (-ab). Valores representan la media + desviacion

estdndar.

Intermediacién (Cb}
Poblacién  Original 25% +ab 50% +ab 75% +ab 25% -ab 50% -ab 75% -ab
DO 1,88 49,19 0 ] NA 1,96+ 9,38 0 NA
15,76 = 2741 2257
JB 1,84+ 11,18 0 NA 8,25:£23,32
52,76 67,36 51,37
VA 0 0 NaA NA ] 0 NA
12,17+ 11,44 =
FA 4,84+2030 1,50+6,36 0 NA NA
29,48 26,96
ZA 0,23 +1,27 0 0 0 025+130 0,27+1,36 0
17,49 £ . 17,49 £ 14,93 £
LA 10,93 £50,43 0 NA 7,17+£12,08
37,51 37,51 32,70
RC 0 0 0 NA 0 0 0
30,84 = 26,33 = 2344 + 12,76 £
Co 3671705 0,33+1,15 NA
87,26 80,07 76,11 66,31
TF 1,79+ 11,57 0 NA NA 1,88 11,86 2,27:+13,06 0
RA 2,30+ 15,54 0,364 1,20 NA NA 24221593 2,59+1648 0




iii)
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Cercania (Cc) para poblaciones de A. ligtu var. simsii (N = 10) en 2 escenarios de

extinciones de polinizadores: (i) removiendo el 25%, 50% y 75% de los polinizadores

mis abundantes (+ab), y (ii) removiendo el 25%, 50% y 75% de los polinizadores menos

abundantes (-ab). Valores representan la media + desviacion estandar.

Cercania (Cc)
Poblacidn Original 25% +ab 50% +ab 75% +ab 25% -ab 50% -ab 75% -ab
Do 0,5520,28 0,22+0,15 1,00+ 0,00 NA 0,60 0,28 0,79+ 0,26 NA
JB 0,25£0,22 0,33£0,21 031+£023 NA 0,76 % 0,11 0,79+ 0,09 0,88 +0,12
VA 0,71 0,27 0,504 0,33 NA NA 0,71 £ 0,27 0,71 0,27 NA
FA 0,07 0,11 0,45%0,24 0,28+0,10 NA 0,79+ 0,12 0,804 0,12 NA
ZA 0,25%0,18 0,18 £0,12 0,21£0,23 0,40+031 0,28+0,18 0,30+ 0,19 0,44 = 0,21
LA 0,69 % 0,17 0,63 £0,20 033%0,21 NA 0,69=0,17 0,78+ 0,10 0,86 = 0,08
RC 020+ 0,15 0,19%0,15 0,50+0,33 NA 0,25£0,16 0,44 % 0,20 0,52+£0,18
o 0,64 0,10 0,370,220 0,26+ 0,16 NA 0,66 & 0,09 0,68 & 0,09 ? 0,76 % 0,05
TF 0,29+ 0,14 0,26+ 0,15 NA NA 0,33£0,13 0,45+ 0,10 0,49 = 0,08
RA 0,65 0,30 0,18+ 0,14 NA - NA 0,71+ 0,28 0.82+0,23 0,86= 0,23




