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RESUMEN

En esta tesis se analiza el papel de la polinizacién
biética en la estructuracién de comunidades de alta montaifia
en la Patagonia chilena. Las localidades de estudio se en-
cuentran a los 50°S en la Sierra de Los Baguales, a 13,5 km
(Cerro Diente) y 59 km (Cerro Santa Lucia) al este del Campo
de Hielo Patagbnico Sur.

Adicionalmente a los gradientes altitudinales en cada
cerro, la Sierra de Los Baguales presenta un gradiente este-
oeste de rigurosidad climdtica (Cerro Santa Lucia presenta
condiciones climdticas més céalidas, secas y estables que
Cerro Diente). Por otra parte, Cerro Santa Lucia fue sélo
marginalmente afectado por 1la Gltima glaciacién mientras que
Cerro Diente se encontraba bajo el Campo de Hielo Patagdnico.
Esto habria determinado que los eventos de recolonizacién
postglacial de los sistemas de alta montafia ocurrieran desde
el este al oeste.

En base de méds de 5000 observaciones de 10-minutos, se
encontrd que las tasas de visita de 1los insectos antéfilos
son las mas bajas reportadas en la literatura (entre 2,1*10"°
a 2*10°* wvisita/flor/minuto). Estas disminuyen a mayores
alturas y hacia el oceste. Miofilia y Psicofilia son los modos
de polinizacién méds importantes en las dos localidades. La
Miofilia tiende a aumentar con la altitud, mientras que la
Psicofilia tiende a aumentar hacia el oceste. A nivel de

gremio, existe mayor sobreposicién en los periodos de flora-
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cién a mayores alturas y hacia el oceste, sin embargo no hay
evidencia de modificacién del patrén de floraciénm de las
especies. Los pares de especies de plantas con mayor simili-
tud en sus polinizadores no presentan una mayor estructura-
cién (espacial, temporal, espacial*temporal). No se encontrd
diferenciacién de morfologia floral dentro de los gremios,
salvo por una especializacidén gruesa para Psicofilia.

La inestabilidad climética, reforzada por 1los procesos
histéricos, habria seleccionado conjuntos de taxa con bajos
niveles de especificidad. El cambio en 1los modos de polini-
zacién dentro de una especie (60% de las especies cambian su
modo de polinizacién a nivel de orden entre los dos cerros),
los altos valores de conectancia entre los lepidépteros diur-
nos y las plantas que visitan (Cerro Santa Lucia= 39,4% y
Cerro Diente= 47,4%), y la no constancia en la pertenencia a
un gremio entre las dos localidades, son algunas de las
evidencias que apoyan la existencia de relaciones planta-
polinizador poco especificas. A consecuencia de 1lo anterior,
en la Sierra de Los Baguales existiria un régimen variable de
presiones co-evolutivas. Los periodos de floracién de cada
especie estan limitados por las otras fenofases reproductivas
Yy por la pertenencia a una familia. Estas limitaciones vy las
presiones selectivas variables permiten concluir que la
evidencia de incremento de la facilitacién a mayores alturas
y hacia el oeste, son mejor explicadas por un mecanismo de
encaje (i.e., seleccién ecoldgica de especies, sin cambio

genético) que por co-evolucién.

XX



ABSTRACT

This +thesis analyzes the role that biotic pollination
plays in the structuring of high-mountain communities in the
Chilean Patagonia. Study sites are located at 50°S in the
Sierra de Los Baguales, 13.5 km (Cerro Diente) and 59 km
(Cerro Santa Lucia) east of the Southern Patagonian Ice
Field.

In addition to the altitudinal gradients found in each
mountain, the Sierra de Los Baguales presents an east-west
climatic rigor gradient (Cerro Santa ILucia presents warmer,
drier and more stable conditions than Cerro Diente). Addi-
tionally, Cerro Santa Lucia was only marginally affected by
the last glaciation, while Cerro Diente was fully affected
within the Patagonian Ice Field. These conditions may have
determined that the post-glacial recolonization events oc-
curred from east to west.

On the basis of more than 5000 l0-minute cobservations,
it was found that the visitation rates of anthophyllous
insects are the lowest reported in the literature (between
2.1 *10°* amnd 2 *10°° visits/flower/minute). These rates
decrease at greater altitudes and as one travels westward.
Myophylly and Psychephylly are the most important pollination
modes in both localities. Myophylly tends to increase with
altitude, while Psychophylly tends to increase westward. At
guild level, there is more overlap in the flowering periods

at greater heights and as one moves westward. Nevertheless,

xxi




there is no evidence of any change in the flowering pattern
of the species. Plant species pairs which show more similari-
ty with respect to their pollinators do not present a greater
structuring (spatial, temporal or spatial * temporal). No
differences were found in floral morphology among guilds,
except for a coarse specialization for Psychophylly.

Climatic instability, strenghtened by historical proces-
ses, might have selected for sets of taxa with low pollinator
specificity levels. The change in pollination modes within a
species (60% of species change their pollination mode at the
Order level between the two sites), higher values of connec-
tance between diurnal Lepidoptera and the plants that they
visit (Cerro Santa Lucia= 39.4% and Cerro Diente= 47.4%), and
the variation with regards to plant guild affinity between
each site, are some of the evidences that suppport the in-
specificity of plant-pollinator relationships. Consequently,
in the Sierra de Los Baguales there would be a variable co-
evolutionary pressure regime.

The flowering periods of each plant species are limited
by their reproductive phenophases and by their familian rela-
tionships. These 1limitations, and the variable selective
pressures detected, lead one to conclude that the increment
in facilitation at higher altitudes and at western localities
are better explained by a "fitting" mechanism (i.e., ecologi-

cal species selection, without genetic change) rather than by

co-evolution.




I. INTRODUCCION

El término ‘comunidad’ fue empleadc inicialmente para
designar conjuntos de especies vegetales y animales en la
naturaleza (Schrdter y Kirchner 1896; 1802). La Sociedad de
Ecologia de 2América (1933), definié las comunidades como
"unidades sociolégicas con distintos grados de complejidad,
desde las biocenosis simples (como en un pié de alga) a las
mis complejas (como una selva lluviosa multieténea)". Para
Mueller-Dombois y Ellenberg (1974) "las comunidades vegetales
pueden ser consideradas como subdivisiones de una cubierta
vegetacional". Se pueden distingir comunidades diferentes a
medida gque la cobertura muestra cambios espaciales detecta-
bles. Whittaker (1975) entiende por comunidad a "ensambles de
diferentes especies gue interactfian unas con otras". Las es-
pecies de una comunidad utilizan los mismos recursos. Elabo-
rando mds este concepto, Tilman (1982) sefiala que "las inter-
acciones entre las especies y de las especies con sus ambien-
tes son suficientemente fuertes como para establecer patrones
generales que son discernibles sobre ‘el ruido estocastico”.
En esta tesis se adopta la definicién de comunidad de
Whittaker (1975) con las connotaciones de Tilman (1982).

En las comunidades, las especies interactian a través

del uso de los recursos comunes. Tilman (1982) plantea que un
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recurso es cualquier substancia o factor que puede llevar a
incrementos en la tasa de crecimiento (p.e., incremento en
peso, produccién de semillas) cuando su disponibilidad en el
ambiente incrementa, y cuando es consumido (utilizado) por el
organismo (o especie). En las comunidades vegetales, las es-
pecies utilizan tanto recursos abiéticos (p.e., agua, nutri-
entes, espacio) (Pickett y Bazzaz 1978; Agren y Fagerstrom
1980; Raventos y Silva 1988), como bidticos (p.e., agentes de
dispersidn y polinizacién) (Davidson et al. 1980, Pleasants
1980, Howe y Smallwood 1982, Campbell y Motten 1985, Campbell
13986). En esta tesis se analiza el papel de un recurso biéti-
co, -el servicio de polinizacién-, en la estructura de la
comunidad.

Gremios. Un concepto itil para evaluar el papel de la
polinizacién en la estructura de las comunidades es el de
‘gremio’ (sensu Root 1967; Jaksic 1981; Mac Nally 1983). EIL
concepto de ‘gremio’ fue originalmente definido por Root
(1967) como "un grupo de especies que explotan la misma clase
de recurso ambiental de una manera similar". El "servicio de
polinizacién" se puede definir como un recu}so, ¥y por lo tan-
to, un grupo de plantas que dependen de los mismos poliniza-
dores puede definirse como un gremio. Si el servicio de poli-
nizacién constituye un recurso limitante para los miembros de
un gremio de polinizacidén (ver Bierzychudek 1981), el niimero
de visitas que recibe una especie podria ir en desmedro de
las otras especies, resultando esto en competencia por ex-

plotacién (Waser 1978b; Campbell y Motten 1985). Por otra




parte, una especie de planta muy atractiva al polinizador po-
dria determinar reducciones en la fecundidad de los restantes
miembros. Ademds, la transferencia interespecifica de polen
podria provocar el bloqueo de la superficie estigmdtica o
abortos, y esto resultaria en reduccién de la fecundidad (in-
terferencia competitiva) (ver Waser 1978a; Sukhada y
Jayachandra 1980; Thompson et al. 1981; Dumas et al. 1985).

Root (1967) indica que "... dentro de un gremio, la com-
petencia interespecifica tendria efectos deletéreos por lo
que, por seleccién natural, se tenderia a favor de la diver-
gencia que reduzca la competencia". Por ejemplo, se ha plan-
teado que la interferencia competitiva podria reducirse a
través del desarrollo de diferencias morfolégicas de las par-
tes reproductivas que disminuyen el flujo interespecifico de
polen (Brown y Brown 1979). Por otro lado, tanto la interfe-
rencia como la competencia por explotacién podrian determinar
la seleccién para: i) aislamiento espacial y/o ii) divergen-
cia temporal en los periodos de floracién de los miembros de
un gremio (Pleasants 1980).

La divergencia competitiva no es la dnica respuesta po-
sible cuando dos o mds especies comparten un recurso limitan-
te. Se ha mostrado en poblaciones de plantas con bajas densi-
dades que morfologias florales convergentes entre especies de
plantas pueden ser favorecidas porque mantienen un nimero
minimo de individuo de 1la especie polinizadora, (Schemske
1981). El uso de un recurso limitante, en este caso, llevaria

a la facilitacién en vez de exclusién competitiva. Si ha ope-




rado la seleccién para la facilitacién, se podria esperar que
los miembros de un gremio exhiban una marcada tendencia hacia
agrupamiento en lugar de aislamiento espacial y patrones de
floracién no segregados. La magnitud de estas respuestas de-
penderd del tiempo que las especies han tenido para coevolu-
cionar y la constancia de la presién selectiva a lo largo de
este tiempo. En consecuencia, la edad y la estabilidad climi-
tica afectarian la estructura final de la comunidad (Parrish
y Bazzaz 1979; Murray et al. 1987).

Ambas respuestas al uso de un recurso limitante (i.e.,
segregacidn competitiva y facilitacidén) suponen que las espe-
cies no estan impedidas para responder evolutivamente. Re-
cientemente se ha mostrado que la inercia filogenética esta-
rian blogqueando la seleccién direccional de los periodos de
floraci6n (Kochmer y Handel 1986). La inercia filogenética
podria obstaculizar tanto la evolucién de segregacién como la
superposicién de los patrones de floracién. Otra restriccién
al cambio en el patrén de floracidén es la fuerte correlacién
con otras fenofases, las que podrian estar sujetas a presio-
nes selectivas diferentes (Primack 1985, Rathcke y Lacey
1985).

Por otro lado, se han discutido poco alternativas al
modelo co-evolutivo de las comunidades que podrian aumentar
la probabilidad de polinizacién de una o mis especies de un
gremio de polinizacién donde el recurso es limitante. Entre

&stas se encuentran:

a) Aumento en la longevidad de las flores (p.e., Arroyo et
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al. 1985a). Esto aumentaria la probabilidad de fertilizacién
de una flor puesto que la fertilizacidn depende del tiempo
que la flor permanece abierta a la polinizacién. La gran va-
riacién de longevidades florales, incluso dentro de una misma
especie, sugiere que este caracter estd menos sujeto a iner-
cia filogenética que el periodo de floracién (Primark 1985).
b) Disminucién de 1la especificidad en la relaci6n planta-
polinizador. La posibilidad de tener un servicio de polini-
zacién estable por parte de la planta y alimento por parte
del polinizador en un ambiente con clima riguroso y muy va-
riable, podria favorecer una relacién mas generalista entre
las plantas y sus vectores de polinizacién (Kevan y Baker

1983).

I.1.- OBJETIVO GENERAL

En esta tesis se analizari el papel de la polinizacién
en la organizacién y estructura de dos comunidades de plantas
de alta montafia de la Sierra de Los Baguales en la Patagonia

chilena, 50°S.

I.2.- AMBIENTES DE ALTA MONTANA

Muchos ambientes de alta montafia de Sudamérica son rela-
tivamente recientes, siendo el resultado de un acelerado le-
vantamiento de cordilleras desde el Plioceno y de la disminu-
cién global de la temperatura a partir del Eoceno superior

(Crowley 1983).

La mayor capacidad de colonizacién y diversificacidn de




los taxa vegetales en comparacién a los insectos antéfilos en
estos ambientes nuevos, determinaria reducciones altitudina-
les mas abruptas de la riqueza de especies antéfilas que de
especies vegetales (Moldenke 1979; Moldenke y Lincoln 1979;
Arroyo et al. 1982). Ademds, los niveles de actividad de los
insectos decaen a lo largo de los gradientes altitudinales
(Mani 1962; Arroyo et al. 1985a; Inouye y Pyke 1988). Entre
los insectos anté6filos también existen variaciones en su re-
sistencia al frio relacionadas con los mecanismos de termo-
rregulacidén (Kingsolver 1983, 1985; Gilbert 1984), el tipo de
nidificacién y otros parémetros de su ciclo de vida. Latitu-
dinalmente, la disminucién de las tasas de visita va acompa-
nada con un notable incremento en la incidencia de anemofilia
en la flora de alta montafia en Chile, sugiriendo que las con-
diciones para la polinizacién biética son més criticas en las
latitudes altas (Arroyo et al. 1987; Arroyo y Squeo 1990).
Los ambientes de alta montafia son apropiados para estu-
diar el proceso de integracién entre las plantas y sus poli-
nizadores (p.e., Moldenke 1979; Moldenke y Lincoln 1979;
Arroyo et al. 1982, 1985a; Inouye y Pyke 1988) debido a que
presentan gradientes climaticos abruptos en distancias muy
cortas. El sistema de cordilleras patagénicas elegido es pro-
picio puesto que, ademds de 1los gradientes altitudinales,
existe un gradiente climatico este-ceste, con condiciones mas
rigurosas hacia el este. Por otro lado, existe una clara re-
lacién entre la edad y la 1localizacién geografica. Las comu-

nidades occidentales son mds recientes a raiz de la influen-




cia glacial (ver Capitulo II.2). La existencia de estos dos
gradientes permite poner a prueba hipbétesis en que tanto los

factores climéticos como los histéricos juegan un papel.

I.3.- HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Hip6tesis 1. Las condiciones climédticas rigurosas de las
cordilleras patagénicas deberian reflejarse en tasas de poli-
nizacién més bajas que las reportadas a latitudes menores en
los Andes chilenos. Esta misma tendencia se esperaria a mayo-
res alturas y hacia el oeste en la Sierra de Los Baguales. Si
se cumple lo anterior, se esperaria encontrar mayor longevi-
dad de flores a mayores alturas en cada sitio y en las loca-
lidades mas hacia el oeste.

Hip6tesis 2. Al aumentar la rigurosidad climética en es-
tas comunidades, se deberia esperar una modificacién de los
modos de polinizacién en los gradientes, debido a que 1los
grupos de insectos que requieren un suministro constante de
energia se verian mds afectados que los que tienen menores
requerimientos energéticos. De acuerdo a ésto, habria un re-
emplazo de especies de plantas melitofilicas por especies
psicofilicas y miofilicas en las comunidades con condiciones
ambientales mids extremas y a mayores altitudes. También se
podrian esperar cambios paralelos en los mecanismos de poli-
nizacién dentro de las especies con amplia distribucién.

Hipétesis 3. Si en estas comunidades ha operado una pre-
sidén selectiva direccional para compensar los efectos de la

baja polinizacién, se esperaria que los miembros de un gremio




estén estructurados en una direccién consistente con la ma-
ximizacién del éxito reproductivo (segregacién o agregacién).
En las comunidades mds jévenes y en condiciones de mayor ri-
gurosidad climatica, los gremios presentarian una estructura
menos distinguible de la tendencia general de la comunidad.
Hip6tesis 4. Si la inercia filogenética impone restric-
ciones a la seleccién direccional en los patrones de flora-
cién, podria encontrarse segregacién o agregacidén, pero no
atribuible a co-evolucién. En comunidades recientes y/o con
climas rigurosos, la seleccién ecolégica actuaria como un
filtro para un grupo restringido de especies con atributos
semejantes, resultando en una estructura parecida a lo espe-
rado con la facilitacién co-evolutiva. Al aumentar la comple-
jidad de la comunidad en el tiempo, el filtro ecoldgico (que
incluye factores biéticos y abibéticos) seria menos restricti-
vo, permitiendo asi configuraciones de especies con estructu-
ras convergentes con lo esperado por divergencia competitiva.
Hip6étesis 5. Si se cumplen los supuestos de reduccién de
las tasas de visita y de cambios en los mecanismos de polini-
zacién planteados en las Hipdétesis 1 y 2, se podria esperar
interacciones planta-polinizador difusas. Esta inespecifici-
dad podria traducirse en una estructura gremial laxa, puesto

que no habria una seleccién direccional consistente.

I.4.- OBJETIVOS ESPECIFICOS
Los objetivos especificos de esta tesis son:

A) Verificar 1los supuestos basicos del sistema empleado, a




través de:

1.- Establecer el grado de rigurosidad del ambiente en base a
pardmetros climaticos.

2.- Establecer los limites altitudinales de los pisos de ve-
getacién homélogos en base a pardmetros vegetacionales.

B) Poner a prueba las Hip6tesis 1y 2, a través de, segin
piso altitudinal:

3.- Determinar los espectros de polinizacién de las especies
de plantas polinizadas bibéticamente.

4.- Cuantificar la tasa de visita de insectos a flores.

5.- Comparar la longevidad floral.

6.- Evaluar los niveles de especificidad de la relacién plan-
ta - polinizador, a través de comparar la diversidad de in-
sectos visitantes a las especie de planta.

C) Verificar los supuestos especificos sobre gremio y poner a
prueba las Hipétesis 3, 4 y 5, a través de:

7.- Definir gremios de polinizacién.

8.- Cuantificar la diversidad del polen transportado por vec-
tores de polinizacidn.

9.- Determinar experimentalmente si la deposicién de mezclas
de polen interespecifico se traduce en interferencia competi-
tiva entre especies de gremios seleccionados.

10.- Determinar el grado de estructuracién temporal y espa-
cial, y de caracteres florales dentro de gremios de poliniza-

cién seleccionados.

11.- Determinar si la fecundidad se correlaciona con la den-

sidad floral.




II. SITIO DE ESTUDIO

IT.l.~ UBICACION GEOGRAFICA DE LA SIERRA DE LOS BAGUALES
Ubicacitn Geografica: La Sierra de Los Baguales se ubica
al este de la Cordillera de los Andes, en la Patagonia chile-
na. Se dispone en una franja de sentido este-oceste, entre las
latitudes 50°30’ y 50°50’S y las longitudes 72°15’ y 73°15-0,
en la Provincia de La Ultima Esperanza, XII Regidén de Maga-
llanes y de La Anté&rtica Chilena (Fig. II.1l). El limite oceste
de la Sierra de Los Baguales se ubica en el Monte Stokes,
dentro del Campo de Hielo Patagénico Sur. Su extremo este se
encuentra en territorio argentino donde adquiere el nombre de
Meseta de Las Vizcachas y Meseta de Truco. Algunas de las
cumbres més altas de la Sierra de Los Baguales en territorio
chileno son Cerro Santa Lucia (1980 msm), Cerro Daudet (1770
msm), Cerro Obelisco (1614 msm), Cerro Donoso (1450 msm),
Cerro Agudo (1520 msm) y Cerro Diente (1338 msm) (Fig. II.2).
Cerro Santa Lucia (50°46'S y 72°21'0) estd en el limite
entre Chile y Argentina (Fig. II.2). En 1la base del Cerro
Santa Lucia se encuentra el valle del Rio Baguales y su aflu-
ente el Rio Bandurria, los que tienen por sobre los 500 m de

altitud, mientras que la cumbre m&s alta del Cerro Santa

Lucia estd a 1980 msm.
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Figura II.l. Ubicacién general de la Sierra de Los Baguales.
También se indican los limites pleistocénicos y presentes del
Campo de Hielo Patagénico Sur en el extremo sur de Sudaméri-

ca. Adaptado de Mercer (1967).
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Figura II.2. Ubicacién de la Sierra de Los Baguales y de las

localidades especificas de estudio (Cerro Diente y Cerroc San-

ta Lucia).
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El sitio de estudioc se encuentra en la estancia "La
Cumbre", entre los 550 y 1650 msm, dentro del triangqulo for-
mado por la unién del Rio Baguales con el Rio Bandurria, el
nacimientoc del Ric Baguales (1 km al nor-este de la ILaguna
Grande) y el limite entre las estancias "La Cumbre vy "Las
RRR". Las exposiciones dominantes generales de las laderas en
el sitio de estudio son de norte a oeste. En linea recta
hacia el glaciar Dickson, el Campo de Hielo Patagdnico Sur
estd a 59 km de distancia (ver Fig. II.3 - II.8 y explicacién
en leyendas).

Cerro Diente (50°47’S y 72°57'0) estd dentro del Parque
Nacional Torres del Paine, frente a las Torres del Paine, a
13,5 km del borde actual del Campo de Hielo Patagénico Sur y
a 45.5 km en linea recta del Cerro Santa Imcia (Fig. II.2).
En la base del Cerro Diente, el valle del Rio Paine y el Lago
del mismc nombre estén a los 100 msm, en tanto que la cumbre
estd a los 1338 msm.

El estudio en esta localidad se llevé a cabo en los ter-
renos altos de la ex-estancia Victorina y la ex-estancia
Paine (en la actualidad el &rea de la Guarderia Laguna Azul -
Lago Paine del P.N. Torres de Paine), entre los 450 vy 1338
msm, desde el refugio Brasil (ex-puesto del "finao" Juan Bra-
sil y Juan Huichicén, 0.Vidal com.pers.) hasta la cumbre de

Cerro Diente (ver Fig. II.9 - II.13 y explicacién en leyen-

das).
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Figura 1I.3. Farellones de origen volcanico ubicados entre los 1300 y

1500 mem en Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales.

Figura II.4. Pequefias lagunas ubicadas entre los 1100 y 700 msm en
laderas de Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales.

las
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Figura II.5. Piso Subandino en Cerro Santa Lucia, dominado por Festuca
gracillima.

1 T s e e

Figura 1II.6. Piso Andino Inferior en Cerro Santa Lucia, con cojines y
gramineas.
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Figura II.7. Piso Andino Superior en Cerro Santa Lucia. La
vegetacién se encuentra muy esparcida y estd formada por

plantas pequenas.




Figura II.8. Vista de
desde la cima de Cerro
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las Torres del Paine y de Cerro Diente (flecha)
Santa Lucia. 45.5 km separan a estos dos cerros.

Figura II.9. Vista al
del Rio Paine.

este desde Cerro Diente del Lago Paine (abajo)
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Figura II.10. Vista al oeste desde la zona andina de Cerro Diente mos-
trando la cercania del Campo de Hielo Patagénico Sur (arriba). También se

observa el bosque de Nothofagus pumilio en el valle del Rio Caiquenes, y

el limite arboreoc con la zona andina.
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Figura II.1ll. Piso Subandino en Cerroc Diente, con un bosque abierto de
Nothofagus pumilio.
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Figura 1II.13. Piso Andino Superior en Cerro Diente, con
hierbas perennes dispersas. Pisano (1974) denomina a este
tipo de ambiente desierto andino. Al fondo se ven las Torres

del Paine.
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II.2.~ ANTECEDENTES DE LA SIERRA DE LOS BAGUALES

Historia y Vegetacifén: La Sierra de Los Baguales presen-
ta evidencias de un régimen de sedimentacién marina, en el
Cretacico Superior, sobre terrenos de posible origen Jura-
sico Superior resultantes de erupciones submarinas (Pisano
1974). Estos sedimentos estén representados por el batolito
Meso-cenozoico. A consecuencias de los plegamientos del Se-
noniano y, posteriormente entre fines del Jurdsico y princi-
pios del Terciario, habrian emergido las actuales cordilleras
patagénicas, quedando asi, expuestas a la erosién. Durante el
Terciario Superior se desarrollé un Area volcédnica en la por-
cién este de 1la Sierra de Los Baguales, lo que sumado a las
glaciaciones del Cuaternario, terminaron de confiqurar su ac-
tual geomorfologia (Pisano y Dimitri 1973; Pisano 1974).

La historia floristica de las distintas localidades den-
tro de la Sierra de Los Baguales estd fuertemente influencia-
da por la presencia del Campo de Hielo Patagénico Sur. Esto,
no sélo por la determinacién de un gradiente climitico (ver
mas adelante), sino que ademds, por los efectos perturbadores
del avance de los .glaciares en distintas épocas, y la extin-
cidén selectiva de su flora (Arroyc et al. 1985b, 1989).

La mayor parte de la Sierra de Los Baguales se habria
encontrado durante el Pleistoceno dentro de los limites del
Campo de Hielo Patagénico Sur, en la actualid%d el +tercero
mis grande del mundo. Este Campo se extiende por 350 km desde
los 48°20’S a los 51°30’S, y ocupa un area de 13.500 km2,

siendo el remanente de la gran capa de hielo que cubrid gran
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parte de la Patagonia desde el Océano Pacifico al Atléantico
durante el Pleistoceno (Mercer, 1967; Minato y Nishimura,
1982) (Fig. II.1).

Durante el maximo avance de la glaciacién Llanquihue
(aproximadamente 18.000 afios A.P.), las cordilleras occiden-
tales de la Patagonia fueron intensamente glaciadas, en tanto
que las mas orientales habrian estado afectadas sé6lo margi-
nalmente (Hollin y Schilling 1981; Mercer 1983). Desde los
10.000 afios A.P. en adelante, se produjo el retroceso glacial
hasta los limites actuales del Campo de Hielo Patagénico Sur,
quedando sin glaciares primero las cordilleras més orientales
(Heusser 1983). A raiz de los acontecimientos post-glaciales,
las cordilleras més occidentales de la Patagonia chilena se
caracterizan por climas mucho mds lluviosos y frios (Pisano
1974), vientos méas fuertes y substratos mas inestables con
suelos rudimentarios o casi inexistentes (Arroyo, datos no
publ.). Basados en estos antecedentes, y sumado a la informa-
cién floristica, Arroyo et al. (1985b) proponen que la colo-
nizacién de las dreas montafiosas recién deglaciadas en las
cordilleras patagénicas habria ocurrido principalmente en
sentido este-oeste, a partir de biota proveniente de la este-
pa y las cordilleras mas orientales de la Patagonia. Estos
autores mostraron un fuerte empobrecimiento en el nimero de
especies hacia las localidades mds occidentales (Tabla II.1).

Recientes antecedentes de Stine y Stine (1990) sobre los
cambios climaticos del Gltimo glaciar y durante el Holoceno a

los 49°S en la Patagonia argentina indican fuertes oscilacio-
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Tabla II.1. Diversidad taxonémica en la flora vascular de al-
gunas localidades de alta-montafia de la Sierra de ILos Bagua-
les ubicadas a distintas distancias del Campo de Hielo Pata-

génico Sur (C.H.P.S.). Basado en Arroyo et al. (1989).

Localidad Distancia Namero de Nimero de

(Ubicacidn) al C.H.P.S. especies familias
(km)

Cerrc Daudet 3 53 23

(50°47'57-73°04°0)

Cerro Agudo 6 85 24

(50°49/S-73°030)

* Cerro Diente 13.5 167 42
(50‘47'5-72“57'0)

Cerro Donoso 43.5 140 36
(50“44'8—72°31'0)

* Cerro Santa Lucia 59 252 48
(50’46'5-72°21'0)

* = Localidad de estudio en esta tesis.
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nes, con periodos més hiimedos que el presente entre los 9860-
7690 afios A.P., y alrededor de los 5130, 2000, 1200, 800 afios
A.P., siendo los dos primeros los m&s importantes. Por otro
lado, Heusser (1990) indica para los 56°S en Tierra del Fuego
luego del dltimo mé&ximo glacial ocurrido entre los 16.000 Yy
14.800 afios A.P., la aparicién de bosques de Nothofagus a los
13.500 afios A.P., un 6ptimo climético a los 8.000 afios A.P. ¥
un posterior enfriamiento cerca de los 4.000 afios A.P., con
frecuentes fluctuaciones acopladas a los sucesivos calenta-
mientos y enfriamientos del clima en las regiones polares.

Por su ubicacién, Cerro Santa Lucia fué una de las pri-
meras zonas en quedar deglaciadas a consecuencia del calenta-
miento que se inicié entre 1los 14.500 y 14.000 afios A.P. E1
drea de Cerro Diente habria estado afectada directamente porxr
la glaciacién hasta después de 1los 10.000 afios A.P. En el
presente siglo, el glaciar Dickson ha estado retrocediendo a
una tasa de 17 m por afio (Mercer 1967). La colonizacién post-
glacial de la zona de alta montafia de Cerro Diente habria
ocurrido a partir de biota proveniente de 1la estepa y las
cordilleras mds orientales de la Patagonia, mientras que los
niveles inferiores existiria aporte de una flora boscosa b
especies de la cordillera de los Andes patagdnicos con carac-
teristicas mis hidréfilas.
Segan Pisano (1974), en la vegetacidén del &rea de la

Sierra de Baguales se pueden distinguir varias asociaciones
vegetacionales. Entre éstas destaca el reemplazo del matorral

mes6fito preandino (i.e., Escallonietum rubrum) por estepa
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patagénica (i.e., subasociacién Festuca gracillima-Mulinum
spinosum) en las zonas bajas de la Sierra de Los Baguales al
ir desde el oeste hacia el este. La asociacién bosque maga-

llénico deciduo (i.e., Nothofagetum pumilium) ¥y su variante,

la subasociacién monte de Nothofagus umilio, se encuentran
en las localidades mds occidentales y disminuyen paulatina-
mente hacia el este siendo reemplazada por una estepa de al-
tura de Festuca gracillima. E1l Cerro Donoso, situado entre
los valles del Rio Baguales y el Rio de Las Chinas, es el
limite de distribucién este para los bosques de Nothofagus
pumilio (Arroyo et al. 1989). Por la vertiente noreste exis-
ten grandes extensiones de bosque de Nothofagus pumilio, in-
dicando un clima de mayor tendencia ocednica (Pisano y
Dimitri 1973).

Por 1ltimo, Pisano y Dimitri (1973) y, Pisano (1974)
reconocen la existencia de la provincia bi6tica Desierto An-
dino en las zonas mids altas de la Sierra de Los Baguales, ca-
racterizada por la falta de a&rboles o arbustos altos y con
una cobertura inferior al 30%. Estos autores definen cuatro
secciones altitudinales: a) subandina (con bosquecillos acha-
parrados de Notofagus pumilioc), b) andina intermedia (con
subarbustos y especies con crecimiento en cojin), c¢) andino
desértica {con especies de unos pocos centimetros de altura),
y d) andina antértica (4reas permanente glaciadas).

Clima: La franja transandina de Chile austral asi como
los sectores cordilleranos patagdnicos presenta un c¢lima con

tendencia continental (o0 més bien, biolé6gicamente continen-
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tal) (Di Castri y Hajek 1976). Estos autores definen como zo-
na climadtica biolégicamente continental a todo territorio ex-
tratropical que presenta fluctuaciones térmicas relativamente
elevadas y un periodo de mayor actividad biolSgica en verano,
independientemente del régimen pluviométrico. A diferencia de
estas &reas, el resto del territorio patagénico chileno se u-
bica dentro de la zona climitica de tendencia oceénica &rida.
Tanto las caracteristicas térmicas como la distribucién men-
sual de las precipitaciones (Fig. 1II.1l4, ver mas adelante) y
su suma anual indican que Cerro Guido (50°56°'S, 72°27'C, 131
msm) posee un tipo climdtico Arido y con marcadas caracteris-
ticas de continentalidad (Pisano 1974). Por lo tanto, la Sie-
rra de Los Baguales gquedaria incluida en la zona climatica
biclégicamente continental.

El fuerte gradiente en las precipitaciones desde el este
al oeste se observa en la Tabla II.2. La precipitacién media
anual es casi 1500 mm a 15 km del Campo de Hielo Patagdnico
Sur y cerca de 200 mm a 65 km. Por otro lado, los climodia-
gramas de Calafate y Cerro Guido (Fig. I1.14), muestran una
marcada amplitud térmica y escasa variacién en la distribu-
cidén mensual de las precipitaciones mientras que Rio Paine
muestra menor amplitud térmica y no sélo una mayor amplitud
en las precipitaciones, sino que también mayor precipitacién
total. Estos datos reafirman la mayor influencia continental
de las localidades orientales en comparacidn con las locali-

dades ubicadas mds hacia el oeste con mayor influencia oce&-

nica.
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Tabla II.2. Valores de precipitacién media anual para el &area
de la Sierra de Los Baguales, Patagonia. Datos de Pisano Y
Dimitri (1973), y Pisano (1974). C.H.P.S.= Campo de Hielo

Patagénico Sur.

Localidad Coordenadas Altitud Distancia PP
(m.s.m.) C.H.P.S. (mm)

(km)
Bahia Ameghino 50°22’S-73°05'0 185 15 1499
Rio Paine 51°10'S-72°58'0 46 46 748
Cerro Guido 50°56'S-72°27'0 131 50.5 306

Calafate 50°20's-72°18'0 220 65 204
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Figura II.14. Climodiagramas para las localidades de Rio Paine {51°10-s,
72°58¢0, 46 msm, 46 km del Campo de Hielo Patagdnico Sur (CHPS)), Cerro
Guido (50°56°S, 72°27‘0O, 131 msm, 50.5 km del CHPS), y Calafate (50°20's,
72°18'0, 220 msm, 65.0 km del CHPS). Datos de Ric Paine y Cerro Guido
tomados de Pisano (1974) y de Calafate de Pisano y Dimitri (1973). Tempe-
ratura en linea discontinua y precipitacién en continua.
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III. METODOLOGIA

ITT.l.- CARACTERIZACION DEL CLIMA

Para caracterizar el grado de rigurosidad ambiental que
presentan las dos localidades de estudio en la Sierra de Los
Baguales, se registrdé la temperatura, humedad relativa, nu-
bosidad y velocidad del viento en forma continua y/o puntual
(durante los periodos de 10 minutos de observacién de poli-
nizadores), asi como la frecuencia de dias con lluvia durante
el periodo de verano.

Registros continuos de variables climaticas. Las medi-
ciones continuas de temperatura y humedad relativa del aire
se obtuvieron con termochigrégrafos (Cole-Parmer) puestos en
casetas meteorolégicas portétiles, con la base a 1,5 m del
suelo y rejilla de ventilacién, instaladas en los extremos de
cada gradiente altiﬁudinal durante los dos primeros afios de
estudio, y en 1la posicién inferior de cada cerro durante el
tercer afo del estudio.

En Cerro Santa Lucia, los registros abarcaron 50 dias a
los 700 msm (7 de diciembre de 1984 al 26 de enero de 1985) y
51 dias a2 los 1150 msm (6 de diciembre de 1984 al 26 de enero
de 1985); en la tercera temporada se obtuvo registros por 80
dias a los 700 msm (entre 16 de Noviembre de 1986 y 3 de Fe-

brero de 1987). En Cerro Diente los registros abarcaron 49
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dias a 450 msm y 38 dias a 900 msm (ambos entre el 29 de No-
viembre de 1985 y hasta el 16 de Enero de 1986), y 63 dias a
los 450 msm durante la tercera temporada (27 de Noviembre de
1986 al 7 Febrero de 1987). Adicionalmente se llevé un regis-
tro diario de presencia-ausencia de precipitacién de agqua Yy
nieve durante la temporada.

A partir de los dos valores promedio de temperatura para
cada cerro, se calculé la adiabitica para estimar la tempera-
tura para el punto medio de cada nivel altitudinal (Ver Capi-
tulo IV.4).

A partir de cada valor de temperatura y humedad relativa
(rangos de dos horas) se calculd el déficit de saturacidén at-
mosférica (DSA), un buen indicador del potencial de evapora-
cién desde hojas o de la vegetacién (Bannister 1986). (Ver
Anexo VII.l1l para detalles). Los valores de déficit de satu-
racién atmosférica, temperatura y humedad relativa de la tem-
porada, fueron promediados en intervalos de dos horas para
obtener los cursos de variacién diario de cada una de estas
variables.

Registros puntuales de variables climaticas. Durante los
periodos de 10 minutos de observacién de polinizadores se re-
gistr6é la temperatura a 20 cm sobre el suelo con termémetros
portatiles (escala -20° a +50°C) instalados sobre una estaca.
Simultaneamente, se estimé el porcentaje de nubosidad (tres
categorias= cubierto, parcial, despejado) y la velocidad del
viento en cuatro categorias (calma (0 a 5 mph), brisa (5 a 15

mph), viento (15 a 30 mph), ventolera (30 o mds mph)), estan-
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darizadas con anemémetros manuales de 0 a 70 mph (Airguide
Instrument Company, Chicago, USA).

L.os parémetros climiticos registrados en los periodos de
10-minutos con y sin visitas de insectos a flores fueron uti-
lizadas para estimar la frecuencia de cada rango de tempera-

tura, nubosidad y velocidad del viento durante la temporada.

ITIT1.2.~ VEGETACION

Cuantificacidén de la cobertura vegetal. Para definir los
limites altitudinales de los tres pisos de vegetacidn en las
dos localidades, se determiné 1la cobertura abscluta de las
especies. Estos datos también se emplearon para comparar los
sistemas de polinizacién ponderados por la abundancia ¥, para
evaluar el grado de estructuracién espacial en el estudio de
gremios de polinizacién. Se utilizd el método de intercepto x
punto (cf. Gauch 1982; Bonham 1989). En los dos gradientes
altitudinales y cada 50 m de altitud, se realizaron 10 tran-
sectas, con repeticiones en las exposiciones contrastantes,
registrando las especies presentes a intervalos de 50 cm.

Cada 50 a 100 m de altitud, y antes de hacer las tran-
sectas, se determiné el nimero de puntos minimos a muestrear.
Perpendicular a la pendiente del cerro, se colocaron 3 cintas
métricas de 30 m, separadas por 50 cm entre si, cubriendo una
superficie de 45 m?. Usando el mismo principio que para el
drea minima de superficie, se incrementé sucesivamente el
equivalente en puntos de un aumento de un metro por lado (1 =*

Im = 9 puntos, 2 * 2m = 25 puntos, ..., X * Xm = (2X+1)2 pun-
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tos), y se conté el nimero de especies totales que intercep-
taban los puntos en cada "&rea" cubierta. El nimero de puntos
en donde se producia un incremento menor al 5% en el niimero
de especies respecto al "&rea" anterior se definié como "&rea
minima" (cf. Goldsmith et al. 1986). La vegetacién se regis-
trd en dos estratos: bajo (0 y 1 m) y alto (> 1 m). También
se contabilizd la intercepcién de rocas o suelo desnudo.

Analisis de los datos vegetacionales. Se calculé el por-
centaje de cobertura de tierra, roca y de cada especie de

planta, a partir de la siguiente ecuacidn:
COBi S me———— * 100 EC. III.2-1

donde COB: es la cobertura de la especie de planta i, NP: es
el nimero de puntos interceptados por individuos de la espe-
cie i, y NPTOT es el nimero total de puntos del transecto.

Formas de vida. Para la definicién de los limites alti-
tudinales de los pisos de vegetacidén se utilizaron las cate-
gorias de forma de vida &rbol (estrato alto), y &rbol enano,
arbusto, subarbusto, hierbas perennes cespitosas, hierbas pe-
rennes rizomatosas, hierbas perennes cojin vy hierba anual
(estrato inferior a 1 m).

Analisis floristico. Con la finalidad de comparar el
grado de correspondencia entre el andlisis fisiondmico (ba-
sado en cobertura por formas de vida) con el andlisis floris-
tico en la definicidén de los pisos de vegetacién, asi como
para obtener una mejor caracterizacién vegetacional de las

dos localidades estudiadas, se realizé un analisis de ordena-
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cién ("cluster") utilizando la distancia euclidiana normali-
zada (Whittaker 1975), y el método del promedio (UPGMA). Los
vaiores de significancia estadistica para el dendrograma se
obtuvieron a partir de una metodologia similar a "bootstrap"
(Jaksic y Medel 1989). Suponiendo que el universo de todas
las comparaciones posibles se encuentra en la matriz de dis-
tancia de la comunidad (i.e., distancia entre todos los pares
de parcelas posibles), se ubicé en ésta el percentil 5%, cuyo
valor de distancia se consideré como critico en la formacién

de grupos.

III.3.- FENOLOGIA

Fenofases estudiadas. Se cuantificaron los patrones de
yemacién floral, floracién y fructificacién de 82 especies
entre principios de Diciembre de 1984 a finales de Enero de
1985 en Cerro Santa Lucia y de 54 especies entre finales de
Noviembre de 1985 y hasta finales de Enero de 1986 en Cerro
Diente. Antes del comienzo de la temporada de floracién de
cada localidad y en estaciones que cubrian todo el gradiente
altitudinal, se marcé un minimo de 10 individuos por especie
(cf. Pleasant 1980, Arroyo et al. 1981). A partir de la fecha
de marcaje, se registrdé cada 10 dias la fenofase reproductiva
en que se encontraba cada individuo (yemacién, floracién,
fructificacién) y se conté el nimero de flores abiertas.

Para la yemacién floral vy fructificacién se calculé el
porcentaje de individuos de la especie que se encontraban en

la fenofase en cada fecha. Se calculé para cada individuo la
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proporcidn de flores abiertas en cada fecha respecto al total
de flores producidas, y luego se obtuvo el promedio por espe-
cie. Para obtener una estimacién comunitaria y/o por nivel
altitudinal de la abundacia temporal de cada una de las feno-
fases estudiadas, se calculd el promedio por fecha de todas
las especies.

Longevidad floral. En cada localidad (Eneroc de 1985 en
Cerro Santa ILucia y Diciembre de 1986 en Cerro Diente) se
marcaron alrededor de 10 yemas florales en varios individuos
de 50 especies en Cerro Santa Lucia y 17 en Cerro Diente. En
el caso de las compuestas se siguié la longevidad del capitu-
lo. Las especies marcadas estaban distribuidas en los tres
niveles altitudinales, excepto en el nivel superior de Cerro
Diente. Se registré diariamente el estado de desarrollo de
cada una de las flores marcadas desde la preantésis hasta su
senecencia.

Se calculé la media de los valores promedio de longe-
vidad floral, incluyendo y excluyendo las especies de Com-
positae, y se compararon entre sitios mediante un test no-
paramétrico (Kruskal-Wallis test, Sokal y Rohlf 1581).

Los valores de longevidad de las 6 especies compartidas
entre las dos localidades patagénicas, se correlacionaron con
el promedio de 1la temperatura diaria del lugar en que estu-
vieron abiertas. La regresién se utilizé para estimar la lon-

gevidad floral promedio a cada nivel altitudinal.
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IIT.4.- POLINIZACION

Actividad de Insectos Ant6filos. La actividad de los in-
sectos ant6filos fue muestreada durante el periodo de flora-
cidén, entre el 5 de Diciembre de 1984 y el 26 de Enero de
1985 en 35 dias independientes en Cerro Santa Lucia Yy, entre
el 29 de Noviembre de 1985 y el 16 de Enero de 1986 en 21
dias en Cerro Diente, utilizando el método de Arroyo et al.
(1982, 1985a). Este método ha sido adoptado en estudios seme-
jantes en otras comunidades (p.e., McCall 1986; Inouye y Pyke
1988). En periodos fijos de 10 minutos de duracién, realiza-
dos en una caminata aleatoria en toda el &rea de estudio, se
cbservaron plantas que se encontraban en flor. El muestreo se
realizé entre las 8:00 y las 20:00 hrs en forma continuada.

En cada periodo de 10 minutos, se conté el nfmero total
de flores por especie dentro de un area de 2 m’ aproximada-
mente. Se identificaron todos los insectos antéfilos que vi-
sitaban flores dentro del periodo de 10 minutos Yy se registré
el nimerc total de flores y plantas visitadas. Para identifi-
car Jlos insectos se colectaron algunos individuos con una
malla entomoldégica. En total, se realizaron 2918 y 2275 pe-
riodos de observacién de 10 minutos en 102 Yy 72 especies de
plantas no anemofilicas en Cerro Santa Lucia ¥y Cerro Diente,
respectivamente. Se llevé un registro adicional de las visi-
tas observadas fuera del periodo de 10 minutos. Estas obser—
vaciones "extras" se usaron para completar la informacién
sobre los polinizadores de cada especie de planta. Los insec-

tos colectados fueron determinados por los especialistas en
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el pais.

Espectros de polinizacidén: A partir de los datos obte-
nidos del muestreo de polinizadores, se calculé la importan-
cia relativa de cada especie de insecto antéfilo en las ob-
servaciones de 10 minutos para una especie de planta en un
nivel altitudinal y localidad.

Los espectros de polinizacién fueron definidos empleando
dos criterios: a) el orden de insecto visitante mas importan-
te, aquel que era responsable de la mayor proporcién de visi-
tas a cada especie de planta en cada nivel altifudinal y/o
comunidad, ¥ b) los ordenes de insectos visitantes significa-
tivos, aquellos que contribuyen con un 10% ¢ mds de las visi-
tas a la especie de planta en un nivel altitudinal y/o comu-
nidad (cf. Arroyo et al. 1982). Las especies de plantas que
fueron observadas menos de 3 veces fueron eliminadas del ana-
lisis.

Tasa de visita floral: A partir de las ohservaciones de
10 minutos se calcularon tasas de visita floral comunitaria
para cada nivel altitudinal, vy bajo diferentes condiciones
microcliméticas. Se calculd esta tasa tanto para los ordenes
de insectos por separado como para el total (cf. Arroyo et
al. 1985a), mediante la siguiente ecuacidn:

Tasa de visita (ij) = ===ccee—eenmaa * 100 Ec. III.4.1
NFLTOT(j) * 10

donde Tasa de visita (ij) es la proporcién de flores visita-

das durante un periodo de 10 minutos de observacién por in-

sectos del orden i a la especie de planta j, NVTOT(ij) es el
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nimero de flores de la especie j visitadas por insectos del
orden i durante el periodo, y NFLTOT(j) es el niimero total de
flores abiertas observadas de la especie j en el periodo.

Las tasas de visita para cada nivel altitudinal fueron
corregidas incorporando los dias con lluvia. En estos dias no
se realizaron observaciones de l0-minutos dado que la acti-
vidad de visita a flores era prédcticamente nula. Conociendo
la relacién de dias "buenos" y dias con 1lluvia, el nimero
total de dias "buenos" con observacicnes, y el nimero prome-
dio de 10 minutos de observacién realizados por dia en cada
nivel altitudinal, se re-estimaron las tasas de visita. Dado
que las tasas de visita no tienen una distribucién normal,
para sus comparaciones se utilizaron test estadisticos no-
paramétricos (p.e., "Kruskal-Wallis", "Mann-Whitney U-test",
"Wilcoxon", Sokal y Rohlf 1981).

Probabilidad relativa de polinizacién. Para que la tasa
de visita a flores por parte de los insectos ant6filos sea un
estimador realista de la probabilidad relativa de poliniza-
cidén, los valores fueron ponderados por la longevidad floral
(cf. Arroyo et al. 1983a).

Similitud en los polinizadores: Con el propésito de de-
terminar si la similitud en los polinizadores entre las espe-
cies era explicada por el azar se generd un modelo nulo, cal-
culandc las similitudes de 200 pares de especies eligidas al
azar de 1las dos localidades, utilizando el indice de simili-

tud de Colwell y Futuyma (1971):
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Si3 =1 = % l:?'I. [Pix = Pyx | Ec. III.4.2

donde S:3; es el valor de similitud entre la especie iy la
especie j, Pix es la proporcién del visitas realizadas por
insectos del orden k a la especie i, Pyx es la proporcién del
visitas realizadas por insectos del orden k a la especie j.

Para cada especie presente en los dos cerros, se deter-
miné si la similitud en los espectros de polinizacién era
mayor, igual o menor a la predicha por el modelo nulo (test
de dos colas, a = 0,05).

Carga polinica. Para definir los gremios de polinizacién
basados en mariposas diurnas se capturaron con mallas entomo-
légicas individuos inmediatamente después de ser observados
visitando flores. Cada individuo fue gquardado en un sobre de
papel diamante. Se cuantificd la cantidad y tipo de granos de
polen que transportaban en el momento de su captura, utili-
zando variantes de dos metodologias ya descritas en la lite-
ratura: 1) observacién por microscopia de barrido y, ii) ob-
servacién por microscopia 6ptica (ver Anexo VII.2 para deta-
lles).

Para determinar la diversidad de especies de plantas
visitadas por cada individuo o especie de mariposa se utilizé

el indice de diversidad H’ de Shannon-Wiener:

H'y = ;?1 (Pt3 1In Piy) BEc. IIT.4.3

donde, Pi; es la proporcién de polen de la especie de planta

i en el individuo (o especie) de mariposa i




39
Definicidén de los gremios. Se definieron gremios de po-
linizacién, a partir de la informacién proveniente de la po-
linizacién general y/o de carga polinica, utilizando dos cri-
terios: gremio de recurso uniespecifico y gremio de recurso
multiespecifico. Se entiende por gremioc de polinizacién de
recurso uniespecifico a un conjunto de especies de plantas
gue utilizan el recursc servicio de polinizacién proporciona-
do por una especie de insecto antdfilo determinada. Los gre-
mios de recurso multiespecificos son las especies de plantas
que utilizan el servicio de polinizacién proporcionado por un
conjunto de insectos. Para los gremios de recurso uniespeci-
fico sb6lo se consideraron las especies visitadas por lepiddép-
teros diurnos, dada la importancia de este grupo de insectos
como polinizadores en las cordilleras patagdénicas. Para defi-
nir estos gremios se usaron los criterios de interaccién:
visitante més importante y visitante significativo (ver an-
tes). Los gremios de recurso multiespecifico se obtuvieron
por andlisis de ordenacién e incluye a todos 1los insectos
visitantes. Para ésto se empled un andlisis de DECORANA ("De-
trended Correspon-dence Analysis") del espacio de interac-
ciones planta - polinizador, ¥y un posterior andlisis de cla-
sificacidn ("IWINSPAN") para separar los grupos de organismos
con mayor similitud de interacciones (Mohler 1987).
Estructura de los gremios. Se analizé el grado de es-

tructuracién temporal de cada gremio de polinizacién utili-

zando dos técnicas: a) gremio vs modelo nulo: se comparéd la

similitud promedio en los periodos de floracién de pares de
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especies de plantas pertenecientes a un gremio con la simi-
litud promedio esperada seqiin un modelo nulo. Este modelo
nulo wubica aleatoriamente el periodo de floracién de cada
especie del gremioc dentro del periodo de floracién. De la
misma forma se tratd todo el conjunto de especies del nivel
altitudinal en cada 1localidad. b) gremio vs no-gremio: se
comparé la similitud promedio en los periodos de floracidén de
pares de especies pertenecientes a un gremio, con la simili-
tud promedio de un grupo equivalente de pares de especies se-
leccionadas aleatoriamente de la comunidad y que no cumplen
con la condicidén de pertenecer al mismo gremio. Para las dos
técnicas, se generd la distribucién de los valores esperados
para cada conjunto de especies en base a 200 simulaciones.
Para estimar la similitud se utilizé el indice de Colwell y
Futuyma (1971) (Ec. III.4.2). Se definidé segregacién o agru-
pacién temporal estadisticamente significativa si las sobre-
posiciones promedio en los periodos de floracidén del grupo de
especies son inferiores o superiores a lo esperado por cada
técnica, respectivamente. Los valores criticos corresponden
al percentil 2,5% y 97,5%.

La primera técnica ha sido empleada previamente en 1la
literatura con el mismo propdsito (p.e., Parrish y Bazzaz
1979; Pleasants 1980), sin embargo en esos casos, no se con-
testd si el patrén observado en un gremio seguia la misma
tendencia de la comunidad en donde no estaba operandoc el
efecto estudiado. Este dltimo punto queda resuelto con la se-

gunda técnica, la que ademds, tiene la ventaja conceptual de
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no suponer a priori desplazamientos temporales de los perio-
dos de floracién. La comparacién de los resultados obtenidos
por estas dos técnicas podrian permitir diferenciar entre
respuestas co-~evolutivas y seleccidén ecolbégica de especies
(encaje).

El grado de segregacidén espacial entre pares de especies
se estim® utilizando la ecuacidén III.4.2, donde Si; es la
similitud en el uso del hébitat entre la especie i y la espe-
cie Jj, P:x es la cobertura relativa de 1la especie i en la
muestra k y Pyx es la cobertura relativa de la especie j en
la muestra k. Se determind la relacién entre la similitud en
los polinjizadores de pares de especies y el grado de segre-
gacidén espacial, temporal y la interaccién (i.e., temporal *
espacial) a través de un andlisis de correlacién.

Para determinar el grado de diferenciacién morfolégica
dentro de un gremio se cuantificaron, en 64 especies de plan-
tas, 6 caracteres florales relacionados con la atraccidén Y
exclusién de insectos antdéfilos. Para evaluar la similitud
morfoldgica de las especies pretenecientes a un gremio de
polinizacidén se utilizdé la técnica gremio-no gremio descrita
para la floracién. Para calcular la similitud morfoldgica de
un par de especies (SI:;), se utilizé el indice de Sorensen

(Mueller-Dombois y Ellenberg 1974):

SIij = =w—— Ec. ITI.4.4

donde: a y b son el nimero total de caracteres presentes en

las especies i y j, respectivamente Y, c= es el niimero de ca-
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racteres comunes a ambas especies.

ITIT.5.- RELACION ENTRE DENSIDAD FLORAL Y FECUNDIDAD

Se evalué la produccidén natural de frutos (y semillas)
en seis especies pertenecientes a los gremios estudiados bajo
distintas densidades florales. L.os muestreos se realizaron en
las dos localidades entre el 20 de Noviembre de 1986 y 26 de
Enero de 1987.

Dentro de cada una de 33 parcelas de 3 * 3 m ubicadas
entre los niveles T y II de ambas localidades, se marcaron
todos los individuos de las especies estudiadas. Cada 15 a 20
dias, se contabilizé el niimero de £flores abiertas de cada
.especie Y se marcaron hasta 100 flores por especie a las que
se le siguid su fructificacién en los restantes muestreos
fenolégicos. Al final de la estacién, se colectaron todos los

frutos y se contabilizd bajo lupa el nfimero de semillas for-

madas.

IIT.6.~ STMULACION DE INTERFERENCIA COMPETITIVA

Al comienzo de la temporada 1986-87 se taparon con ma-
llas plasticas verdes (tamiz de 1 * 1 mm) individuos o grupos
de individuos de las especies miembros de gremios de polini-
zacidén seleccionados que se encontraban a la fecha en la fe-
nofase de yemacidén floral. A mitad de 1la temporada, cuando
supuestamente las condiciones c¢lim&ticas eran las &ptimas
para la polinizacién, se realizaron una serie de cruzamientos

experimentales: i) polinizacién parcialmente interespecificas:
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flores polinizadas con mezclas de polen proveniente de la es-
pecie mds polen proveniente de otra especie del gremioc. Las
mezclas se realizaron dentro de tubos Eppendorf limpios, vy
para todas las replicas se utilizd polen proveniente del mis-
mo tubo y, ii) polinizacién intraespecifica: flores que fue-
ron polinizadas con poclen proveniente de varios individuos de
la misma especie, alejados a m&s de 15 m del lugar. Las plan-
tas fueron tapadas con malla una vez que se polinizé las flo-
res. A fines de la temporada se colectaron los frutos for-

mados y se contaron los abortados.




IV. RESULTADOS

IV.l.- EL CLIMA DE CERRO DIENTE Y CERRO SANTA LUCIA

Durante el verano de 1984-1985 en Cerro Santa Lucia y de
1985-1986 en Cerro Diente, a una altura equivalente, la tem-
peratura diaria (T°d) promedio de verano fue inferior en Ce-
rro Diente y existid cuatro veces méds dias con lluvia relati-
vo a Santa Lu-cia (Tabla IV.l.l1l). Los coeficientes de varia-
cién de 1la T°d fueron mayores en Cerro Diente y a mayores
alturas, mientras que los de la HRd fueron levemente supe-
riores en Cerro Santa Lucia. En Cerro Diente, durante los
dias sin lluvia, 1las condiciones de sol fueron 15% mis fre-
cuentes y las velocidades de viento mayores a 15 mph fueron
20% mds comunes. La tasa de disminucién de la T°d promedio
con la altitud de Cerro Diente fue un 70% de la de Cerro San-
ta Lucia. En el anexo ViI.3 se encuentra la variacién diaria
dentro de los cursos estacionales de T°d y humedad relativa
diaria (HRd) de cada temporada y nivel altitudinal.

La temperatura minima y humedad relativa méxima ocurrie-
ron, en promedio, a las 5:00 hrs en todas las situaciones

analizadas mientras que la temperatura maxima y HR minima a
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Tabla IV.l.l.- Condiciones climaticas generales para Cerro
Diente (*) y de Cerro Santa Lucia (*). Se indican los pro-
medios de temperatura (T°d) y humedad relativa media diaria
de verano (HRd). C.V.= Coeficiente de variacién. iVar=
varianza.

Cerro Diente Cerro Santa Lucia
450 msm 900 msm 700 msm 1150 msm
T°d 8,3°C 5,3°C 12,6°C 8,3°C
(tVar) (10,4) (17,6) (8,3) (13,2)
C.V= 38,75% 79,62% 22,85% 43,87%
HRd 60,6% 67,1% 64,4% 71,7%
(tVar) (77,4) (115,0) (119,5) (148,1)
c.v 14,51% 15,99% 16,99% 16,98%
Tasa de Cambio
de T°d con la -0,68°C/100m -0,96°C/100m
altitud
% dias con lluvia 38,8% 11,3%
(nimero de dias) (19) (6)

En dias sin lluvia:

Probabilidad 66,6% 56,7%
de Sol (#) (1500) (1646)
Probabilidad de 61,9% 74,8%
Vientos menor a (1669) (2144)
15 mph (#)

* = 7 de diciembre de 1984 al 16 de febrero de 1985.

** = 29 de noviembre de 1985 al 9 de febrero de 1986.

# = Calculado como el porcentaje de periodos de observacién
de 10 minutos que se hicieron con sol o con velocidades del
viento menores a 15 mph. El valor en paréntesis indica, para
cada caso, el nimero de periodos de 10 minutos.
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las 15:00 hrs (Fig. IV.1.1 y IV.1.2). La diferencia de tempe-
ratura minima entre las dos estaciones climéticas de ambos
cerros fue cerca de 3°C, mientras que las m&ximas diferieron
en cerca de 4° y 5°C en Cerro Diente y Cerro Santa Lucia,
respectivamente. ILas HR minimas y méximas en ambos cerros
fueron levemente més bajas (entre 4 y 9,5%) en las estaciones
meteorolégicas inferiores que en las ubicadas a mayor alti-
tud.

Al comparar el piso subandino de vegetacidén entre Cerro
Diente y Cerro Santa Lucia durante un misma temporada (verano
de 1986-87), no se encontraron diferencias significativas
entre las T°d promedios ni en las HRd promedio (Tabla
IV.1.2). Para la actividad de los polinizadores, las condi-
ciones climAticas diurnas son méas relevantes. Las tempera-
turas minimas durante los periodos de actividad de los insec-
tos antéfilos son practicamente iguales en los dos cerros.
Sin embargo las temperaturas méAximas durante el dia fueron
significativamente mayores en casi 2°C en Cerro Santa Lucia
relativo a Cerro Diente. Del mismo modo, la HR minima que
ocurri® cerca de las 15:00 hrs, fue significativamente méas
baja en Cerro Santa Lucia relativo a Cerro Diente (Fig.
Iv.1.1 y IV.1.2, Tabla IV.1.2).

El curso diario promedio del déficit de saturacién at-
mosférica para las dos localidades estudiadas mostré los va-
lores menos negativos durante la noche y hasta las 8:00 hrs,
mientras que los valores més negativos ocurrieron entre las

14:00 y 16:00 hrs (Fig. IV.1.3).
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Pabla IV.1.2.- Temperatura (T°d) y humedad relativa media
diaria (HRd) del periodo comprendido entre el 28 de Noviembre
de 1986 y 3 de Febrero de 1987 en dos estaciones instaladas
en el piso subandino de vegetacién en Cerro Diente (450 msm)
v en Cerro Santa Lucia (900 msm). En paréntesis se indica la
varianza. * = temperatura méaxima, HR minima y déficit de sa-

turacién atmosférica minimo diurno.

Cerro Diente Cerro Santa Lucia
T°d 9,1°C (%6,3) 9,5°C (18,9)
C.V. 27,45% 31,46%
HRA 65,9% (%113,4) 63,2% (t100,6)
c.V. 16,16% 15,88%
T méx (*) 11,4°C (t10,4) 13,3°C (%15,8)
HR min (*) 59,0% (*160,0) 52,3% (+234,9)
DSA min (*) -527,7Pa (t45157) -704,4Pa (%130587)

Comparaciones entre los dos cerros:
7°d: ts= 0,85, P > 0,05; HRd: ts= 1,56, P > 0,05; T méx:
ts= 3,10, P < 0,01; HR min: ts= 2,75, P < 0,01; DSA min: ts=

3'50, P < 0’01; t"test)-
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Figura IV.1l.l: Curso diario promedio de temperatura y humedad

relativa durante el verano de 1985 - 1886 y 1986 -
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Figura IV.1l.2: Curso diario promedio de temperatura y humedad
relativa durante el verano de 1985 - 1986 y 1986 - 1987 en
Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena.
Cuadrado = 700 msm, tri&ngulo = 1150 msm. La barra indica un

error estidndar de la media.
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Figura IV.1.3 Curso diario promedio del déficit de satura-
cién atmosférica de verano durante las temporadas de muestreo

en Cerro Santa Lucia y Cerro Diente, Sierra de Los Baguales,

0

Patagonia chilena. Cuadrado

450 msm,

tridngulo = 900 msm.

La barra indica un error estadndar de la media.
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En Cerro Santa Lucia, los valores de déficit hidrico
minimos fueron 50,9 Pa mé&s altos y los méximos 35%,5 Pa més
bajos a los 700 msm comparado con los 1150 msm, respectiva-
mente, mientras que en Cerrc Diente los valores minimos y
méiximos fueron siempre mayores a los 450 msm respecto a los
900 msm (92,4 y 190,1 Pa, respectivamente). Al comparar los
cursos diarios de déficit de saturacién atmosférica registra-
dos durante la temporada 1986-87, Cerro Santa Lucia tuvo una
minima 49,7 Pa mids alta y una mixima 176,7 Pa més baja res-
pecto a Cerro Diente. Estos resultados sugieren un mayor dé-
ficit hidricc a menores alturas y en Cerro Santa Lucia, aan
al comparar un piso homélogo de vegetacidn.

A una misma temperatura, Cerro Santa Lucia presentd va-
lores de dé&ficit de saturacidén atmosférica méds negativos vy
mayores diferencias entre la minima vy méxima de la tempera-
tura y del déficit de saturacién atmosférica que Cerro Diente
(comparar Fig. IV.1.1 con 1IV.1.3). Estos mismos patrones se
dan si comparamos las estaciones meteoroldgicas inferiores

con las superiores de cada cerro.

IV.1l.1l.- Discusidén y Conclusiones del Clima.

Los resultados de clima concuerdan con Pisano (1974)
respecto a un aumento de continentalidad hacia el este de la
Sierra de Los Baguales. La menor tasa de disminucidén de la
temperatura con la altitud, el mayor nfimero de dias con 1llu-

via y los valores menos negativos de déficit de saturacién

atmosférica indican que el clima de Cerro Diente es menos
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continental que Cerro Santa Lucia. El clima de verano de
Cerro Diente es més inestable relativo al de Cerxo Santa
Lucia. Esto se refleja en la mayor ocurrencia de dias con
lluvia y tormentas de agua y/o nieve, T°d més fluctuante, asi
como temperaturas miximas menores durante el dia en Cerro
Diente. Estos mismos patrones se repiten cuando comparamos

las altitudes superiores con los inferiores en cada cerro.




En el presente capitulo se definen los limites altitu-
dinales de los pisos de vegetacidén y se comparan las abundan-
cias de la vegetacién en 1los dos gradientes (Fig. IV.2.1 y

Iv.z'z).

IV.2.1l.- Vegetacién de Cerro Diente y Cerro Santa Lucia.

En Cerro Diente, la cobertura absoluta de la vegetacidn
entre los 500 vy 700 msm fue superior al 70% y por sobre los
900 msm bajé a menos del 10% (Fig. IV.2.3). El limite altitu-
dinal de la vegetacidn en este cerro se encontré a los 1350
msm. La superficie desprovista de vegetacién incrementd con
la altitud, pero mientras en el extremo inferior estaba re-
presentada por suelo, por sobre los 900 msm la superficie cu-
bierta por rocas aumentdé paulatinamente con la altura para
llegar a valores cercanos al 100% a los 1350 msm. Tendencias
similares se encontraron en Cerrc Santa Lucia (Fig. IV.2.3),
salvo que la cobertura ‘de la parte inferior del transecto se
mantuvo alta hasta los 1000 msm, y fue cerca del 15% hasta
los 1600 msm. La cobertura de suelo desnudo se mantiene al-
rededor del 35% en todo el gradiente altitudinal (rango 10-
60%), mientras que la cobertura de rocas se mantuvo cerca del

5% hasta los 1000 msm e incrementd a valores cercanos del 40%

s
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Figura IV.2.1 Esquema topogrifico del sitio de estudio en Cerro Diente.
Se 1indican loa 1limites altitudinales de los pisocs de vegetacidén y el
limite superior para las especies con forma de vida hierba perenne cojin
{(—+—e=e~), arbdrea (— — —), y &rhol enanoc (s = « + +). Las <flechas
indican las exposiciones promedios de las parcelas dentro de cada rango

de 50 m de altitud.
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Figura IV.2.2. Esquema topogrdfico del sitio de estudio en Cerro Santa

Lucia. Se indican los limites altitudinales de los pisos de vegetacidn,

el limite superior (- s« - « -) e inferior (s ¢ * =« ) para especies con

forma de vida hierba perenne cojin, y el superior para Festuca gracillima
(— — —). Las flechas indican las exposiciones promedios de las parce-

las dentro de cada rango de 50 m de altitud.
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Figura 1IV.2.3. Distribucién altitudinal en Cerro Diente (iz-

quierda) y Cerro Santa ILmcia (derecha) de las

solutas de:

a)

b)

1)

Suelo desnudo.

Roca.

Vegetacién total.
Compositae.

Papilionaceae.

Gramineae.

Arbusto.

Subarbusto.

Hierba perenne cespitosa.
Hierba perenne cojin.
Hierba perenne rizomatosa.
Arbol enanc (Cerro Diente)

Lucia).

Ver explicacién en el texto.

y Anual (Cerro
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por sobre los 1150 msm. El limite altitudinal de la vegeta-
cién se encontrdé a los 1700 msm. El primer punto en el gradi-
ente de Cerro Santa Lucia (i.e., 600 msm) correspondié a la
ribera este del Rio Baguales, lo que explica su baja cober-
tura vegetal.

En Cerro Diente y Cerro Santa Lucia, las familias con
mayor nimero de especies fueron Compositae (23 y 38 especies,
respectivamente), Gramineae con (12 y 47) y Papilionaceae (8
y 17) (Tabla IV.2.1, Tabla 1IV.2.2, Arroyo et al. 1989). En
términos de cobertura, en Cerro Diente y a menores alturas,
las familias dominantes fueron Fagaceae, con su fnica especie

Nothofaqus pumilio, y Berberidaceae, mientras la familia do-

minante por debajo de los 1000 msm en Cerro Santa Lucia fue
Gramineae. A mayores alturas, Compositae fue dominante en
ambas localidades (Fig. IV.2.3).

Formas de vida: S6lo Cerro Diente presenté un estrato
arbéreo. Este estrato estd compuesto exclusivamente por
Nothofaqus pumilio y tiene su limite altitudinal a los 700
msm, aunque puede alcanzar los 720 a 730 msm en areas muy
protegidas (Fig. IV.2.1). En ambas localidades, en el estrato
de vegetacién inferior a 1 m de altura estédn representadas
las formas de vida: arbusto, subarbusto, hierbas perennes
cespitosas, hierbas perennes rizomatosas y hierbas perennes
cojin. S6lo en Cerro Diente existe 1la forma de vida &arbol
enano, representada exclusivamente por individuos de
Nothofagqus pumilio, que se ubica en el limite superior de los

arboles y hasta los 800 msm, cubriendo entre un 1% y un 6%
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Tabla 1IV.2.l1l. Cobertura absoluta (Abs.) y relativa (Rel.) promedio del
estrato inferior a 1 m de altura para las especies presentes en el Piso
Subandino (450-700 msm), Piso Andino Inferior (700-900 msm) y Piso Andino
Superior (900-1350 msm) de Cerro Diente, Sierra de Los Baguales, Patago-
nia chilena. Al lado de cada especie se indica la familia (abreviacidn
segin Marticorena y Quezada, 1985) y la forma de vida (ST= Arbol enano,
S= Arbusto, SS= Subarbusto, P= Hierba perenne cespitosa, PC= Hierba

perenne cojin, PR= Hierba perenne rizomatosa).

Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino
Inferior Superior
Fam. FV Nombre especie Abs. Rel. BAbs. Rel. Abs. Rel.
Tierra 19,92 51,32 33,27
Roca 0,78 10,35 59,99
Liquen 0,06 0,07 - - 0,72 6,67
Musgo 0,39 0,52 0,60 1,03 - -
ATHYR PR Cystopteris fragilis 0,72 0,90 - - - -
BERBER S Berberis buxifolia 3,33 4,22 0,89 1,88 - -
BERBER S Berberis empetrifolia o,65 0,87 0,33 0,79 - -
CALYCE PR Mochopsis rosulata - - - - 0,33 8,10
CARYOP P Cerastium arvense 0,7 o,89 0,50 1,27 0,31 5,51
CARYOP PC Colobantus subulathus - - o,06 0,18 0,02 0,20
CELAST S Maytenus disticha 0,99 1,33 - - - -
COMPOS P Adenocaulon chilense 0,01 0,02 = = - =
COMPOS PR Antennaria chilensis 0,21 0,27 - - -~ -
COMPOS S Baccharis magellanica 0,18 0,22 - - - -

COMPOS S Chiliotrichium diffusum 0,46 0,60 - - - -
COMPOS PR Erigeron leptopetalus o,04 0,06 0,41 1,02 0,02 0,24

COMPOS PR Erigeron myosotis 0,17 0,22 - - - -
COMPOS P Gamochaeta spiciformis - - 0,04 0,12 - -
COMPOS P Hieracium antarcticum 0,36 0,41 - - - -
COMPOS PR Hypochaeris incana 0,16 0,22 1,38 3,46 0,03 0,39
COMPOS PR Hypochaeris sp. 1,05 1,29 - - 0,02 0,24
COMPOS PR Leucheria hahnii - - 0,04 0,09 -
COMPOS PR Leucheria

leontopodioides - - 0,10 0,34 0,44 6,30
COMPOS S Nardophyllum bryoides - - 0,02 0,08 - -
COMPOS S Nassauvia aculeata 0,09 0,11 0,72 2,13 - -

COMPOS PR Nassauvia lagascae - - 0,04 0,14 0,15 2,21




Continuacién Tabla IV.2.1

Piso Pimso Piso
Subandino Andino Andino
Inferior Superior

Fam. ¥V Nombre especie Abs. Rel. BAbs. Rel. 2abs. Rel.
COMPOS PR Nassauvia magellanica - - 0,04 0,11 0,04 0,69
COMPOS PR Nassauvia pygmzea - - 0,2 0,77 1,55 26,18
COMPOS PR Nassauvia revoluta - - 0,21 0,74 0,05 0,36
COMPOS PR Perezia megalantha - - - - 0,33 4,19
COMPOS PR Perezia pilifera - - 0,95 3,13 0,02 0,24
COMPOS S. Perezia recurvata - - 0,14 0,41 - -
COMPOS S Senecio acanthifolius 0,01 0,02 - - - -
COMPOS S5 Senecio argyreus 0,15 0,19 0,12 0,34 - -
COMPOS PR Senecio magellanicus - - 0,93 2,72 0,09 0,90
COMPOS S Senecio tricuspidatus - - 0,14 0,34 - -
CRUCIF P Draba magellanica 0,04 0,06 0,04 0,07 - -
CRUCIF PC Eudema hauthalii - - 0,06 0,18 - -
CRUCIF P Gramosperma dusenii - - - - 0,02 0,25
CRUCIF PR Menonvillea

nordenskjoeldii - - - - 0,04 2,02
CRUCIF P Thlapsi magellanicum 0,01 0,02 - - - -
CYPERA PR Carex sp. 0,03 0,03 - - - -
EMPETR 8 Empetrum rubrum 3,26 4,05 5,12 11,96 0,08 1,09
ERICAC 5 Pernettya mucronata 29,89 37,13 3,78 7,20 - -
ERICAC 8 Pernettya pumilla - - 0,35 1,10 - -
EUPHOR PR Dysopsis glechoncides 0,08 0,11 - - - -
FAGACE ST Nothofagus pumilio 3,02 3,92 1,92 3,96 - -
GERANI P Geranium sessiliflorum 0,06 0,07 - - - -
GRAMIN P Anthoxanthum redolens - - 0,04 0,07 - -
GRAMIN P Deschampsia flexucsa 0,52 0,65 - - - -
GRAMIN P Elymus patagonicus o,11 o,15 0,04 0,17 0,22 1,87
GRAMIN P Festuca magsllanica 0,43 0,84 0,23 0,686 0,30 3,77
GRAMIN PR Festuca purpurascens 0,49 0,588 - - - -
GRAMIN P Indet.l - - 0,37 1,11 - -
GRAMIN P Phleum pratense 0,47 0,60 - - - -
GRAMIN P Poa alopecurus

ssp. alopecurus i,89 2,43 0,06 0,18 0,57 9,91
GRAMIN P Poa alopecurus

ssp. fuegiana 0,50 0,65 - - - -
GRAMIN PR Poa pratensis 0,55 0,686 - - - -
GRAMIN P Trisetum spicatum 0,09 0,11 - - - -
GRAMIN P Trisetum spp. 0,75 0,86 0,72 2,04 - -
GUNNER PC Gunnera magellanica 0,40 0,83 - - - -
HYDROP P Phacelia secunda - - 0,08 0,23 - -
IRIDAC PR Phaiophleps bicolor

ssp bicolor 0,17 0,23 0,12 0,24 - -
IRIDAC PR Sisyrinchium pearcei 0,22 0,28 - - - -
JUNCAC P ZLuzula spp. 0,99 1,23 0,83 2,05 - -
LILIAC P Tristagma nivale - - 0,02 0,06 - -
LYCOPO PR Lycopodium magellanicum 0,68 0,79 - - - -




Continuacidén Tabla IV.2.1

Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino

Inferior Superior
Fam. FV Nombre especie Abs., Rel. Abs. Rel. Aba. Rel.
ORCHID P Gavilea lutea 0,03 0,04 - - - -
OXaLID PR Oxalis loricata - - 0,04 0,14 0,22 2,94
OXALID PC Oxalis patagonico - - 0,52 1,56 0,13 1,66
PAPILI PR Adesmia lotioides - - 1,05 3,16 - -
PAPILI P Adesmia parviflora - - 0,19 0,68 0,06 0,85
PAPILI PR Adesmia pumila - - 6,70 2,27 0,01 0,12
PAPILI S8 Adesmia salicornoides - - 0,08 0,34 - -
PAPILI P Astragalus nivicola - - 0,25 0,73 0,01 0,12
PAPILI PR Lathyrus magellanicus 0,12 0,13 - - - -
PAPILI PR Vicia bijuga - - 0,74 2,68 0,04 0,48
PAPILI PR Vicia magellanica 2,02 2,58 0,54 0,99 - -
PLANTA PC Plantago uniglumis - - 6,08 0,23 - -
POLYGO P Rumex acetosela 2,00 2,65 0,10 0,18 - -
RANUNC PR Anemone multifida - - 0,02 0,06 - -
RANUNC PR Hamadryas kingii - - 0,25 0,96 0,56 7,48
RANUNC PR Hamadryas sempervivoides = - 0,04 0,12 - -
RANUNC PR Ranunculus peduncularis 0,10 0,12 = - - -
ROSACE SS Acaena antarctica - - 0,25 0,79 - -
ROSACE SS Acaena magellanica 5,08 6,38 1,14 3,07 - -
ROSACE PR Acaena ovatifolia 0,17 0,22 - - - -
ROSACE P Acaena platycantha 0,29 0,36 0,54 1,20 - -
ROSACE PR Rubus geoides 0,51 0,64 - - - -
RUBIAC PC Oreopolus glacialis - - 0,64 1,97 - -
SANTAL PR Arjona patagonica - - 0,27 0,92 - -
SAXIFR S Escallonia alpina 9,94 12,93 1,57 3,52 - -
SAXIFR S Ribes cucullatum i,95 2,51 1,18 2,56 - -
SAXIFR P Saxifraga magellanica - - 0,02 0,06 0,01 0,10
SCROPH PR Calceolaria biflora 0,25 0,33 - - - -
SCROPH PC Calceolaria uniflora 0,07 0,09 0,93 2,46 0,01 0,10
UMBELL PR Azorella fuegiana 0,33 0,40 0,22 0,45 0,01 0,10
UMBELL PC Azorella lycopodioides 0,29 0,36 0,14 0,43 - -
UMBELL PC Azcrella monantha 0,22 0,26 3,02 9,10 0,24 3,28
UMBELL PC Bolax gumifera 0,27 0,32 1,96 6,71 0,11 1,45
UMBELL P Osmorhiza depauperata 2,66 3,46 0,10 0,18 - -
VALERI PR Valeriana lapathifolia 0,11 0,15 - - - -
VIOLAC PR Viola reichei 1,85 2,38 0,06 0,11 - -
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Tabla IV.2.2. Cobertura absoluta (Abs.) vy relativa (Rel.) promedio del
estrato inferior a 1 m de altura para las especies presentes en el Pisc
Subandino (550-%00 msm), Piso Andino Inferior (900-1150 msm) y Piso An-
dino Superior (1150-1650 msm) de Cerro Santa Lucia, Sierra de Los
Baguales, Patagonia chilena. Al lado de cada especie se indica la familia
(abreviacidn segiin Marticorena y Quezada, 1985) y la forma de wvida (FV)
(8= Arbusto, SS= Subarbusto, P= Hierba perenne cespitesa, PC= Hierba

perenne cojin, PR= Hierba perenne rizomatosa, A= Anual).

Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino
Inferior Superior

Fam. FV Nombre especie Abs. Rel. Abs. Rel. Abs. Rel.

Tierra 34,69 36,77 42,38

Roca 5,96 11,78 43,87

Liguen - - 0,17 0,51 0,16 0,79

Musgo o,06 0,10 0,88 1,93 0,05 0,24
BERBER S8 Berberis buxifolia - 0,01 - - - -
BERBER S Berberis empetrifolia 0,09 0,29 0,02 0,04 - -
BORAGI A Plagiobothrys

calandrinioides 0,05 0,10 - - - -
CALYCE PR Moschopsis rosulatus 0,01 0,01 0,08 0,18 0,20 1,43
CAMPAN PR Hypsela reniformis 0,01 0,03 - - - -
CARYOP P Pratia longiflora 0,02 0,03 0,01 0,02 - -
CARYOP P Cerastium arvense i,01 1,60 1,23 2,40 1,71 13,86
CARYOP PC Colobanthus lycopodiocides 0,62 0,96 1,66 3,28 0,05 0,34
CARYOP PC Colobanthus subulatus 6,01 0,03 0,03 0,09 0,06 0,68
CARYOP P Silene chilense 0,13 0,20 0,44 0,84 - -
CHENOP A Chenopodium spp. 0,33 0,46 0,01 0,01 - -
COMPOS PR Antennaria chilensis 0,02 0,02 0,05 0,10 - -
COMPOS S Chiliotrichum diffusum - - 0,08 0,11 - -
COMPOS PR Erigeron mycsaotis 0,50 11,03 0,44 0,83 0,12 0,59
COMPOS PR Hypochoeris incana 0,29 0,43 0,33 0,76 - -
COMPQOS PR Leucheria hahnii 0,01 0,02 0,06 0,11 - -
COMPOS PR Leucheria leontopodioides - - - - 0,17 1,84
COMPOS PR Leucheria purpurea 0,03 0,05 0,01 0,02 - -
COMPOS S Nardophyllum bryoides 0,27 0,40 0,54 1,46 - -
COMPOS S Nassauvia aculeata i,06 1,56 0,26 0,64 0,05 0,26
COMPOS PR Nassauvia darwinii o,73 1,16 0,8 1,56 0,01 0,05
COMPOS PR Nassauvia lagascae - - 0,09 0,27 0,16 1,06

COMPOS PR Nassauvia magellanica 0,02 0,06 - 0,01 0,38 4,61




Continuacién Tabla IV.2.2

Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino

Inferior Superior
Fam. FV Nombre especie Rbs. Rel. BAbs. Rel. Aabs. Rel.
COMPOS PR Nassauvia pygmaea - - 0,03 0,09 4,17 30,08
COMPOS PR Perezia megalantha - - 0,02 0,06 0,06 0,78
COMPOS PR Perezia pilifera 0,06 0,09 0,39 0,869 - 0,02
COMPOS S§ Perezia recurvata 0,28 0,42 0,31 0,50 - -
COMPOS SS Senecio alleophyllus - - 0,02 0,07 0,71 5,45
COMPOS SS Senecio beaufilsii 0,02 0,03 0,04 0,06 - -
COMPOS PR Senecio kingii - - 0,06 0,16 - -
COMPOS PR Senecioc laseguei - - 0,07 0,20 - -
COMPOS PR Senecio magellanicus 0,06 0,08 0,53 1,25 0,04 0,24
COMPOS PR Senecio martiniensis - - - - 0,01 0,05
COMPOS SS Senecio miser 0,28 0,40 - - - -
COMPOS SS Senecio patagonicus 1,42 4,08 - - - -
COMPOS SS Senecio gericeconitens 0,12 40,19 0,02 0,03 - -
COMPOS PR Taraxacum gilliesii - - - 0,01 - 0,02
COMPOS PR Taraxacum officinale 0,76 1,21 0,03 0,04 - -
CRUCIF P Draba magellanica 0,02 0,03 0,08 0,21 0,20 1,20
CRUCIF P Draba subglabrata 0,01 0,02 - - - -
CRUCIF PR Menonvillea nordenskjoeldii - - o,01 0,04 0,16 0,73
CRUCIF PC Onurus hatcheriana - - - - 0,03 0,49
CRUCIF P Thlapsi magellanicum 0,04 0,08 0,07 0,12 - -
CRUCIF PC Xerodraba pectinata - - 0,10 0,31 - -
CYPERA PR Carex spp. o,52 0,76 0,97 2,01 - -
CYPERA PR Juncus arcticus 0,05 0,11 - - - -
CYPERA PR Juncus chilensis 0,02 0,04 0,03 0,06 - -
CYPERA PR Juncus scheuchzerioides 0,1 0,27 - - - -
EMPETR S Empetrum rubrum - - 0,61 1,51 - -
GERANI P Geranium sessiliflorum 0,21 0,30 0,39 0,57 - -
GRAMIN P Agropyron patagonicus 0,03 0,12 - - 0,68 3,17
GRAMIN P Agrostis inconspicua 1,24 2,52 2,49 4,88 0,11 0,55
GRAMIN P Alopecurus magellanicus - - 0,16 0,50 - -
GRAMIN P Bromus caktharticus 0,61 1,25 0,01 0,02 - -
GRAMIN P Festuca gracillima 25,53 39,86 13,73 21,81 - -
GRAMIN P Festuca magellanica 1,35 2,13 1,69 3,i6 0,14 1,05
GRAMIN P Fesgtuca spp. 0,39 0,57 0,29 0,44 - -
GRAMIN P Graminea spp. indet. 1,26 2,02 1,57 2,85 1,36 11,88
GRAMIN P Hordeum pubiflorum 0,19 0,50 0,06 0,08 - -
GRAMIN P Hordeum Epp. i,80 2,77 0,13 0,19 - -
GRAMIN P Phlieum alpinum 0,05 0,07 0,26 0,74 - -
GRAMIN P Poa spp. 0,32 0,81 0,09 0,22 0,19 0,95
GRAMIN P Stipa spp. 0,87 1,78 o,28 0,70 0,06 0,28
GRAMIN P Trisetum spp. 5,02 7,76 6,93 15,01 0,48 3,88
GUNNER PC Gunnera magellanica 0,16 0,57 - - - -
HYDROP P Phacelia secunda 0,07 0,16 - - - -
INDET A 8p indet-1 -
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Piso Piso Pizo
Subandino Andino Andino
Inferior Superior
Fam. FV Nombre especie Abs. Rel. BAbs. Rel. B3abs. Rel.
INDET 8p indet-2 0,01 0,03 - - - -
INDET sp indet-3 0,01 0,03 - - - -
IRIDAC PR Phaiophleps biflora
ssp. biflora 0,06 0,08 0,068 0,11 - -
IRIDAC PR Sisyrinchium junceumn 0,13 0,21% 0,05 0,07 - -
IRIDAC PR Sisyrinchium nanum 0,02 0,05 0,06 0,10 - -
JUNCAC P Luzula alcpecurus 0,18 0,28 1,33 2,70 0,04 0,21
LABIAT S Satureja darwinii 0,51 0,77 1,33 2,95 - 0,02
LILIAC P Tristagma nivalis - - 0,01 0,01 - -
LOASAC P Loasa bergiil a,01 0,02 - - - -
OXALID PR Oxalis enneaphylla o,08 0,12 0,94 2,37 0,05 0,24
OXALID PR Oxalis squameso-radicosa 0,04 0,06 - 0,01 - -
PAPILI PR Adesmia aurantiaca 0,03 0,09 - - - -
PAPILI PR Adesmia lotioides 0,28 0,48 0,03 0,06 - -
PAPILI P Adesmia parviflora. 0,02 0,06 0,02 0,03 - -
PAPILI PR Adesmia pumila 0,22 0,72 0,03 0,04 - -
PAPILI SS Adesmia salicornioides - - 0,26 0,80 - -
PAPILI PR Adesmia villosa 0,01 0,01 0,35 0,60 - -
PAPILI S8 aAnarthrophyllum desideratum0,08 0,07 0,06 0,09 - -
PAPILI P Astragalus nivicola 0,05 0,18 0,06 0,16 - -
PAPILI PR Lathyrus magellanicus 0,48 1,68 - - - -
PAPILI PR Vicia bijuga 0,94 1,62 0,09 0,19 0,03 0,17
PAPILI PR Vicia magellanica 0,03 0,07 - - - -
PLANTA PC Plantago barbata 0,01 0,02 0,03 0,10 - -
PLUMBA PC Armeria maritima 0,12 0,18 0,14 0,31 - 0,02
POLEMO A Microsteris gracilis 0o, 0,38 0,01 0,05 - -
PORTUL P Calandrinia caespitosa - - 0,02 o,06 0,01 0,19
RANUNC PR Anemone multifida 0,03 0,12 - 0,01 - -
RANUNC PC Caltha sagittata 0,02 0,04 0,01 0,02 - -
RANUNC PR Hamadryas delfinii - - 0,09 0,30 0,01 0,19
RANUNC PR Hamadryas kingiil - - 0,07 0,22 1,82 10,66
RANUNC PR Ranunculus peduncularis - - - 0,01 - -
ROSACE SS Acaena antarctica 0,42 0,63 0,24 0,45 0,01 0,03
ROSACE S8 Acaena magellanica 0,97 2,65 0,42 0,62 - -
ROSACE P Acaena pinnatifida 2,58 4,07 0,80 1,30 0,02 0,09
ROSACE SS Acaena sericeus 0,08 0,15 - - - -
RUBIAC P Galium antarcticum 0,04 0,06 0,03 0,04 - -
RUBIAC PC Oreopulus glacialis 0,03 0,09 0,41 1,28 - -
SANTAL PR Arjona patagonica o,69 1,02 0,06 0,12 - -
SAXIFR P Saxifraga magellanica - - - - 0,02 0,30
SCROPH PR Calceclaria biflora 0,05 0,11 0,03 0,05 = -
SCROPH PC Calceolaria uniflora 0,112 0,16 0,31 0,5l - -
SOLANA PC Benthamiella azorella - - 0,01 0,03 - -
SOLANA PC Benthamiella nordenskjoldii = - 6,03 0,03 0,21 1,11
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Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino
Inferior Superior
Fam. FV Nombre especie Abs. Rel. Abs. Rel. Abs. Rel.
UMBELL PR Azorella filamentosa - - 0,46 0,81 - -
UMBELL PR Azorella fuegiana 0,19 0,30 0,71 1,73 - 0,02
UMBELL PC Azorella lycopodioides - - 0,13 0,31 - 0,02
UMBELL PC Azorella monantha 0,49 0,79 0,40 0,81 0,01 O,03
UMBELL PC Azorella trifurcata 0,22 0,70 0,05 0,15 - -
UMBELL PC Bolax gummifera - - 1,13 2,45 0,08 0,41
UMBELL S Mulinum valentinii - - 0,03 0,09 - -
UMBELL PR Schizeilema ranunculus 0,02 0,03 0,01 0,02 - -
VALERI PC Valeriana magellanica - - 0,31 0,98 - -
VIOLAC PR Viola maculata 0,05 0,11 0,03 0,04 - -
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del Area. En Cerro Santa Lucia estd también presente la forma
de vida hierba anual (Fig. IV.2.3).

En Cerro Diente, los arbustos representan cerca del 50%
de 1la cobertura hasta los 700 msm, disminuyendo a valores
inferiores al 10% por debajo de los 800 msm, para desaparecer
completamente a los 900 msm. Berberis spp, Escallonia alpina,
Pernettya mucronata y Chiliotrichium diffusum, entre otras,
forman parte del sotobosque ¥y crecen abundantemente en sus
mArgenes y en Areas con bosque degradado. En Cerro Santa
Lucia, los arbustos poseen menos del 2% de cobertura entre
los 600 y 750 msm, alrededor del 4% entre los 800 y 1100 msm
v desaparece completamente a los 1200 msm. Entre las especies
mejor representadas estédn: Satureja darwinii, Nassauvia

aculeata y Nardophyllum bryoides.

En Cerro Diente, los subarbustos tienen una cobertra
sobre el 5% hasta los 650-700 msm, la que decae a mayor al-
titud. Entre las especies mejor representadas estén: Senecio
Spp vy Acaena spp. En Cerro Santa Lucia, los subarbustos tie-
nen un 11% de cobertura en la ribera del Rio Baguales y cerca
del 2% entre los 600 y 950 msm; en el rango 950 - 1500 msm la
cobertura decrece a menos del 1%, pero llegan hasta el limite
de la vegetacién. Entre las especies mejor representadas es-

tadn: Acaena magellanica, Senecio patagonicus y Acaena

antarctica.
En ambas localidades, las hierbas perennes cojin presen-
tan una distribucién altitudinal unimodal. En Cerro Diente

tienen valores por sobre el 5% entre los 700 y 900 msm vy en
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Cerro Santa Lucia por sobre el 7% entre los 900 y 1150 msm.
Las especies mas abundantes de este grupo son: Azorella spp v

Bolax gummifera en Cerro Diente, y Colobanthus lycopodicides,

Bolax gummifera, y Azorella spp. en Cerro Santa Lucia.

En Cerro Diente, las hierbas perennes cespitosas y rizo-
matosas representan cada una cerca del 10% de la cobertura
absoluta a alturas inferiores a 650-700 msm. Mientras las
hierbas perennes cespitosas disminuyen en cobertura (1% a 2%)
a mayores alturas, las hierbas perennes rizomatosas tienen
una cobertura cercana al 10% hasta los 900 msm. En Cerro San-
ta Lucia, las hierbas perennes cespitosa tienen cerca del 50%
de la cobertura entre los 600 y 1000 msm para disminuir hasta
el limite de la vegetacién. En ambas localidades, las hierbas
perennes rizomatosas presentan grandes diferencias de cober-
tura entre los distintos rangos altitudinales muestreados,
variaciones que se pueden asociar a diferencias de micro-
hébitat. En ambas localidades, 1las hierbas perennes cespi-
tosas y rizomatosas alcanzan el limite de la vegetacién, su-
mado a los subarbustos en Cerro Santa Lucia. Entre las espe-
cies gque alcanzan el limite de la vegetacién estéan:

Menonvillea nordenskijoeldii, Nassauvia aea y Poa

alopecurus ssp. alopecurus.

Por dltimo, sé6lo en la parte inferior de gradiente al-
titudinal de Cerro Santa Lucia estan presentes las hierbas
anuales. Poseen coberturas menores al 2% y desaparecen a los
900 msm. Las anuales con mayor cobertura son: Chenopodium

carnosulum y Microsteris gracilis.
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IV.2.2.- Limites de los pisos de vegetacién.
En ambas localidades, se pueden definir tres pisos de
vegetacién a partir de andlisis de cobertura:

a) Piso subandino. En Cerro Diente se encuentra por debajo
de los 700 msm, caracterizado por la dominancia de Nothofagus
pumilio en el estrato arbéreo y la presencia de especies ar-
bustivas y hierbas perennes cespitosas en el sotobosque. Las
especies arbustivas y herbédceas con mayor cobertura son
Pernettya mucronata (26%) y Escallonia alpina (12%), y le

siguen en importancia Acaena magellanica, Berberis buxifolia

y Empetrum rubrum. E1 20% de la cobertura corresponde a suelo
desnudo y menos del 1% a rocas (Tabla IV.2.1). En Cerro Santa
Lucia se encuentra por debajo de los 900 msm, formado por una
estepa de altura dominada por Festuca gracillima Hook. f (26%
de la cobertura). Otras especies con alta cobertura en este

estrato son Trisetum spp y Acaena pinnatifida. Cerca del 35%

de la cobertura corresponde a suelo desnudo y menos del 6% a
rocas. Las especies anuales se encuentran principalmente en
este piso (Fig. IV.2.3 y Tabla IV.2.2).

b) Piso andino inferior. Este piso se define por un au-
mento en importancia de las plantas en cojin. En Cerro Diente
se encuentra entre los 700 y hasta los 900 msm y, en Cerro
Santa Lucia entre los 900 y hasta los 1150 msm. En ambos ce-
rros, la parte inferior de este piso presenta especies arbus-
tivas. Adicionalmente, en Cerro Diente también se presenta

Nothofaqus pumilio en su forma enana, mientras que en Cerro
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Santa Lucia son importantes las hierbas perennes cespitosas.
Las especies con mayor cobertura en Cerro Diente son Empetrum

rubrum (5%), Pernettya mucronata (4%) y Azorella monantha

(3%), v le siguen Bolax gummifera y Nothofaqus pumilio. El
51% de la superficie corresponde a suelo desnudo y el 10% a
rocas (Tabla IV.2.1). En Cerro Santa Lucia, las especies con
mayor cobertura son Festuca gracillima (14%), Trisetum spp
(7%), Agrostis inconspicua (3%), Festuca magellanica (2%) ¥y
Colobanthus lycopodioides (2%). Cerca del 37% de la super-
ficie corresponde a suelo desnudo y aproximadamente el 12% a
rocas (Tabla IV.2.2).

c) Piso andino superior. Este piso se caracteriza por una
disminucién abrupta en la abundancia de plantas de las hier-
bas perennes en cojin. En Cerro Diente se encuentra entre los
900 y 1350 msm y, en Cerro Santa Lucia entre los 1150 y 1700
msm. En ambas localidades, la vegetacién de este piso esta
compuesta casi exclusivamente por especies de hierbas peren-
nes cespitosas y rizomatosas, siendo las especies dominantes
Nassauvia pygmaea (1,4% y 4,2%, respectivamente), seguida de
Hamadrvyas kingii (0,7% y 1,8%). El 53% y 44% de la superficie
corresponde a rocas y, el 40% y 42% a suelo desnudo (Tabla

IV.2.1 y Tabla IV.2.2).

IV.2.3.- Comparacién de coberturas en los dos gradientes.
Uno de los supuestos considerados en las hipbtesis de
esta tesis es que la densidad de las especies vegetales dis-

minuye con la altura y hacia el oceste. En ambas localidades,
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la cobertura vegetal promedio de 1los dos pisos inferiores es
significativamente mayor que la del piso andino superior. Sin
embargo, s6lo el piso subandino de Cerro Diente presentdé una
cobertura mayor que el piso andino inferior (Tabla 1IV.2.3).
En la comparacién oeste-este, Cerro Santa Lucia tiene mayor
cobertura vegetal en los pisos andino inferior y andino su-
perior relativo a Cerro Diente, mientras que en el piso sub-
andino, Cerro Diente tiene significativamente mayor cobertura
que Cerro Santa Lucia.

Un resultado semejante se encontrdé al considerar sélo la
cobertura de las plantas polinizadas biéticamente. Las finicas
disparidades entre estos dos criterios son que la cobertura
de las plantas polinizadas bidéticamente: a) es significativa-
mente mayor en el piso andino inferior relativo al subandino
en Cerro Santa Lucia y, b) del piso andino inferior no difie-
ren significativamente entre las dos localidades.

Estos resultados apoyan parcialmente el supuesto de re-
duccidén de la densidad vegetal con la altitud en ambas loca-
lidades. S6lo para el piso andino superior se cumple el su-

puesto de reduccidén de la densidad hacia el oeste.
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Tabla IV.2.3.- Cobertura de la vegetacién total vy de las
especies polinizadas bidéticamente (P.B.) en Cerro Diente y
Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena.

En paréntesis se indica la varianza.

Piso Piso Piso
Subandino Andino Andino
(I) Inferior Superior
(II) (II1)
Cerro Diente
Nimero de datos 30 40 66
Vegetacién Total 79,1% 38,3% 7,3%
(125,9) (281,5) (21,7)
Especies P.B. 29,6% 21,0% 5,2%
(131,3) (77,3) (11,4)
Cerro Santa Lucia
Nimero de datos 89 65 65
Vegetacién Total 59,3% 53,5% 12,8%
(617,1) (550,6) (63,7)
Especies P.B. 13,8% 17,4% 9,1%
{52,9) (60,9) (40,0)

Comparaciones (t-test con tranformacién arcoseno de 1los da-
tos):
Vegetaciédn Total.
- Cerro Diente: I vs II: ts= 11,5, P < 0,01; 1II
vs III: ts= 13,0, P < 0,01.
- Cerro Santa Lucia: I vs II: ts= 1,58, P > 0,05;
IT vs III: ts= 13,2, P < 0,01.
- entre cerros: I: ts= 5,4, P< 0,01; II: ts=
3,9, P < 0,01; III: ts= 4,4, P < 0,01.
Especies Polinizadas Bidticamente.
- Cerro Diente: I vs II: ts= 3,1, P < 0,01; II vs
ITI: ts= 12,0, P < 0,01.
- Cerro Santa Lucia: I vs II: ts= 3,1, P < 0,01;
IT vs III: ts= 6,8, P < 0,01.
- entre cerros: I: ts= 7,3, P < 0,01; II: ts=
2,0, P >0,05; III: ts= 3,7, P < 0,01.
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IV.2.4.- AnAlisis de Ordenacién.

El resultado de los andlisis de ordenacidén aplicados a
los datos de cobertura absoluta del estrato inferior a 1 m de
altura estd en concordancia con la definicién fisondmica de
los pisos de vegetacién en Cerro Diente y sdlo parcialmente
en Cerro Santa Lucia (Fig. IV.2.4).

Cerro Diente. Todos los rangos altitudinales muestreados
por debajo de los 700 msm se encuentran dentro del grupo A,
por lo que este grupo corresponderia directamente con el piso
subandino de vegetacién (Fig. IV.2.4). Las especies mas abun-

dantes del grupo A son Pernettya mucronata, Escallonia alpina

vy Empetrum rubrum y el suelo desprovisto de vegetacidn co-
rresponde en promedic al 25% (Tabla IV.2.1).

El grupo B incluye a los rangos altitudinales del piso
andino inferior (700 - 900 msm) y la parte inferior del piso
andino superior (i.e., 900 - 1000 msm). El suelo descubierto
de vegetacidn representa cerca del 58% y el cubierto con

rocas un 20%. Azorella monantha (2,4%), Empetrum rubrum

(2,0%) y Bolax gummifera (1,7%) son las especies mi&s abundan-

tes.

La mayor parte de los rangos altitudinales del piso an-
dino superior se encuentran en los grupos C y D. El grupo C
corresponde a los rangos altitudinales inferiores vy medios
del piso andino superior (1000 - 1200 msm) y en el D estén
los tres Gltimos rangos, cercana del limite de la vegetacién.

El grupo C tiene un 53% de rocas y un 39% de suelo des-

nudo, y las especies dominantes son Nassauvia pygmaea (2.0%),
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Figura IV.2.4. Dendrogramas de la vegetacién de Cerro Diente (arriba)} ¥
Cerro Santa Lucia (abajo). Cada rangc altitudinal corresponde al promedio
da 5 a 15 unidades muestreales de vegetacién. * = distancia euclidiana
normalizada (DEN) significativamente menor relativo al resto de los ran-
gos (Cerro Diente: DEN < 0,288, P < 0,05; Cerro Santa Lucia: DEN = 0,193,
P < 0,05). Ver explicacidn en el texto.
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Leucheria leontopodioides (0,8%) y Poa alopecurus ssp
alopecurus (0,7%). Por otro lado el grupo D tiene un 89,4% de

rocas y un 5% de suelo desnudo; Liquenes (2,1%), Nassauvia

aea (1,8%), Poa alopecurus ssp alopecurus (0,7%) y
Moschopsis rosulata (0,4%) son las especies méds abundantes en
los Gltimos 150 m antes del limite altitudinal de la vegeta-
cién.

Cerro Santa Lucia. Dentro del grupo A estdn incluidos
todos los rangos altitudinales ubicados en el piso subandino
mads los tres rangos inferiores del piso andino inferior
(i.e., 900-950, 950-1000, 1000-1050 msm) (Fig. IV.2.4). Las
distancias euclidianas significativamente menores a lo espe-
rado por azar (P < 0,05) entre la mayoria de los rangos alti-
tudinales del grupo A de ambos andlisis puede ser explicada
por la dominancia de Festuca gracillima (27% promedio de co-
bertura). El1 32% de la superficie del grupo A corresponden a

suelo desnudo, y el taxén que sigque a F. gracillima en cober-

tura es Trisetum spp (6,3%).

El grupo B corresponde a los dos rangos altitudinales
superiores del piso andino inferior mads la ribera del rio
(600 msm). E1 45% es suelo desnudo y el 25% rocas, Trisetum
spp es el taxén mas abundante (4,4%). El grupo C corresponde
a 4 rangos altitudinales del piso andino superior. En este
grupo, el 56% corresponde a tierra y el 30% a rocas, las es-

pecies dominantes son Nassauvia pygmaea (5,4%) y Hamadryas

kingii (3,1%). Las afinidades entre 1los grupos B y C estan

relacionadas con sus coberturas semejantes de suelo desnudo
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(51%) y rocas (27%); ademas comparten como especies abundan-
tes a Cerastium arvense (0,6%), Nassauvia lagascae (0,2%) ¥y
Colobanthus lycopodioides {0,4%). El grupo D, al igual que el
C, tiene como especies dominantes a Nassauvia pyamaea (3,9%)
vy Hamadryas kingii (1,2%), ademis de Cerastium arvense (2,5%)

y Nassauvia magellanica (0,5%). El 38% corresponde a suelo

desnudo y el 47% a rocas.

En ambas localidades, la similitud floristica entre el
piso andino inferior y la parte inferior del andino superior
apoya la idea de que el piso andino superior corresponderia a
una vegetacidn similar al piso andino inferior, pero empobre-
cida por la disminucién de la cobertura de las especies con

forma de crecimiento en cojin (Fig. IV.2.4).

Iv.2.5.- Discusidén Yy Conclusiones sobre la Vegetacién.

Los resultados de este andlisis han permitido definir los li-
mites altitudinales de los pisos de vegetacidén, lo gque posi-
bilita comparar los gradientes altitudinales de ambos cerros.
Asi mismo, se mostrS que el supuesto de reduccién de cober-
tura de las especies se cumple parcialmente en dos gradien-
tes.

A pesar de las diferencias climéticas entre el oeste y
el este mostrado en el Capitulo 1IV.1l, en las dos montaiias
estudiadas existen tres pisos homélogos de vegetacién que
tienen su equivalente fisonémico en otras localidades monta-
fiosas de menores latitudes (Arroyo et al. 1983; 1988;

Villagran et al. 1983; Vuilleumier y Monasterio 1986; Squeo
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et al. 1989). Los tres pisos de Cerro Santa Lucia se desa-
rrollan a mayores altitudes que en Cerro Diente, lo que re-
flejaria el clima més calido del primero.

Los pisos de vegetacidén definidos en esta tesis estén en
concordancia con la definicidén fitosociolégica propuesta por
Pisano (1974). L.as cuatro Provincias Bidticas definidas para
el Parque Nacional Torres del Paine incluyen las asociaciones
vegetales presentes en las dos localidades estudiadas (i.e.,
Matorrales pre-andinos, Bosque Magallédnico Deciduo, Estepa
Patagbénica y Desierto Andino). En el piso subandino de Cerro
Diente estarian presentes las asociaciocnes de Bosque Magall&-
nico Deciduo (Nothofagetum pumilium), Matorral MesSfito Pre-
andino (Escallonietum rubrum) y Disclimax Nano Arbustiva
(Pernettyetum mucronatum); mientras que en el piso subandino
de Cerro Santa Lucia la asociacién Festucetum gracillimum es
claramente la dominante.

La Provincia Bidtica Desierto Andino puede ser dividida
segin Pisano (1%74) en cuatro secciones altitudinales, estas
son: a) la subandina (con Nothofagus pumilio enano), b) an-
dina-intermedia (con subarbustos y plantas herbidceas perennes
en c¢ojin), c) andino-desértica (s6lo con hierbas perennes) y
d) superior o andino-antdrtica (sin vegetacién). El piso an-
dino inferior de Cerrc Diente incluiria las secciones a) y b)
de Pisano (1974), mientras que en el de Cerro Santa Lucia sé-
lo estd presente la andino-intermedia. En ambos cerros el pi-
so andino superior corresponde a la seccién andino-desértica.

El limite inferior del piso subandino no queda clara-
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mente delimitado en ninguna de las dos localidades estudia-
das. Esto puede ser explicado principalmente por la influen-
cia creciente de factores climdticos y edaficos independien-
tes de la elevacién. Adicionalmente, muchas de las especies
del piso subandino estadn también presentes a menor altitud
alcanzando, y en algunos casos, hasta el nivel del mar
(Pisano 1974). Finalmente, las laderas bajas del valle del
Rio Paine y del valle del Rio Baguales han estado sometidas a
fuerte intervencién humana desde principios de siglo (p.e.,
fuego, pastoreo), factor que podria contribuir a la indefini-

cién del limite inferior del piso subandino.




IV.3.- FENOLOGIA

En el presente capitulo se analizan los patrones fenold-
gicos de las comunidades vegetales presentes en Cerro Diente
(verano 1985-86) y Cerro Santa Lucia (1984-85). Este andlisis
incluye la distribucién temporal del recurso floral, asi como
1la relacién entre la floracién y las otras fenofases repro-
ductivas. Parte de esta informacidn se usard posteriormente
en el Capitulo IV.5. Se usé como sindmino: Nivel I= Piso Sub-
andino, Nivel II= Piso Andino Inferior y Nivel III= Piso An-
dino Superior. En el Anexo VII.4 se encuentra la informacidn

completa al nivel de especie.

IV.3.1.- Caracteristicas generales de las fenofases reproduc-
tivas en Cerro Diente.

iemacién floral. Al principio de la temporada, sobre el
70% de las especies presentes en los dos niveles inferiores
estaban en yemacién, mientras que sélo cerca del 50% en el
nivel superior (Fig. IV.3.1). El nimero méximo de especies en
yemacién floral se registré entre fines de noviembre vy prin-
cipios de diciembre en todos los niveles (Tabla IV.3.1).

En términos de abundancia de individuos en yemacién flo-
ral, los méximos ocurieron a fines de noviembre en los nive-
les I y II y, de fines de noviembre a principios de diciembre

en el III (Fig. IV.3.2). En la sequnda parte de la temporada
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Pigura 1IV.3.l1: Porcentaje de especies en yemacién £loral (Y-Fl), flora-~

cién (Fl) y fructificacidn (Fr) en loa tres niveles altitudinales de Cer-

ro Diente (temporada 1585-86) (izquierda) y Cerro Santa Lucia (1984-85)

(derecha), Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena.
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Tabla 1IV.3.l1l. Fechas promedio de inicio, mdximo y duracidén media de las
fenofases de yemacidn floral, floracién y fructificacidén en Cerro Diente
durante la temporada 1985-86, y Cerro Santa Lucia durante la temporada
1984-85. Todas las desviaciones estdndar (d.e.) y el promedio de la du-

racidén estan expresadas en dias.

N2 de Inicio Maximo Duracién
Fenofase datos
Media * d.e. Media * d.e. Media * d.e.
Cerro Diente
Yemacién Floral(@) 58 19/11/85 14,2 2/12/85 15,7 41,0 16,6
Floracidn 58 3/12/85 17,3 14/12/85 17,8 37,4 12,6
Fructificacién 58 19/12/85 17,0 6/01/86 12,3 50,2 17,1(*)

Cerro Santa Lucia

Yemacién Floral(@) 127 2/12/84 8,0 14/12/84 10,1 31,0 14,2
Floracién 89 12/12/84 12,1 25/12/84 13,5 32,1 13,2
Fructificacién 121 19/12/84 12,3 12/01/86 10,6 48,5 14,5

€ = dado que al principio del estudio algunas especies habian
comenzado su yemacién floral, se estimé una fecha de inicio
probable para estos casos.

* = 57 datos.




Figura 1IV.3.2. Abundancia relativa
y frutos (Fr) en los tres niveles
da 1985-86)

de Los Baguales, Patagonia chilena.
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(izquierda) y Cerro Santa Lucia (1984-85) (derecha),
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la yemacién disminuyé sélo en el nivel altitudinal inferior,
mientras que los dos niveles superiores presentaron un segun-
do méximo. La disminucién en la abundancia de yemas florales
en el centro de la temporada coincidié con: i) la maduracién
de yemas a flores y ii) la presencia de a lo menos 4 dias con
T°d muy bajas y heladas nocturnas en menos de 20 dias (cerca
de 3°C a los 450 msmy de 0°C a 1los 900 msm, ver Capitulo
VII.3). El segundo méximo estuvo precedido de varios dias con
T°d altas.

Floracién. Las primeras especies florecieron a fines de
noviembre. El inicio promedio de la floracién fue a principio
de diciembre (Tabla IV.3.1). A diferencia de la yemacién flo-
ral en la que no se registraron diferencias con la altitud,
el nimero maximo de especies en floracién se encontré a prin-
cipios de diciembre en el nivel I, mediados de diciembre en
el II y, entre fines de diciembre y principios de enero en el
nivel III.

La floracidn, expresada como abundancia floral, presenté
el mismo patrén que la abundancia de yemas florales. El nivel
I fue unimodal aunque presenté un platé a niveles intermedios
de abundancia, mientras que en los niveles II y III fueron
bimodales (Fig. IV.3.2). El mdximo de floracién ocurrié antes
que el nimero madximo de especies en flor.

S6lo el 79% de los individuos de las poblaciones ubica-
das en el nivel superior florecieron, mientras que en los
niveles inferiores este valor fue mayor (i.e., 84% en el

nivel IT y 89% en el I). Estos valores concuerdan con los
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bajos porcentajes de yemacién floral a nivel poblacional de
algunas especies presentes en el nivel superior, entre éstas

se encuentran Moschopsis rosulata (< 10% de los individuos),

Nassauvia pygmaea (30%), Leucheria leontopodioides (40%). En
los niveles inferiores, todas las poblaciones presentaron mas
de un 60% de los individuos en actividad reproductiva.

Fructificacién. La fructificacién se encuentra temporal-
mente desplazada con la altitud, ocurriendo primero en el
nivel inferior (Fig. IV.3.1). La fructificacién se inicié 16
dias, en promedio, mAs tarde que la floracién, mientras que
el maximo de la fructificacidn ocurrié casi 20 dias después
de su inicio (Tabla IV.3.1).

Para la mayoria de las especies, la dispersién de los
frutos ocurrié entre fines de enero y principios de febrero.
En esta fecha, la nieve caida durante las tormentas de mita-
des de verano no se derritis.

Entre las especies que presentaron frutos mds tempra-
namente se encuentra Pernettya mucronata y Empetrum rubrum,
traténdose claramente de frutos la temporada anterior. Estas
especies con frutos carnosos no fueron consideradas en el
cdlculo del promedio de duracién de la fenofase de fruc-

tificacitn.

IV.3.2.~ Caracteristicas generales de las fenofases reproduc-

tivas de Cerro Santa Lucia.
Yemacién floral. En Cerro Santa Lucia, el maximo de es-

pecies en yemacién floral se encontré a fines de la sequnda
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semana de diciembre en los niveles inferiores y wuna semana
después en el nivel III (Tabla IV.3.1).

En términos de la abundancia de individuos en yemacién,
los mayores valores (i.e., més del 60% de los individuos con
yema) se alcanzaron durante los primeros 15 dias de diciembre
en los niveles I y II; mientras que se llega a cantidades
comparables s6lo a fines de diciembre en el nivel III (Figq.
IvVv.3.2). En la segunda parte de la temporada la yemacién dis-
minuye fuertemente en los tres niveles altitudinales.

Floracién. Las primeras especies iniciaron su floracién
a fines de noviembre, mientras que el inicio promedio de esta
fenofase fue a fines de la segunda semana de diciembre (Tabla
IvV.3.1). La mayoria de la especies (i.e., > 60%) se encontra-
ban en flor durante la segunda quincena de diciembre (Niveles
I y I1), y en la primera quincena de enero (III). La abundan-
cia floral fue muy baja a principios de la temporada presen-
tando un patrdn semejante al nfimeroc de especies en flor (Fig.
IV.3.2). En los tres niveles altitudinales, la mayoria de los
individuos presentd actividad reproductiva.

Fructificacién. En Cerrc Santa Lucia, la fructificacién_
también se inicié primero en el nivel inferior (Fig. Iv.3.1).
El maximo de la fructificacién ocurrié 24 dias después de su
inicio y su duracién promedio fue de 49 dias, casi idéntico a

Cerro Diente (50 dias) (Tabla IV.3.1).
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IV.3.3.- Relacién entre fenofases.

Inicio. Se calculé el grado de correlacién entre las
fechas de inicio de cada una de las fenofases estudiadas para
cada nivel altitudinal y localidad (Tabla 1IV.3.2). Existen
correlaciones significaticas en casi todas las comparaciones,
excepto para yemacién-floracién en el nivel I de Cerro Santa
Lucia. Las correlaciones méds altas se presentaron entre la
floracién y fructificacién.

En Cerro Diente, las especies iniciaron su floracién dos
semanas después de iniciada la yemacién (ts= 4,75, P < 0,01),
y el inicio promedio de la fructificacién estuvo temporalmen-
te desplazado en 16 dias respecto al inicio de la floracién
(ts= 5,02, P < 0,01) (Tabla IV.3.1). En Cerro Santa Lucia, el
inicio promedio de la floracién ocurre 10 dias después del
inicio de la yemacién (ts= 7,31, P < 0,01), mientras que el
de 1la fructificacién estad temporalmente desplazada en sélo 7
dias respecto al inicio promedio de la floraciém (ts = 4,10,
P < 0,01).

Maximo. En ambas localidades existe correlacién positiva
entre todas las variables (Tabla IV.3.3). En Cerro Diente,
cerca del 20% de las especies tiene el maximo de floracién
antes que el de yemacidén, comparado con sélo el 2% de las es-
pecies en Cerro Santa Lucia (ver Anexo VII.4).

En ambos cerros se encontraron relaciones semejantes
entre las variables. En Cerro Diente existe poco méAs de un

mes de desfase entre la fecha en que se registré el maximo de
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Tabla IV.3.2. Valores de correlacién entre el inicio de cada

una de las fenofases a cada nivel altitudinal, y el general

para la comunidad vegetal de Cerro Diente y Cerro Santa

Lucia. YF= Yemacidén floral, FL= Floracidén, FR= Fructifica-
cidén.
Comparacién
NIVEL YF-FL YF-FR FL-FR
Cerro Diente
I 0,544 =*=* 0,479 ** 0,812 **
II 0,984 *=* 0,859 *=* 0,840 **
III 0,737 ** 0,685 *=* 0,931 *=*
TOTAL 0,697 ** 0,647 ** 0,874 **
Cerro Santa Lucia
I 0,262 0,371 * 0,620 **
I1 0,468 * 0,426 * 0,679 *=*
III 0,615 ** 0,532 *=* 0,853 *=*
TOTAL 0,557 ** 0,545 *=* 0,753 **

*
* %

P < 0,05
P < 0,01
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yemacidén floral y el de fructificacién (35 dias, ts= 13,27, P
< 0,01). La pendiente de la regresién (b= 0,47, e.e.= 10,08)
predice que la fase de fructificacién ocurre en la mitad de
tiempo que la yemacién floral. En Cerro Santa Lucia la dura-
cién de la fructificacién es un 60% de la duracién de la ye-
macién floral (b= 0,60, e.e.= +0,10). La duracién promedio de
la fructificacidén de las especies no difirié significativa-
mente entre los dos cerros (ts= 0,69, P < 0,05).

Las pendientes de la relacién méximo yemacién floral vy
floracidén de Cerro Diente (b= 0,87, e.e.= £0,10) y Cerro San-
ta Lucia (b= 0,92, e.e.= %0,10) son significativamente mayo-
res que las pendientes de la relacidén yemacidén-fructificaciédn
(DMS= 0,256 y DMS= 0,229, respectivamente, P < 0,05, método
de Turkey-Krawmer) y floracién-fructificacién (Cerroc Diente:
b= 0,56, e.e.= 0,06, DMS= 0,233; Cerro Santa Lucia: b= 0,64,
e.e.= *0,06, DMS= 0,272; P < 0,05).

En Cerro Diente, el mAximo promedio de floracién ocurre
12 dias después que el méximo de yemacién (ts= 3,70, P <
0,01), y el de fructificacién, 23 dias después del de flora-
cién (ts= 8,11, P < 0,01). En Cerro Santa Lucia, el maximo de
yemacidén floral ocurre 11 dias antes respecto al méaximo de
floracién (ts= 6,83, P < 0,01), vy éste Gltimo, 18 dias antes
del _méximo de fructificacién (ts= 10,82, P < 0,01).

Duracién. En las dos localidades, existe una alta corre-
lacién positiva entre la duracién de la floracién con la du-
racién de la yemacién floral, y negativa entre la duracidn de

la fructificacién y su inicio (Tabla IV.3.4). Esto significa




Tabla IV.3.3. Valores de correlacién entre el méximo de

una de las fenofases

para la comunidad vegetal de Cerro Diente (arriba)

a cada

nivel altitudinal,

Santa Lucia (abajo). YF= Yemacién floral, FL=

Fructificacién. Todos los

< 0,01).
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cada

y el total

y Cerro

Floracién, FR=

coeficientes son significativos (P

Comparacidén
NIVEL YF-FL YF-FR FL-FR
Cerro Diente

T 0,854 0,586 0,724

II 0,830 0,544 0,712

IIT 0,779 0,717 0,921

TOTAL 0,768 0,606 0,804
Cerro Santa Lucia

I 0,538 0,442 0,528

II 0,660 0,567 0,702

IIT 0,773 0,643 0,811

TOTAL 0,670 0,577 0,679
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que una especie tendr& una floracién mé&s larga si presenta
una yemacién floral extendida, y que su fructificacidn sera

m&s larga si la inicia antes.

IV.3.4.- Discusién y Conclusiones sobre la Fenologia.

Sin duda, el rasgo mids destacado del periodo de activi-
dad reproductiva de la Sierra de Los Baguales es su corta
duracién. Las fenofases de yemacién floral, floracidén y fruc-
tificacién estén restringidas a un periodo de cerca de dos
meses, menos de la mitad de lo reportado para los Andes de
Chile central (Arroyo et al. 1388l) y sur (Riveros 1991). Tal
como en estas otras localidades de alta montafia chilenas, las
fenofases reproductivas son mas tardias a mayores alturas.
Sin embargo, para un mismo piso de vegetacidn, la floracidn
comienza antes en Cerro Diente, donde el clima es mas riguro-
so, y se observd una respuesta mds rapida y de mayor magnitud
con nueva yemacidén floral y floracién a mayores alturas luego
de un periodo con clima muy inestable a mediados de la esta-
cién.

Para ambas localidades, las altas correlaciones de los
inicios y méximos entre la floracién y fructificacién, sumado
a los desfasamientos hacia fines de temporada a mayores al-
turas de la ocurrencia de estas fenofases sugiere una fuerte
limitacién para la finalizacién de los procesos reproductivos
antes del establecimiento de 1la cubierta de nieve invernal.
Las altas correlaciones negativas entre el inicio de la fruc-

tificacién y su duracién estd indicando que esta fenofase
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Tabla IV.3.4. Matriz de correlacidn entre el inicio (i), maximo (m) Y
duracisn (d) de cada una de las fenofases para la comunidad vegetal de
Cerrc Diente (arriba) y Cerro Santa Lucia (abajo), Sierra de Los Bagua-
les, Patagonia chilena. ¥F= Yemacidén floral, FL= Floracidn, Fﬁ: Fruc-
tificacién. (Cerrec Diente: r = 0,354, P < 0,01; r= 0,273, P < 0,05; Cerro

Santz Lucia: = 0,283, P < 0,01; r= 0,217, P < 0,05).

.Cerro Diente

YFm Yrd FLi FLm FLd FRi FRm FRd

vFi 0,836 -0,249 0,696 0,635 -0,259 0,644 0,452 -0,587

YFm - 0,177 0,711 0,762 -0,001 0,660 0,593 -0,526
YFd Co- 0,127 0,278 0,574 0,095 0,304 0,025
FLi -

0,895 -0,292, 0,878 0,704 -0,701

FLm -0,043 0,874 0,794 -0,682
FLd - -0,226 0,067 0,214
FRi ‘ - 0,719 -0,854
FRm - -0,505

Cerro Santa Lucia

YFm YFd FLL FLm FLd FRi FRm FRd

YFi 0,758 -0,103 0,557 0,480 -0,117 0,545 0,422 -0,302

¥fm - 0,269 0,682 0,670 0,036 0,717 0,577 -0,384
YFd - 0,220 0,450 0,602 0,317 0,430 0,018
FLi - 0,811 -0,321 0,753 0,592 -0,488
FLm - 0,061 0,741 0,679 -0,413
FLd - -0,034 0,189 0,307
FRi -

0,738 -0,647

FRm -0,103
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estd fuertemente limitada por la duracién global de la tem-
porada de crecimiento.

Las posiciones relativas de cada una de las fenofases
(medidas como inicio o médximo) difiere en las dos localida-
des, siendo mayores las diferencias en Cerro Diente. Si la
produccién de frutos tiene una valor selectivo, la mayor di-
ferencia dentro de las fechas de inicio y de las de méximo,
sumado a una menor pendiente entre los maximos de las fenofa-
ses consecutivas en Cerro Diente relativo a Cerro Santa
Lucia, sugiere que el gradiente climdtico estaria seleccio-
nando las especies que poseen una mayor velocidad de madura-
cién de sus frutos. Una respuesta selectiva opuesta, también
esperable bajo estas condiciones, es el desarrollo de frutos
persistentes. La alternativa intermedia, es decir especies
con tiempos intermedios de maduracién de frutos, no podrian
existir bajo las condiciones de estacionalidad existentes en
la Patagonia chilena. Las especies de compuestas, filogenéti-
camente limitadas a florecer a finales de la temporada
(Kochmel y Handell 1986; Squeo et al. 1988), y con tiempos de
maduracién de frutos muy cortos, constituyen un ejemplo del
primer tipo. Las especies con frutos carnosos (p.e.,
Pernettya spp, Empetrum rubrum) y que requieren m&s de una
temporada para lograr la maduracién de sus frutos, se en-
contrarian en el segundo caso.

La mayor duracidén de la floracién por especie encontrada
en Cerro Diente en comparacién con Cerro Santa Lucia (37 dias

versus 32 dias, ts= 2,41, P < 0,02, t-test), a pesar de una




94
temporada 2 semanas mis corta, podria estar relacionada con
las condiciones climdticas. El1 inicio de la floracién esté&
determinado por la velocidad de desarrollc de las yemas flo-
rales, y ésta es controlada por el ambiente a través de su
efectos scobre las tasas de asimilacidén y nutricién, asi como
la asignacién de recursos a crecimiento vegetativo; lo que
también redundaria en una floracidén mAs extendida (Primack
1985). Especies con capacidad de desarrollar sus yemas flora-
les antes del deshielo, como Tristagma nivale, pueden flore-
cer al comienzo de la temporada. La ubicacién del periodoc de
floracién a finales de la temporada, como las compuestas,
seria el resultado de mayores requerimientos de tiempo para
el desarrollo de sus yemas florales més que la consecuencia
de periodos de fructificacién cortos.

Una de los supuestos puestos a prueba es que los perio-
dos de floracidén podrian modificarse como respuesta a la baja
polinizacidén. Se planted que las restricciones filogenéticas
seria un factor que limitaria tales desplazamientos. Las al-
tas correlaciones entre las fenofases reproductivas sugiere
que los desplazamientos en los periodos de floracidén estarian
fuertemente limitados por otros factores adicionales.

Las restricciones ambientales al crecimiento y reproduc-
cidén propuestos para las plantas de alta montafia de regiones
extra tropicales, como lo son la duracidén del periode sin
nieve, establecen los limites en donde es mayor la probabili-
dad de que é&stos ocurran (i.e., fin de los deshielos y aumen-

to de la temperatura en la primavera, y la primeras nevazones
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de otofio con la disminucién de las temperaturas) (Arroyo et
al. 1981; Primack 1985), estén operando también en este sis-
tema. Adicionalmente a esta limitacién climdtica en los ex-
tremos de la temporada, durante los cortos veranos patagéni-
cos, son frecuentes las tormentas con fuertes caidas de agua
y/o nieve que interrumpen temporalmente los procesos repro-
ductivos, provocando en algunos casos muerte masiva de yemas
florales y flores.

En resumen, es este capitulo se ha mostrado que: a) los
maximos de floracién y fructificacién estén altitudinalmente
desfasados en ambas localidades, ocurriendo mas tardiamente a
mayores alturas, b) al nivel de especie, la floracién es mas
larga en Cerro Diente en comparacién con Cerro Santa Lucia,
pero no difieren en la duracién de 1la fructificacién, c) la
floracién y fructificacién comienzan antes en Cerro Diente, a
pesar de que el verano en que se realizé el estudio fue més
calido en Cerro Santa Lucia, d) el inicio y la duracién de la
floracién de una especie estan correlacionados con el desa-

rrollo de las yemas florales y con la duracién de la fructi-

ficacién.




IV.4.- POLINIZACION

IV.4.1.- Insectos Antéfilos.

En total se encontraron 121 especies de insectos antéfi-
los en las dos localidades estudiadas (Tabla IV.4.1). Sélo el
19% de las especies es comin a ambos cerros (Anexo VII.5). La
riqueza de insectos ant6filos es 2 veces mayor en Cerro Santa
Lucia que en Cerro Diente (102 y 42 especies, respectivamen-
te). En ambas localidades, los dipteros contribuyen sobre el
50% de la riqueza de especies antéfilas, con gran representa-
cién de familias y géneros mientras que Coleoptera tiene
menor diversidad. Las familias de insectos anté6filos con mas
especies en ambos cerros son Tachinidae y Syrphidae
(Diptera), y en Cerro Santa Lucia, Noctucidea (Lepidoptera)
(Anexo VII.5). El 36% y el 53% de las especies encontradas en
Cerro Diente y Santa Lucia, respectivamente, s6lo fueron co-
lectadas una sola vez, indicando que muchas especies tienen
muy baja abundancia y/o cortos periodos de actividad.

Los dipteros son mis abundantes en las elevaciones bajas
de Cerro Santa ILucia, donde sobre el 80% de todas las espe-
cies fue colectada en el nivel I, y s6lo 8 especies se en-
cuentran en el piso andino superior (nivel ITI) (Tabla

IV.4.1). En Cerro Diente la situacién se repite; mencs
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Tabla IV.4.1l. Nimero de especies de insectos antdfilos segiin orden vy
nivel altitudinal para Cerro Diente vy Cerro Santa Lucia, Sierra de Los
Baguales, Patagonia, Chile. DIP= Diptera, LEP= lLepidoptera, HYM= EHyme-
noptera, COL= Coleoptera. Cerro Diente: Nivel I= 450-~700 msm, II=
700-900 msm, III= 900-1100 mem; Cerro Santa Lucia: Nivel I= 550-900 msm,
II= 900-1150 msm, III= 1150-1300 msm. (*= corresponde a suma horizontal;
#1 = nimero de especies con altura conocida = 40; #2 = niimero de especies

con altura conocida = 86).

Nivel DIP LEP HYM COL Total

Cerro Diente

I 17 (54,8%) 6 (19,4%) 4 (12,9%) 4(12,9%) 31 (77,5%)
II 19 (63,3%) 4 (13,3%) 7 (23,3%) O (0,0%) 30 (75,0%)
IIT 4 (44,4%) 2 (22,2%) 3 (33,3%) O (0,0%) 9 (22,5%)
Total 23 (54,6%) 7 (16,7%) 8 (19,1%) 4 (9,5%) 42(*)(#1)

Cerro Santa Lucia
I 45 (59,2%) 14 (18,4%) 13 (17,1%) 4 (5,3%) 76 (88,4%)

II 19 (61,3%) 8 (25,8%)

e

(12,9%) O 31 (36,1%)

III 8 (50,0%) 6 (37,5%)

[ M

(12,5%) O 16 (18,6%)

Total 59 (57,8%) 26 (25,5%) 13 (12,8%)

-9

(3,9%) 102(*) (#2)
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del 20% de las especies de dipteros estd presente en el nivel
IIT vy s6lo 1 de ellas fué observada exclusivamente en este
piso. Las familias con mayor nimero de capturas son
Nemestrinidae vy Syrphidae. Algqunos individuos de Dasybasis
spp. (Tabanidae}, especies con altas densidades en ambos
cerros, transportan abundante polen pero nunca se les observd
visitando flores. Muchos de los taxa de dipteros de alta mon-
tafia son imperfectamente conocidos desde el punto de vista
sistemético, sobre todo en las familias Empididae y Muscidae
(Anexo VII.S5). Muchas especies de dipteros son poco especia-
lizados en sus patrones de visita; por ejemplo, en Cerrc San-
ta Lucia la especie Heleomyzidae-2 fue registrada visitando
flores en 12 especies de plantas de 10 géneros y 6 familias,
Phaoniinae-2 en 10 especies de plantas provenientes de 10

géneros y 5 familias, y Sericosoma pubipes registrada en 7

especies de planta de 6 géneros y 4 familias; y en Cerro
Diente, Trichophthalma-2 fue observada en 6 especies de §
géneros y 3 familias (Anexo VII.6).

En ambos cerros, los himendpteros poseen menos especies
gque los dipteros (Tabla IV.4.l1). Presentan bajas densidades y
estén restringidos principalmente a las elevaciones menores
estudiadas. Una alta proporcién de los himenépteros estudia-
dos corresponden a Apoidea (7 de 13 especies en Cerro Santa
Lucia y 3 de 8 en Cerro Diente). Las especies de abejas per-
tenecen principalmente a las familias Colletidae vy

Megachilidae (Anexo VII.S5).

En Cerro Santa Lucia, m&s del 50% de los himenépteros
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fue capturado en la segunda quincena de Diciembre (temporada
1984-1985) cuando se alcanzaron las temperaturas mds altas de
ese verano (Anexo VII.3). De las 7 especies de abejas encon-
tradas en esta localidad, Anthidium chibuti, Colletes

atagonicus, y especies de Megachile son los taxa que apare-
cen con mayor regularidad. Leioproctus cyaneus por ejemplo,
fue observado s6lo en una ocasién en Sisyrinchium junceum en
toda esa temporada de verano. En Cerro Diente, Bombus
dahlbomii es claramente el himendéptero antéfilo més frecuente
(Anexo VII.6).

Al igual que los dipteros, el nimero de especies de
himenépteros declina con la altura en Cerro Santa Lucia, ex-
cepto que la reduccién de especies es menos abrupta. Si sélo
se consideran las especies de abejas la declinacién seria
mucho mas abrupta. En Cerro Santa Lucia, sélo dos especies de
abejas estédn en el nivel II (Megachile sp.l y Anthophoridae
sp.l), y ninguna de ellas es comin en esta altura. La dnica
especie de himenéptero encontrado regqularmente en el nivel
IIT de Cerro Santa Lucia fue Hypodynerus sp.3, una avispa. Un
patrén distinto se presenta en Cerro Diente, donde la mayor
riqueza de especies de himenépteros anté6filos ocurre en el
nivel II (ain sélo considerando Apoidea). Sin embargo, la
abundancia de Bombus dahlbomii, especie responsable de casi
el 60% de las observaciones de 10 minutos con himenépteros,
decae drasticamente con la altitud (i.e., 11, 4y 1l en los
niveles I, II y III respectivamente). La actividad de hime-

népteros en el nivel III estd exclusivamente concentrada a
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los dias mls célidos de la tempcrada. Las especies de hime-
népteros muestran bajos niveles de especificidad, colectando
polen y/o néctar de una gran variedad de fuentes, aunque mu-
chas de las especies de plantas que ellas visitan pertenecen
a la familia Papilionaceae (p.e., Adesmia spp., Lathyrus
spp). Las especies de avispas son menos selectivas en sus
fuentes de néctar que las de abejas. Ellas visitan miembros
de Umbelliferae (p.e., Azorella spp.) sumado a las especies
de Papilionaceae (Anexo VII.6).

Si se excluyen las 12 especies de Noctuoidea presentes
en Cerro Santa Lucia, los lepidSpteros poseen menos especies
ant6filas que himendpteros y dipteros en la Sierra de Los
Baguales (Anexo VII.6, Tabla IV.4.1). Las especies de hébito
nocturno estan altamente representadas, mientras que las es-
pecies con vuelo diurno son generalmente mis comunes. Las
especies nocturnas fueron observadas en las pocas ocasiones
en que las condiciones de viento eran calmas y las temperatu-
ras nocturnas eran altas. Las especies de lepiddépteros diur-
nos m&s abundantes en Cerro Santa ILucia fueron Colias
vauthieri y Hypsochila argyrodice (Pieridae), Yy Yramea
cytheris (Nymphalidae), mientras que en Cerro Diente otra

Pieridae, Tatochila theodice, reemplaza en abundancia a H.

argyrodice. En Cerro Santa Lucia, la riqueza de especies de
lepiddpteros declina més gradualmente con la elevacién que
dipteros e himenépteros, mientras que en Cerro Diente las
especies de lepidépteros estén concentradas en los dos nive-

les altitudinales inferiores.
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Tal como se observé en los otros grupos, los individuos
de las especies de lepidépteros diurnos son generalistas para
elegir sus fuentes de néctar, lo que se refleja también en la
carga polinica (Capitulo IV.3). Yramea cytheris fue registra-
da en por lo menos 30 y 27 especies de plantas en Cerro Santa
Lucia y Cerro Diente, las que provenian de 19 y 24 géneros, y
11 y 16 familias. (Colias vaultheri visité 19 y 8 especies
proveniente de 12 y 6 géneros y 5 familias en Cerro Santa
Lucia y Cerro Diente respectivamente. Finalmente, en Cerro
Santa Lucia Hypsochila argyrodice visité 37 especies de plan-
tas de 27 géneros y 13 familias, mientras que en Cerro Diente
Tatochila theodice lo hizo en 15 especies provenientes de 15
géneros y 9 familias (Anexo VII.6).

En ambas localidades existen 4 taxa de Coleoptera anté-
filos, pero ninguno de ellos fue colectado en ambos cerros.
En general, las especies de coleopteros antéfilos son poco
frecuentes y se les encuentra en los niveles inferiores de
cada cerro.

Se planteé que el recurso de polinizacién bidtico esta-
ria limitado respecto a otras latitudes en los Andes, por lo
que se comparard los resultados presentados aqui con lo sena-
lado por Arroyo et al. (1982) para los Andes de Chile cen-
tral. La localidad patagénica con mayor nimero de especies
ant6filas (Cerro Santa Lucia) presenta 2/3 del namero de in-
sectos en contrados por Arroyo et al. (1982). Sin embargo,
los himenépteros son 1/4 en comparacién con los Andes de

Chile central. Los lepidépteros son casi el doble y el namero
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de especies de dipteros es levemente inferior.

IV.4.2.- Caracterizacién de los espectros de polinizacién.

Comparacién entre localidades. Las 121 especies de in-
sectos antéfilos visitaron un total de 94 especies de plantas
durante los dos veranos (Anexo VII.6); 73 plantas en Cerro
Santa Lucia y 41 en Cerro Diente. En Cerro Santa Lucia, el
53% de las especies vegetales recibié visitas de vectores de
polinizacién pertenecientes a un sélo orden, un 43% de dos
6rdenes y el 4% restante de tres 6rdenes de insectos antéfi-
los. En Cerro Diente 1los valores correspondientes son: 47%,
31% y 23%, respectivamente.

Considerando 1la flora total estudiada, independiente-
mente de los dos criterios utilizados (orden de polinizador

mas importante y polinizadores significativos), las secuen-

cias de importancia de cada modo de polinizacién son: Cerro
Diente: psicofilia - miofilia - melitofilia y Cerro Santa
Lucia: miofilia - psicofilia - melitofilia. Considerando la
abundancia de las plantas, este patrén se mantiene en Cerro
Santa Lucia, sin embargo en Cerro Diente miofilia ocupa el
primer lugar a nivel de ordenes significativos (Tabla
IV.4.2).

Miofilia. En cuanto a presencia, los dipteros en Cerro
Santa Lucia constituyen un orden significativo para mas de
2/3 de las especies y el orden mé&s importante para el 60%,

mientras que en Cerro Diente son significativos en menos de
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Tabla 1IV.4.2. Importancia relativa de los distintos ordenes de insectos
antéfilos, en términos de namero (arriba) y cobertura de especies vege~
tales (abajo), segiin nivel altitudinal en la flora de Cerro Diente y Ce-
rro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia, Chile. Se muestran

los resultados seglin los criterios visitante mas importante y visitantes

significativos.
Orden (es) CERRO DIENTE CERRC SANTA LUCIA
vigitante (n=41 spp) % (n=73 spp) %
Nivel I I IITI TOTAL I IT III TOTAL

A nivel de especies de plantas

Mis importante

Diptera 16.0 52.6 60.0 29.27 55.6 41.9 84.2 60.27
Lepidoptera 80.0 47.4 0.0 65.85 35.6 48.4 10.5 32.88
Hymenoptera 4.0 .0 4c.0 4.88 8.9 12.9 5.3 6.85
Significativos

Diptera 32.0 68.4 60.0 46.34 68.9 48.4 89.5 69.86
Lepidoptera 88.0 68.4 0.0 80.49 48.9 64.5 31.6 52.05
Hymenoptera 8.0 15.8 40.0 7.32 40.0 19.4 10.5 27.40
Coleoptera 0.0 0.0 0.0 0.0 2.2 0.0 0.0 2.44
A nivel de cobertura vegetal

Mas Importante

Diptera 9.71 45.58 85.61 46.97 70.48 67.20 94.31 77.33

Lepidoptera 950.15 45.99 11.99 49.38 27.24 32.58 5.69 21.84
Hymenoptera 0.14 8.43 2.43 3.66 2.28 0.22 0.00 0.83

Significativos

Diptera 56.76 656.59 89,45 70.93 77.33 77.20 95.16 83.23
Lepidoptera 93.38 61.73 33.33 62.81 76.42 60.32 30.60 55.78
Hymenoptera 0.68 8.43 2.40 3.84 22.06 7.94 5.69 11.90
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ia mitad de las especies y el méds importante en el 29% (Tabla
IV.4.2).

Las especies miofilicas representan el 84% de las fami-
lias de plantas estudiadas en Cerro Santa Lucia y el 43% en
Cerro Diente (Tabla IV.4.3). En Cerro Santa Lucia, los dipte-
ros son visitantes exclusivos del 27% de las familias de
plantas, y el 9.5% en Cerro Diente. En 1las dos localidades
analizadas, los dipteros visitan con mucha frecuencia espe-
cies de Senecio, Nassauvia, Leucheria, Bolax, Azorella, ¥
especies de la familia Cruciferae en general.

El porcentaje de especies de plantas visitadas por dip-
teros es similar al porcentaje que representa la riqueza de
especies de dipteros en la entomofauna de Cerro Santa Lucia.
Sin embargo, en Cerro Diente existe porcentualmente casi la
mitad de especies de plantas miofilicas comparado con las
especies de dipteros (comparar Tabla IV.4.1 con IV.4.2).

Psicofilia. En Cerro Diente los lepidSpteros son el or-
den de insecto visitante m&s importante en el 66% de las es-
pecies y es el responsable de al menos el 10% de las visitas
en 81% de las especies estudiadas, comparado con el 33% y 52%
de las especies en Cerro Santa Lucia (Tabla IV.4.2). Los le-
pidépteros visitan especies del 50% de las familias presentes
en Cerro Santa Lucia y del 81% en Cerro Diente. La mayor im-
portancia de la psicofilia en la localidad més cercana al
Campo de Hielo Patagénico Sur también se observa al conside-
rar el porcentaje de familias que son exclusiva o predominan-

temente visitadas por lepidépteros: 43% en Cerro Diente
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Tabla IV.4.3. Nimero de especies de planta visitadas por dipteros (DIP),
lepidépteros (LEP) e.himenépteros (HY¥M) dentro de cada familia en Cerro
Diente y Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia, Chile.

Criterio: = 10% de las visitas,

Cerro Diente Cerro Santa Lucia

Familia DIP LEP HYM DIP LEP HYM

AMARYILLIDACERE -
BERBERIDACEAE -
CAMPANULACEAE -
CARYOPHYLLACEAE 1
COMPOSITAE 10 1
CRUCIFERAE -
ERICACEAE 1
GENTIANACEAR -
GERANTACEAR -
HYDROPHYLLACEAE 1
IRIDACEAE
LABTATAR
LOASACERE
CNAGRACEAE
ORCHIDACEAE
OXALIDACEAE
PAPILTONACEAE
PLUMBAGINACEAE -
POLEMONIACEAE -
PORTULACACEAE -
PRIMULACEAE -
RANUNCULACEAR 2
ROSACEAE -
RUBIACEAE -
SANTALACEAE -
SAXIFRAGACERE 1
SCROPHULARIACEAE - 2 -
SOLANACEAE - - -
UMBELIFERAE 4 - -
VALERIANACEAR - - -
VIOLACEAR - 1 -
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versus 15% en Cerro Santa Lucia (Tabla IV.4.3). En las dos
localidades, las mariposas efectfian un nimerc significativo
de visitas a especies de  Adesmia spp., Arijona spp.,

Hypochaeris incana, Lathyrus spp., Nardophyllun lanatum, Nas-

sauvia spp., Perezia spp. y Oxalis spp.

Considerando la cobertura de las especies, la psicofilia
tiene una importancia relativa del 22% en Cerro Santa Lucia y
49% en Cerro Diente (Tabla IV.4.2). A pesar de lo anterior,
el cuosiente entre la proporcién de especies de plantas psi-
cofilicas y la de especies de Lepidoptera, es més semejante
en Cerroc Santa Lucia (1,3 veces mayor) que a Cerro Diente
(3,9 veces mayor) (2,1 y 4,8 veces mayor considerando el cri-
terio 2 10% de las visitas) (comparar Tabla IV.4.1 y IV.4.2).

Melitofilia. El tercero orden en importancia como visi-
tante de plantas zoofilicas en las comunidades de alta mon-
tafia de la Sierra de Los Baguales es Hymenoptera. El 27% de
las especies en Cerro Santa Lucia tienen como uno de sus or-
denes de visitantes significativos a los himendpteros, mien-
tras que s6lo el 7% en Cerro Diente. Al considerar el crite-
rio del orden de insectos visitante mi&s importante, sélo el
7% vy el 5% de las especies son melitofilicas en Cerro Santa
Lucia y Diente respectivamente (Tabla IV.4.2). Las abejas vy
avispas visitan el 46% y el 14% de las familias de plantas en
Cerro Santa Lucia y Cerro Diente, pero no existen familias en
que melitofilia sea el modo de polinizacién exclusivo o pre-

dominante, salvo en Orchidiaceae de Cerro Diente (Tabla

Ivl4.3) -
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El porcentaje de plantas visitadas por himendpteros es
menor al porcentaje de estos insectos en ambos cerros (compa-
rar Tabla IV.4.1 con IV.4.2). Esto sugiere una mayor especia-
lizacién que Lepidoptera y Diptera.

Constancia de la interaccién. Una forma de analizar la
constancia de las plantas por sus polinizadores es comparando
el orden de insecto visitante mis importante para cada espe-
cie de planta gque se encuentra en los dos cerros (Tabla
IV.4.4). E1 60% de las especies de plantas comunes a ambos
cerros, los que estédn separados por 40 km, cambian de modo de
polinizacién (criterio: orden mAs importante). De ellas, un
20% cambia hacia miofilia desde Cerro Santa Lucia a Cerro
Diente y un 40% cambia hacia psicofilia. Ahora, si se compara
la similitud en los vectores de polinizacidn (Ec. III.4.2)
entre Cerro Santa Imcia y Cerro Diente para estas especies
(Anexo VII.6), con la similitud que presentan dos especies
tomadas al azar de cada comunidad {medelc nulo), el 20% de
las especies son mis similares en los espectros de poliniza-
cién que el modelo nulo, el 60% de las especies tiene igual
similitud e inclusive un 20% tiene vectores de polinizacién
mds distintos (Tabla IV.4.4). Este patrdn también se observa
al comparar especies de los Andes de Chile Central (Arroyo et
al. 1982) con especies muy cercanas de Cerro Santa Lucia y
Cerro Diente. Por ejemplo, Lathyrus magellanicus
(Papilionaceae) es visitado principalmente por Hypsochila
argyrodice en Cerro Santa Lucia, y por Tatochila theodice en

Cerro Diente A los 33°S, Lathyrus subandinus, una especie muy
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Tabla 1IV.4.4. Orden de insecto visitante mas importante para especies
comunes a Cerro Diente y Cerro Santa Lucia. Se indica ademis el valor de

similitud en el espectro de polinizacién.

Cerro Cerro Similitud
Nombre especie Diente Santa Lucia (*)
Adesmia pumila Lep Him 0.91 @
Adesmia salicornioides Dip Lep 0.00 #
Adesmia villosa Dip Dip 0.90 @
Armeria maritima Lep Dip 0.08 #
Azorella monantha Dip Dip 0.92 @
Berberis empetrifolia Lep Dip 0.05 #
Calceolaria biflora Lep Dip 0.21
Cerastium arvense Dip Dip 0.64
Chiliotrichium difusum Lep Dip 0.00 #
Erigeron leptopetalus Lep Dip 0.64
Hypochaeris incana Lep Lep 0.79
Leucheria leontopodioides Dip Dip 0.80
Nassauvia megellanica Dip Lep 0.51
Oreopolus glacialis Dip Dip 0.75
Oxalis enneaphylla Dip Lep 0.29
Phacelia secunda Lep Dip 0.42
Phaiophleps biflora Lep Lep 1.00 @
Ranunculus peduncularis Lep Dip 0.20
Senecio magellanicus Dip Lep 0.57
Vicia magellanica Lep Lep 0.63

(*) se indica al 1lado de cada similitud cuando el valor de gimilitud es

mayor (@) y menor que la comunidad (#), en caso contrario la similitud es
igual que la comunidad.
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emparentada, es exclusivamente visitada por himenépteros de
la familia Megachilidae. Este mismo patrén se repite en otros
géneros (p.e., Adesmia, Viola).

Estos resultados demuestran gue la relacién planta -
polinizador es poco constante entre localidades.

Gradientes altitudinales. Independiente del criterio de
importancia considerado, las plantas visitadas por lepiddpte-
ros disminuyen hacia los niveles altitudinales superiores de
ambos cerros, salvo en el Cerro Santa Lucia donde hay un ma-
ximo en el nivel 1II (65% de la especies son psicofilicas en
este nivel) (Tabla IV.4.2). Las plantas visitadas por dipte-
ros aumentan con la altura en los dos cerros; siendo miofili~
cas, cerca del 90% y 60% de las especies del nivel III de
Cerro Santa Lucia y Cerro Diente, respectivamente.

A diferencia de la psicofilia que disminuye con la ail-
titud y la miofilia dque aumenta, las especies visitadas por
himenépteros siguen un patrén distinto en los dos cerros.
Mientras en Cerro Santa Lucia disminuyen a mayores alturas,
similar a lo sefialado para otras latitudes (p.e., Arroyo et
al. 1985a), en Cerro Diente aumentan (Tabla IV.4.2). Esto se
deberia al aumento en la inespecificidad de las plantas, a la
baja actividad de visita general, y a la gran actividad de
visita y capacidad de desplazamiento de los himenépteros en
condiciones climadticas inusualmente buenas (i.e, temperatura
y radiacién alta, sin viento) en comparacién con los otros

grupos de insectos antéfilos, vy gracias a su conducta de vi-

sitar mds flores en una planta que las mariposas (Squeo, obs.
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pers.) junto con disputar agresivamente territorios con las
mariposas (Arroyo, obs.pers.).

Al considerar la cobertura de las plantas, la melitofi-
lia y la psicofilia tienen un patrén semejante al del namero
de especies en ambos cerros (Tabla IV.4.2). Melitofilia dis-
minuye en el nivel III en ambas localidades, pero mientras el
maximo de melitofilia en Cerro Santa Lucia se encuentra en el
nivel I, en Cerro Diente es en el II. En el nivel I de Cerro
Diente, psicofilia el claramente el mecanismo m&s importante
(sobre el 90%, con ambos criterios). Miofilia es el mecanismo
mas importante en los otros dos niveles altitudinales de
Cerro Diente y en los 3 niveles de Cerro Santa Lucia con am-
bos criterios.

Morfologia floral: En la tabla IV.4.5 se resume las ca-
racteristicas florales de 64 especies de plantas de la Sierra
de Los Baguales. Si bién esta informacién se usa en el Capi-
tulo IV.5, puede analizarse en relacidén a los mecanismos de
polinizacién a nivel comunitario. El valor promedio de la
profundidad de la corola es relativamente alto (6,1 mm), lo
que estaria relacionado con la alta incidencia de psicofilia
en estas comunidades. Ademds de las mariposas, especies de
dipteros de la familia Syrphidae poseen aparatos bucales chu-
padores mayores que 6 mm. Las flores de las compuestas son en
promedio 1,4 a 2,6 mm mds largas que en el resto de las espe-
cies, pero no son estadisticamente significativas (Tabla
IV.4.5, Anexo VII.7). Los colores florales mas importantes

son el amarillo (33%) y blanco (28%), y casi el 27% de las
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especies posee manchas o colores contrastantes. E1 55% de las
especies posee una corola cerrada y el 70% algin grado de
organizacién en inflorescencia.

Los parametros florales estan parcialmente relacionados
con los mecanismos de polinizacién de las especies (Tabla
IV.4.6). En las dos localidades estudiadas, las flores de es-
pecies cuyos visitantes mads importantes son dipteros o lepi-
dépteros son de preferencia amarillas o blancas, mientras que
las visitadas por himenépteros son amarillas o azul/violeta.
En Cerro Santa Lucia, sélo la profundidad promedio de la co-
rola es significativamente mayor en las especies psicofilicas
comparada con las miofilicas, y no existen diferencias signi-
ficativas al comparar la altura de anteras o de estigmas. En
Cerro Diente, ninguna comparacién fue significativa (ver
Tabla IV.4.6). En las dos localidades, el 66,7% de las espe-
cies psicofilicas posee corolas cerradas, mientras que no
existe una tendencia clara en las miofilicas o en no visitas.
Las escasas especies melitofilicas poseen corola cerrada. No
hay tendencias claras en el tipo de organizacién de las flo-
res.

En este capitulo se ha mostrado que: a) la entomofauna
de Cerro Diente es mas pobre que la de Cerro Santa Lucia; b)
en general, la relacién planta-polinizador es inespecifica;
c) los espectros de polinizacién cambian con la altitud vy
hacia el oeste; d) ocurren cambios paralelos en los mecanis-
mos de polinizacién dentro de especies individuales 1lo que

se refleja en la insconstancia entre localidades.
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Tabla IV.4.5. Resumen de pardmetros de morfologia floral para 64 especies
de la Sierra de Los Bagualea, Patagonia chilena. Datos en extenso en Ane-

X0 VII.7. Nimero de especies de compuestas= 15.

Todas spp Compuestas S/Compuestas
Prom. d.e. Prom. d.e. Prom. d.e.
Profundidad Corola 6,09 3,58 7,17 2,77 5,76 3,72
Altura Anteras 5,01 2,97 6,57 2,62 4,54 2,93
Altura estigmas 5,34 3,28 7.33 3,07 4,73 3,12

Color flor: Amarillas 32,8%, Blancas= 28,1%, Rosadas= 17,2%,

Azul y piirpura= 14,1%, Verde= 7,8% de lag especies.

Flores con ornamentos (manchas o estructuras con color

secundario contrastante)}= 26,6% de las especies, Sin= 74%.

Corola abierta= 32,8%, parcialmente cerrada= 54,7%,

cerrada= 12,5% de las especies.

Agrupacién de la flores: Inflorescencia compacta= 31,3%,

Inflorescencia laxa= 34,4, Flores solitarias= 29,7% de las

especiles.

Comparacion:

Compuestas - Resto: Prof. Corola (ts= 1,58 n.s., t-test); Alt. BAnteras

(ts= 2,55 n.s.); Alt. Estigma (ts= 2,86 n.s.).
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Tabla IV.4.6. Relacidén entre los mecanismos de polinizacidén (criterio
visitante mis importante) y parémetros florales para Cerro Diente y Cerro
Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena. Dipt= diptera,
Hym= hymenoptera, Lep= lepidoptera, S/vis= sin visitas. (*)= valores es

mm. (**)= medido desde la base de la corola.

Cerro Diente Cerro Santa Lucia

Dipt Hym Lep S/vis Dipt Hym Lep 8/vis

N2 especies

congideradas 9 2 i8 12 27 3 18 i3

A. Color

Azul/violeta 0,0 50,0 11,1 25,0 11,1 33,3 16,7 15,4
Verde 11,1 0,0 0,0 8,3 7.4 0,0 0,0 23,1
Amarillo 33,3 80,0 38,9 16,7 37,0 66,7 33,3 23,1
Rosado 11,1 0,0 22,2 16,7 11,1 0,0 22,2 15,4
Blanco 44,4 0,0 27,8 33,3 33,3 o,0 27,8 27,0
B. Profundidad Corola (*)

Promedio 5,61 3,50 7,89 4,67 4,53 5,50 8,33 5,62
Varianza 13,93 0,25 13,24 8,68 7,90 1,17 10,67 14,39
C. Altura Anteras (*)(**)

Promedio 4,64 3,00 6,42 4,25 3,83 4,83 6,36 3,85
Varianza 4,82 0,00 9,48 10,48 6,63 0,72 9,55 8,36
D. Altura Estigma (*) (**)

Promedio 4,70 3,25 6,92 4,71 4,13 5,50 7,03 3,77
Varianza 5,94 0,06 11,98 12,10 9,34 1,17 11,29 7,49
E. Apertura Corola

Abierta 55,6 0,0 16,7 41,7 40,7 0.0 16,7 53,9

Intermedia Q,0 0,0 16,7 8,3 3,7 0,0 16,7 23,1

Cerrada 44,4 100,0 66,7 50,0 55,6 100,0 66,7 23,1



Continuacién Tabla IV.4.6
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Cerro Diente

Cerro Santa Lucia

Dipt Hym Lep S/vis Dipt Hym Lep S/vis
F. Organizacidn Flores
Solitaria 33,3 50,0 27,8 33,3 22,2 66,7 38,9 38,5
Inf. Laxa 22,2 0,0 50,0 8,3 37,0 33,3 33,3 38,5
Inf. Compacta 44,4 50,0 22,2 58,3 40,7 o,0 27,8 23,1
Comparacidn:
- Profundidad Corola. Cerro Diente: Lep-Dipt (ts= 1,51 n.s.); Lep-5/vis

(ts= 2,67

s/vis (ts= 2,08 n.s.).

n.s.). Cerro Santa Lucia: Lep-Dipt (ts= 4,04,

P < 0,05); Lep-

- Altura Anteras. Cerro Diente: Lep-Dipt (ts= 1,73 n.s.); Lep-S/vis (ts=

1,83 n.s.). Cerro Santa Lucia: Lep-Dipt

2,32 n.s.).

- Altura Estigmas. Cerro Diente: Lep-Dipt (ts= 1,93

1,71 n.s.). Cerro Santa Lucia: Lep-Dipt

2,97 n.s.).

(ts= 2,87 n.s.); Lep-S/vis (ts=

n.s.); Lep-S/vis (ts=

(ts= 2,94 n.s.); Lep-S/vis (ts=
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IV.4.3.- Tasa de actividad de los insectos antéfilos.

En ambas localidades, menos de 1/6 de las observaciones
de 10-minutos presenté actividad de insectos. Las tasas de
visita registradas (corregidas) fueron muy bajas (Tabla
IV.4.7). La mayor tasa de visita se presenté en el nivel I de
Cerro Santa Lucia (2.104*10°° visitas/flor/minuto) y la mas
baja en el nivel III de Cerro Diente (2.09*10°* visitas/
flor/minuto).

Las tasas de visita disminuyen con la altitud en ambos
cerros, pero sélo en forma significativa en Cerro Santa Lu-
cia, siendo mayor las tasas en el nivel I que en el III
(Tabla 1IV.4.7). La actividad en el piso inferior de Cerro
Santa Lucia es significativamente mayor que en el de Cerro
Diente pero no se encontré diferencias en los niveles III de
cada cerro.

La longevidad floral y su contribucién a la probabilidad
de polinizacién. Despues de mostrar que en ambos cerros que
disminuyen las tasas de visita a mayores alturas y que los
espectros de polinizacién cambian entre Cerro Diente y Cerro
Santa Lucia surge la pregunta de si las plantas "compensan"
la disminucién de la actividad a través de la longevidad flo-
ral. En Cerro Diente, la mayoria de las especies tienen
abiertas sus flores entre 7,9 y 8,8 dias, mds que el doble de
lo encontrado en Cerro Santa Lucia (3,4 a 4,1 dias) (Anexo
VII.8). La diferencia se mantiene si se excluye a las

Compositae, 6,4 a 7,7 dias en Cerro Diente versus 2,8 a 3,3




Tabla IV.4.7.

Promedioc observado y corregido
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(#) del nimero de visitas/

flor/ minuto ‘para cada nivel altitudinal en Cerro Diente y Cerro Santa

Lucia,

paréntesis se indica la desviacidn estandard. #=

dias de lluvia.

Sierra de Los Baguales, Patagonia,

Chile. Bajo cada media y entre

tomando en cuenta los

# Obs. N° Visitas/ Flor/ Minuto
Rango de 10 Temperatura de
de Altura minutos Observadas Corregidas# Polinizacién
(msm) (*10°%) (*107%) (°C)
Cerro Diente
450 - 700 1473 2,437 1,542 7,78
(9,.2) (7,4)
700 - 900 651 1,777 1,122 6,90
(7,2) (5.,8)
900 - 1100 131 0,361 0,209 6,11
(2,0) (1,6)
Cerro Santa Lucia
550 - 900 1627 2,373 2,104 12,09
(8,0) {7.6)
900 - 1150 761 1,378 1,222 9,17
(7.4) (6,9)
1150 - 1300 530 1,178 1,045 7,22
(6.8) {(6,4)

Cerro Diente (#): H= 3,983, P = 0,137, Kruskal-Wallis test.

Cerro Santa Lucia (#): H= 14,469, P < 0,01, Kruskal-Wallis test; Nivel

vs III: ts= 4,53, P < 0,01, Wilcoxon two-sample test.

Cerroc Diente vs Cerro Santa Lucia (#)

Nivel I:

te= 2,83, P < 0,01;

Nivel III: ta= 1,785, P = 0,07, Wilcoxon two-sample test.
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dias en Cerro Santa Lucia. A pesar de la tendencia a aumentar
la longevidad hacia la localidad mas cercana del Campo de
Hielo Patagbnico Sur, no habia diferencias entre los dos ni-
veles altitudinales inferiores de Cerro Diente (con compues-
tas: 2= 1,24, P= 0,11; sin compuestas: 2= 1,57, P = 0,06,
Mann-Whitney U-test). La misma situacién se repitié en Cerro
Santa Lucia (con compuestas: H= 1,21, P= 0,55; sin compues-
tas: H= 1,01, P= 0,60; Kruskal-Wallis test). Al nivel comu-
nitario, por lo tanto, en 1las dos montafias analizadas, la
longevidad floral seria relativamente invariable a lo 1largo
de los dos gradientes altitudinales.

A nivel de especie en Cerro Santa Lucia, la longevidad
floral al nivel de especie. La longevidad floral de Cerastium
arvense en el nivel III fue el doble que en el nivel I. Las

flores de Adesmia villosa permanecieron abiertas por més de 5

dias en el II en contraste con un dia en el nivel I. Adesmia
parvifolia (1.0 a 1.5 dias, del nivel I al II) y Sisyrinchium
nanum (1.0 a 1.4 dias, del nivel I al II). No se tienen datos
para especies compartidas entre el nivel I ¥y II de Cerro
Diente. Los datos para Cerro Santa Lucia muestran que la lon-
gevidad floral aumenta con la elevacién a nivel especifico.
Uniendo datos de las 6 especies compartidas entre las dos
localidades (Anexo VII.8), la longevidad de una flor esta
negativamente correlacionada con 1la temperatura promedio del
aire en que estuvo abierta, siendo la situacién descrita por
el modelo exponencial negativo (Longevidad floral = 127,56 *

r-t2?, r= -0,62, n= 84, Fs= 50,72, P < 0,05). Es decir, a
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mayor temperatura promedio (T) menor es la longevidad de una
tlor.

Las tasas de visita fueron combinadas con la estimacién
de la longevidad a cada nivel altitudinal wusando las T°d
promedio de verano, obteniendose la probabilidad relativa de
polinizacién (Tabla IV.4.8). A diferencia de lo encontrado
por Arroyo et al. (1985a) en Chile central, se observa una
disminucién en la probabilidad de polinizacidén bibética con la
altura y hacia el oeste. Por lo tanto, en las cordilleras pa-
tagbénicas una flor tiene menor probabilidad de ser polinizada
si se encuentra en el piso andino superior relativo al piso
subandino, o en Cerro Diente relativo a Santa Lucia.

El efecto de las variables ambientales sobre las tasas
de visita y probabilidad de polinizacién. Se planted que las
condiciones climéticas influirian en las tasas de poliniza-
cién, resultando en menores tasas a mayor altitud y hacia el
oeste. Si esto es efectivo, deberia encontrarse una relacién
entre las tasas de visita y las variables climaticas. Las
visitas de los insectos anté6filos aumentan con la temperatu-
ra, con méximos sobre los 20°C (Tabla IV.4.9). Las temperatu-
ras mas fre-cuentes en cada nivel altitudinal son menores a
los 20°C (Fig. IV.4.1), siendo mds altas en Cerro Santa Lucia
(ver Capitulo IV.1).

En Cerro Santa Lucia, a temperaturas bajas (rango 0 a <
10°C) se encontré mayor nivel de actividad en los niveles su-
periores de elevacién, situacién que se invierte a mayores

temperaturas (Tabla IV.4.9). Esto sugiere que los insectos
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Tabla 1IV.4.8. Probabilidad de polinizacién estimada conside-
rando la tasa de visita corregida y la longevidad floral para
cada nivel altitudinel (Prom.) en Cerro Diente y Cerro Santa
Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia, Chile. Prob.Pol=
probabilidad de polinizacién relativa, estimada utilizando
como estadigrafo al promedio del ordenamiento ("rank") de
cada unidad de muestreo. Las letras iguales al lado de cada
valor de Prob.Pol. indican que nc exite diferencia significa-

tiva entre esas muestras.

Cerro Diente Cerro Santa Lucia

Prom. Prob.Pol. Prom. Prob.Pol.
Nivel I 0,131 0,93b 0,087 1,00a
Nivel II 0,100 0,91b 0,042 0,92b
Nivel III 0,019 0,86c 0,038 0,92b

Comparaciones:

- Nivel I y III, en Cerro Santa Lucia: ts= 14,80, P < 0,01;
en Cerro Diente: ts= 15,88, P < 0,01 (Mann-Whitney U-test).

- Cerro Santa Lucia y Cerro Diente en Nivel I: ts= 6,61, P <
0,01; en Nivel II: +ts= 1,12, P > 0,05; en Nivel III: ts=

3,54, P < 0,01 (Mann-Whitney U- test).



120
Tabla IV.4.9. Proporcién de observaciones de 10 minutos con actividad
segin temperatura para Cerro Diente y Cerro Santa Lucia, Sierra de Los
Baguales, Patagonia, Chile. #= corresponde a la temperatura registrada
durante los periodos de 10 minutos de observacidén. @= incluyendo las ob-

servaciones en que no se registrdé la temperatura.

Rango de Cerro Diente Cerro Santa Lucia
temperatura
#
I II III I II III
0° a < 10°c 11,02 0,00 0,00 0,00 2,13 9,21
10° a < 20°C 15,35 11,21 3,31 14,14 8,19 10,30
= 20°C 17,35 30,00 14,29 28,11 2,13 9,21
Total @ 15,63 13,32 3,82 19,91 11,43 11,70

Tabla IV.4.10. Matriz de correlacién de Spearman entre la tasa de visita
ajustada total (TASA TOT), tasa de himendpteros (TASA HYM), lepiddpteros
(TASA LEP) y dipteros (TASA DIP), temperatura media diaria promedio (TEMP
VER) y temperatura promedio de observacién (TEMP OBS) para la Sierra de
Los Baguales, Patagonia, Chile. Cada valor corresponde al promedio para

cada nivel altitudinal en Cerro Diente y Cerro Santa Lucia.

TEMP VER
TEMP VER 1,000 TEMP OBS
TEMP OBS 0,771 1,000 TASA TOT
TASA TOT 0,886 0,943 1,000 TASA HYM
TASA HYM 0,086 0,429 0,200 1,000 TASA LEP
TASA LEP 0,771 0,886 0,943 -0,029 1,000 TASA DIP
TASA DIP 0,464 0,116 0,319 0,174 0,058 1,000

Valor critico (a= 0,05): (l-cola)= 0,7397, (2-colas)= *0,8117
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Figura IV.4.1l. Tasa de polinizacién estimada (linea) y £fre-
cuencia de temperatura de observacién (barra) versus la tem-
peratura de observacién para cada nivel altitudinal de Cerro
Diente (arriba) y Cerro Santa Lucia (abajo), Sierra de Los
Baguales, Patagonia chilena. Cerro Diente: Nivel I = 450 -
700 msm, Nivel II = 700 - 900 msm, Nivel III = 900 - 1100
msm. Cerro Santa Lucia: Nivel I = 550 - 900 msm, Nivel II =

900 - 1150 msm, Nivel III = 1150 - 1300 msm.
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que habitan en los niveles superiores son mds tolerantes a
las bajas temperatura relativo a las especies que habitan los
niveles inferiores.

Considerando ahora las tasas de visita, la tasa promedio
por piso, y la de lepidSpteros estén positivamente correia—
cionadas con la T°d y temperaturas de observacién promedio
por piso (Tabla IV.4.10). Sin embargo, estas relaciones no se
cumplen para la actividad de dipteros y himenépteros. La co-
rrelacién entre la tasa total y la temperatura resulta de la
actividad de lepidéSpteros.

La tabla IV.4.11 examina la dependencia sobre la tasa de
visita de la temperatura, velocidad del viento y la nubosi-
dad, considerando las variables clim&ticas registradas duran-
te los periodos de 10 minntos. Las tasas de visita incremen-
tan con la temperatura y disminuyen con la nubosidad en ambos
cerros, mientras que s6lo en Cerro Santa Lucia decrecen sig-
nificativamente con incrementos en la velocidad del viento.

Debido a que la temperatura media diurna de Cerro Diente
es menor a la de Cerro Santa Lucia al comparar cualquier al-
tura o piso de vegetacién (Capitulo IV.1l), la reduccién de
las tasas de visita podria deberse a eso. El aumento de la
tasa de visita con un incremento de 20°C es 2.1%10°° Yy
1.9%10°* visita/flor/minuto, para Cerro Diente y Cerro Santa
Lucia (Tabla IV.4.11). Utilizando las tasas de visita y tem-
peraturas de polinizacién por piso de vegetacién sefialadas en
la Tabla IV.4.7, las tasas de visita promedio aumentarian en

25%10"° y 5+%10°° visita/flor/minuto con un incremento en




Tabla IV.4.11l.

tasa de visita. Sierra de Los Baguales,

Resumen de

los efectos

cién estandard (d.e.) estdn amplificados por 10°.

de variables
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ambientales en las

Temperatura 0 a <10°C 10 a <20°C = 20°C
Cerro Diente Media 1,08 1,93 3,14
(n= 2230) d.e. 5,26 8,20 9,54

n 141 1700 389

Kruskal-Wallis test H= 6,108 P= 0,047 *
Cerro Media 1,25 1,33 3;12
Santa Lucia d.e. 9,66 6,56 9,28
(n= 2750) n 140 1718 892

Kruskal-Wallis

test H= 36,455

P < 0,001 **

Velocidad Viento Calmo Brisa Viento Ventolera
Cerro Diente Media 2,45 2,15 2,13 0,80
(n= 2252) d.e. 8,05 8,15 9,07 7,89
n 582 813 695 162
Kruskal-Wallis test H= 7,176 P= 0,067 n.s.
Cerro Media 2,97 1,91 0,82 0,24
Santa Lucia d.e. 10,55 7,23 4,55 1,70
(n= 2823) n 632 1479 611 101
Kruskal-Wallis test H= 22,272 P < 0,001 *=
Nubosidad Sol Parcial Cubierto
Cerro Diente Media 2,68 1,72 0,46
(n= 2255) d.e. 9,35 6,75 5+11
n 1503 335 417
Kruskal-Wallis test H= 20,966 P < 0,001 *==*
Cerro Media 2,27 1,60 0,77
Santa Lucia d.e. 8,30 6,40 4,98
(n= 2819) n 1599 732 588

Kruskal-Wallis

test H= 23,068

P < 0,001 =*»*

Patagonia, Chile. Media y desvia-
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20°C, en Cerro Diente vy Cerro Santa Lucia, respectivamente.
La nubosidad y velocidad del viento no explican la disminu-
cién de las tasas de visita con la altitud (i.e., la nubosi-
dad no cambia c¢on la altura y la velocidad del viento no re-
sultd significativa para Cerro Diente). Por lo tanto otros
factores que determinarian la disminucidén de las tasas de
visita con la altitud (p.e., las caracteristicas de los taxa
involucrados en la interaccién).

En resumen: a) las tasas de visita disminuyen con la
altitud y hacia el oeste; b) la longevidad floral esté inver-
samente relacionada con la temperatura; c¢) la disminucién en
las tasas de visita no es totalmente compensada con los in-
crementos de longevidad floral; d) las +tasas de visita son
afectadas significativamente por las variables climaticas y;
e) la disminucién de la temperatura a mayores alturas no ex-

pPlica completamente la disminucidén de las tasas de visita.

iv.4.4.- Discusién y Conclusiones sobre la Polinizacién.
Inicialmente se planted que, como consecuencia de las
condiciones climéticas rigurosas gque presenta la Sierra de
Los Baguales se esperaria encontrar a mayores alturas y hacia
el ceste: a) mecanismos de polinizacién desplazados hacia
miofilia y psicofilia y, b) menores tasas de visita. Del mis-
mo modo, bajo estas condiciones también se esperaria una ten-
dencia hacia la inespecificidad en 1la relacién planta-

polinizador.

Mecanismos de polinizacién. Las flores de plantas zoofi-
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licas que habitan en la alta montafia de la Sierra de Los Ba-
guales, y a diferencia de otras localidades andinas de lati-
tudes menores (p.e., Arroyo et al. 1982, 1985a, 1987; Riveros
1991), son visitadas exclusivamente por insectos, siendo la
miofilia y psicofilia los principales mecanismos de poliniza-
cién en términos de nimero de especies y cobertura, mientras
que melitofilia y carantofilia ocupan el tercer Yy cuarto
lugar en importancia.

Los estudios de polinizacién a nivel comunitario en am-
bientes de alta montafia realizados con la metodologia pro-
puesta por Arroyo et al. (1982) muestran que miofilia y meli-
tofilia son los principales mecanismos de polinizacién en
esos ambientes (p.e., Andes a los 33°S, Arroyo et al. (1982);
montafias de New Hampshire de USA a los 44°N, McCall (1986);
Andes a los 18°S, Arroyo et al. (1987); Montanas Snowy de
Australia a los 36°S, Inouye y Pyke (1988); Andes a los 40°S,
Riveros (1991)). Estudios comunitarios realizados con otras
metodologias, también muestran la importancia de miofilia y
melitofilia en esos ambientes de alta montana (p.e., montafas
de Nueva Zelandia, Primack 1983; montafas Rocallosas en
Colorado (USA), Moldenke y Lincoln 1979).

Miofilia y melitofilia estan dentro dé los primeros dos
mecanismos biéticos de polinizacién en todas las comunidades
de altamontafia. Sin embargo, miofilia incrementa con la al-
titud en los sitios en que se dispone de informacién, mien-
tras que melitofilia disminuye. Melitofilia es el mecanismo

de polinizacién mds importante en los ambientes mas c&dlidos.
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Estas tendencias en los mecanismos bidticos de polinizacién
estarian relacionadas con la resistencia diferencial de los
diferentes 6rdenes de insectos a las condiciones climéticas
(Watt 1968, Heinrich 1975, Heinrich y Pantle 1975) y de dis-
ponibilidad de recursos. La misma explicacién dada por Arroyo
et al. (1982) para explicar el aumento de miofilia y psicofi-
lia con la altitud en Chile central, puede ser usada para
explicar el aumento en importancia de estos mecanismos de
polinizacién a latitudes mayores que 45° en los ambientes de
alta montafia. Ellos propusieron que en ambientes con bajas
temperaturas, los polinizadores con alta demanda energética
(p.e., himenépteros) tenderian a ser reemplazados por vec-
tores con menores demandas de energia, como dipteros y lepi-
dépteros.

Adicionalmente, los cambios altitudinales en las dos
localidades de la Sierra de Los Baguales sugieren que los le-
pidSpteros son menos tolerantes a las condiciones ambientales
presentes en el piso andino superior (i.e., bajas temperatu-
ras y radiacién, vientos fuertes, etc.) relativo a los dipte-
ros, mientras que los lepid6épteros son claramente mas activos
hacia las localidades mé&s cercanas al Campo de Hielo Patagd-
nico Sur (con mayor humedad).

Constancia de la interaccién. La relacién planta -poli-
nizador esté fuertemente influenciada por las variables fisi-
cas del ambiente. La variacién en los polinizadores de cada
taxa sigue la tendencia registrada a nivel comunitario, lo

que sugiere una relacién difusa entre las plantas y sus poli-
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nizadores. Un ambiente con condiciones climaticas extremas
favoreceria a especies generalistas en la relacidén planta-
polinizador mds que a especialistas. Por ejemplo, las menores
tasas de visita y alta frecuencia de frentes de mal tiempo
dentro de la estacién de crecimiento encontradas en Cerro
Diente, podria haber seleccionado el mayor periodo de flora-
cién y con ello una menor especificidad en la relacidn
planta-polinizador.

Por otro lado, aparentemente hay una tendencia similar
hacia menor especificidad en las especies que habitan en las
zonas templadas del hemisferio sur respecto al norte; por
ejemplo, Inouye y Pyke (1988) muestran que las longitudes de
las corolas en especies de altamontafa de Australia son sig-
nificativamente méds cortas que en localidades del hemisferio
norte (2,6 mm comparade con 7,7 mm en Colorado (USA) y con
9,1 mm en Austria). Si bién la longitud promedio de las coro-
las para la Sierra de Los Baguales (6,1 mm) es cercano a los
valores para el hemisferio norte, 1la diferencia promedio
entre la longitud de la corola y anteras o estigma es cercana
a 1 mm, sumado a que el 45% de las flores poseen corolas
abiertas o parcialmente abiertas. Sin embargo, las especies
psicofilicas poseen corolas significativamente mas profundas
que las miofilicas, lo que sugiere una correlacién entre me-
canismo de polinizacién y longitud de corola.

Los dos colores de flores mas importantes de la Sierra
de Los Baguales, asi como: en ocho distintas latitudes a lo

largo de 1los Andes chilenos (Arroyo et al. 1983) vy en las
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Montafias Snowy de Australia (Inouye y Pyke 1988), son el
blanco (preferidoc por dipteros, Faegri y van der Pijl 1979) y
el amarillo (preferidos por lepidépteros e himenépteros,
Valentine 1975). Lo anterior estd de acuerdo con los mecanis-
mos de polinizacién més importantes en la Sierra de Los
Baguales (i.e., miofilia y psicofilia). Sin embargo el por-
centaje de especies con flores azules (preferido por himendp-
teros, Kevan 1978; Arroyo et al. 1983) a los 50°S es mayor al
reportado para los Andes de Chile central y del Norte Chico
(14,1% versus 7,5% y 9,2), &reas donde la melitofilia se en-
cuentra entre los dos primeros mecanismos bidéticos de polini-
zacién desplazando a la psicofilia al tercer lugar (Arroyo et
al. 1982, 1985a; Squeo datos no publ. de los 30°S). En la
Sierra de Los Baguales, estas especies con flores azules son
principalmente psicofilicas, miofilicas o sin visitas.

Por dltimo, el andlisis anterior, sumado a que las tasas

de visita en la Sierra de Los Baguales son mucho mis bajas a
cualquier altura comparado con los datos de la literatura,
permite sugerir que se habria favorecido la seleccién para
inespecificidad en la relacién planta-polinizador, en direc-
cidén opuesta a la que se postulaba tradicionalmente en la
literatura (p.e., Feinsinger 1983, 1987; Schemske 1983; Howe
1984). Estos datos concuerdan con la idea de mutualismo difu-
so (Janzen 1885; Jordano 1987), es decir, que para la mayoria
de las especies, el mutualismo es difusc y aparentemente fa-
cultativo, y la remocién de uno de los participantes no re-

sulta necesariamente en la extincién de sus compafieros de




130
cofradia ("coterie", sensu Jansen 1985). En ambientes donde
los factores fisicos y bibéticos son impredecibles, una rela-
cién difusa entre las plantas y sus polinizadores podria te-
ner un mayor valor selectivo en comparacién con ambientes

caracterizados por una historia estable.




IV.5.- GREMIOS

En el presente capitulo se analiza el espacio de in-
teracciones planta - polinizador y, dentro de este sistema,
se evaldan las hipétesis de competencia-facilitacién 1y de

limitacién filogenética de la floracién.

IV.5.1.- Definicién de gremios de polinizacién de recurso
multiespecificos.

Hasta el momento se ha visto que las relaciones entre
las plantas y sus polinizadores en la Sierra de Los Baguales
son relativamente inespecificas. Sin embargo, podrian existir
grupos de especies con mayores interacciones entre ellas gque
con el resto de la comunidad. Utilizando la proporcién rela-
tiva de visitas de cada especie de insecto en cada especie de
planta, y a través de un DECORANA ("detrended correspondence
analysis") y un andlisis de clasificacién (°“TWINSPAN", ver
Capitulo III.4), se determiné el espacio de interaccién plan-
ta -~ polinizador.

Los dos primeros ejes de Cerro Diente explican el 74% de
la varianza. El eje 1 segrega los insectos diurnos (izquier-
da) de los nocturnos (derecha), y el eje 2 a los dipteros
(arriba) de los lepid6pteros (abajo). En las dimensicnes 1 y
2 de Cerro Diente (Fig. IV.5.1), se muestran cinco grupos de

plantas que presentan valores propics altos (i.e., grupos de
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Figura IV.5.1 Espacio de las plantas definido por medio de
"DECORANA" a base de la proporcién de visita de cada insecto
ant6filo en cada especie de planta para Cerro Diente, Sierra
de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Los grupos fueron
obtenidos por el andlisis de "TWINSPAN" y esté&n superpuestos
en el plano del DECORANA. A un costado se indican la jerar-
quia de cada grupo, el valor propio de la divisién y los in-
sectos indicadores. GRUPO 1: 9= Berberis buxifolia, 26=
Nassauvia revoluta, 29= Oxalis atagonica, 30= Pernettya
pumilla, 32= Phaiophleps biflora ssp. biflora, GRUPO 2: 4=

Anemone multifida, 5= Armeria maritima, 10= Berberis

empetrifolia, 12= Calceolaria biflora, 13= Calceolaria

uniflora, 15= Chiliotrichum diffusum, 17= Erigeron myosotis,

21= Hypochaeris arenaria, 22= Lathyrus ma ellanicus, 23=
Leucheria hahnii, 25= Hieracium antarcticum, 28= Oreopolus
glacialis, 33= Phaiophleps biflora ssp. lyckholmii, 34=
Primula magellanica, 35= Ranunculus peduncularis, 39=
Sisyrinchium pearcei, 40= Vicia magellanica, 41= Viola
reichei, GRUPO 3: 6= Azorella monantha, 7= Azorella

lycopodioides, 31= Phacelia secunda, GRUPO 4: 14= Cerastium

arvense, 16= Epilobium sp., 24= Leucheria leonto odiocides,

27= Nassauvia magellanica, GRUPO 5: 1= Adesmia umilla, 2=

Adesmia salicornioides, 3= Adesmia villosa, 18= Escallonia

alpina, 20= Hypochaeris incana, 37= Senecio magellanicus.
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especies asociadas). Cada uno de estos grupos de plantas de-
finidos tiene interacciones con un grupo diferente de espe-
cies de insectos, de entre los que sobresalen las especies
indicadoras. En cada grupo, las especies de visitantes indi-
cadoras son las siguientes: Noctuoidea spp. ¥y Habromyia sp.1
(grupo 1), Tatochila theodice (grupo 2), Muscidae spp. (grupo
3), Syrphidae spp. y Trichophthalma sp.2 (grupc 4), y Colias
vauthieri y Colletinae sp.l (grupo 5) (Fig. IV.5.1). El1l grupo
2 al 5 difieren del grupo 1 por 1la presencia de Yramea
cytheris y la ausencia de Noctuoidea spp.

En los dos primeros ejes para los visitantes en Cerro
Diente se muestran los cinco grupos de insectos asociados a
los grupos de plantas (Fig. IV.5.2). Los grupos de visitantes
1, 2 y 4 tienen una muy buena correspondencia con sus equiva-
lentes en las plantas, siendo ésta menos clara en los dos
grupos restantes.

Los ejes 1 y 2 de Cerro Santa Lucia explican el 58% de
la varianza. El eje 1 segrega a las especies de plantas poli-
nizadas por dipteros (izquierda), lepidépteros (centro) e hi-
mendpteros (derecha); no se determiné el significado del se-
gundo eje. Se pueden distinguir 6 grupos de especies de plan-
tas con altas afinidades internas con el an&lisis de
"TWINSPAN" (Fig. IV.5.3). La primera divisién separa al grupo
5 vy 6 del resto, siendo los visitantes indicadores
Hypodynerus spp. y Colias wvauthieri, mientras que Yramea
cytheris y Muscidae spp lo son de los grupos 1 al 4., Las es-

pecies visitantes indicadoras del grupo 5 son Dolichogyma
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Figura IV.5.2 Espacio de los visitantes definido por medio de
"DECORANA" a base de 1la proporcién de visita de cada insecto
ant6filo en cada especie de planta para Cerro Diente, Sierra
de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Los grupos fueron
obtenidos por el andlisis de "TWINSPAN" y estdn superpuestos
en el plano del DECORANA. A un costado se indican la jerar-
quia de cada grupo y el valor propio de la divisién. La pri-
mera letra antes de cada nombre indica el orden (D = Diptera,
H= Hymenoptera, L = Lepidoptera). GRUPO 1l: L-Noctuo =
Noctoidea spp., D-Dipt3 = Diptera sp.3, D-Habrom = Habromyia
sp.l, D-Muscid = Muscidae spp. GRUPO 2: L-Tatoch = Tatochila
theodice, L-Yramea = Yramea cytheris, D-Anthom = Anthomyiidae
sp.1l, D-Dipt4 = Diptera sp.4, D-Imcamy = Incamyia sp.l. GRUPO

3: H-Bombus = Bombus dahlbomii, D-Diptl = Diptera sp.l. GRUPO

4: H-Hymeno = Hymenoptera sp.l, D-Dipt2 = Diptera sp.2, D-

Empedi = Empedidae sp.l , D-Syrphi = Syrphidae spp., D-Tricho

= Trichophthalma sp.2. GRUPO 5: H-Collet = Colletinae sp.1,
L-Colias = Colias vauthieri, D-Canace = Canaceidae sp.l, D-

Melano = Melanostoma sp.l, D-Spathi = Spathipalpus philippi.
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Figura IV.5.3 Espacio de 1las plantas definido por medio de
"DECORANA" a base de la proporcién de visita de cada insecto
antéfilo en cada especie de planta para Cerro Santa Lucia,
Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Los grupos
fueron obtenidos por el andlisis de "TWINSPAN" y est&n super-
puestos en el plano del DECORANA. A un costado se indican la
jerarquia de cada grupo, el valor propio de la divisién y los
insectos indicadores. GRUPO 1l: 3= Adesmia arvifolia, 15=
Calceolaria biflora, 23= Geum magellanicum, 28= Leucheria
hahnii, 30= Loasa bergii, 43= Phacelia secunda, 45=

Ranunculus peduncularis, GRUPO 2: 6= Adesmia wvillosa, 7=

Alstroemeria sp., 10= Armeria maritima, 12= Azorella

monantha, 13= Azorella trifurcata, 16= Calceolaria uniflora,

17= Cerastium arvense, 19= Erigeron myosotis, 21= Gentiana
prostrata, 24= Hamadryas kingii, 31= Menonvillea
nordenskijoeldii, 32= Microsteris racilis, 33= Mulinum
patagonucum, 38= Nassauvia aea, 48= Senecio
alloeophyllus, 53= Senecio atagonicus, 55= Sisyrinchium

junceum, 56= Stellaria debilis, 58= Valeriana magellanica,

GRUPO 3: 2= Adesmia lotoides, 5= Adesmia salicornioides, 18=

Colobanthus lycopodioides, 22= Geranium sessiliflorum, 25=

Hypochaeris incana, 27= Lathyrus magellanicus, 34=

Nardophyllum brioides, 35= Nassauvia aculeata, 39= Oxalis

patagonica, 42= Perezia recurvata, 46= Satureja darwinii, 47=

Senecio lasequei, 49= Senecio sericeonitens, 50= Senecio
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magellanicus, 51= Senecio martiniensis, 52= Senecio miser,

57= Hypochaeris sp., GRUPO 4: 9= Arjona pusilla, 26= Pratia
longiflora, 29= Leucheria leonto odioides, 36= Nassauvia
lagascae, 37= Nassauvia magellanica, 44= Phaiophleps biflora
ssp. biflora, 54= Sisyrinchium nanum, 59= Vicia bijuga, GRUPO

5: 14= Berberis empetrifolia, 20= Euphrasia antarctica, 40=

Oreopolus glacialis, GRUPO 6: 1= Adesmia aurantiaca, 4=
Adesmia umilla, 8= Arjona patagonica, 1l1= Astragalus
nivicola, 41= Perezia pilifera, 60= Vicia magellanica. *1= 6
+ 7 + 16 + 21 + 24 + 32 + 55, *2= 8 + 41, *3= 22 + 46 + 47.
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reynoldsi e Hypodynerus sp.4, y del grupo 6: Hypsochila
ar odice, Colias vauthieri y Hypodynerus sp.3. Los grupos 1

Y 2 se diferencian del 3 y 4 por los visitantes indicadores
pertenecientes a Lepidoptera y Diptera, respectivamente. Es-
tos son: Yramea cytheris, Hypsochila argyrodice y Noctucidea
Spp. (grupos 1 y 2), y Phaoniinae sp.2 ¥y Heleomyzidae sp.2
(grupos 3 y 4). El grupo 4 tiene como visitante indicador a
las abejas Chirodamus kingii e Hymenoptera sp.l y, el grupo 3
a las mariposas Yramea cytheris y Noctuoidea spp. E1 grupo 1
tiene como visitantes marcadores a Hymenoptera sp.1l Y
Spanipalpus sp.l mientras que el grupo 2 a Heleomyzidae sp.2
Y Phaoniinae sp.2. En las dos primeras dimensiones para los
visitantes (Fig.IV.5.4) se muestran los grupos de insectos
antofilos. Cuatro de estos grupos se pueden asociar directa-
mente con sus equivalentes en las plantas (grupos 1, 2, 3 y
5), mientras que el grupo 4-6 reune a insectos ant6filos que
son indicadores de los grupos de plantas 4 y 6.

En ambas localidades se pueden distinquir grupos de
plantas que interactidan mé&s estrechamente que el resto con
grupos de insectos antéfilos. Si se define como recurso el
servicio de polinizacién, cada uno de estos grupos de plantas
podria corresponder a un gremio de polinizacién de recurso
multiespecifico (ver Capitulo I1I.4).

Si se quisiera explicar estos grupos Como una consecuen-
cia de co-evolucién, se esperaria encontrar cierta constancia
en las interacciones entre localidades. Una forma de comparar

la repetibilidad de estos grupos entre localidades, es cono-
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Figura IV.5.4 Espacio de los visitantes definido por medio de "DECORANA"
a base de la proporcién de visita de cada insecto antéfilo en cada espe-
cie de planta para Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia
chilena, 50°S. Los grupos fueron obtenidos por el andlisis de "TWINSPAN"
y estdn superpuestos en el plano del DECORANA. A un costado se indican la
jerarquia de cada grupo y el valor propio de la divisién. La primera le-
tra antes de cada cddigo indica el orden (D= Diptera, H= Hymenoptera, L=
Lepidoptera, C= Coleoptera). GRUPO 1: H37= Himendptero sp.l, H55=

Dialictus sp.l, L53= Cosmosatyrus chilensisg, D19= Comopsis regale, D21=

Spanipalpus sp.l, D26= Phaoniinae sp.4, D36= Melanostoma sp.2, D38=
Dolichogyna sp.3, D39= Anthomyiidae sp.2, D41l= Mesograpta sp.3, D54=

Ephydridae sp.2, D56= Vibrissomycia notata, D57= Dolichogyna picta, D58=

Phaoniinae sp.6, GRUPO 2: H28= Cheloninae sp.l, H31l= Trachysphyrus penai,
D3= Muscidae spp., Dl4= Clastoneuriopsis sp.l, D20= Phaoniinae sp.2, D22=

Trichoceronia latifrons, D23= Proseninae sp.4, D24= Villa discolor, D25=

Atrichopleura sp.l, D27= Phaoniinae sp.7, D29= Heleomyzidae sp.2, D30=
Imcamyia charlini, D33= Dolichostoma untarenensis, D34= Chloropidae
sp.l, D40= Phaoniinae sp.1l, D42= Eristalis assimilis, D43= Heleomyzidae
gp.3, D48= Phaoniinae sp.5, D59= Notoderus maculatus, D65= Empidinae
sp.2, GRUPO 3: H47= Megachile sp.2, H64= Leioproctus cyaneus, Yramea=
Yramea cytheris, L18= Noctuocidea spp., L45= Noctuoidea sp.3, L46=
Heliozelidae sp.l, L52= Tetraphloebia stelligera, L61= Noctuocidea sp.l1,
L66= Heliozelidae sp.2, D32= Sarcophaginae sp.l, D44= Seticosoma pubipes,
D51= Empidinae sp.5, D60= Empidinae sp.l, D62= Steatosoma nigriventris,
D63= Empidinae sp.6, C49= Nyctelia spp., ©$650= Nyctelia multicristata,

GRUPO 5: Hl= Anthidium chubuti ssp. atagonicum, H4= Hypodynerus sp.4,

H6= Colletes patagonicus, H8= Hypodynerus sp.3, H1ll= Megachile sp.l, D9=
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Bombylius valdivianus, D16= Ephydridae sp.l, D35= Dolychogyna reynoldsi,

GRUPO 4-6: HS5= Chirodamus kingii, H7= Pompilidae sp.2, H15= Anthophoridae
sp.1l, Colias= Colias Vauthieri, Hypsochila= Hypsochila argyrodice, L2=
Hylephila sp.2, L17= Argyrophorus sp.l. *1= H6 + D9, *2= H28 + H3l + D22
+ D24 + D27 + D30, *3 = H47 + L46, *4 = L52 + D51 + C50, *5 = HS55 + L53 +

D54 + D56 + D57 + D58, *6 L61 + D60 + D62.
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ciendo a que grupos pertenecen las especies de plantas comu-
nes a Cerro Diente y Cerro Santa Lucia. Si los grupos de
plantas se repiten entre localidades, podria indicar la exis-
tencia de una presién selectiva semejante en los dos cerros.
No se observa ninguna correspondencia entre los grupos de
plantas de ambas localidades (comparar Fig.IV.5.1 con Fig.
IV.5.3). Las tres especies de Adesmia de Cerro Diente se en-
cuentran en el grupo 5, mientras que las otras dos
Papilionaceae estdn en el grupo 2. En Cerro Santa Lucia hay
cuatro especies de Papilionaceae (40%) en el grupo 6, y de
uno a tres en cada uno de los otros grupos, excepto por el
grupo 5. La mitad de 1las especies de Compositae de Cerro
Diente se encuentran en el grupo 2, y las otras cinco en los
grupos 1, 4 y 5. En Cerro Santa Lucia, el 53% de las especies
de Compositae estédn en el grupo 3, y las restantes nueve es-
pecies en los grupos 1, 2, 4 y 6. Ninguna de las especies de
Compositae de los grupos 2 de Cerro Diente y 3 de Santa Lucia

son las mismas.

IV.5.2.- Gremios de polinizacién de recurso uniespecifico.
Alternativamente, se pueden definir gremios de polini-
zacién basados exclusivamente en el servicio de polinizacién
prestado por una séla especie de insecto (gremio de poliniza-
cién de recurso uniespecifico). Se analizdé la estructura de
gremios definidos en base al servicio de polinizacién presta-
do por cada una de las siguientes especies de lepidépteros:

Colias vauthieri, Hypsochila argyrodice y Tatochila theodice
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(Pieridae), e Yramea cytheris (Nymphalidae). C. vauthieri e
Y. cytheris estdn presentes en ambas localidades, H.
argyrodice s6lo en Cerro Santa Lucia, y T. theodice sélo en
Cerrc Diente.

Es razonable esperar que la intensidad de la interaccién
entre dos especies de plantas gue comparten un polinizador
sea proporcional a la dependencia de cada una de estas plan-
tas a las visitas del insecto. Por lo tanto, se definieron
gremios con dos intensidades de interaccién (o niveles de im-
portancia del insecto visitante): a) alto= especies en que el
visitante que define el gremio realiza el 50% o mads de las
visitas y, b) mediano= especies en que el visitante realiza
entre el 10% y menos del 50% de las visitas. Las especies de
plantas que reciben menos del 10% de las visitas del insecto
no integrarian el respectivo gremio.

En las dos primeras dimensiones para las plantas del es-
pacio de interacciones planta - polinizador se ilustran para
cada cerro los tres gremios definidos (Fig.IV.5.5). Los gre-
mios de recursos uniespecificos definidos con el criterio de
alta interaccién (i.e., 50% a mlds de 1las visitas) se super-
ponen parcialmente con los gremios de recurso multiespecifi-
co. En Cerro Diente, todas las especies gque integran el gre-
mio de Yramea cytheris se encuentran el grupo 2, al igual gque
cinco de las especies del gremio definido por Tatochila
theodice, la sexta especie de este Gltimo gremio pertenece al
grupo 1. En Cerro Santa Lucia, las especies que integran el

gremio de Hypsochila argyvrodice se encuentran en los grupos
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Figura IV.5.5. Gremios de polinizacién de recurso uniespeci-
fico definidos para Cerro Diente (a) y Cerro Santa Lucia (b),
Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Criterios:
a) que la mariposa realice el 10% o mds de las visitas (linea
discontinua), b) el 50% o més de las visitas (linea conti-
nua}. Ver cfdigo de especies en leyenda de las figuras IV.5.1
Yy IV.5.3 para Cerro Diente y Cerro Santa Lucia, respectiva-

mente.
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3, 4 y 5, mientras que las cinco especies del gremio defi-

nido por Yramea cytheris pertenecen al grupo 3.

IV.5.3.- Carga polinica de lepid6pteros de Cerro Santa Lucia
y Cerro Diente.

Los insectos que definen los gremios de recurso uniespe-
cifico fueron analizados para evaluar su carga polinica. Dado
que la transferencia interespecifica de polen es realizada al
nivel de individuo de mariposa, se analizé la carga polinica
de un total de 185 individuos de las cuatro especies de lepi-
dépteros (Yramea cytheris y Colias vauthieri provenientes de

las dos localidades, mads Hypsochila argyrodice en Cerro Santa

Lucia y Tatochila theodice en Cerro Diente).
En general, mds de las tres cuartas partes de la carga
polinica corresponde a miembros de Compositae (p.e.,

Leucheria = 31,6%, Taraxacum = 25,3%, Senecio = 14,6% e

Hypochaeris = 6,8%) (Anexo VII.9). Los tipos de polen de no-
compuestas mds frecuentes son de Phacelia (7,4%), Lathyrus
(5,4%) y aff. Primula (3,9%). E1 0,5% de los granos de polen
no pudo ser identificado.

En el estudio realizado por SEM, la cantidad de granos
de polen encontrados varié entre cero y 249 (promedio= 31,1,
d.e.= 65,0). La mayor cantidad de granos de polen se encontré
en un individuo de Hypsochila argyrodice colectado visitando
flores de Senecio sericeonitens en el nivel I de Cerro Santa
Lucia. Los granos de polen que llevaba incluian del tipo

Senecio, Taraxacum, Arjona y Perezia. En dos de los ejempla-
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res de Hypsochila argyrodice analizados por SEM y que trans-

portaban mé&s de 50 granos de polen se detects diferencias en
la composicién de polen entre la cabeza y térax, pero presen-
taban tendencias opuestas respecto a la preferencia de cada
especie de polen en la posicién del cuerpo (Tabla IV.5.1). En
la Tabla IV.5.2 se muestra la proporcién promedio encontrada
en cabeza y tbrax para individuos de Hypsochila argyrodice.

Para las 172 mariposas observadas por microscopia 6pti-
ca, se encontr6 en promedio 20,7 granos de polen por indivi-
duo (d.e.= 51,7) (ca. 25% de las mariposas no presentaba po-
len en su cuerpo). Se diferenciaron 17 tipos de granos de
polen. La mayor cantidad de granos de polen encontrados fue-
ron 511 en un individuo de Hypsochila ar odice, ésta lleva-
ba polen de cinco tipos (Taraxacum, Leucheria, Senecio,
Arijona y Viola). Considerando los 128 individuos con polen,
cada mariposa lleva en promedio 1,67 tipos distintos de polen
(d.e.= 1,40), siendo m&s frecuentes los individuos con 1 a 3
tipos de polen distintos.

Un mejor indicador de la carga polinica es el indice de
Shannon-Wiener H’ (Ec. 1III.4.3) dado que toma en cuenta la
abundancia de cada tipo de grano de polen. La diversidad de
la carga polinica (método éptico) de los lepidépteros diurnos
estudiados de la Sierra de Los Baguales es 1,89, mientras que
los valores para cada especie varian entre 1,28 y 2,02 (Tabla
IV.5.3). Estos valores son similares al obtenido por el méto-
do de microscopia de barrido (H' total= 1,40, ﬁ=13).

En promedio, la diversidad al nivel de individuo es sélo
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Tabla IV.5.1. Comparacién mediante un test de G de la compo-
sicién de carga polinica en cabeza (C) y térax (T) de 2 indi-

viduos de Hvypsochila argyrodice colectadas en Cerro Santa

Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Al
lado de cada valor de G individual (G.;) significativo se

indica donde hay mayor proporcién de polen.

Individuo N® 2223 (#) 2589 (#)
Gsp Gsp

Senecio spp. 5,05 * T>C 1,79 ns
Taraxacum Spp. 7,08 * T>C 3,66 ns
Perezia spp. 8,50 * T>C 9,48 * T<C
Arjona patagonica 5,26 * T>C 4,73 * T<C
Hypochaeris incana 0,00 ns -
Caryophyllaceae 2,69 ns -
Phaiophleps biflora 1,34 ns -

Especie Indet.l 24,24 * T<C -

Prueba de:

Proporcién 1l:1 Gp = 0,02 ns 38,80 *
Heterogeneidad Gz = 54,16 * 19,65 *
GTOI‘.!J.= 54,18 * 58,45 *

*= significativo (P < 0,05), ns= no significativo.

(#) E1 individuo 2223 fue capturado visitando flores de
Phaiophleps biflora y el individuo 2589 de Lathyrus
magellanicus.
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Tabla IV.5.2. Composicién promedio de carga polinica en cabe-

za y térax en 4 individuos de Hypsochila argyrodice de Cerro

Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S.

Localizacién Polen

Polen Cabeza Térax Total(*)
(%) (%) (%)
Senecio spp. 45,5 80,4 64,0
Taraxacum Spp. 13,6 9,1 10,3
Perezia spp. 17,4 2,9 9,5
Arjona patagonica 2;3 3,3 2,8
Hypochaeris incana 1,5 1,0 3:9
Lathyrus magellanicus 0,0 2.9 1,7
Caryophyllaceae 1:5 0,0 0,6
Phaiophleps biflora 0,8 0,0 0,3
Leucheria spp. - - 0,3
Especie Indet.l 17,4 0,5 67

* = Total corresponde al promedio de 10 individuos.
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de 0,48 (d.e.= $0,44, n= 128). Los individuos de Tatochila
theodice tienen el mayor valor de H' y los de Yramea cytheris
de Cerro Diente el menor, pero la diferencia no es significa-
tiva (ts= 1,61, P > 0,05). No existen diferencias significa-
tivas al comparar la diversidad promedio total entre locali-
dades (ts= 1,13, P > 0,05), o las dos especies comunes a am-
bas localidades (Colias vauthieri ts= 0,50, P > 0,05; Yramea
cytheris ts= 1,60, P > 0,05). Por dltimo, tampoco existen di-
ferencias significativas entre los sexos de Colias yvauthieri
(Cerro Diente ts= 0,23, P > 0,05; Cerro Santa Lucia ts= 0,14,
P > 0,05). La diversidad de polen transportado por cada indi-
viduo es, en promedio, 3 veces menor que la diversidad total
de cada especie de mariposa (Tabla 1IV.5.3). El promedio por
individuo obtenido por el método de microscopia de barrido no
difiere de estos resultados (H’ promedio= 0,56).

Se ha mostrado que: a) existe una gran inespecificidad
en la relacién planta-polinizador, sin embargo, en ambas lo-
calidades se pueden distinguir grupos de especies con mayores
interacciones entre ellas que con el resto de las especies de
la comunidad, b) muchos de los protagonistas estan presentes
en las dos localidades, sin embargo los gremios de recurso
multiespecifico no se repiten sugiriendo que no existiria una
dependencia estrecha entre los taxa, c) la diversidad de po-
len transportado por cada individuo es 3 veces menor que la
diversidad total de cada especie de mariposa, indicando que
la posibilidad de transferencia interespecifica de polen es

menor a lo esperado por la observacién de visita a flores.
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Tabla IV.5.3. Diversidad de 1la carga polinica promedio para
cada especie (H' prom) y de la especie (H' tot), y el nimero
de tipos de polen distintos encontrados en cada especie de
lepidéptero. Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S.

En paréntesis se indica la desviacién esténdar.

Especie H’' prom n H’ tot # sp

Colias vauthieri

Cerro Diente: Hembras 0,47 (0,59) 3 1,21 5
Machos 0,41 (0,32) 10 1,01 7
Total 0,42 (0,38) 13 1,06 9
Cerro Santa Lucia: Hembras 0,53 (0,36) 9 1,10 4
Machos 0,56 (0,54) 11 1,44 6
Total 0,51 (0,46) 20 1,34 6
Ambas localidades: Hembras 0,51 (0,37) 12 1,53 6
(unidas) Machos 0,49 (0,45) 21 1,27 9
Total 0,50 (0,41) 33 1,36 10
Hypsochila argyrodice
Cerro Santa Lucia: 0,50 (0,45) 44 1,28 12
Tatochila theodice
Cerro Diente: 0,56 (0,49) 9 1,54 6
Yramea cytheris
Cerro Diente: 0,26 (0,34) 11 1;31 9
Cerro Santa Lucia: 0,49 (0,43) 31 1,69 8
Total: 0,43 (0,42) 42 2,02 12
Total Cerro Diente: 0,40 (0,40) 33 1,72 15
Total Santa Lucia: 0,50 (0,45) 95 1,63 12

Total Localidades unidas: 0,48 (0,44) 128 1.89 17
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IV.5.4.- Distribucién de los periodos de floracién.

En el capitulo IV.3 se analizaron las tendencias genera-
les de los periodos de floracién. En esta seccidén se analizan
las similitudes de los periodos de floracién de las plantas
pettenecientes a los gremios de recurso uniespecifico. Se
compard: a) la similitud observada contra un modelo nulo Yy,
b) la similitud observada entre parejas de un gremio contra
parejas que no pertenecen al mismo gremio (ver Capitulo
III.4).

Gremio versus modelo nulo: Antes de comparar cada gremio
con su respectivo modelo nulo, es indispensable determinar
como se comporta la comunidad. En Cerro Santa Lucia, el nivel
I presentd una floracién agrupada, mientras que en los nive-
les II y III, la floracidén no difiere del respectivo modelo
nulo (Tabla IV.5.4). La sobreposicidén promedioc de los perio-
dos de floracién de las especies disminuye desde 35,9% (nivel
I) a 29,6% (nivel III) (H= 19,036, P < 0,001, Kruskal-Wallis
test). En contraste, como resultado de la disminucidén del
periodo de floracidén del piso, 1la similitud promedio en el
modelo nulo de cada nivel aumenta con la altitud. En Cerro
Diente, la similitud promedio de cada piso no difiere del
modelo nulo, y aunque el periodo de floracién es igual en los
tres niveles altitudinales, la similitud promedio de los mo-
delos nulos es mayor en el nivel inferior (38,7% relativo a
30,3% en el nivel III): La similitud promedio observada dis-

minuye de 37,2% en el nivel I a 26,6% en el nivel III (H=

24,023, P < 0,001, FRruskal - Wallis test).
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Tabla IV.5.4. Similitud promedio en los periocdos de floracién
de los gremios de recurso uniespecifico Colias wvauthieri
(C.v.), Hypsochila argyrodice (H.a.), Tatochila theodice
(T.t.) e Yramea cytheris (Y.?.), Sierra de los Baguales, Pa-
tagonia chilena, 50°s. ® = la similitud promedio del modelo
nule corresponde al promedio de 400 iteraciones. (' )= Crite-

rio Alta interaccidén (50% o més de las visitas).

Observado Esperado Probabilidad

Prom. Var. N Prom.*®

Cerro Diente: Nivel I

T.t. 0,484 0,063 78 0,393 0,962 (O=E)
T.t.(*) 0,461 0,061 21 0,433 0,685 (O=E)
Y.c. 0,440 0,071 91 0,398 0,845 (O=E)
Y.c.(*) 0,412 0,058 15 0,369 0,715 (O=E)
Piso 0,372 0,080 300 0,389 0,219 (O=E)

Cerro Diente: Nivel II

C.v. 0,373 0,097 10 0,357 0,645 (O=E)
c.v.('*) 0,547 0,014 3 0,437 0,820 (O=E)
Y.c. 0,303 0,072 6 0,39 0,160 (O=E)
Piso 0,329 0,069 45 0,304 0,730 (O=E)
Cerro Diente: Nivel IIT

C.v. 0,275 0,077 15 0,346 0,260 (O=E)
Y.c. 0,287 0,095 28 0,361 0,160 (O=E)

Piso 0,266 0,080 253 0,309 0,080 (O=E)
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Continuacién Tabla IV.5.4

Observado Esperado Probabilidad

Prom. var. N Prom.°

Cerro Santa Lucia: Nivel I

c.v. 0,593 0,026 3 0,153 0,990 (O>E)
H.a. 0,400 0,081 120 0,253 1,000 (O>E)
H.a.(') 0,440 0,081 10 0,195 0,995 (O>E)
Y.c. 0,347 0,096 45 0,273 0,900 (O=E)
Piso 0,359 0,086 703 0,253 1,000 (O>E)

Cerro Santa Lucia: Nivel IT

c.v. 0,317 0,198 3 0,219 0,750 (O=E)
H.a. 0,317 0,090 105 0,312 0,520 (O<E)
H.a.(') 0,422 0,099 6 0,315 0,848 (O=E)
Y.c. 0,240 0,071 28 0,289 0,275 (O=E)
Piso 0,323 0,074 325 0,349 0,240 (O=E)

Cerro Santa Lucia: Nivel IIT

c.v. 0,470 0,026 6 0,406 0,768 (O=E)
H.a. 0,423 0,080 28 0,382 0,750 (O=E)
Y.c. 0,372 0,080 28 0,334 0,445 (O=E)

Piso 0,296 0,106 300 0,345 0,057 (O=E)
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Tabla 1IV.5.5. Comparacién entre la similitud en los periodos
de floracién de pares de especies pertenecientes a los gre-
mios de recurso unlespecifico Colias wvauthieri (C.v.),
Hypsochila argyrodice (H.a.) Tatochila theodice (T.t.) e

Yramea cytheris (Y.c.) (ver Tabla IV.5.4) versus el resto de

las combinaciocnes (No Gremio), Sierra de los Baguales, Pata-
gonia chilena, 50°S. ()= Criterio Alta interaccién (50% o

mas de las visitas).

No Gremio Mann-Whitney U-test

Prom. var. N Z Probabilidad

Cerro Diente: Nivel I

T.t. 0,333 0,079 222 4,285 9*10°° (G>NG)
T.t.(*) 0,365 0,080 279 1,752 0,040 (G>NG)
Y.c. 0,343 0,081 209 2,998 0,001 (G>NG)
Y.c.(*) 0,370 0,081 285 0,825 0,205 (G=NG)
Cerro Diente: Nivel IT

cC.v. 0,317 0,062 35 0,450 0,326 (G=NG)
Y.c. 0,333 0,069 39 -0,083 0,467 {(G=NG)
Cerro Diente: Nivel II alto + III (850-950)

C.v. 0,261 0,079 243 1,750 0,040 (G>NG)
Y.c. 0,264 0,078 225 0,308 0,379 (G=NG)
Cerro Santa Lucia: Nivel I

H.a. 0,351 0,087 583 1,661 0,048 (G>NG)
H.a.(*) 0,358 0,086 693 1,016 0,155 (G=NG)
Y.c. 0,363 0,087 658 -1,170 0,121 (G=NG)
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Continuacién Tabla IV.5.5.

No Gremio Mann-Whitney U-test

Prom. Var. N 2 Probabilidad

Cerro Santa Lucia: Nivel II

H.a. 0,326 0,067 220 -0,853 0,187 (G=NG)
H.a.(*) 0,322 0,074 319 0,761 0,223 (G=NG)
Y.c. 0,331 0,074 297 -1,830 0,034 (G<NG)

Cerro Santa Iamcia: Nivel III

c.v. 0,293 0,106 294 1,697 0,045 (G>NG)
H.a. 0,283 0,106 272 2,862 0,002 (G>NG)
Y.c. 0,289 0,108 272 2,002 0,023 (G>NG)

Comparacién Cerrc Diente (Di) versus Cerro Santa Lucia (SL):

Nivel I: 0,703 0,241 (Di=SL)
Nivel II: 0,043 0,483 (Di=SL)
Nivel III: ~-0,868 0,193 (Di=SL)
Gremio Y.c. Nivel I: 2,824 0,002 (Di>SL)
Gremio Y.c. Nivel II: 0,678 0,249 (Di=8L)

Gremio T.t.-H.a. Nivel I: 1,990 0,023 (Di>SL)
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En Cerroc Santa Lucia, la similitud promedio en los pe-
riodos de floracién de los tres gremios de polinizacidén mues-
tran los mismos resultados gue la comunidad, son mds agrupa-
dos que el modelo nulo en el nivel I, y no difieren del mode-
lo nulo en los niveles II y III. Ninguno de los gremios di-
fiere de su respectivo modelo nulo en Cerro Diente (Tabla
IV.5.4). Segin lo anterior, los gremios de recursoc uniespeci-
fico definidos no presentan evidencia de que esté operando
una presidn selectiva para modificar los periodos de flora-
cién, al menos no distinta a la que podria estar operando al
nivel comunitario.

Gremio versus no gremio: ¢éDifiere la sobreposicién en
los periodos de floracidén de las especies gque pertenecen a un
gremio, de lo encontrado en la comunidad?. Cuatro de las sie-
te comparaciones posibles para Cerro Santa Lucia, entre la
sobreposicién en los periodos de floracién de pares de espe-
cies pertenecientes a un gremio relativeo a las parejas que no
son del mismo gremio, resultaron agrupadas, otras dos no di-
fieren y una es mayor (Tabla IV.5.5). Los tres gremios defi-
nidos‘en el nivel III tiene periodos de floracién més seme-

jantes que las parejas no pertenecientes al mismo gremio. El

gremio definido por Hypsochila argyrodice también presenté
una sobreposicidén alta en el primer nivel, mientras que las
especies pertenecientes al gremio de Yramea cytheris en el
nivel II tienen una sobreposicién menor entre ellas que 1las
parejas que no pertenecen a este gremio. En Cerro Diente tres

de las seis comparaciones presentan una distribucién agrupada




159
de sus periodos de floracidén y las otras tres no difieren de
los pares de especies que no pertenecen al respectivo gremio.
Estas son el gremio de Tatochila theodice (también si se con-
sidera el criterio 50% o mads de las visitas) y el de Yramea
cytheris en el nivel I y el de Colias wvauthieri en el nivel
III (Tabla IV.5.5).

A nivel comunitario, no se encontré diferencias en la
similitud de los periodos de floracién de pares de especies
entre las dos localidades cuando comparamos entre los niveles
altitudinales equivalentes (Nivel I: 2= 0,70, P= 0,24; Nivel
I1: 2Z=0,04, P= 0,48; DNivel III: 2= -0,87, P=0,19; Mann-
Whitney U-test). Sin embargo, dos de los tres gremios que se
repiten entre ambos cerros tienen una similitud mayor en sus
pericdos de floracién en Cerro Diente respecto a Cerroc Santa
Lucia (Nivel I: Yramea cytheris Z= 2,82, P= 0,002; Tatochila

theodice - Hypsochila argyrodice Z= 1,99, P= 0,02), y el otro

no difiere entre localidades (Nivel II: Yramea cytheris Z=
0,68, P= 0,25) (Tabla IV.5.5). Para esta comparacién se con-
siderd que el servicio de polinizacién prestade por las dos

especies de Pieridae {i.e., Tatochila theodice vy Hypsochila

argyrodice) serian equivalentes.

En resumen, en esta seccidén se ha mostrado que existe
evidencia de una estructura gremial semejante a lo esperado
por facilitacién co-evolutiva a mayores alturas y hacia el
ceste. Sin embargo, dado que la mayor sobreposicién en los
periodos de floracién no seria consecuencia de una modifica-

cidén de los periodos de floracién de las especies, los resul-




160
tados sugieren que la presente estructura gremial seria con-

secuencia de una seleccidn ecoldgica de especies.

IV.5.5.- Relacién entre la similitud en los polinizadores y
similitud en los ejes temporal y espacial.

Si el uso del mismo recurso servicio de polinizacién por
dos especies de plantas determina sus patrones relativos de
distribucién espacial y/o temporal (i.e., periodo de flora-
cién), se podria esperar una correlacidén entre la similitud
en los polinizadores de pares de especies con la sobreposi-
cién espacial y/o temporal. Lo esperable por competencia se-
rian correlaciones negativas entre estas variables, y en el
caso de facilitacién é&stas serian positivas.

No se encontrd correlacidén entre la similitud en los
polinizadores con la sobreposicidén espacial, temporal, o con
la probabilidad de gue dos especies de plantas estén simulta-
neamente en flor en un mismo lugar (sobreposicién en flora-
c¢ién * sobreposicién espacial) a ninguna de las alturas en
ambas localidades (Tabla IV.5.6).

Tampoco existen diferencias significativas al comparar
los valores de sobreposicién temporal, espacial y la intera-
ccidén entre los pares de especies con similitud en el uso del
recurso servicio de polinizacién mayor o igual al 50% con los
pares de especies con similitudes menores al 50% para cada
piso altitudinal en las dos localidades (Tabla IV.5.7).

Estos resultados sugieren que, al menos para estas dos

variables del hébitat consideradas (i.e., distribucién espa-
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Tabla IV.5.6. Correlacién parcial entre la similitud en el
usc del recurso servicio de polinizacién (Po), sobreposicidn
espacial (Es) y en los pericdos de floracidén (Te), y la pro-
babilidad de estar en flor en el mismo lugar (Te*Es) de pares
de especies de plantas por nivel altitudinal para Cerro Dien-
te y Cerro Santa Iwucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia

chilena, 50°S.

Po-Te Po~Es Te-Es  Po~(Te*Es) #pares
Cerro Diente
Nivel I 0,146 -0,156 0,069 -0,053 78
Nivel II+IIX 0,162 -0,144 -0,032 -0,029 78

.Cerro Santa Lucia

Nivel I -0,036 0,078 0,091 0,025 253
Nivel II -0,034 0,013 0,014 -0,061 105
Nivel III 0,123 0,125 -0,080 -0,017 45
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Tabla 1IV.5.7. Comparacién entre los promedios de sobreposi-
cién espacial (Es), en los periodos de floracién (Te), y de
probabilidad de que dos especies estén simulténeamente en
flor en el mismo lugar (Te*Es) de pares de especies de plan-
tas con similitudes en el uso del recurso servicio de polini-
zaciédn mayor o igual al 50% relativo a los pares de especies
con similitudes menores al 50%, por nivel altitudinal para
Cerro Diente y Cerro Santa Lucia, Sierra de Los Baguales,

Patagonia chilena, 50°S.

Mann-Whitney
250% <50% U-test

Prom. Var. N Prom. Var. N 2 Prob.

Cerro Diente Nivel I

Te 0,480 0,057 38 0,425 0,078 40 0,92 0,19
Es 0,197 0,024 38 0,197 0,020 40 0,09 0,46
Te*Es 0,095 0,011 38 0,088 0,009 40 0,41 0,34
Cerro Diente Nivel II+III (#)

Te 0,464 0,112 0,260 0,082 71 1,51 0,07
Es 0,133 0,011 7 0,186 0,027 71 0,83 0,20
Te*Es 0,044 0,005 i 0,050 0,007 71 0,19 0,42
Cerro Santa Lucia Nivel I

Te 0,323 0,044 16 0,412 0,081 237 0,69 0,25
Es 0,085 0,012 16 0,106 0,021 237 0,33 0,37
Te*Es 0,023 0,008 16 0,048 0,001 237 0,49 0,31
Cerro Santa Lucia Nivel II (#)

Te 0,283 0,028 6 0,344 0,079 99 0,44 0,33
Es 0,145 0,037 6 0,112 0,019 99 0,59 0,29
Te*Es 0,018 0,001 6 0,041 0,006 99 0,26 0,40
Cerro Santa Lucia Nivel III

Te 0,389 0,093 18 0,313 0,094 27 0,53 0,30
Es 0,237 0,019 18 0,213 0,026 27 0,90 0,18
Te*Es 0,081 0,008 18 0,067 0,007 27 0,22 0,41

#= criterio 240% de similitud en el uso del recurso servicio
de polinizacidén versus <40%.
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cial y de 1los periodos de floracién), no existen evidencias
de que hayan operando las presiones selectivas planteada por

las hipétesis de competencia y facilitacién.

IV.5.6.- Morfologia floral dentro de los gremios.

Una de las consecuencias de la baja especificidad de las
interacciones planta-polinizador en las cordilleras patagéni-
cas seria una estructura morfolégica indeferenciada dentro de
un gremio. Para poner a prueba esta hip6tesis se compard la
similitud en morfologia floral de pares de especies pertene-
cientes al gremio, con la similitud que tienen estas especies
con el resto de 1la comunidad (i.e., parejas gremio - no
gremio). S6lo las especies pertenecientes al gremio de recur-
so uniespecifico definido por Hypsochila argyrodice presentan
una similitud morfolégica mayor entre ellas que con el resto
de las especies de Cerro Santa Lucia (Tabla IV.5.8). No exis-
ten diferencias significativas en la similitud morfolégica de
pares de especies pertenecientes a los gremios de Yramea
cytheris (de Cerro Diente y Cerro Santa Lucia) y Tatochila
theodice (de Cerro Diente) al compararlas con las similitudes
de estas especies con el resto, asi como tampoco existen di-
ferencias en la similitud entre los gremios equivalentes de
ambas localidades (Tabla IV.5.8).

La similitud morfolégica entre las especies que pertene-
cen a alguno de los gremios de polinizacién de recurso uni-
especifico (criterio: 50% o mas de las visitas) es mayor que

la de estas especies con el resto de las especies de cada
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Tabla IV.5.8. Similitud en morfologia floral de pares de especies miem-
bros de gremios de polinizacidén de recurso uniespecifico comparadas con
pares de especies que no integran el mismo gremio, Sierra de Los Bagua-
les, Patagonia chilena, 50°S. Criterio: 50% o mids de las visitas. La si-

militud se calculé utilizando el indice de Jaccard. H.a.= Hypsochila

argyrodice, T.t. = Tatochila theodice, Y.c.= Yramea cytheris. (*)= Mann-
Whitney U-test. (**)= incluye todas las especies visitadas por Colias

vauthieri, H.c., T.t. y/o Y.c. de 1la localidad que cumplen con el crite-

rio.

Cerro Diente Cerro Santa Lucia
T.ts Y.c. H.a. Y.Cc.

Parejas del gremio:

Similitud promedio 0,462 0,424 0,629 0,314

Varianza 0,088 0,118 0,143 0,100

Namero de pares 10 28 21 6
Parejas gremio-no gremio:

Similitud promedio 0,447 0,403 0,461 0,368

Varianza 0,080 0,085 0,078 0,081

Namero de pares 190 280 378 228

Z (*) 0'00 0,00 2,87 ""0,61

Probabilidad 0,50 0,50 0,002 0,27
Parejas de gremios (**):

Similitud promedio 0,506 0,517

Varianza 0,086 0,110

Nimero de pares 91 50
Parejas gremio-no gremio:

Similitud promedio 0,412 0,422

Varianza 0,079 0,082

Nimero de pares 406 550

Z (*)(Probabilidad) 2,46 (0,007) 2,48 (0,007)
Comparacién entre localidades (*): T.t. (Cerro Diente) vs H.a. (Cerro
Santa Lucia): 2Z= -1,27, P= 0,10; Y.c. (Cerro Diente wvs Cerro Santa

Lucia): 2= 0,75, P= 0,23; Cerro Diente vs Cerro Santa Lucia: Z= -0,38, P=
0,35
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localidad, y no existen diferencias significativas al compa-
rar la similitud de estas especies miembros de algquno de los
gremios, entre las dos localidades (Tabla IV.5.8). Esto con-
cuerda con lo demostrado en el Capitulo 1IV.4 respecto a que
las especies psicofilicas poseen un cierto grado de especia-
lizacidén morfoldgica, siendo de la misma magnitud en las dos
localidades. Y tal como se demostré més arriba, sélo para las

especies pertenecientes al gremio de Hypsochila argyrodice

esta diferenciacidén alcanza el nivel de gremio.

IV.5.7.- Limitaci6én filogenética a la seleccién direccional
de los periodos de floracidn.

Unc de los supuestos de la teoria de competencia - faci-
litacidén es que los periodos de floracién pueden ser facil-
mente modificados por las presiones selectivas. Este supuesto
se puso a prueba en las familias Compositae y Papilionaceae,
dado que presentan un niimero mayor de especies.

Para las compuestas, en ninguno de los niveles altitudi-
nales analizados de las dos localidades la sobreposicién pro-
medio en los periodos de floracidén de pares de especies di-
fiere del modelo nulo basado en las fechas de inicio al azar.
Este mismo patrdn se da con los pares formados con el resto
de las especies, salvo por el nivel superior (II alto + III)
de Cerro Diente y en el nivel I de Cerro Santa Lucia en donde
estas parejas tienen floracién mds segregada y més agrupada,

respectivamente (Tabla 1IV.5.9). En el caso de los pares de
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Tabla IV.5.9. Similitud promedio en los periodos de floracién

de pares de Compositae (o Papilionaceae) y del resto de espe-

cies, Sierra de 1los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. Se

indica 1la comparacién estadistica entre los pares de
L}

Compositae (o Papilionaceae) y el resto. = similitud del

modelo nulo corresponde al promedio de 400 iteraciones.

Observado Esperado
Probabilidad
Prom. Var. N Prom."*
Cerro Diente: Nivel I
Compuestas 0,308 0,076 36 0,405 0,040 (O=E)
Resto 0,448 0,064 120 0,374 0,960 (O=E)

(2= -2,816, P= 0,002, Mann-Whitney U-test)
Cerro Diente: Nivel II alto + III (850 - 950 msm)

Compuestas 0,382 0,082 36 0,305 0,915 (O=E)
Resto 0,236 0,083 91 0,310 0,020 (O<E)
(z= 2,958, P= 0,002, Mann-Whitney U-test)

Cerro Santa Lucia: Nivel I

Compuestas 0,279 0,083 36 0,307 0,350 (O=E)
Resto 0,385 0,085 406 0,235 1,000 (O>E)
(2= -1,893, P= 0,029, Mann-Whitney U-test)

Papilionaceae 0,463 0,103 28 0,206 1,000 (O>E)
Resto 0,340 0,086 435 0,264 0,995 (O>E)
(2= 1,941, P= 0,026, Mann-Whitney U-test)

Cerro Santa Lucia: Nivel II

Compuestas 0,392 0,054 45 0,340 0,875 (O=E)
Resto 0,235 0,077 120 0,356 0,625 (O=E)
(2= 0,717, P= 0,237, Mann-Whitney U-test)

Cerro Santa Lucia: Nivel III
Compuestas 0,414 0,078 66 0,401 0,640 (O=E)

Resto 0,352 0,136 78 0,307 0,770 (O=E)
(2= 1,649, P= 0,049, Mann-Whitney U-test)
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especies de Papilionaceae y el resto de los pares del nivel I
de Cerro Santa Lucia presentan una floracién mas agrupada que
su respectivo modelo nulo, siguiendo la misma tendencia gene-
ral del nivel (comparar Tablas IV.5.4 con IV.5.9).

Al comparar la similitud de pares de especies de
Compositae con el resto, las compuestas presentan una flora-
cién mds segregada que el resto de las especies en el nivel
altitudinal inferior de ambas localidades, mientras que en el
nivel superior ésta es significativamente mas agrupada. No
existe diferencias en el nivel 1II de Cerro Santa Lucia. La
mayor duracién del periodo de floracién de las especies de
compuestas comparado con el resto de las especies puede ex-
plicar 1la menor sobreposicién relativa en el nivel altitudi-
nal inferior de ambas localidades. Esta situacién y la mayor
sobreposicién, respecto al resto de las especies encontrada
en el nivel altitudinal superior de ambas localidades, son
evidencias de un patrén de floracién caracteristico de esta
familia (i.e., largo y concentrado a finales de la temporada)
Y un antecedente que apoya la idea de la existencia de una
limitante filogenética.

Papilionaceae también presenta una floracién méds agrupa-
da que el resto de los pares de especies en el nivel I de
Cerro Santa Lucia (Tabla IV.5.9); en este 1{ltimo caso, 6 de
las 8 especies de Papilionaceae presentes en el nivel tienen
el maximo de floracién a principios de la cuarta semana de
diciembre, coincidiendo con las temperaturas mas altas y la

mayor actividad de Hymenoptera, aunque sé6lo el 14% y 25% de
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las especies de Papilionaceae tienen como visitante mds im-
portante a Hymenoptera en Cerro Diente y Cerro Santa Lucia,
respectivamente. En Cerro Diente, el 86% de las Papilionaceae
con visita son psicofilicas, mientras que en Cerro Santa Lu-
cia un 40% son psicofilicas y un 30% son miofilicas. Del to-
tal de las once especies de Papilionaceae estudiadas en cada
localidad, no se registraron visitantes en una y cuatro espe-
cies de Cerro Santa TIucia y Cerro Diente, respectivamente.
Los resultados para Papilionaceae sugiere no sélo la existen-
cia de limitacién filogenética en los periodos de floracién,
sino que adem&s una ménor capacidad de atraer nuevos visitan-
tes al considerar el gradiente ambiental oeste~-este como una

sucesién primaria.

IV.5.8.- Discusién y Conclusiones sobre Gremios.

Uno de los supuestos basicos del concepto de gremio, es
que las interacciones entre las especies pertenecientes a un
gremio son mé&s fuertes entre ellas que con el resto de las
especies de la comunidad. La mayor magnitud de interacciones
o co-adaptacién podria ser consecuencia de una historia pre-
via de interacciones (co-evolucidn, que implica cambio gené-
tico), o puede ser explicado por un modelo de encaje (proceso
de seleccidn ecoldgica de especies, sin cambio genético)
(Jordano 1987). Si bien Root (1967) plantea que "... dentro
de un gremio, la competencia interespecifica tendria efectos
deletéreos por lo que por seleccién natural se tenderia a

favor de la divergencia que reduzca la intensidad de la com-
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petencia", la existencia de una presidén selectiva pasada di-
ficilmente puede ser demostrada. En el caso particular de
gremios de polinizacién, la interaccién entre las especies de
plantas que comparten el servicio de polinizacitén teéricamen-
te podria resultar en una mayor estructuracidén en distintos
ejes del hébitat (p.e., morfolégice, temporal, espacial) sdlo
si el servicio de polinizacidén ha constituido un recurso li-
mitante. Sin embargo, se podria llegar a una mayor estructu-
racién por la seleccién ecolégica de especies, sin gque haya
operado la co-evoluciodn.

Para gue una teoria ecoldgica sea consistente, si se
cuﬁplen los supuestos, ésta debe cumplirse bajo diferentes
situaciones ambientales. A pesar de que las cordilleras pata-
génicas representan una situacién ambiental relativamente
extrema, se ha demostrado que se cumplen los supuestos para
definir gremios de polinizacién. Los gremios de polinizacién
de recurso multiespecifico (GRM), que tienen la ventaja con-
ceptual de integrar a todas las especies de plantas que com-
parten un conjunto de especies de visitantes, ademis de inte-
grar a los gremios de recurso uniespecifico (GRU), concuerdan
con la idea de mutualismo difuso (Janzen 1985, Jordano 1987).
De esta forma, un GRM seria equivalente a una cofradia.

Una medida del grado de mutualismo difuso es la conec-
tancia (ver Jordano 1987). Los niveles de conectancia en el
sistema planta-polinizador para las mariposas diurnas de la
Sierra de Los Baguales es mayor en Cerro Diente relativo a

Cerro Santa Lucia (Tabla IV.5.10), es decir, existe un mayor




Tabla 1IV.5.10. Valores

planta-polinizador de distintas comunidades.

de conectancia de algunos
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sistemas

Sistema Planta-Polinizador Conectancia Fuente
Mariposas diurnas:

-~ Cerro Diente 47,4% Este trabajo.

- Cerro Santa Lucia 39,3% Este trabajo.
Abejorros:

- Rocky Mountains 28,4% - 46,7% Pleasants,

i980.

- Montana (tundra) 48,1% Bauer, 1983.
Abejas y abejorros:

- Ontario 51,5% Reader, 1975.

Colibries:
- Costa Rica

29,6% - 65,4%

Orquideas y abejas euglossine:

Stiles, 1975;
Wolf et al.,
1976.

- Panama 13,0% Ackerman, 1983.
- Guyana 17,7% Williams y
Dodson, 1972.

La conectancia se define como

totales dentro de un

sistema

posible (Yodzis 1980; ver Jordanoc 1987), y se calcula como:

i* 100

C= conectancia (%)= ———=w--

n * m

el porcentaje de interacciones

mutualista respecto al méximo

donde n= nimero de especies de plantas, m= niimerc de especies
de animales, n*m= nimerc maximo de interacciones posibles, i=

nimero de interacciones reales.
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nimerc de interacciones y, consecuentemente, una disminucién
en la probabilidad de la existencia de una presién selectiva
que tienda a la especializacién. Los valores de conectancia
encontrados para las cordilleras patagénicas son comparables
con los sefialados para otros ambientes (ver referencias en
Tabla V.5.10), salvo por el de las relaciones més especiali-
zadas entre las orquideas tropicales y abejas euglossine, lo
que sugiere que el mutualismo difuso es relativamente fre-
cuente.

A pesar de que existe un importante nimero de especies
compartidas entre las dos 1localidades de la Sierra de Los
Baguales analizadas, los grupos de plantas que integran los
GRM definidos no se repiten entre estas dos localidades. Es
decir, loé GRM serian ensambles particulares de especies de-
terminados por las caracteristicas bidticas (p.e., especies
presentes, abundancia) y abidticas (p.e., condiciones climé-
ticas) mds que grupos cohesionados de especies que se repiten
entre localidades. Lo que sumado a posibles fuentes biogeo-
graficas e historias previas distintas, plantea las situa-
ciones bajo las cuales tendria que operar la co-evolucién
difusa.

Influencia de las variables histéricas. En la Sierra de
Los Baguales, las especies de plantas de géneros endémicos y
no endémicos tienen un espectro de polinizacién (al nivel de
orden de insecto) equivalente, salvo por melitofilia que esta
presente sdlo en las no-endémicas (Tabla IV.5.11). Este an-

tecedente sirve para reafirmar la idea que, en las cordille-
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Tabla IV.5.11. Incidencia de miofilia, psicofilia y melitofi-

lia en las especies de géneros endémicos

{*) y no endémicos

de la Patagonia presentes en Cerro Diente vy Cerro Santa Lu-

cia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena.

Cerro Diente

Cerro Santa Lucia

No en- Endémico No En- Endémico
démico démico
Nimero de
especies 36 14 57 20
Miofilia 33,33 28,57 56,14 65,00
Psicofilia 58,33 71,43 31,58 35,00
Melitofilia 8,33 0,00 12,28 0,00

(*) se considerd como un género endémico a la Patagonia cuan-

do la mayoria de las especies se encuentran en la Patagonia.
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ras patagbénicas, la historia previa de los taxa determina la
factibilidad de adquirir un nuevo mecanismo de polinizacién,
tal como habia sido propuesto por Arroyo et al. (1983) para
los Andes de Chile central. Los resultados de carga polinica
en lepid6pteros también concuerdan con esta conclusién. Si
bien, en general, existe una muy buena correlacién entre las
visitas de mariposas y el polen transportado por ellas, el
polen de las especies de leguminosas transportado por maripo-
sas es poco frecuente a pesar de que estas especies reciben
muchas visitas.

Presifén selectiva. El supuesto sobre la existencia de
una presién selectiva operando sobre la adecuacién biolégica
de las especies se cumpliria en la Sierra de Los Baguales.
Junto con disminuir las tasas de visita de polinizadores con
la altitud y hacia Cerro Diente (Capitulo 1IV.4), el requeri-
miento de fecundacién cruzada aumenta con la altitud y hacia
las localidades mas cercanas al Campo de Hielo Patagénico Sur
(Arroyo y Squeo 1990). Arroyo y Squeo (1990) mostraron ademés
que la formacién natural de frutos estaria limitada por la
disponibilidad de polinizadores (formacién natural de semi-
llas en especies autocompatibles = 91,8%, parcialmente auto-
incompatibles = 79,0%, autoincompatibles = 40,1%).

Transporte de polen. La eficiencia del transporte de
polen de las especies que integran los GRU definidos a base
del servicio de polinizacién prestado por especies de maripo-
sas diurnas no es bajo, s6lo un 25% de los individuos de ma-

riposa analizados no presentaba polen en su cuerpo.
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La diversidad de polen transportado por cada especie de
lepidéptero que define un GRU (expresado como H’) es tres
veces mayor que el promedio por individuwo. Este antecedente
sugiere que: a) existe fidelidad de vuelo (i.e., cada indivi-
duo de mariposa visita una o unas pocas especies de plantas)
y/o, b) existe segregacidén entre las especies de plantas (y
por lo tanto una imposibilidad por parte de un individuo de
mariposa de visitar todas las especies de plantas de su GRU)
y/o, c¢) los granos de polen son transportados por cortos
periodos de £iempo (de no existir fidelidad de vuelo, esto
podria implicar depositacidn de polen en estigmas de otras
especies). Especialmente en los dos primeros casos, la
transferencia interespecifica de polen seria baja (i.e., poca
interferencia competitiva), perc aumentaria 1la probabilidad
de competencia por explotacidn.

Estructura de los gremios. Dentro de la teoria de com-
petencia - facilitacidén (ver Rathcke 1983), los resultados de
la sobreposicién en los periodos de floracién dentro de gre-
mics de recurso uniespecifico son consistentes con lo espera-
do bajo una situacién de incremento de facilitacién con la
altitud (tres de los cuatro GRU de Cerro Santa Lucia que po-
seen una floracidén agrupada se encuentran en el nivel altitu-
dinal superior) y hacia el ceste (dos de 1los tres gremios
comunes tienen mayor sobreposicién en Cerro Diente comparado
con Cerro Santa Lucia). El resultado anterior se refuerza al
considerar que no existe diferencia en sobreposicién cuando

se compara, al nivel comunitario, cada uno de los pisos homé-
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logos entre los dos cerros. Sin embargo, no existe evidencia
de que la estructura temporal particular que presentan algu-
nos gremios sea el resultado de la presidén selectiva plan-
teada por la teoria de competencia - facilitacién.

Las especies de plantas pertenecientes a tres de los
cinco gremios de abejorros estudiados por Pleasants (1880) en
las Rocky Mountains (USA), que tenian un periodo de floracién
mis segregado que su modelo nulo, se encontraban en el nivel
altitudinal inferior. La floracidén segregada sugeriria un
aumento de la competencia entre plantas a alturas menores,
pero este autor da cuenta de lo que ocurre con la sobreposi-
cidén de los periodos de floracién de las especies en la comu-
nidad.

Parrish y Bazzaz (1979) mostraron una alta sobreposicién
en los periodos de floracidn y en las especies de visitantes
en comunidades de sucesién temprana relativo a comunidades de
praderas de sucesidén tardias en Illinois (USA). Ellos conclu-
yeron que la especializacidén y segregacién de nicho en el
sistema planta-polinizador se estableceria en las etapas tar-
dias de sucesién, mientras que la convergencia en los perio-
dos de floracién tendria un valor selectivo para atraer vec-
tores de polinizacidén similares. Estas evidencias son consis-
tentes con lo esperado en la teoria de competencia - facili-
tacién, sin embargo los resultados pueden también ser expli-
cados por seleccidn ecolSgica de especies.

En el espacico de interaccién planta-polinizador, las

probabilidades de que dos especies de plantas compartan poli-
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nizadores varia desde cero hasta 1. De haber operado una pre-
sién selectiva tendiente a maximizar el éxito reproductivo,
se podria esperar que, a medida que existe una mayor interac-
cién entre las plantas, deberia aumentar el grado de estruc-
turacién espacial, temporal y/o espacial*temporal. Sin embar-
go, se mostrdé que no existe correlacibén entre estas variables
en ninguna de las dos localidades estudiadas, ni tampoco
cuando se compara el conjunto de pares de especies que poseen
méds de un 50% de similitud en los polinizadores con el resto.
Estos resultados sugieren que no existe evidencia de que las
presiones selectivas predichas por las hipétesis de competen-
cia - facilitacién hayan operado sobre el eje temporal y es-
pacial.

A nivel de morfologia floral, los resultados indican que
no existe diferenciacién dentro de un GRU, salvo por la mayor
incidencia de corolas cerradas en Cerro Santa Lucia. Compa-
rando entre pares de especies de un mismo gremio con parejas

que no lo son, s6lo el gremio de Hypsochila argyrodice de

Cerro Santa Lucia presenta una similitud morfolégica mayor,
mientras que los otros tres GRU no difieren. Tampoco existen
diferencias al comparar los gremios equivalentes entre los
dos cerros. La similitud morfolégica de especies pertenecien-
tes a los GRU definidos (criterio: 50% o mas de las visitas)
es mayor que con el resto, y no existen diferencias entre los
dos cerros. Este resultado muestra que existe un cierto grado
de especializacién morfolégica gruesa para psicofilia en las

dos localidades; y que sélo para el GRU definido por H.
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argyrodice de Cerro Santa Lucia la diferenciacién morfolégica
alcanza el nivel de gremio. Por dltimo, y en contraste a lo
sefialado por Brown y Brown (1979) para colibries tropicales,
no existe evidencia consistente a favor de la disminucién de
la probabilidad de interferencia competitiva a través de se-
gregacién de distintos tipos de polen entre la cabeza y térax
de las mariposas. Murray et al. (1987), estudiando dos gre-
mios de plantas polinizadas por colibries en Costa Rica de-
mostraron que no existe una diferenciacién consistente en los
caracteres florales o en los periodos de floracién. En estos
dos gremios se habia demostrado previamente la existencia de
presién selectiva, es decir, que los eventos de polinizacién
a) son insuficientes para maximizar la formacién natural de
semillas y, b) existe transferencia interespecifica de polen
(Feinsinger et al. 1986). Murray et al. (1987) concluyeron
que la ausencia del patrén esperado no indicaria que la com-
petencia no ocurra, sino que el ensamblaje de especies no es
estable por largos periodos de tiempo y, que el cambio en
distribucidén y abundancia de las especies es mas rapido de lo
que requeriria la seleccién natural o competencia difusa para
eliminar los fenotipos o especies inapropiadas, respectiva-
mente.

Limitacién filogenética. Baker (1983) plantea la exis-
tencia de limitacién filogenética en contraposicién a la se-
leccién direccional en el sistema planta-polinizador, desta-
cando los caracteres morfolégicos florales (i.e.,

"phylogenetic constraint: the limitation on present adapta-
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tion that is imposed by genetic features inherited from an-
cestors"). La idea intuitiva de los boténicos de fines del
siglo XIX respecto a la existencia de una relacién filogené-
tica en la ocurrencia de los periodos de floracién (p.e,
Robertson 1895), ha sido recientemente comprobada por Kochmer
y Handel (1986). Los resultados obtenidos apoyan la hipdtesis
sobre una limitacién filogenética a la seleccién direccional.
Si bien no se encontrd diferencias en la sobreposicidn de los
periodos de floracién al comparar con modelos nulos, la per-
tenencia a una familia determina un comportamiento diferen-
cial al resto de las especies. En el caso de las compuestas,
éstas poseen una floracién larga y concentrada a finales de
la temporada, como ha sido sefialado para otras latitudes.
Como consecuencia de lo anterior, su sobreposicién aumenta
con la altura. En el caso de las papilionéceas de Cerro Santa
Lucia, las especies pertenecientes a esta familia poseen una
floracién concentrada en el centro de la estacién coincidien-
do con el periodo de mayor actividad de los Hymenoptera (aun-
que s6lo el 25% de las leguminosas de este lugar son melito-
filicas). BEste Gltimo resultado sugiere que la historia pre-
via de la familia, asociada a polinizacidén por Hymenoptera
(Faegri y var der Pijl 1879; Crepet 1983; Friis y Crepet
1987; Willemstein 1987), puede estar determinando los perio-
dos de floracidn. Esta limitacién podria explicar el aumento
de especies de Papilionaceae sin visitantes hacia Cerroc

Diente.

En resumen, en la Sierra de Los Baguales se pueden defi-
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nir gremios de polinizacién, los que serian ensambles par-
ticulares de especies que varian entre localidades. Existe
evidencia a favor de un incremento de facilitacién hacia ma-
yores alturas y hacia la localidad m&s cercana del Campo de
Hielo Patagbénico Sur. Sin embargo, en estos sistemas mutua-
listas (sensu Janzen 1985) es dificil sostener la existencia
de co-evolucién tendiente hacia la especializacién de las
interacciones. Factores como el origen biogeografico y 1la
historia previa de las especies, la inestabilidad climética y
la existencia de limitacién filogenética estarian determinan-

do la estructura de estas comunidades.




IV.6.- RELACION ENTRE DENSIDAD FLORAL Y PRODUCCION DE FRUTOS

En este capitulo se analizan los niveles de fecundidad
bajo distintas condiciones de densidad floral de algunas es-
pecies de plantas comunes a ambas localidades y que son visi-
tadas por mariposas diurnas. También se analiza el efecto de
mezclas de polen sobre la fecundidad en estas especies.

Las especies elegidas tienen distintas niveles de incom-
patibilidad genética, desde totalmente autoincompatibles
(p.e., Oxalis patagonica) hasta autocompatibles (p.e., Viola
maculata); sin embargo, ninguna de estas especies es autdgama
por lo que todas requieren del servicio de polinizacién

(Arroyo y Squeo 1990).

IV.6.1.- Efecto de la densidad floral.

A continuacién se compara el nimero de flores por par-
cela (densidad floral) versus tres parametros relacionados
con la eficiencia del servicio de polinizacién (i.e.,
frutos/flor, semilla/fruto y semilla/flor).

Adesmia salicornioides (Fig.IV.6.1). Esta especie par-

cialmente autocompatible integra, con el criterio del 50% o
mas de las visitas, el gremio de Colias vauthieri en Cerro

Diente y el de Yramea cytheris en Cerro Santa Lucia. En Cerro
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Figura IV.6.1 Relacién entre tres paré&metros indicadores de
fecundidad con la densidad de flores para Adesmia
salicornioides en parcelas permanentes de 16 m? ubicadas en
Cerro Santa Lucia (a, c, e) y Cerro Diente (b, d, f), Sierra
de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. a-b: Frutos/Flor,
c-d: Semillas/Fruto, e-f: Semillas/Flor. Los cuadrado negros
corresponden a los datos de mitad de temporada. La barra in-

dica una desviacién estéandar.
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Santa Lucia, la fructificacién es méxima a niveles inter-
medios de densidad floral. Si bien en Cerro Diente se regis-
trdé estacionalmente la misma tendencia, 1la magnitud de la
fructificacién estuvo principalmente determinada por las con-
diciones climAticas. Durante el periodo de tormentas a mitad
de la estacidn, la fructificacién en Cerro Diente fue menor
al 15%, mientras que a finales de temporada fue mayor al 50%.
No existe correlacidén entre el niimero de semillas/fruto y
semillas/flor con la densidad floral en ninguna de las dos
localidades (Cerrc Santa Lucia r= -0,44 y r= 0,45, Cerro
Diente r= 0,61 y r= 0,53; P > 0,05 en todos los casos).,

Lathyrus magellanicus (Fig.IV.6.2). Esta especie es casi

completamente autoincompatible, aunque existen diferencias
entre las dos variedades. L. magellanicus integra los gremios
de Tatochila theodice e Yramea cytheris en Cerro Diente
(criterio 10% 0 més de las visitas) vy, el de Hypsochila ar-
gyrodice en Cerro Santa Lucia (criterio 50% o mé&s de las vi-
sitas) (Capitulo IV.5). La fructificacién en Cerro Santa ILu-
cia es mixima a niveles intermedios de densidad floral y dis-
minuye a densidades mayores. En Cerro Diente, al igual gque

con A. salicorniocides, la fructificacién se ve fuertemente

determinada por el clima. La proporcién de semillas por fruto
estd correlacionada negativamente con la densidad floral en
Cerro Santa Lucia (r= -0,393, P < 0,01; modelo: 1/¥Y= 0,15 +
0,00014X, F(.,s,= 27,75, P < 0,01), mientras que en Cerro
Diente no existe correlacién entre estas variables (r= 0,43,

P > 0,05). El nimero de semillas/flor presenté la misma
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Figura IV.6.2 Relacién entre tres parémetros indicadores de
fecundidad con la densidad de flores para  Lathyrus
magellanicus en parcelas permanentes de 16 m? ubicadas en
Cerro Santa Lucia (a, ¢, e) y Cerro Diente (b, d, f), Sierra
de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S. a-b: Frutos/Flor,
c-d: Semillas/Fruto, e-f: Semillas/Flor. Los cuadrado negros
corresponden a los datos de mitad de temporada. La barra in-

dica una desviacidén estandar.
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tendencia que frutos/flor en cada cerro.

Oxalis patagonica (Fig.IV.6.3). Esta especie triestilica
es totalmente autoincompatible, integra el gremio de Hypso-~
chila argyrodice en Cerro Santa Lucia y, en Cerro Diente, el
gremio de recurso multiespecifico definido por Noctuoidea spp
- Habromyia sp.l. 0. patagonica presenté mayor fructificacién
en Cerro Diente respecto a Cerro Santa Lucia (ts= 8,11, P <
0,01), vy es independiente de la densidad floral. A pesar de
que hay una tendencia hacia una mayor formacién de semillas
por fruto en Cerro Santa Lucia, ésta no es significativa (ts=
1,93, P > 0,05). No se observa una relacién entre semillas/
flor v densidad floral.

Phaiophleps biflora (Fig. IV.6.4). Es una especie total-
mente autoincompatible. En el Cerro Diente integran los gre-
mios de Tatochila theodice (P. b. ssp biflora) y Yramea

cytheris (P. b. ssp lyckholmii) (criterio 50% o més de las

visitas), y en el Cerro Santa Lucia el de Yramea cytheris (P.
b. ssp biflora) (criterio 10% o m&s de las visitas). Dado que
la subespecie mds abundante en las dos localidades es P. b.
biflora, se establecieron parcelas permanentes sé6lo con esta
iltima subespecie. En general no se observa correlacién entre
los tres parimetros considerados con la densidad floral, sal-
vo por la proporcién de semillas/fruto en Cerro Diente (r=
0,71, P < 0,05; modelo: Y= 1,4 + 0,285X%, Fi:,s,= 7,2, P <
0,05).

Viola spp. (Fig. 1IV.6.5). ¥. macnlata es una especie

autocompatible que habita en Cerro Santa Tucia, mientras que
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Figura IV.6.3 Relacién entre tres parémetros indicadores de
fecundidad con la densidad de flores para Oxalis patagonica
en parcelas permanentes de 16 m2 ubicadas en Cerro Santa
Lucia (a, ¢, e) Yy Cerro Diente (b, d, f), Sierra de Los Ba-
guales, Patagonia chilena, 50°S. a-b: Frutos/Flor, c-d: Semi-
llas/Fruto, e~f: Semillas/Flor. Los cuadrado negros corres-

ponden a los datos de mitad de temporada. La barra indica una

desviacitn esténdar.
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Figura IV.6.4 Relacién entre tres parédmetros indicadores de
fecundidad con la densidad de flores para Phaiophleps biflora
en parcelas permanentes de 16 m2 ubicadas en Cerro Santa
Lucia (a, ¢, e) y Cerro Diente (b, d, f), Sierra de Los Ba-
guales, Patagonia chilena, 50°S. a-b: Frutos/Flor, c-d: Semi-
llas/Fruto, e-f: Semillas/Flor. Los cuadrado negros corres-
ponden a los datos de mitad de temporada. La barra indica una

desviacién estéandar.
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Figura IV.6.5 Relacién entre tres parémetros indicadores de
fecun&idad con la densidad de flores para Viola maculata de
Cerro Santa Lucia (a, ¢, e) y ¥. reichei de Cerro Diente (b,
d, £f) en parcelas permanentes de 16 m2, Sierra de Los Bagua-
les, Patagonia chilena, 50°S. a-b: Frutos/Flor, c-d:

Semillas/Fruto, e-f: Semillas/Flor. ILa barra indica una des-

viaciédn esténdar.
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V. reichei es parcialmente autocompatible y se encuentra en
Cerro Diente. Ambas especies poseen flores cleistSgamas vy
chasmégamas. V. reichei integra el gremio de Yramea cytheris
(criterio 50%), mientras que V. maculata no tiene wvisitantes
{Anexo VII.6). No hay correlacién entre las tres variables
con respecto a la densidad floral (flores chasmégamas en

Cerro Diente: fruto/flor r= -0,34, semilla/fruto r= 0,65,

semilla/flor r= -0,13; P > 0,05 en todos los casoé).

IV.6.2.- Fecundidad en cruzamientos con mezclas de polen.

Se realizd una serie de cruzamientos experimentales en
las especies indicadas en la seccién anterior. Se realizaron
estos cruzamientos a mitad de la temporada 1986-87, suponien-
do que se darian las condiciones Optimas para investigar el
efecto de mezclas inter-intraespecifica de polen sobre la
fecundidad. Lamentablemente, un gran nimero de yemas previa-
mente excluidas de visitas de insectos aborté luego de fuer-
tes heladas ocurridas en diciembre de 1986 (ver Capitulo
IV.1l). En la tabla IV.6.1 se muestra un resumen de los cruza-
mientos en las tres eépecies en que sSe logrd obtener resul-
tados de polinizacién con mezclas de polen. El porcentaje de
fructificacién (frutos/flores) no difiere de la encontrada
por fecundacifén cruzada intraespecifica. El promedio de semi-
llas por fruto es superior en los cruzamientos con polen in-
traespecifico respecto a las mezclas en los tres casos, sin
embargo estas diferencias no son significativas (Lathyrus

magellanicus: +ts= 2,22, P > 0,05; Oxalis patagonica:
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Tabla 1IV.6.1. Efecto sobre la fertilizacién de mezclas de
polen en algunas especies presentes en Cerro Diente y/o Cerro
Santa Lucia, Sierra de Los Baguales, Patagonia chilena, 50°S.
Para cada tipo de tratamiento se indica el nGmero de flores
(#F1) e individuos (#Ind) utilizados, el porcentaje de frutos
formados por flor (Fr/Fl) vy, el nimero de semillas por fruto
(S/Fr). A.M.= autopolinizacién manual, A.A. = autopoliniza-
cién automética, P.C.= polinizacién cruzada, P.C.M.= polini-
zacién cruzada mixta (polen conespecifico + polen interespe-

cifico).

Especie #F1/#Ind Fr/F1(%) S/Fr

Lathyrus magellanicus

A.A. 50/4 0,0 0,0
P.C. 18/8 38,9 7,14
P.C.M. 38/10 39,5 5,00

Oxalis patagonica

A.M. 6/2 0,0 0,0
A.A. 107/11 0,0 0,0
P.C.(intermorfo) 572 100,0 13,40
P.C.M. 8/4 100,0 11,00
Phaiophleps biflora
A.A. 39/9 12,8 1,40
P.Cs 8/8 87,5 16,67
P.C.M. 9/5 100,0 13,00
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ts= 1,76, P > 0,05; Phaiophleps biflora: ts= 0,83, P > 0,05).
Este resultado podria ser consecuencia del bajo namero de
réplicas, ya que en los dos primeros casos el valor del esti-
mador estd muy cercano al valor critico. En P. biflora todas
las semillas formadas por polinizacién intraespecifica com-
pletaron su desarrollo, mientras que el 29% de las semillas
obtenidas con mezclas de polen aborté. Estos resultados su-
gieren que podria existir interferencia competitiva a nivel
de bloqueo de la germinacién del polen conespecifico y/o fe-

cundacién interespecifica.

IV.6.3.- Discusién y Conclusiones de Relacién entre Densidad
Floral y Produccién de Frutos.

Densidad floral y fecundidad: casos especificos. Las
teorias de competencia-facilitacién estdn basadas en el su-
puesto de que el factor estudiado determina el éxito repro-
ductivo de una especie. Entre otros, la fructificacién puede
ser definida como un indicador del éxito reproductivo. En
esta seccién se analizan algunos factores que puede deter-
minar los niveles de fructificacién en especies psicofilicas
de la Sierra de Los Baguales.

En el Cerro Santa Lucia, bajo condiciones climaticas méas
estables durante la estacién reproductiva comparado con Cerro
Diente, dos de las cinco especies presentaron mé&ximos de
fructificacién (i.e., fruto/flor) a niveles medios de den-
sidad floral, mientras que la fructificacién de estas mismas

especies en Cerro Diente fue altamente dependiente de las
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condiciones c¢limAticas. En las otras tres especies no existe
un patrén claro entre fructificacién y densidad floral. Esto
significa que:

a) para algunas especies en Cerro Santa Lucia a niveles
bajos de densidad floral (i.e., atractividad), incrementos en
la densidad de flores determina incrementos en la fructifica-
cién y por lo tanto de la actividad de polinizacién. En estas
misma especies, a densidades florales mayores el recurso ser-
vicio de polinizacién podria ser limitante.

b) en todas las especies estudiadas en Cerro Diente y al-
gunas de Cerro Santa ILucia, otros factores ademés de la den-
sidad parecen influir sobre la formacién de frutos. La alta
dependencia climftica en la actividad de visita de los insec-
tos antdéfilos parece ser el factor mds importante.

Dentrc de una especie, la formacién de semillas por fru-
to puede ser un mejor indicador del éxito reproductivo. Este
parametro es independiente de la densidad floral en casi to-
dos los casos, salvo para Lathyrus magellanicus en Cerro
Santa Lucia (correlacién negativa) y por Phaiophleps biflora
en Cerro Diente (correlacidén positiva). Dentro del modelo de
forrajeo secuencial (Real 1983), una mayor densidad de flores
podria persuadir al polinizador a visitar un nimero importan-
te de flores antes de continuar buscando otros parches de
flores. L. magellanicus forma parches extensos por reproduc-
cién vegetativa, por lo tanto el resultade encontrado en
Cerro Santa Lucia podria ser consecuencia de la transferencia

de polen intraindividuo. Howlett et al. (1975) mostraron que
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la produccién de semillas se reduce cuando 1las flores son
polinizadas artificialmente con mezclas de granos de polen
compatible e incompatible de la misma especie. Esta respuesta
seria semejante a la relacién tedrica plantea por Rathcke
(1983) entre visitacién de polinizador y densidad floral (de
mezclas de especies), pero donde habria interferencia compe-
titiva intra-especifica. Por otro lado, Phaiophleps biflora
no presenta reproduccién vegetativa, y por lo tanto mayor
actividad de visita dentro de un parche tendria como conse-
cuencia una mayor transferencia de polen compatible.

Otros factores, que incluyen desde la interferencia com-
petitiva hasta el efecto del clima sobre la actividad de los
insectos visitantes y sobre el desarrollo de los évulos fe-
cundados, parecen ser mads importantes que la atractividad.
Los resultados del efecto de mezclas de polen sobre la for-
macién de semillas sugieren que podria existir interferencia
competitiva. Para algunas especies, los eventos de post-
fertilizacién, como la aborcién y depredacién, parecen ser
més importantes en el Cerro Diente respecto al Cerro Santa
Lucia (ver Anexo VII.10).

Finalmente, otro indicador de la adecuacién biolégica de
las especies, como lo es la reproduccién vegetativa y la lon-
gevidad, podria jugar un papel importante en la mantencién de
las poblaciones de algunas de las especies estudiadas. En el
caso de Adesmia salicornioides, las poblaciones de Cerro

Diente tendrian mayor longevidad que las de Cerro Santa Lucia

(ver Anexo VII.1ll).
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En resumen, incrementos en la rigqurosidad climatica
afectarian diferencialmente la capacidad de mantencidn de las
poblaciones de las distintas especies de plantas. Este efecto
podria ser directo {p.e., sobre los niveles de aborcién pre y
post-fertilizacidén) e indirecto (p.e., a través de la activi-

dad de los insectos antdfilos).




V. DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Las consideraciones tebricas en ecologia de comunidades
sugieren gque las interacciones entre las especies pueden ser
influidas por muchos factores, que incluyen desde los ambien-
tales a los histéricos. Muchos de los estudios de ecologia
comunitaria han estado orientados a establecer patrones gene-
rales, a través de describir y andlizar una o unas pocas de
las wvariables que determinan la estructura de comunidades
(p.e., Baker et al. 1971; Mosquin 1971; Kevan 1972; Bawa et
al. 1985; Moldenke 1979; Moldenke y Lincoln 1979; Parrish y
Bazzaz 1979; Arroyoc et al. 1982, 1985a, 1987; Baker 1983;
Kevan y Baker 1983; Primack 1383; McCall 1986; Ramirez 1989;
Riveros 1991).

Utilizando la informacidn disponible para las comunida-
des de alta montafia de la Sierra de Los Baguales, discutiré
los principales factores gque determinarian la estructura de
comunidades, definidas en términos de interacciones planta-
polinizador.

Co-evolucién vs encaje. L.a estructura de un sistema mu-
tualista (sensu Janzen 1985) seria consecuencia de dos
fendémenos que podrian operar simultédneamente: a) co-evolucién
(que implica cambio genético), y b) encaje (proceso de selec-

cidén ecoldgica de especies, sin cambio genético) (Jordano
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1987). La mayoria de los ecélogos han considerado las inter-
acciones entre las especies dentro de la teoria de co-
evolucién. Los cambios co-evolutivos son bésicamente un
proceso difuso que involucra a conglomerados de especies
(Thompson 1982; Schemske 1983; Howe 1984; Janzen 1985), y
requieren de constancia de las interacciones (Murray et al.
1987). Sin embargo, existen evidencias que en las comunidades
operan otros factores que hacen menos probable la existencia
de una presidén selectiva direccional. Entre estos factores
destacan: a) las interacciones facultativas de baja especifi-
cidad gque generan régimenes de seleccién variables, b} la
existencia de una enorme variacién ambiental temporal y espa-
cial (p.e., entre y dentro de las estaciones de crecimiento,
entre y dentro de localidades) que incrementa la varianza de
las presiones selectivas mutuas (p.e., Jordano 1987) y, c) la
existencia de inercia filogenética y otras limitantes que se
oponen a la seleccidn direccional (Baker 1983; KXochmer y
Handel 1986; Arroyo y Squeo 1990; Sgueo et al. 1988, 1991).
La explicacién alternmativa en que la estructura de una
comunidad estd determinada por un mecanismo de encaje de es-
pecies ha recibido menos atencién. En este marco conceptual,
el establecimiento de las interacciones en un sistema mutua-
lista dependeria de varios factores, entre estos: a) la his-
toria de interacciones previas de las especies (i.e., involu-
cra pre-co-adaptacién), b) el grado de especializacién de las
asociaciones mutualistas en las comunidades fuentes y, c¢) la

diversidad de caracteristicas ambientales de las comunidades
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fuentes (i.e., diversidad de historias de interacciones pre-
vias).

Mucha de la evidencia recopilada en esta tesis sugiere
que el proceso de encaje habria sido mads importante que la
co-evolucidén, en determinar 1la estructura de las comunidades
en la Sierra de Los Baguales. La inestabilidad climatica, re-
forzada por procesos histéricos, habria seleccionado conjun-
tos de taxa con bajos niveles de especificidad en sus inter-
acciones. Esta baja especificidad seria una consecuencia de
las bajas tasas de visita y del cambio en los espectros de
polinizacién (a nivel comunitario y dentro de especies de
plantas). A su vez, estos dos factores estdn relacionados,
por una parte, con una seleccién para grupos de insectos con
menores requerimientos energéticos (dipteros y lepidépteros)
Y, por otra parte, con el efecto de las variables clim&ticas
sobre la tasas de visita. Yo propongo que las interacciones
difusas y parcialmente facultativas entre los taxa posibili-
tan la estructuracién de nuevos sistemas mutualistas por la
via de la seleccién ecolégica de especies (i.e., encaje),
dentro un régimen de co-evolucién difusa que favoreceria la
inespecificidad.

Si consideramos las comunidades de alta montafia de la
Sierra de Los Baguales dentro de una sucesién primaria (i.e.,
altitudinal y este-oeste), los eventos de colonizacién de las
especies dependeran principalmente del tiempo que las nuevas
dreas estén abiertas a colonizacién y de la capacidad de dis-

persién de las especies. Sin embargo, los factores selectivos
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que podrian operar como filtros a la estructuracién de una
nueva comunidad dependen de:

a) la capacidad de 1las especies para establecer nuevas
interacciones mutualistas, factor que implica favorecer
la inespecificidad de las interacciones vy,
b) 1los gradientes climdticos y las caracteristicas
ecofisioldgicas de los distintos organismos presentes en
las comunidades fuente (p.e., capacidad de reproduccién
vegetativa y/o longevidad en las plantas, capacidad de
los insectos de actuar a bajas temperaturas).
Estos puntos son importantes si consideramos que existe un
incremento en los requerimientos de fecundacién cruzada para
la produccién de semillas con aumentos de rigurosidad ambien-
tal hacia mayores alturas (Arroyo vy Squeo 1990). A con-
tinuacién discutd 1los siguientes tres factores relacionados
con las interacciones entre taxa, y que influirian sobre 1la
estructura de las comunidades en la Sierra de Los Baguales:
i) la inespecificidad de 1las interacciones, ii) la historia
de establecimiento de las interacciones y, iii) la competen-
cia - facilitacién.

i) inespecificidad. La falta de especializacién de 1las
estructuras florales en las especies de plantas que habitan
en ambientes de alta montafia del Hemisferio Sur (i.e., Amé-
rica del Sur vy Australia), posibilitaria el establecimiento
de interacciones menos especializadas que las sefialadas para

el Hemisferio Norte (p.e., Inouye y Pyke 1988). Esto sugiere

que histéricamente se han seleccionado sistemas planta - po-
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linizador poco especificos. Sin embargo, existen buenas
correlaciones entre la morfologia floral y los modos de poli-
nizacidén. Estas son: a) que las especies psicofilicas poseen
corolas mas largas que las miofilicas y, b) que las flores
blancas y amarillas son dominantes en los ambientes de alta
montafia (Arroyo et al. 1983; Inouye y Pyke 1988). Sin embar-
go, las especies con flores azules, que son preferidas por
himenépteros (Kevan 1978; Arroyo et al. 1983), tienen mayor
incidencia en las comunidades estudiadas en comparacién con
otras localidades de los Andes chilenos, en donde la melito-
filia es mas importante. Asociado a este patrén de morfologia
floral poco especializado, los valores de conectancia entre
los lepidépteros diurnos y las plantas que visitan, aumentan
en Cerro Diente, indicando una interaccién mutualista méas
difusa. El mayor nimero de interacciones entre estos taxa
implicaria también una menor presién selectiva hacia la espe-
cializacidén. La inespecificidad de las interacciones biéticas
seria favorecida en aquellos sistemas mutualistas caracteri-
zados por tener bajos niveles de interacciones biéticas esta-
bles (Parrish y Bazzaz 1979). El nimero y la estabilidad de
las interacciones parecen ser factores importantes en deter-
minar la estructura de una comunidad a través de su efecto
sobre los niveles de especificidad.

ii) historia de colonizacién y establecimiento. En un
mutualismo difuso, -tal como seria la relacién entre las
plantas y sus polinizadores en la Sierra de Los Baguales-, la

incorporacién de una o mis especies mutualistas podria tener
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un efecto a largo plazo sobre los restantes miembros de la
cofradia (Janzen 1985). El establecimiento de nuevas interac-
ciones en una comunidad ocurre necesariamente en el tiempo;
asi, a medida que se incorporan nuevas especies de plantas y
polinizadores, se iria produciendo el autcensamblaje del sis-
tema mutualista. Las dos localidades estudiadas en la Sierra
de Los Baguales poseen un importante nimero de especies de
plantas e insectos ant6filos comunes, sin embargo esta simi-
litud en las especies que componen cada comunidad no asequra:
a) la repetibilidad de las interacciones, tal como se mostrd
al nivel de gremio de recurso multiespecifico y de recurso
uniespecifico (Capitulo IV.5) y, b) una constancia de las
especies de plantas en sus mecanismos de polinizacién, eva-
luados al nivel de orden de insecto (Capitulo IV.4).

La composicidn de especies en los gremios de poliniza-
cidén definidos varia entre localidades, lo que sugiere una
alta capacidad de las especies para establecer nuevas cofra-
dias mutualistas, y también que las interacciones entre 1las
especies son difusas y parcialmente facultativas. Sin embar-
go, la estructura de una comunidad también puede estar in-
fluenciada por la historia de interacciones entre los taxa en
tiempos evolutivos (Crepet 1983; Crepet y Friis 1987; Thien
1980; Friis y Crepet 1987; Willemstein 1987). Esto explicaria
la presencia de melitofilia s6lo en las especies de géneros
no endémicos a la Patagonia.

Los espectros de polinizacién desplazados hacia miofilia

Y psicofilia en la Sierra de Los Baguales, tanto en las espe-
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cies de géneros endémicos como no endémicos a la Patagonia,
podrian ser explicados por un proceso de seleccién ecolégica
de especies potencialmente miofilicas y psicofilicas (i.e.,
encaje), proceso que no implica especializacién. Este dltimo
punto se reafirma al considerar que las especies de plantas
no mantienen necesariamente su mecanismo de polinizacién. Por
lo tanto, es probable que en la estructuracién de las comuni-
dades de la Sierra de Los Baguales opere simultineamente al
encaje, el cambio de modo de polinizacién biética. Un claro
ejemplo de lo anterior se presenta en Papilionaceae, una fa-
milia asociada evolutivamente a la polinizacién por himenép-
teros. En la Sierra de Los Baguales, la mayoria de las espe-
cies de esta familia son psicofilicas. Sin embargo, el polen
de las especies de Papilionaceae estd menos representado en
la carga polinica de los lepidépteros que las visitan en com-
paracidén con familias con una relacién evolutiva m&s antigua
con lepidépteros (p.e., Compositae).

iii) competencia - facilitacién. En 1la Sierra de los
Baguales hay evidencias que apoyan la hipétesis de incremento
de la facilitacién (i.e., mayor sobreposicién en los periodos
de floracién) con la altitud y hacia el oeste dentro de gre-
mios de polinizacién, lo que concuerda con lo sugerido en
otros estudios de sucesién (p.e., Parrish y Bazzaz 1979;
Pleasants 1980). Sin embargo, al menos en la Sierra de Los
Baguales, i) no hay evidencia de modificacién de los patrones
de floracién a consecuencia de co-evolucién Y, ii) la estruc-

tura (i.e., sobreposiciones en las dimensiones temporal, es-
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pacial y morfoldgica) de pares de especies no se correlaciona
directamente con la intensidad de sus interacciones, lo que
no apoya la teoria de competencia - facilitacién (sensu
Connell 1980). Por otra parte, si bien las especies de insec-
tos visitan un gran nimero de especies de plantas, la diver-
sidad de carga polinica al nivel de individuo de mariposa es
tres veces menor que a nivel de la especie. Esto significa
que el efecto directo (i.e., transferencia de polen inter-
especifico) podria tener menor importancia frente a los efec-
tos indirectos (i.e., competencia por explotacién). Los efec-
tos indirectos son una presién selectiva menos direccional
que los efectos directos y dan sus resultados a mis largo
plazo (Strauss 1991).

En la Sierra de Los Baguales existe un régimen variable
de presiones selectivas co-evolutivas como consecuencia de la
baja especificidad de las interacciones y por las caracteris-
ticas climdticas e histéricas de estas localidades. Sumado a
lo anterior, se demostré que los periodos de floracién de
cada especie estén limitados por las otras fenofases repro-
ductivas (Capituloc 1IV.3) y por su pertenencia a una familia
(Capitulo 1IV.5). Estas limitaciones vy las presiones selec-
tivas variables permiten concluir que la estructura encontra-
da en las comunidades de alta-montafia estudiadas estaria mas
determinada por un proceso de encaje que por co-evolucidn.

Gradiente de rigurosidad climitica. Tal como lo plantea
Tilman (1982), la estructura de una comunidad estaria también

determinada por la interaccidn de las especies con el medio
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abiético. Junto con representar un filtro en el proceso de
colonizacién (Arroyo et al. 1985a; 1987), la riqurosidad cli-
matica afectaria diferencialmente la capacidad de mantencién
de las poblaciones de especies a través su efecto sobre: a)
los niveles de aborto pre y postfertilizacién, b) los niveles
de actividad de los insectos ant6filos, c) los grupos de in-
sectos antéfilos presentes, d) la duracién de la floracién y
otras fenofases reproductivas y, e) la longevidad de las flo-
res individuales (Downes 1965; Heinrich 1975; Kevan y Baker
1983; Arroyo et al. 1985a; Primack 1985; Rozzi et al. 1989;
Rozzi 1990). Del mismo modo, la rigurosidad clim&tica in-
fluiria sobre la estructura de una comunidad al seleccionar
caracteres de historia de vida como longevidad y/o capacidad
de reproduccién vegetativa (Grime 1979; Kershaw y Looney
1985), que a su vez pueden estar correlacionados con otros
caracteres importantes en las relaciones mutualistas (p.e.,
las formas de vida y 1los sistemas de cruzamiento, Arroyo y
Squeo 1990).

La influencia de las condiciones climadticas sobre el
espectro de polinizadores presente en una comunidad se evi-
dencia por ejemplo, en que los grupos de insectos ant&filos
que habitan bajo las condiciones climadticas mis extremas de
Cerro Santa Lucia, son mds tolerantes a las bajas que a las
altas temperaturas, en comparacién con los que habitan en los
niveles inferiores. McCall (1986) demostrs que la temperatura
y la radiacién solar son las variables mas importantes para

predecir la ausencia o presencia de visitas en un sistema de
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tundra alpina. Estas dos variables, més la velocidad del
viento, afectan significativamente las tasas de visita y por
lo tanto 1la probabilidad de polinizacién en las Snowy
Mountains (Inouye vy Pyke 1988) y en la Sierra de Los Bagua-
les. Sin embargo, en la Sierra de Los Bagquales, la disminu-
cién de las tasas de visita con 1la altitud no son explicadas
completamente por la disminucién de la temperatura, indicando
que otros factores adicionales estédn involucrados (p.e., las

caracteristicas de los taxa involucrados en la interaccién).

Conclusiones.

La estructuracidn de las comunidades estudiadas estaria
determinada més por un proceso de encaje que por co-
evolucidn. Los factores mds importantes gque determinarian la
estructura de las comunidades de 1la Sierra de Los Baguales
serian:

a) la historia de interacciones previas de los taxa co-
lonizadores.

b) la capacidad de las especies de establecer interac-
ciones con nuevas especies sin una modificacién gruesa de sus
caracteristicas reproductivas.

c) la baja especificidad de las interacciones biéticas,
que seria favorecida en los sistemas de especies mutualistas
con mayores valores de conectancia y menor estabilidad.

d) la seleccién para una mayor longevidad floral y flo-

racién mds larga.

e) la existencia de limitaciones filogenéticas Yy la
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correlacién entre la floracién vy las demds fenofases, fac-
tores que se oponen a la seleccidn direccional derivada de la
competencia o facilitacidn.

f) las caracteristicas climéticas que constituyen un
filtro a 1la colonizacién ¥y establecimiento de nuevas espe-
cies, e influyen sobre 1la mayoria de los factores antes men-

cionados.

Un comentario final sobre los experimentos naturales.
Mac Nally (1983) plantea que en los estudios de gremios se
han colectado dos tipos de informacién empirica: a) informa-
cibén relativa a la organizacién funcional que se obtiene por
manipulacién en el campo vy, b} datos descriptivos que se han
usado para caracterizar gremios. Segiin este autor, sélo los
datos funcionales podrian ser usados para probar hipétesis.
Sin embargo, y tal como lo plantean Diamond (1986) y Arroyo
et al. (1988), la interpretacién de los resultados de 'expe-~
rimentos naturales’ es esencial para entender la influencia
de los eventos histéricos que habrian llevado a los ‘resulta-
dos observados’.

En la mayoria de los casos, es relativamente f&cil dise-
nar experimentos de campo puntuales. Sin embargo, dada la
complejidad histdrica, espacial y temporal en que se desarro-
llan la mayoria de las comunidades naturales, y dado que los
experimentos puntuales se desarrollan por un corto periodo de
tiempo (i.e., el tiempo de un experimento de campo estd limi-

tado por la duracién de un proyecto o programa de investiga-
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cién), 1las conclusiones de estos experimentos deben ser con-
trastadas con el andlisis de los experimentos naturales. Fi-
nalmente, la verificacién de los supuestos involucrados en el
‘disenio’ de un experimento natural permite disminuir la posi-
bilidad de falsificacién de hipétesis y, por lo tanto, posi-
bilitaria demostrar que los datos descriptivos son consisten-
tes con las predicciones de las hipétesis, asi como verificar

modelos tedricos.
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