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RESUMEN

La actividad de polinizadores puede ser afectada por factores bidticos (e.g., densidad floral en el parche,
despliegue floral) o por factores abidticos (e.g., temperatura, velocidad de viento, nubosidad). A pesar de la
notable variacién local, estacional e interanual en temperatura en zonas alpinas, las consecuencias de la
variacion microclimdtica local sobre la actividad de los polinizadores han recibido escasa atencién en
ambientes de alta montafia. En este estudio comparamos las tasas de visita a flores de polinizadores realizadas
sobre poblaciones de exposiciéon norte y oeste, en Chaetanthera apiculata (3.100 m de altitud), y en
poblaciones de exposicion este y oeste en C. lycopodioides (3.300 m de altitud). Se estudiaron los sistemas de
reproducciéon de ambas especies para determinar su nivel de dependencia de un agente de polinizacién
externo. En C. apiculata, la poblacién que crece sobre la ladera de exposicion norte estuvo sujeta a mayores
temperaturas diurnas (1,8 °C) y mayores tasas de visita (7,8 veces) que la poblacion sobre la ladera de
exposicion oeste. En C. lycopodioides, a su vez, la ladera de exposicién este fue mas cdlida (3 °C) y mas
visitada (cuatro veces) que la poblacién de exposiciéon oeste. Mientras en C. apiculata, solo Faunula
leucoglene (Lepidoptera: Satyridae) presenté mayor actividad en la poblacién mds cdlida, en C.
lycopodioides, solo F. leucoglene y Liphantus sp. (Himendptera: Andrenidae) tuvieron mayor actividad en la
poblaciéon mds cdlida. La tasa de visitas de Faunula leucoglene fue afectada por la temperatura en C.
apiculata 'y C. lycopodioides. Ambas especies, C. apiculata y C. lycopodioides, son parcialmente
autocompatibles, y por lo tanto requieren polen exégeno para alcanzar una produccién de semillas maxima.
Nuestros resultados muestran que en ambientes de alta montafia las tasas de visita de polinizadores son
altamente variables y que los factores microclimdticos pueden generar mds variacion en las tasas de visitas a
flores que la densidad de capitulos florales en los parches. Nuestros resultados aportan valiosa informacién
sobre las potenciales consecuencias del cambio climatico global en la polinizacién.

Palabras clave: microclima, densidad floral, tasa de visita floral, Chaetanthera, alta montana, Andes, sistema
reproductivo, cambio climdtico.

ABSTRACT

Insect pollinator activity can be influenced by biotic (e.g., patch floral density and floral display) or by abiotic
factors (e.g., temperature, wind velocity, cloudiness). In spite of microsite, seasonal and interannual variation
in temperature in the alpine zone, the consequences of local microclimatic variation on pollinator activity has
been rarely studied in high mountain ecosystems. In this study we compared flower visitation rates on a north-
facing slope and a west-facing slope in Chaetanthera apiculata (3,100 m of altitude) and on an east-facing
slope and a west-facing slope in Chaetanthera lycopodioides (3,300 m of altitude). We studied the breeding
system in each species in order to determine level of dependence on external pollinators. While the north-
facing slope inhabited by C. apiculata was warmer (1.8 °C) and visited (7.8-fold) more frequently than the
west-facing slope, in C. lycopodioides the east-facing slope was warmer (3 °C) and visited more frequently
(4-fold) than the west-facing slope. In C. apiculata only Faunula leucoglene (Lepidéptera: Satyridae) showed
higher activity in the warmer population. In C. lycopodioides, F. leucoglene and Liphantus sp. (Himendptera:



456 TORRES-DIAZ ET AL.

Andrenidae) showed higher activity rates in the warmer population. Flower visitation rate in Faunula
leucoglene was correlated with temperature in C. apiculata and C. lycopodioides. Both C. apiculata and C.
lycopodioides are partially self-compatible, and thus require exogenous pollen for maximum seed set. Our
results show that in high elevation environments flower visitation rates can be highly variable and that
microclimatic conditions can be more important for pollinator variation among populations than head density.
Our results offer valuable insights on the potential consequences of global warming on plant pollination at

high elevation.

Key words: microclimate, floral density, flower visitation rates, Chaetanthera, high mountains, Andes,

breeding systems, global climate change.

INTRODUCCION

Ha sido ampliamente documentado que la visita
de los polinizadores a una planta puede ser
afectada por factores bidticos como la densidad
de flores en un parche (Schaal 1978, Thompson
1981, Schmitt 1983, Waser & Price 1983, Sih
& Baltus 1987, Watkins & Levin 1990) o el
despliegue floral de las especies (e.g., Kannitz
& Maun 1991, Karron et al. 2004, Grindeland
et al. 2005). No obstante, factores abidticos
tales como las condiciones microclimadticas
imperantes en el sitio donde se encuentran las
plantas, también pueden influir fuertemente
sobre el comportamiento y la actividad de los
polinizadores (Herrera 1995a, 1995b, Rozzi et
al. 1997). Los polinizadores son especialmente
sensibles a cambios de temperatura, velocidad
del viento y nubosidad.

El servicio de polinizacién es
particularmente importante para las plantas de
alta montafia. En una localidad en los Andes se
ha encontrado altas proporciones de especies
xendgamas, las cuales requieren obligadamente
de vectores de polinizacién para producir
semillas  (Arroyo & Squeo 1990).
Consecuentemente, eventuales variaciones
microclimdticas en estos ambientes cobran
marcada importancia para el éxito reproductivo
de las plantas con flor. No obstante, a
diferencia de las variaciones altitudinales en la
actividad de los insectos polinizadores, las
cuales han sido relativamente bien estudiadas a
nivel de poblaciones de una especie (Bingham
& Orthner 1998, Utelli & Roy 2000, Totland &
Schulte-Herbriiggen 2003), y a nivel
comunitario (Arroyo et al. 1985, Totland 1993),
las consecuencias de las variaciones
microclimdticas sobre las tasas de visita de los
polinizadores han permanecido mucho menos
estudiadas (Rozzi et al. 1997).

Los ambientes articos y de alta montafia se
caracterizan por presentar bajas temperaturas y

fuertes vientos durante la estacién de
crecimiento (Mani 1962). Si bien los insectos
pueden regular su temperatura corporal
mediante mecanismos fisioldgicos
(endotermos) o a través de su comportamiento
(ectotermos), la baja temperatura es una de las
principales limitaciones de la actividad de los
insectos en estos hdbitats (Heinrich 1974,
Heinrich & Heinrich 1983, Watt 1968, May
1985). La endotermia requiere un alto
suministro de energia (Heinrich 1974, Heinrich
& Heinrich 1983), por lo que en estos
ambientes es mds frecuente la polinizacién por
insectos ectotermos (dipteros y lepidépteros),
los cuales pueden forrajear con un bajo costo
energético durante periodos esporddicos de
calor (Arroyo et al. 1982). Lo anterior sugiere
que variaciones microclimaticas producidas en
cortas distancias podrian generar diferentes
patrones de actividad de insectos polinizadores.
No obstante, las respuestas funcionales de los
distintos grupos de polinizadores frente a
condiciones microclimdticas contrastantes han
recibido poca atencién. Por otra parte, no
existen estudios en poblaciones naturales (sin
manipulacién experimental) que hayan
intentado evaluar conjuntamente cudl es el
grado de importancia de las condiciones
microcliméticas, la densidad de recursos
florales y el tamafio floral para el éxito de la
visita de polinizadores.

En la alta montafia de Chile central se ha
establecido que laderas con exposicion
ecuatorial reciben mds radiacién solar directa
por lo que mantienen mayores temperaturas del
aire que laderas de exposicién polar (Rozzi et
al. 1989, Rozzi 1990). Rozzi (1990), y
posteriormente Rozzi et al. (1997) encontraron
que dichas variaciones microclimaticas estdn
asociadas a cambios en los ensambles de
polinizadores de Anarthrophyllum cumingii y
Chuquiraga oppositifolia, lo cual puede afectar
el flujo génico entre individuos que habitan en
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laderas de distinta exposicién. No obstante, a
pesar de que los estudios de Rozzi et al. (1990)
y Rozzi et al. (1997) documentan claramente
los efectos de las diferencias microclimdticas
entre laderas de exposicién norte y sur sobre la
actividad de polinizadores, no existen mads
antecedentes acerca de los posibles efectos de
diferencias microclimdticas entre pares de
poblaciones de otras especies creciendo sobre
laderas con otras exposiciones de manera de
establecer el grado de generalidad del
fenémeno. Los estudios de Rozzi et al. (1990) y
Rozzi et al. (1997) fueron realizados en
poblaciones ubicados en laderas ubicadas a los
2.500 m de altitud. Teniendo en cuenta que
existen diferencias notables en los ensambles
de polinizadores a esta altura en laderas de
exposicién opuesta, es esperable que dicho
efecto sea atn mayor sobre los 3.000 m de
altitud donde la temperatura promedio
generalmente es menor.

En este estudio evaluamos las consecuencias
de las diferencias microclimaticas, la densidad
de flores en el parche y el tamafio floral, entre
poblaciones ubicadas en laderas de distinta
exposicion solar sobre las tasas de visita de
polinizadores. Especificamente nos planteamos
las siguientes preguntas: (i) (En qué medida las
condiciones microclimdticas determinan el
éxito de la visita de polinizadores,
independientemente de la densidad de flores y
el tamafio de las mismas? (ii) ;Cudn sensibles
pueden ser los distintos grupos de polinizadores
a dichas variables?

Se estudiaron dos especies del género
Chaetanthera. En Chaetanthera apiculata
(3.100 m de altitud) comparamos dos
poblaciones, una creciendo sobre una ladera de
exposicion norte y otra creciendo en una ladera
de exposicién oeste. Esperamos que la ladera
de exposiciéon norte presente mayores
temperaturas que la ladera oeste debido a que:
(i) recibirfa mayor incidencia diaria de los
rayos solares; y (ii) la ladera de exposicion
oeste se encuentra mds expuesta a vientos
ascendentes que laderas de exposicién norte.
Para el caso de Chaetanthera lycopodioides
(3.300 m de altitud) comparamos una poblacién
de exposicién oeste y una poblaciéon de
exposicion este. Esperamos que esta idltima
poblacién presente un microclima mds benigno
debido a que: (i) esta se encuentra en una
condiciéon de valle mds cerrado y menos

expuesto a los vientos ascendentes que la
poblacién de exposicion oeste; y (ii) debido a
que el sol sale por el oriente, la poblacién este
presenta un intervalo de luz solar diario mayor
que la poblacién oeste, alcanzando las
temperaturas minimas requeridas para el
forrajeo mds temprano que en la poblacién
oeste. Dado que en esta zona la actividad de los
polinizadores estd restringida al periodo entre
las 10:00-17:00 hrs, la ventana temporal para la
polinizacién es menor en la poblacién oeste.
Dado que nuestro objetivo fue determinar el
efecto de las variaciones microclimadticas sobre
las diferencias entre poblaciones en las tasas de
visita de insectos polinizadores en condiciones
naturales, decidimos no realizar ningtn tipo de
manipulaciéon de la densidad de floral en los
parches. Debido a que las eventuales
diferencias en las tasas de visita solo cobran
relevancia si las plantas dependen del servicio
de polinizacién, determinamos ademads el grado
de compatibilidad genética de ambas especies.

MATERIALES Y METODOS
Especies de estudio

El género Chaetanthera (Asteraceae:
Mutisieae) es endémico del sur de Sudamérica
(Cabrera 1937). De las 42 especies que lo
componen, 36 se encuentran en Chile y estdn
fuertemente concentradas en la zona de clima
mediterrdneo y de desierto con lluvias de
invierno (Cabrera 1937). Hasta la fecha, todas
las especies del género Chaetanthera
estudiadas son entomofilas (Arroyo et al.
1982), aunque existen diferencias notables en
las tasas de visita entre especies (e.g., Arroyo
et al. 2006). Dentro de este género existe un
amplio rango de variacién en el tamaiio de los
capitulos 'y en los niveles de
autocompatibilidad (Arroyo MTK, datos no
publicados). Chaetanthera apiculata y C.
lycopodioides son hierbas perennes que no
superan los 3-4 y 6-8 cm de altura,
respectivamente. Ambas especies presentan
capitulos con flores tubulares de color
amarillo (fértiles) y flores liguladas de color
blanco (estériles para el sexo femenino). No
existen mediciones de néctar disponibles para
estas especies, sin embargo, las cantidades de
néctar en ellas son tan pequefias que son
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imperceptibles para el ojo humano. Mientras
C. lycopodioides pertenece a la seccidén
Oriastrum, C. apiculata pertenece a la seccion
Egania (sensu Cabrera 1937). Ambas
secciones en conjunto forman un clado bien
diferenciado de aquel que conforman las
secciones Tylloma, Carmelita, Glandulosa,
Proselia y Euchaetanthera (Hershkovitz et al.
2006).

Sitio de estudio

Este estudio fue realizado en la cordillera de
los Andes de Chile central, en el sector de la
Parva (33°19' S, 70°16' O) y Valle Nevado
(33°19' S, 70°14' O), ubicado unos 60 km al
este de la ciudad de Santiago. En esta zona la
vegetacidn se caracteriza por la dominancia de
plantas en cojin (e.g., Laretia acaulis,
Azorella spp. y Anarthrophyllum gayanum).
Junto con ellas, son abundantes las hierbas
perennes de tamafio mediano tales como:
Phacelia secunda, Taraxacum officinale,
Erigeron andicola, Haplopappus spp.,
Nassauvia spp., Perezia spp. y Senecio spp.
(Cavieres et al. 2000).

Escogimos dos poblaciones de C. apiculata
de altura equivalente (~ 3.100 m de altitud)
creciendo en laderas de exposiciones norte y
oeste, separadas por unos 800 m, denominadas
API-N y API-O, respectivamente, las que
fueron muestreadas durante febrero de 2005.
Ademads, se estudiaron dos poblaciones de C.
lycopodioides creciendo a aproximadamente
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3.300 m en laderas de exposicién este y oeste.
Estas poblaciones fueron muestreadas durante
enero y febrero de 2004 (Tabla 1). En ambos
casos, ademds de sus exposiciones solares, las
poblaciones fueron seleccionadas debido a que
presentaban densidades de plantas que
posibilitaban la observacién de varios
individuos simultdneamente. En cada
poblacién advertimos varios parches de
plantas, los cuales fueron elegidos en funcién
de su representatividad de la poblaciéon. A
causa del nimero limitado de observadores,
las dos poblaciones de una misma especie no
fueron muestreadas en los mismos dias, razén
por la cual decidimos alternar el muestreo de
las poblaciones. Ademads, con el propdsito
hacer validas las comparaciones entre
poblaciones, solo realizamos observaciones de
polinizadores en dias totalmente despejados.

Condiciones microclimdticas

Con el propésito de comparar las condiciones
microcliméticas imperantes en cada una de las
poblaciones muestreadas registramos la
temperatura del aire a 20 cm del suelo cada 30
minutos, entre las 10:00 y las 16:30 h, durante
todos los dias que observamos polinizadores.
Esto nos permitié conocer las temperaturas
medias, mdximas y minimas, y su coeficiente
de variaciéon a lo largo de los tres dias de
observacion y establecer las diferencias entre
los microclimas de las diferentes laderas
(Tabla 1).

TABLA 1

Condiciones microclimdticas de exposicion, temperatura y altitud de las poblaciones estudiadas.
Se indican las temperaturas: medias, mdximas (mdx), minimas (min), y su coeficiente
de variacién (CV)

Microclimatic conditions of solar exposure, ambient temperature, and altitude of studied populations. Mean, maximum
(max), minimum (min) temperatures, and coefficient of variation (CV) are shown

Especie Cédigo  Exposicion Temperatura (°C) Localidad Altura
Media Mix - Min CV (%)

C. apiculata API-N Norte 18,7 14,0 - 24,0 12,2 La Parva 3.160

API-O Oeste 16,9 13,0-21,0 12,9 La Parva 3.100

C. lycopodioides LYC-E Este 20,7 17,0 =240 8.2 Valle Nevado 3.250

LYC-O Oeste 17,7 15,0 -20,0 8.4 La Parva 3.300
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Sistema reproductivo

Para determinar el sistema reproductivo se
realizaron tres tratamientos: (i) polinizacién
cruzada manual, en el cual las plantas
recibieron polen de otros individuos
conespecificos distantes a lo menos a 10 metros
para minimizar la posibilidad de endogamia
biparental; (ii) autopolinizacién manual, que
consistié en polinizar los capitulos con polen
del mismo individuo; y (iii) autopolinizacién
espontdnea, que consistié en embolsar los
capitulos florales al estado de yema floral para
evaluar la produccién auténoma de semillas
(Kearns & Inouye 1993). En general, un
capitulo por planta fue tratado en C.
lycopodioides. En C. apiculata el nimero de
capitulos tratado por planta varié entre uno y
dos. Para asegurar el éxito de los cruzamientos
y autopolinizaciones estos fueron realizados al
menos cinco veces. Los capitulos florales se
mantuvieron embolsados hasta el final de la
estacion de crecimiento, cuando se contd el
nimero de semillas y flores producidos por
cada capitulo. Para determinar el sistema
reproductivo estimamos el indice de auto-
incompatibilidad (IAI), mediante la razén entre
el nimero de aquenios por capitulo obtenido en
la prueba de autopolinizacién cruzada manual y
el nimero de aquenios por capitulo obtenido en
el tratamiento de polinizacién cruzada manual
(Ruiz & Arroyo 1978). Este indice va entre
cero  (autoincompatibilidad) 'y  uno
(autocompatibilidad). Ademds, comparamos la
proporcién de aquenios y frutos producidos por
capitulo para cada tratamiento usando la prueba
no paramétrica U de Mann-Whitney con la
correccién de Bonferroni.

Actividad de polinizadores

Las observaciones de polinizadores en cada
poblaciéon fueron efectuadas siguiendo el
procedimiento descrito en Utelli & Roy (2000).
Este consistié en ocho periodos diarios de 30
minutos de observacion, efectuados
simultdneamente por dos observadores en
parches distintos de la misma poblacion. Este
procedimiento se repitié durante tres dias, de
manera que en cada poblacién se completé un
total de 48 periodos de observaciéon de 30 min
cada uno. En cada parche de observacion,
contabilizamos el nimero de capitulos florales

abiertos y expresamos la tasa de visita floral de
polinizadores como el nimero de visitas por
capitulo floral por 30 min. Comparamos las
tasas de visita floral promedio de todo el
ensamble de polinizadores y para los distintos
ordenes de polinizadores, entre ambos pares de
poblaciones. Posteriormente comparamos la
tasa de visita especie por especie entre pares de
laderas. Las observaciones de polinizadores se
efectuaron en dias completamente despejados.
Consideramos que un capitulo fue exitosamente
visitado cuando el insecto tocé algin florete del
disco del capitulo floral. Posteriormente,
capturamos e identificamos los insectos
visitadores y verificamos la presencia de polen
con una lupa.

Rasgos florales y densidad de capitulos por
parche

Con el propdsito de examinar los posibles
efectos de la densidad de capitulos florales
sobre la tasa de vista de polinizadores, cada vez
que observamos polinizadores contabilizamos
el nimero de capitulos abiertos en cada parche
y su drea, obteniendo asi la densidad de
capitulos en cada parche (nimero de capitulos
m2). Ademds, registramos los tamafios de los
capitulos en todas las poblaciones estudiadas,
para lo cual medimos el didmetro total y el
didmetro del disco de 100 capitulos florales de
cada poblacién estudiada (1 por individuo).

Andlisis estadisticos

La temperatura media del aire de los dos pares
de poblaciones de cada especie de
Chaetanthera fue comparada mediante pruebas
t de Student. Las tasas de visita (variable
dependiente) para las laderas de distinta
exposiciéon solar fueron comparadas a tres
niveles: (i) entre pares de poblaciones de
distinta exposiciéon (factor), mediante
ANCOVA en el cual la temperatura (°C) y
densidad de capitulos florales en el parche
(capitulos m2) fueron utilizadas como co-
variables (variables predictoras continuas). Las
tasas de visita fueron normalizadas mediante
raiz cuadrada del dato + 0,5 (Utelli & Roy
2000); (ii) entre diferentes 6rdenes de insectos
polinizadores (Diptera, Himendptera y
Lepidéptera), mediante pruebas U de Mann-
Whitney; y (iii) entre cada especie de insecto
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polinizador mediante pruebas de U de Mann-
Whitney. Finalmente, el tamafio de los
capitulos y la densidad de capitulos florales en
el parche fueron comparados mediante pruebas
t de Student.

RESULTADOS
Condiciones microclimdticas

En las poblaciones de Chaetanthera apiculata,
la temperatura mdxima y minima del aire
durante las observaciones varié entre 14-24 °C
en la ladera norte y entre 13-21 °C en la ladera
oeste (Tabla 1). La temperatura media en la
ladera norte fue 1,8 °C mayor que en la oeste
(prueba t de Student, toy = -3,82; P < 0,001). En
el caso de C. lycopodioides las temperaturas
variaron entre 17-24 °C en ladera este y entre
15-20 °C en ladera oeste (Tabla 1). La
temperatura media de aire fue 3 °C mayor en la
ladera este que en la oeste (prueba t de Student,
tgg = 5,28; P <0,001).

Sistema de reproduccion

Ambas especies resultaron ser autocompatibles,
presentando un sistema de reproducciéon mixto.
En C. apiculata el indice de autocompatibilidad
(ISI) fue de 0,56, mientras que en C.

lycopodioides fue de 0,49 (Tabla 2). En C.
apiculata la produccién de semillas del
tratamiento de polinizacién cruzada manual fue
significativamente mayor que en el tratamiento
de autopolinizacién manual, pero no en C.
lycopodioides (Tabla 2). El nivel de
autopolinizacién espontdnea fue
significativamente menor en comparaciéon con
la polinizacién cruzada en ambas especies, de
manera que estas aumentarian su produccién de
semillas al ser polinizadas con polen exdgeno.

Actividad de polinizadores

Chaetanthera apiculata fue visitada por 12
especies de insectos, de las cuales 7 visitaron
API-N y 9 especies visitaron API-O, siendo
solo Bombus terrestris (Hymenoptera: Apidae)
y Faunula leucoglene (Lepidéptera: Satyridae)
comunes a ambas poblaciones (Tabla 3). Los
insectos polinizadores mds abundantes de C.
apiculata fueron F. leucoglene y Villa sp. 3
(Diptera: Bombyliidae).

No hubo diferencias en la hora de apertura de
los capitulos florales de ambas poblaciones.
Mientras el nimero total de visitas registrado en
API-N fue de 1.004 (84 % del total de visitas),
en API-O solo fue de 186 (16 % del total de
visitas). Después de corregir por la densidad y
temperatura, la tasa de visita (media = 1 EE) de
todo el ensamble de polinizadores fue 7,8 veces

TABLA 2

Tratamiento experimentales para detectar el sistema de reproduccién de C. apiculata 'y C.
lycopodioides. Los valores de porcentaje de aquenios por capitulo son promedios = 2 EE

Experimental breeding system treatments in C. apiculata and C. lycopodioides. Values of percent of achenes formed per
capitulum represent means = 2 SE

Especies y tratamiento Numero de plantas

Numero de capitulos

Aquenios por capitulo* (%)

(nimero de floretes)

Chaetanthera apiculata

Polinizacién cruzada manual 27
Autopolinizacién manual 25
Autopolinizacién espontanea 26
Chaetanthera lycopodioides
Polinizacién cruzada manual 18
Autopolinizacién manual 19
Autopolinizacién espontanea 17

43 (992) 312+554
40 (942) 175+55"
40 (919) 37+20¢
18 (257) 52,5+189¢
20 (297) 25,5« 13,94
17 (252) 113=114°%

* Letras distintas indican diferencias significativas entre los tratamientos de polinizacion segiin la prueba U de Mann-

Whitney con correccién de Bonferroni
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mayor en API-N (0,446 = 0,031) que en API-O
(0,057 = 0,031), siendo esta diferencia
estadisticamente significativa (Fy g, = 57,97, P <
0,0001) (Fig. 1). Al comparar los distintos
6rdenes de polinizadores solo encontramos
diferencias entre poblaciones para lepidépteros
(U = 58,5; P <0,001). Cuando comparamos la
tasa de visita de cada especie de polinizador
entre ambas laderas, solo Faunula leucoglene
presentd una actividad significativamente mayor
en API-N (Fig. 2, Tabla 3).
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Tanto la densidad de capitulos florales en
los parches como el tamafio floral fueron
significativamente mayores en API-O que en
API-N (Tabla 4). La tasa de visita de Faunula
leucoglene se correlacion6 positivamente con la
temperatura (r = 0,46; P < 0,0001) y
negativamente con la densidad de capitulos
florales (r =-0,51; P <0,0001).

Chaetanthera lycopodioides fue visitada
por un total de 16 especies de insectos (Tabla
3). De ellas, 14 visitaron LYC-E y nueve

TABLA 3

Lista de polinizadores y sus tasas de visita floral por especie (nimero de visitas por capitulo floral
por 30 min). Las tasas de visita de cada especie de polinizador fueron comparadas mediante una
prueba U de Mann-Whitney

List of pollinators and their floral visitation rates (number of visits per flower head per 30 min). Visitation rates of each
pollinator were compared using the Mann-Whitney U-test

Orden/Familia Especie C. apiculata C. lycopodioides
Norte Oeste Valor de Z Este Oeste Valor de Z
Diptera
Bombyliidae Villa semifuscata 0,0064 <0,0010 0,01
Villa flavicura 0,0122 0,0176 -1,11
Villa sp. 3 0,0104 — -1,05 0,0030 0,019 -1,28
Villa gayi — 0,0012 0,57
Diplocampta sp. 0,0096 — -0,35 0,0010 — 0,01
Sericosoma irwini — <0,0010 0,17 0,0040 — 0,18
Lyophlaeba canescens 0,0010 <0,0010 0,18
Scaeva melanostoma — <0,0010 0,17 0,0046 < 0,0005 -0,51
Tachiniidae No identificado 0,0053 0,0089 -1,16
Nemestrinidae No recolectado — 0,0018 0,17
Himenoptera
Apidae Bombus terrestris <0,0010 <0,0010 -0,00
Megachilidae Anthidium spinosai — <0,0010 0,17
Andrenidae Liphantus sp. 0,2267 0,0490 3,87 ik
Lepidoptera
Satyridae Faunula leucoglene 0,4331 0,0356 -8, ek 0,0673 — 5,27 ek
Nymphalidae Yramea lathonioides 0,0018 — -1,05 < 0,0005 — 0,18
Vanessa terpsichore — 0,0004 0,17
Hesperiidae Hylephila fasciolata <0,0010 — -0,17 0,044 — 0,70
Pieridae Phulia nymphula <0,0010 — 0,17 <0,0010 — 0,18
Lycaenidae Pseudolucia chileis 0,0013 0,0066 0,18
Coleoptera
Melyridae Arthrobrachus sp. 0,0029 — 0,53
No identificado No recolectado — <0,0010 0,17 — 0,0020 0,18
Nidmero total de visitas 1002 184 597 212
Numero total de especies 7 9 15 9

(¥¥%) =P < 0,01
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especies visitaron LYC-O, siendo 8 de ellas
comunes a ambas poblaciones (Tabla 3). Los
principales insectos polinizadores de C.
lycopodioides fueron Liphantus sp.
(Hymendptera: Andrenidae), Faunula
leucoglene y Villa sp.3

A diferencia de C. apiculata encontramos
que los capitulos florales de LYC-O se abrieron
media hora mds tarde que en LYC-E. Esta

TORRES-DIAZ ET AL.

dltima poblacién recibié un total de 578 visitas
(73 % del total de visitas), mientras que LYC-O
solamente recibid 209 visitas (27 % del total de
visitas). Luego de corregir por la temperatura y
la densidad de capitulos en los parches, la tasa
de visita de todo el ensamble de polinizadores
fue cuatro veces mayor en LYC-E (0,307
0,040) que en LYC-O (0,075 = 0,040) (F, g4
15,85; P <0,0001) (Fig. 1).

"

0,6
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05 .
04 r
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02 r

0,1

0;0
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0,6
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(B) C. lycopodioides
05

0s4 B a

03

Numero de visitas / capitulo floral / 30 min

0,1

0,0

Este

- T
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Poblaciéon

Fig. I: Tasas de visita floral promedio por polinizadores (= 1 EE) en poblaciones de distinta
exposicion para (A) C. apiculata y (B) C. lycopodioides. Letras diferentes indican diferencias

estadisticamente significativas con P < 0,05.

Mean floral visitation rates by pollinators (= 1 SE) on different facing slopes for (A) C. apiculata and (B) C. lycopodioides.
Different letters are used to indicate statistically significant differences at P < 0.05.
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Al comparar la tasa de visita de los distintos
6rdenes de polinizadores entre poblaciones de
distinta exposicién, solo se encontraron
diferencias para los lepidopteros (U = 432, P <
0,0001) y para los himenépteros (U = 641,5, P
= 0,0001). Al analizar la tasa de visita de cada
especie de polinizador, encontramos que solo

0,6
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Liphantus sp. (Himené6ptera: Andrenidae) y F.
leucoglene presentaron actividades
significativamente mayores en LYC-E que en
LYC-O (Fig. 2, Tabla 3).

El tamafio de los capitulos florales fue
significativamente mayor en LYC-E que en
LYC-O (Tabla 4). Por el contrario, la densidad

(A) C. apiculata
0,5

04
03
0,2

0.1

0,0

s Norte
1 Qeste

Faunula leucoglene

0,6
(B) C. bycopodioides
0,5
0.4

0.3

Numero de visitas / capitulo floral / 30 min

0.2

0.1 Kok ok

0,0

F. leucoglene

B [ste
1 Qeste

Kok

Lipanthus sp.

Especie

Fig. 2: Tasas de visita floral promedio (= 1 EE) para las especies de polinizadores que difirieron
entre pares de laderas con diferentes microclimas: (A) C. apiculata 'y (B) C. lycopodioides; (***) =

P<0,001.

Mean floral visitation rates (= 1 SE) for the pollinator speci

es that showed differences among slopes with different

microclimates: (A) C. apiculata and (B) C.lycopodioides; (***) =P < 0.001.
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TABLA 4

Comparacion de los rasgos florales y de la densidad de capitulos (nimero de capitulos m2) entre
laderas de distinta exposicion. Los valores son promedios = 2 EE

Comparison of the floral traits and density of capitula (number of heads m?) between different facing slopes pairs. Values
are means = 2 SE

Rasgo C. apiculata C. lycopodioides

Norte Oeste Valor de t Este Oeste Valor de t
Didmetro del capitulo 18,5+ 0,40 19,6 £ 0,48 3,5 15,5+0,32 13,8 +0,34 -3.,8%
Diametro del disco 50=+0,12 54+0,16 3,1% 3,3+0,10 3,0 0,04 -2,97*
Nuamero de capitulos m2 85=+0,84 14,1 £ 0,84 9.,4% 153 +3,8 25,6 = 4,30 53°

(*) P <0,005

de capitulos florales en los parches fue mayor
en LYC-O. Mientras la tasa de visita de F.
leucoglene solo se asocid positivamente con la
temperatura (r = 0,31; P = 0,003), la tasa de
visita de Liphantus sp. no se asocié con la
temperatura ni con la densidad de capitulos
florales.

DISCUSION

Nuestros resultados muestran que las
diferencias microclimdticas locales pueden
influir fuertemente sobre las tasas de visitas y
la composicién de especies de insectos
polinizadores asociadas a poblaciones de
diferente exposicion solar en los Andes de
Chile central. Junto con esto, nuestros
resultados muestran que para ciertas especies
de polinizadores, las condiciones
microclimdticas son incluso mds importantes
que la densidad de recursos florales en los
parches. En su conjunto, nuestros resultados
son consistentes con el Unico estudio realizado
en los Andes de Chile central por Rozzi et al.
(1997), quienes también encontraron marcadas
diferencias entre poblaciones en los patrones de
visita de insectos sobre Anarthrophyllum
cumingii y Chuquiraga opposifolia de distinta
exposicion solar.

La unidad de observacion para calcular las
tasas de visita en este estudio fue el capitulo
floral, ello dado que el capitulo es
funcionalmente equivalente a la flor de otras
familias de plantas en cuanto a la atraccion
hacia los polinizadores. Resulta interesante
entonces comparar los resultados con la

tendencias comunitarias para el drea de estudio
publicado por Arroyo et al. (1985), en donde se
presenta los promedios de las tasas de visita al
nivel comunitario basado en el llamado
“random walk”, que es una metodologia
extensiva disefiada para muestrear las
comunidades de acuerdo con las abundancias
de las especies de plantas, moviéndose
constantemente entre diferentes especies y
poblaciones sin elegir densidades mayores. Las
tasas de visitas obtenidas en C. lycopodioides y
C. apiculata son altas comparadas con la
tendencia comunitaria considerando la misma
elevacion. Al nivel comunitario las tasas de
visita promedio obtenidas por Arroyo et al.
(1985) equivalen a 0,205, 0,125 y 0,095 visitas
por flor por 30 min para elevaciones bajas
(2.200-2.600 m de altitud), medias (2.700-
3.100 m de altitud) y altas (3.200-3.600 m de
altitud), respectivamente; nosotros encontramos
que las poblaciones de microclima mds benigno
de C. apiculata y C. lycopodioides tuvieron
tasas mayores a las esperables considerando su
altitud (0,446 y 0,307 visitas 30 min!,
respectivamente). Sin  embargo, en
Chaetanthera euphrasioides, para la misma
localidad y altura del estudio actual, las tasas
de visita son dos 6rdenes de magnitud menores
con respecto a la tendencia comunitaria
(Arroyo et al. 2006). Los resultados para las
tres especies de Chaetanthera en una misma
localidad y altura demuestran que existe mucha
variacion alrededor de la tendencia general en
la comunidad, incluso en un mismo género.
Dichas diferencias son esperables, al comparar
especies xendgamas, como C. apiculata y C.
lycopodioides, con especies altamente
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autégamas como C. euphrasioides, y pueden
esperarse para otros géneros de plantas en la
zona. Desde luego, las poblaciones de C.
lycopodioides y C. apiculata estudiadas fueron
en promedio muy densas, por lo que las tasas
probablemente son algo exageradas con
respecto a la tendencia comunitaria en donde
no se eligi6 densidades altas. Por otra parte,
han transcurrido mds de 20 afios desde la fecha
en que se efectuaron los muestreos
comunitarios, de tal forma que es posible que la
temperatura actual sea mayor que la publicada
en Arroyo et al. (1985). La magnitud de las
tasas de visita en las poblaciones de exposicion
norte de C. apiculata y de exposicion este de C.
lycopodioides resultaron ser altas y similares a
las tasas de visita de poblaciones de
Chaetanthera linearis 'y Chaetanthera
flabellata, ambas especies del matorral
subandino que crecen entre 900 y 1.100 m mads
abajo, donde las temperaturas son mucho
mayores (5-7 °C) (C. Torres-Diaz, resultados
no publicados). Arroyo et al. (2006)
propusieron que las tasas de visitas florales de
especies xendgamas en la zonas alpinas no
deberian variar con la altura, dado la existencia
de mecanismos de compensacién, como flores
mas atractivas, y longevidad floral mayor. Si
bien no se trata de las mismas especies, este
principio puede aplicarse a especies del mismo
género con un sistema de reproduccién similar,
de modo que la igualdad de las tasas de visita
en C. linearis y C. flabellata (ambas
xenégamas) con C. apiculata y C.
lycopodioides no resulta sorprendente.

Existen numerosos ejemplos de que, para
especies de plantas dependientes de
polinizadores, un incremento en la tasa de
visita de insectos polinizadores puede producir
aumentos del éxito reproductivo (e.g., Waser &
Price 1983, Sih & Baltus 1987, Andersson
1996, Kunin 1997, Kirchner et al. 2005).
Considerando que tanto la eficiencia (Herrera
1987), como el comportamiento de vuelo de los
polinizadores es altamente variable entre
grupos (Schmitt 1980), las diferencias inter-
poblacionales en los ensambles de
polinizadores descritas aqui podrian determinar
disparidad en la produccién de semillas. Si
bien, en términos genéticos, las dos especies de
Chaetanthera son parcialmente
autocompatibles, ellas incrementarian su
desempeiio reproductivo cuando reciben polen

de individuos coespecificos, lo cual sugiere que
las diferencias en las tasas de visita entre
poblaciones podrian tener repercusiones sobre
el éxito reproductivo de las plantas. Sin
embargo, en la prictica no fue posible medir el
éxito reproductivo de ambas especies debido a
los altos niveles de depredacion de semillas
predispersiéon realizada por larvas de
lepidépteros (C. Torres-Diaz, observacién
personal). Esto sugiere que el éxito
reproductivo final de poblaciones que crecen en
laderas contrastantes, no solo dependerd del
servicio de polinizacién, sino que también
dependerd de los efectos de factores bidticos y
abidticos sobre otras fases del ciclo de vida,
como por ejemplo, la depredaciéon de semillas
(pre y posdispersion), el establecimiento y
supervivencia de plantulas (Rozzi 1990).

Microclima y actividad de insectos polinizadores

Se ha documentado que las variaciones
microclimdticas pueden determinar las
diferencias en la composicién de polinizadores
asociados a plantas individuales (Herrera
1995b) o poblaciones de plantas (Rozzi et al.
1997). En ambientes de alta montafia, dipteros
y lepiddpteros son los visitadores florales
predominantes (Mani 1962, Moldenke 1972,
Primack 1978, Arroyo et al. 1982, Warren et al.
1988, Kearns 1992, Totland 1993). En términos
generales, los insectos ectotermos son
principalmente dipteros y lepiddpteros,
mientras que dentro de los endotermos
predominan los himendépteros, existiendo
también algunos dipteros y lepiddépteros
(Heinrich 1975). En ambas especies de
Chaetanthera la tasa de visita de F. leucoglene
(Lepid6ptera) mostrd una asociacién positiva
con la temperatura, a pesar de que la densidad
de capitulos florales en los parches (y el
tamafno de los capitulos florales en C.
apiculata) fueron mayores en las poblaciones
con microclimas menos benignos. Este hecho
indica que para F. leucoglene las condiciones
microclimdticas pueden influir mds fuertemente
sobre la variacién en la actividad de
polinizadores entre poblaciones que la
disponibilidad de recursos florales. La
actividad exclusiva de F. leucoglene en la
poblacién mads cdlida de C. lycopodioides
encuentra su explicacién en la biologia de los
lepidépteros. Dada la alta capacidad de vuelo
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de los lepidépteros (Schmitt 1980), en
comparacién con los dipteros y ciertos
himenépteros, es probable que F. leucoglene
concentre su actividad en sectores con
microclima mds benignos, lo cual explicaria la
ausencia de visitas en la poblacién de
exposicion oeste. En ambientes frios los
lepidopteros ectotérmicos pueden incrementar
su temperatura corporal realizando detenciones
para asolearse y calentarse en el suelo
(Kingsolver 1985, 1987). Nosotros observamos
que F. leucoglene se asolea lateralmente con
las alas plegadas, comportamiento que fue
principalmente observado en la poblacién mds
fria. Se ha documentado que el desempefio
termorregulatorio de los lepidépteros de climas
frios mejora con la cantidad de melanina,
incrementando la capacidad de absorciéon de
radiacion solar para el calentamiento corporal
(Watt 1968). Dada su coloracion casi
totalmente negra, F. leucoglene probablemente
es uno de las lepidépteros mejor adaptado para
la vida en la zona de estudio. En este sentido,
es notable que los dipteros prédcticamente
desaparecen como polinizadores en poblaciones
de C. lycopodioides a los 3.450 m de altitud en
Valle Nevado. En el limite de distribucidon
altitudinal de C. I[lycopodioides, los
polinizadores son 6 especies de mariposas,
entre las cuales la mds importante es F.
leucoglene (Arroyo et al. 2007). La diferencia
entre los polinizadores en C. lycopodioides
entre localidades separadas por 150 m de
altitud, nuevamente destaca la variabilidad
espacial de los ensambles de polinizadores a las
mayores alturas en zonas alpinas.

Por otro lado, a pesar de que no
encontramos una asociacién positiva entre la
temperatura y la tasa de visita de Liphantus sp.,
la mayor actividad de esta especie en la
poblaciéon mds cdlida sugiere cierto efecto de la
temperatura. Aunque los himendpteros son por
lo general endotermos, se ha documentado que
la capacidad de termorregulaciéon de los
himendpteros decrece a medida que el tamafio
corporal disminuye (Bishop & Armbruster
1999). Liphantus sp. es un himenéptero de
tamafio pequefio (~ 2-3 mm), que solo realiza
vuelos a cortas distancias (1-3 m) y cuyas
poblaciones son muy locales, teniendo
probablemente dmbitos de hogar restringidos.
Esto indica que las poblaciones de Liphantus
sp. podrian tener cierta tendencia a asociarse a

lugares con microclimas mds benignos,
pudiendo presentar tamafios poblacionales
mayores en laderas cdlidas.

Implicancias para el calentamiento global

Se ha estimado que la temperatura del planeta
ha aumentado en 1 °C (Walther 2003), y ciertos
modelos han proyectado aumentos de 1,8-4 °C
por sobre la temperatura promedio actual en
este siglo (IPCC 2001). Mientras diversos
autores han estudiado experimentalmente las
consecuencias del calentamiento global (e.g.,
Henry & Molau 1997, Price & Waser 1998,
Hobbie et al. 1999), mucho del conocimiento
debiese provenir de la observacién de la
variacién natural de las poblaciones a escala de
paisaje (Price & Waser 1998). En este contexto,
nuestros resultados cobran relevancia en un
escenario de calentamiento global. Las
diferencias en la temperatura promedio entre
laderas de exposicion opuestas fueron de 1,8 °C
(C. apiculata) y 3,0 °C (C. lycopodioides), 1o
cual estd dentro del rango de incremento en la
temperatura propuesto para este siglo.

Nuestros resultados muestran que algunas
especies de insectos aumentan su actividad en
las laderas cdlidas con respecto a las laderas
frias, lo cual demuestra que en las laderas de
exposicién oeste ciertas especies estdn por
debajo de su temperatura Sptima para el
forrajeo. Por lo tanto, posiblemente los futuros
aumentos en la temperatura del planeta
provocarian un incremento de la actividad de
polinizadores en las poblaciones sujetas a
microclimas mds frios. Por otro lado, si después
de un aumento de la temperatura del planeta de
1,8-4 °C las laderas de exposicion norte y este
estdn por sobre la temperatura 6ptima de
forrajeo de los insectos, sus tasas de visita
debiesen disminuir. Si por el contrario, las
temperaturas adin estdn por debajo del 6ptimo.
las tasas de visita podrian seguir aumentando.
No obstante, las predicciones anteriores son
también dependientes de aspectos bioldgicos
relacionados con la biologia de los insectos,
haciéndose necesario conocer cémo responderd
la biologia del desarrollo de los insectos y los
tamafios poblacionales ante el aumento de la
temperatura.

En conclusion, nuestros resultados indican
que desde la perspectiva de la polinizacion, los
ambientes de alta montafa estdn lejos de ser
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ambientes homogéneos, correspondiendo mds
bien a mosaicos altamente variables vy
heterogéneos. El significado de este tipo de
variacién para la evolucién de los sistemas de
reproduccién y la morfologia floral de las
plantas de alta montafia atin no se conoce
cabalmente.
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