Universidad de Concepcion
Direccién de Postgrado

Facultad de Ciencias Naturales y Oceanograficas-Programa de Magister en Ciencias

mencidn en Botéanica

Sistemas reproductivos y nicho de polinizacion en cuatro
taxones de Eriosyce (Cactaceae) que co-ocurren en la costa de

Chile central

Tesis para optar al grado de Magister en Ciencias mencién en Botanica

CLAUDIA ANTELIE ANTINAO CANELO
CONCEPCION-CHILE
2019

Profesor Guia: Pablo Guerrero Martin
Profesor Co-Guia; Gaston Carvallo Bravo
Dpto. de Botéanica, Facultad de Ciencias Naturales y Oceanogréaficas

Universidad de Concepcion Universidad de Concepcion

1



Sistemas reproductivos y nicho de polinizacion en cuatro taxones de Eriosyce
(Cactaceae) que co-ocurren en la costa de Chile central
Claudia Antelie Antinao Canelo

UNIVERSIDAD DE CONCEPCION
Direccién de Postgrado
Programa de Magister en Ciencias mencion en Botanica

Esta tesis ha sido realizada en el Departamento de Botanica de la Facultad de Ciencias Naturales y
Oceanograficas.

Ha sido Aprobada por la siguiente comision evaluadora:

Profesor Guia

Dr. Pablo Guerrero

Profesor Co-Guia

Dr. Gaston Carvallo

Evaluador 1

Dr. Alfredo Saldafa

Evaluador 2

Dra. Viviane Jerez

Directora de Programa

Dra. Fabiola Cruces

Directora Escuela de Postgrado

Dra. Sandra Saldivia



AGRADECIMIENTOS

Este estudio fue financiado por el Fondo Nacional para el Desarrollo Cientifico y Tecnoldgico
FONDECYT, Chile (proyectos 1160583 a PCG y 11150301 a GOC), y por el Fondo de Investigacion
de Bosques Nativos (FIBN) (proyecto CONAF-009/2015).

Agradezco a mis padres y hermana por el apoyo y confianza que me dieron en este proceso a pesar
de la distancia. A mis amigos que me extrafian y obviamente a mi familia que siempre me preguntaron

por la tesis cuando.

Otro agradecimiento referido es a mis profesores guias, Pablo y Gaston, que me guiaron en todo este

proceso a pesar de que les saque mas de una rabia con mi escrito.



TABLA DE CONTENIDOS

1. RESUMEN 9
2. ABSTRACT 10
3. INTRODUCCION GENERAL 11
3.2 Sistemas de polinizacion como parte del nicho ecoldgico de las angiospermas ----------------- 12
3.3 Clasificacion de los sistemas de polinizacion bittica 13
3.5 Las cactaceas y sus visitantes florales 14
3.6 Sistemas de polinizacion en cactaceas chilenas 14
4. Capitulo | Sistema reproductivo de cuatro taxones del género Eriosyce en Chile central y sus
visitantes florales 18
4.1. RESUMEN 18
4.2. INTRODUCCION 18
4.3 METODOLOGIA 20
4.3.1. Zona de estudio 20
4.3.3. Sistema reproductivo 20
4.3.4. Registro de visitantes florales 21
4.4 RESULTADOS 22
4.4.1 Sistema reproductivo 22
4.4.2 Ensamble de visitantes florales 24
4.5 DISCUSION 29
5. Capitulo 1l ¢Existe separacion en el nicho de polinizacién de cuatro taxones de Eriosyce para
formar una barrera precigotico efectiva? 34
5.1 RESUMEN 34
5.2 INTRODUCCION 34
5.2.2 Hibridacién de especies de cactaceas 35
5.3 Hipdtesis 36
5.4 METODOLOGIA 37
5.4.1 Fenologia floral 37
5.4.2 Morfologia floral 37
5.4.3 Visitantes florales 39
5.4.5 Cruzamiento manual interespecificos 40
5.5 RESULTADOS 40
5.5.1 Fenologia floral 40




5.5.2 Morfologia floral

5.5.3 Visitantes florales

5.5.4 Cruzamiento manual interespecificos
5.6 DISCUSION

6 CONCLUSION

7 REFERENCIAS

8. ANEXO

45
47
49
50
53
53
70



INDICE DE TABLAS
Tabla 1.1 Produccidn de frutos y semillas por tratamiento.................ccoooiiiiiiiiiiieen 24

Tabla 1.2 Frecuencia relativa de los visitantes florales (%) registrados en los taxones de cactus
costeros de Chile central por dos afios consecutivos de muestreo. E. subgibbosa, E. curvispina var.
mutabilis, E. chilensis, E. chilensis var. albidiflora....................co 28

Tabla I1.1 Porcentaje de individuos en flor de Eriosyce subgibbosa, Eriosyce chilensis, Eriosyce
chilensis var. albidiflora y Eriosyce curvispina var. mutabilis, en ambos afios de muestreo (2016 -

2017). Se indican los meses del afio abreviados............cooviiiriiiiniie e 41

Tabla 11.2 Valores de solapamiento de la fenologia floral estimado mediante el indice de Pianka. Con

1000 rEPIICACIONES. . ...ttt et et e e et e e e 44

Tabla 11.3. Pardmetros morfoldgicos florales de Eriosyce subgibbosa (n = 20), Eriosyce chilensis (n
= 20), Eriosyce chilensis var. albidiflora (n = 20) y Eriosyce curvispina var. mutabilis (n = 20).
Mediciones de media y desviacion estandar (SD). Todas las medidas estan en milimetros (mm).

Dentro de las columnas, los valores que no comparten letras son significativamente diferentes

Tabla 11.4 Similitud de polinizadores entre cada (medido por el indice de Sorensen) de los dos afios
consecutivos de muestreo (2016 y 2017). Los valores del afio 2016 estan sobre la diagonal y los
valores bajo la diagonal corresponden al afio 2017. E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E.
chilensis y E. chilensis var. albidiflora. Los valores en negrita muestran el solapamiento entre las

BSPECIES PANENTAIES. .. et 49

INDICE DE FIGURAS

Figura 1. Taxones incluidos en este estudio, (a), Eriosyce subgibbosa un cactus con corola tubular y
coloracién rosado/fucsia; (b), E. chilensis con una corola en forma de embudo y coloracion
rosado/fucsia; (c), E. chilensis var albidiflora presenta coloracién amarillo-rojiza; (d), E. curvispina
var mutabilis tiene flores en forma de embudo y coloracién amarillo-rojiza (Fotografias: Pablo

Ul g (o) TSSO 16

Figura 2. Esquema del solapamiento de la distribucion geogréfica latitudinal y la fenologia floral

(meses del afio) de Eriosyce subgibbosa (sub), E. curvispina var. mutabilis (mut) y Eriosyce chilensis



Figura 1.1 Produccion de frutos (cuadros de la izquierda) y nimero de semillas (cuadros de la derecha)
bajo tres tratamientos de polinizacion, donde a 'y b corresponden al taxén Eriosyce subgibbosa; ¢y d
corresponden al taxén Eriosyce curvispina var. mutabilis; e y f corresponden al taxén Eriosyce
chilensis var. albidifloray g y h corresponden al taxon Eriosyce chilensis. Se grafica la media (barras)
y desviacion estandar (IINEAS)...........o.iuiiiiir i e e 23

Figura I1.1. Hustracion de los rasgos florales medidos para caracterizar la morfologia floral. (a)
representacion de la flor de Eriosyce subgibbosa. (b) representacién de la flor de E. curvispina var.

mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora. ... 38

Figura 11.2. Fenologia floral. a) corresponden a la floracion del primer afio 2016 de muestreo. b)
corresponde a la floracion del segundo afio 2017 de muestreo. Eriosyce subgibbosa (azul), E.
curvispina var. mutabilis (amarillo), E. chilensis (naranja) y E. chilensis var. albidiflora (plomo). El
eje de las abscisas es el tiempo de floracion y el eje de las ordenadas son el porcentaje del nimero de

INAIVIAUOS €1 TLOT . . .ottt e e e s 42

Figura 11.3. Se muestran los rasgos florales agrupados en dos componentes principales, El color verde
representan a E. subgibbosa, el color naranja a E. curvispina var. mutabilis, el color celeste a E.
chilensis var. albidiflora y el color fucsia representan a E. chilensis. Cada simbolo hace referencia a

UN INAIVIAUO. oo e e e e e e 46

Figura 11.4. Curva de acumulacién de especie de los taxones del genero Eriosyce. a) afio 2016. b) afio
2017. Eriosyce chilensis (rojo), Eriosyce chilensis var. albidiflora (verde), Eriosyce curvispina var.
mutabilis (azul), Eriosyce subgibbosa (morado). El eje de las abscisas indica el esfuerzo de muestreo
efectuado (n; unidades de esfuerzo). El eje de las ordenadas indica el nimero de especies encontradas
para cada nivel de muestreo dado (Sn). Linea continua indica interpolacion y la linea punteada indica
extrapolacién a 100 muestras. La sombra muestra el intervalo de confianza del 95% para cada taxén

Q8 A US . - et 48

Figura 11.5. Produccion de frutos (cuadros de la izquierda) y nimero de semillas (cuadros de la
derecha) bajo dos tratamiento de polinizacién. a 'y b Eriosyce subgibbosa. ¢ y b Eriosyce curvispina
var. mutabilis. El eje de las abscisas indica los tratamientos (“control”, “cruce polen-interespecifico”).
El eje de las ordenadas indica los frutos/semillas obtenidos. La barra indica la media y la linea indica

12 dESVIACION BSANTAY . . . . ..ot e 49



LISTA DE ANEXOS

Anexo 1. Numero de semillas bajo cuatro tratamientos de polinizacidn. (a) Eriosyce chilensis y (b)
Eriosyce chilensis var. albidiflora. El eje de las abscisas indica los tratamientos. El eje de las
ordenadas indica el nimero de semillas obtenidas. La barra indica la media y las lineas la desviacion
estandar. El tratamiento Auto-polinizacion manual consiste en que a las flores focales de los taxones
se les coloca polen proveniente de si misma, luego de aplicar el polen fueron tapadas con tul........ 69

Anexo 2: Riqueza de especies en los cuatro taxones registrados durante los avistamientos..........70

Anexo 3: Datos del nUmero de muestra, estimado de Riqueza y Shannon, error estandar, intervalos

de confianza de cada taxones de estudio en los dos periodos de muestreo (2016-2017).............. 72



1. RESUMEN

Los sistemas de polinizacion pueden considerarse nichos ecolégicos para las plantas, denominados
“nicho de polinizacién”, el cual, esta interaccion entre la planta y polinizadores animales trae como
consecuencia la evolucion de la diversidad floral a través de interacciones especializadas entre las
flores y sus polinizadores. El éxito reproductivo de las plantas esta ligado con el nicho de polinizacion,
en el caso que la polinizacion sea bidtica, en la atraccion y la manipulacion de los visitantes florales,
lo que a su vez, las plantas y sus polinizadores, estan afectados por las condiciones ambientales de la
localidad. Como los polinizadores animales pueden ejercer una seleccion en los rasgos florales, se ha
planteado la hipotesis que la innovacion evolutiva de las flores esta relacionada con asociaciones
especializadas con animales para la polinizacion y que estas asociaciones conduzcan a la divergencia.
El nicho de polinizacion es una dimension importante del nicho ecol6gico de angiospermas siendo el
87,5% de ellas que requieren de algin vector animal que mueva los gametos masculinos entre las
flores. Sus componentes esenciales son la fenologia floral (e.g. tiempo de antesis), ensamble de
visitantes florales (grupo de animales que visitan las flores), morfologia floral y sistema reproductivo,
son variables producto de la interaccion planta-animal, encontrandonos con plantas visitadas por
diversos visitantes florales a plantas siendo visitadas por una especie de visitante floral. El
solapamiento del nicho de polinizacion entre especies que coexisten simpéatricamente podria
ocasionar que las barreras reproductivas sean débiles, al compartir un vector que mueva los gametos
masculinos, dando la oportunidad de formar hibridos. En este estudio hipotetizamos: i) que las
cactaceas tienen grados de auto-incompatibilidad, por lo que requieren de vectores animales para
mover los gametos masculinos entre flores y ii) que el solapamiento de algin componente del nicho
de polinizacion entre especies simpatricas puede generar la oportunidad de formar hibridos por causa
de barreras precig6tico blandas, por lo que tienen el potencial de cruzarse. Este estudio se llevo acabo
en un bosque esclerofilo costero ubicado entre la Bahia de Pichidangui y la Peninsula de Los Molles,
Chile central. Para evaluar el nicho de polinizacion se estudiaron cuatro taxones del género Eriosyce
Phil. seleccionando parches densos de individuos, realizando experimentos de sistemas
reproductivos, mediciones de rasgos florales, periodo de antesis, avistamiento y recolecta de
visitantes florales, en dos afios consecutivos (2016 y 2017). Los taxones estudiados fueron Eriosyce
subgibbosa (Haw.) Katt., E. curvispina var. mutabilis (F.Ritter) Katt.,, E. chilensis (Hildm ex
K.Schum.) Katt. y Eriosyce chilensis var. albidiflora Katt., siendo estos dos Gltimos hibridos putativo
del cruzamiento de los dos primeros. Los resultados indicaron que estos taxones son visitados por
distintos polinizadores, E. subgibbosa es visitado por abejas y el picaflor gigante Patagona gigas
Vieillot, mientras que E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora son

visitados exclusivamente por insectos. Se registrdé un bajo solapamiento en el periodo de antesis.
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Eriosyce chilensis y E. chilensis var. albidiflora poseen una morfologia floral similar a E. curvispina
var. mutabilis. Los taxones parentales putativos comparten al menos un visitante floral, el cual fue
una especie de abeja, Dialictus sp. 1. los experimentos de polinizacion interespecificos indicaron que
al menos uno de los parentales putativos (E. curvispina var. mutabilis) gener6 semillas al recibir polen
proveniente del otro parental putativo (E. subgibbosa), esto podria abrir la oportunidad de generar
hibridos por cruzamiento interespecificos. Si bien el sistema reproductivo es exdégamo, se observo
que la autogamia aporta a la reproduccion, sugiriendo que estos cactus poseen mecanismos mixtos
que aumentan el éxito reproductivo cuando los polinizadores son escasos. Nuestros resultados
sugieren que existe el potencial de intercambio de gametos masculinos entre los taxones estudiados

y el relajo de las barreras reproductivas, lo que favoreceria la generacién de hibridos.
Palabras claves: interaccion mutualista, cactus, abejas nativas, hibridismo.
2. ABSTRACT

Pollination systems can be considered ecological niches for plants, called "pollination niche", which,
this interaction between the plant and animal pollinators brings as a consequence the evolution of
floral diversity through specialized interactions between flowers and their pollinators. The
reproductive success of the plants is linked to the pollination niche, in the event that pollination is
biotic, in the attraction and manipulation of floral visitors, which, in turn, plants and their pollinators
are affected by environmental conditions of the locality. As animal pollinators can select from floral
traits, it has been hypothesized that the evolutionary innovation of flowers is related to specialized
associations with animals for pollination and that these associations lead to divergence. The
pollination niche is an important dimension of the ecological niche of angiosperms being 87.5% of
them that require some animal vector that moves the male gametes between the flowers. Its essential
components are floral phenology (eg anthesis time), assemblage of floral visitors (group of animals
that visit the flowers), floral morphology and reproductive system, are variables product of plant-
animal interaction, finding plants visited by diverse floral visitors to plants being visited by a kind of
floral visitor. The overlap of the pollination niche between species that coexist sympatrically could
cause reproductive barriers to be weak, by sharing a vector that moves the male gametes, giving the
opportunity to form hybrids. In this study we hypothesized: i) that cacti have degrees of self-
incompatibility, so they require animal vectors to move male gametes between flowers and ii) that
overlapping some component of the pollination niche between sympatric species can generate
opportunity to form hybrids because of soft precigético barriers, reason why they have the potential
to cross themselves. This study was carried out in a coastal sclerophyllous forest located between the

Bay of Pichidangui and the Peninsula of Los Molles, central Chile. To evaluate the pollination niche,
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four taxa of the genus Eriosyce Phil were studied. selecting dense patches of individuals, performing
experiments on reproductive systems, measurements of floral features, anthesis, sighting and
gathering of floral visitors, in two consecutive years (2016 and 2017). The taxa studied were Eriosyce
subgibbosa (Haw.) Katt., E. curvispina var. mutabilis (F.Ritter) Katt., E. chilensis (Hildm ex
K.Schum.) Katt. and Eriosyce chilensis var. albidiflora Katt., being these two hybrids putative of the
crossing of the first two. The results indicated that these taxa are visited by different pollinators, E.
subgibbosa is visited by bees and the giant hummingbird Patagona gigas Vieillot, while E. curvispina
var. mutabilis, E. chilensis and E. chilensis var. albidiflora are visited exclusively by insects. There
was a low overlap in the anthesis period. Eriosyce chilensis and E. chilensis var. albidiflora possess
a floral morphology similar to E. curvispina var. mutabilis. The putative parental taxa share at least
one floral visitor, which was a species of bee, Dialictus sp. 1. Interspecific pollination experiments
indicated that at least one putative parent (E. curvispina var. mutabilis) generated seeds when
receiving pollen from the other putative parent (E. subgibbosa), this could open the opportunity to
generate hybrids by crossing interspecific. Although the reproductive system is exogamous, it was
observed that autogamy contributes to reproduction, suggesting that these cacti have mixed
mechanisms that increase reproductive success when pollinators are scarce. Our results suggest that
there is the potential for exchange of male gametes between taxa studied and the relaxation of

reproductive barriers, which would favor the generation of hybrids.

Keywords: mutualistic interaction, cactus, native bees, hybridism.

3. INTRODUCCION GENERAL

Las angiospermas son el grupo mas diverso de plantas terrestres en la actualidad (Dafni 1992). Esta
alta diversidad estaria fuertemente relacionada con la polinizacion biética, puesto que el 87,5 % de
las especies dependen de vectores animales para su fecundaciéon (Ollerton et al. 2011). Esta
interaccién planta-polinizador es una relacién mutualista (Mitchell et al. 2009), en la cual los
visitantes florales obtienen diversos tipos de beneficios desde las flores, como néctar, polen, resinas,
aceite, refugio y materiales para la construccién de sus nidos (Dafni 1992). A su vez, el beneficio
para las plantas esta asociado con el intercambio de polen permitiendo la reproduccién sexual (Vidal
& Ramirez 2005).

Las angiospermas presentan diferentes mecanismos reproductivos. Uno de los mecanismos es la
autogamia (autopolinizacion), donde la planta acepta gametos masculinos provenientes del mismo

individuo. Este mecanismo asegura la reproduccion, especialmente en especies con tasas de
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polinizacion bajas (Valerio & Ramirez 2003). El otro extremo corresponde a plantas alégamas
(polinizacion cruzada), que corresponde al rechazo de gametos masculinos provenientes de la misma
flor, por lo que necesitan de un vector que traslade los gametos masculinos hacia el gineceo de otra
flor (Barrett 1998). Aunque estas plantas alégamas pueden presentar distintos grados de
compatibilidad variando de manera continua entre los dos extremos de auto-compatibilidad (Aizen et
al. 2002; Amorim et al. 2013), por lo que es posible encontrar plantas con sistema reproductivo auto-
compatible donde un mismo individuo puede autofecundarse, en este caso, los gametos masculinos
son movidos por algin vector entre las flores de un mismo individuo (Lloyd 1992; Humana et al.
2008). El otro extremo que podemos encontrar son las plantas con sistema reproductivo auto-
incompatible que rechazan los gametos masculinos provenientes de la misma flor o flores del mismo
individuo (Baker et al. 1997; Finnegan et al. 2011; Garcia-Valencia et al. 2013), por lo que
usualmente requieren de polinizadores animales para trasladar los gametos masculinos de un
individuo al gineceo de otro individuo (Badano & Schlumpberger 2001; Ollerton et al. 2011). Este
hecho ha sugerido una larga historia de interaccion entre planta-polinizador y evolucion adaptativa
en relacién con polinizadores eficientes (Rafferty & Ives 2012), refiriéndose esto Gltimo a
polinizadores que hacen contacto con los érganos reproductivos, anteras y estigma de la flor
(“principio del polinizador eficiente” Stebbins 1970). El grupo de polinizadores mas grande y diverso
son los insectos representando el 67% del total de animales polinizadores (Garcia et al. 2016) siendo
considerados por su gran eficiencia los mas importantes para las plantas (Gottsberger 1990; Lara-
Ruiz 2009).

3.2 Sistemas de polinizacion como parte del nicho ecoldgico de las angiospermas

Los polinizadores son considerados parte importante del nicho de las plantas, al ser vectores capaces
de mover los gametos masculinos entre flores conespecificas (Duffy & Johnson 2017; Johnson et al.
2017). Por lo tanto, los polinizadores pueden ser considerados como un recurso para las plantas (Van
der Niet et al. 2014). La definicion mas ampliamente aceptada de nicho ecoldgico corresponde a la
de Hutchinson (1957), donde el nicho corresponde a un hipervolumen de n- dimensiones, donde n
representa el conjunto de condiciones y recursos que la especie requiere para vivir, crecer y
reproducirse. El conjunto de condiciones y recursos asociados con la polinizacién exitosa pertenecen
a una dimension del nicho denominado “nicho de polinizacién” (Gémez et al. 2014a; Johnson 2010).
Esto genera que las plantas exhiban rasgos florales que atraen a polinizadores y aseguran su
reproduccion (Gomez et al. 2014b; Murtda & Espindola 2015), atrayendo un subgrupo de los
polinizadores disponibles en el area (Dalsgaard et al. 2011). Las condiciones desfavorables, como

bajas temperaturas, rafagas de viento, etc, pueden causan una baja frecuencia de polinizadores durante
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la floracion (Arzabe et al. 2018; Medel et al. 2018), por lo que las condiciones ambientales que
afectan a los polinizadores también afectan el aseguramiento reproductivo de las plantas (Lloyd
1992).

3.3 Clasificacion de los sistemas de polinizacién bidtica

Los sistemas de clasificacion floral se han desarrollado sobre la base de diferentes interpretaciones
(Leppik 1969; Faegri & van der Pijl 1979), donde es comun utilizar el concepto de sindrome de
polinizacion como una consecuencia de la adaptacion de las plantas a un grupo de polinizadores
(Gémez et al. 2014b). Estos sindromes de polinizacion son la interaccion entre planta y un animal,
en la cual los rasgos florales interactian con los polinizadores que son atraidos por estos rasgos
permitiendo el movimiento de los gametos masculinos hacia el gineceo de la flor que puede estar en
el mismo individuo o en uno distinto. Algunos de los rasgos relacionados con los sindromes de
polinizacidon son el color de las piezas florales, el tamafio de la corola, la forma de la corola, odorantes
y recompensa alimenticias (Sargent & Ackerly 2007). Sin embargo, aunque una especie de planta
presente un sindrome de polinizaciéon atribuible a la interaccion con cierto tipo de polinizador (por
ejemplo, la ornitofilia y la atraccion de aves), pueden haber mas especies visitantes que aquellas
predichas exclusivamente por el sindrome floral (Aona et al. 2006; Caballero-Martinez et al. 2012).
Por ello, no bastaria con estudiar la morfologia sin evaluar a los visitantes florales para entender el
proceso de polinizacion de una planta. Esta situacion sugiere que en general muchas plantas no estan
especializadas a ningln grupo de polinizadores en particular y, por ello, tendrian sistemas generalistas
de polinizacion (Goémez et al. 2014b). En cambio, las plantas con sistemas especialistas de
polinizacion de tipo “llave-cerradura” son visitados por un grupo especifico de polinizadores, que
puede estar representado por un clado, gremio o una especie en particular (Fenster et al. 2004;
Vallejo-Marin et al. 2010; Willmer 2011; Murda et al. 2014; Murla & Espindola 2015).

3.4 Polinizadores como barreras reproductivas

Las plantas con sistemas de polinizacion generalista y que solapan su antesis podrian generar
cruzamientos interespecificos debido a la existencia de barreras precig6tico débiles (Van der Niet et
al. 2014). En cambio, en las plantas con sistemas de polinizacién especializados, las estructuras
florales se relacionan estrechamente mediante un acoplamiento estructural con las estructuras del
polinizador (ej. tubo floral con la longitud de la probdscide), impidiendo que otros animales accedan
a las flores evitando el cruzamiento interespecificos (Solis-Montero & Vallejo-Marin 2017). Murla
& Espindola (2015) estudiaron especies de Calceolaria L. (Calceolariaceae) junto a sus visitantes

florales, encontraron que las estructuras florales (I6bulos) son diferentes entre las especies de este
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género, lo que afecto a los visitantes que no podian acceder al aceite y el polen (recompensa floral),
ya que observaron que los polinizadores se acoplaban con la morfologia floral de la planta. Por lo que
los polinizadores, al tener preferencias conductuales, pueden ser una barrera de aislamiento
precig6tico (Van der Niet et al. 2014).

3.5 Las cactaceas y sus visitantes florales

La familia Cactaceae son plantas populares de fécil reconocimiento (por su espinacion) y tienen
morfologias distintas, en las que aproximadamente 1,600 especies estan reconocidas (Nobel 2002),
encontrando una gran variedad de formas que ocupan en distintos habitats (Nyffeler 2002). En cuanto
a las flores de los cactus, estas pueden variar en los tonos de los colores, tamafios, formas, (Hoffmann
& Walter 2004), fenologia floral, tactismos y grados de receptividad (Flores-Martinez et al. 2013).
Por ejemplo, las flores de los cactus pueden estar abiertas y/o receptivas por un dia o por varios dias;
(Anderson & Brown 2001), se sugiere que la variacion de la antesis estarian relacionada con el
sindrome de polinizacion, especialmente cuando existe algin vector polinizador especifico (Flores-
Martinez et al. 2013) que responden a diferentes sindromes o conjuntos de caracteres florales que
facilitan la polinizacion por animales (Walter 2008). En este grupo de plantas se han reportado al
menos 31 géneros de cacticeas que presentan sistemas reproductivos auto-incompatibles que no
aceptan gametos masculinos de la misma configuracién alélica de la planta en el gameto femenino
(Nassar et al. 1997; Mclintosh 2002; Valiente-Banuet et al. 2004; Strong & Williamson 2007),
requiriendo de algln vector para transportar el polen de un individuo al estigma de la flor de otro
individuo (Eggli & Giorgetta 2015). Hay varios reportes donde se habla de la relacidn planta-animal
en cactus (Osborn et al. 1988; Mclintosh 2005; Nassar et al. 2006; Arias & Terrazas 2008; Gomes &
Araujo 2015), por ejemplo, Schlumpberger et al. (2009) estudié la variacion de los rasgos florales de
Echinopsis ancistrophora Spegazzini observando que las flores mas largas son visitadas por polillas
a diferencia de flores méas cortas que fueron visitadas por abejas diurnas. Ossa & Medel (2011)
reportaron que para el cactus Echinopsis chiloensis (Colla) H.Friedrich & G.D.Rowley el sindrome
de polinizacién es labil y depende de la ubicacion geografica de la poblacion estudiada.
Schlumpberger & Renner (2012) al estudiar el clado Echinopsis sensu lato, encontraron que el clado
es polifilético, mucha evolucidn convergente de los rasgos florales y cambios de polinizacion de abeja
a polillay viceversa, ademas de hallar individuos con niveles de diploidia y tetraploidia, lo que sugiere

que la hibridacion tiene un papel importante en la evolucion de los cactus.

3.6 Sistemas de polinizacion en cactaceas chilenas
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Las especies de plantas pertenecientes a la familia Cactaceas en Chile, se caracterizan por un alto
grado de endemismo y la necesidad de agentes polinizadores para llevar a cabo su polinizacion
(Guerrero et al. 2012). Se han descrito alrededor de 140 especies (Rodriguez et al. 2018) con
distribucion principalmente en la zona norte y central de Chile (Guerrero et al. 2011a). En cuanto la
interaccion de cactus chilenos con sus polinizadores, Pinto (2007) registré para el cactus Eulychnia
iquiquensis (Schum.) Britton & Rose como agentes polinizadores a dipteros y picaflores de la especie
Rhodopis vesper Less. Schlumpberger & Badano (2005) registraron visitas de Abejas, avispas y el
picaflor gigante Patagona gigas Vieillot durante el dia y polillas nocturnas durante la noche en el
cactus Echinopsis atacamensis (Phil.) H.Friedrich & G.D.Rowley subsp. pasacana (F.A.C. Weber)
G.Navarro. Walter (2010) registro tres especies de abejas pertenecientes al género Colletes Latreille,
Neofidelia préfuga Michener & Moure y Apis mellifera Linnaeus, visitando al cactus Echinopsis
chiloensis ssp. chiloensis (Colla) H. Friedrich y GD Rowley.Y Ossa & Medel (2011) reportan que los
visitantes de Echinopsis chiloensis fueron siete especies de dipteros, tres especies de coledpteros y
una especie de lepiddpteros. A pesar de ello, no son claros los procesos de diversificacion de esta
familia y hay escasos datos de los sistemas de polinizacion para los cactus chilenos y la implicancia

de estos en los procesos evolutivos de los cactus.

Nuestro estudio considera a cuatro taxones de Eriosyce Phil. (Figura 1) que solapan sus poblaciones
en un area restringida de 17 km? (Figura 2) (Guerrero et al. 2011b). Evaluamos los componentes
principales del nicho de polinizacién de estos taxones: fenologia floral, morfologia floral, sistema
reproductivo y ensamble de visitantes florales. Eriosyce subgibbosa (Haw.) Katt. (Eriosyce seccion
Neoporteria; Figura 1a), presenta una amplia distribucion desde la latitud 31° S a la latitud 36° S por
la franja costera y tendrian flores auto-incompatibles (Walter 2008). En lo cual se ha sugerido que el
sindrome floral de la seccion Neoporteria calza con el sindrome de polinizacién ornitofilico, dado
que las especies de este grupo tienen flores tubulares que producen néctar con tonalidades rojizas a
rosadas-fucsia que son polinizadas por aves (Guerrero et al. 2012). El estado de conservacion de esta
especie esta catalogado como menor preocupacién (IUCN 2013). Eriosyce chilensis (Hild. Ex K.
Schum.) Katt. (Eriosyce seccidon Neoporteria; Figura 1b) y E. chilensis var. albidiflora (F. Ritter)
Katt. (Eriosyce seccidon Neoporteria; Figura 1c), se distribuyen en la latitud 32° S por la franja costera,
aungue sus flores tienen forma de embudo y de tonalidades fucsia a blanquecina, latitudinalmente
(Guerrero et al. 2011b). La especie se encuentra en peligro critico de extincion (CR) efecto de la
destruccioén del habitat (IUCN 2013). Eriosyce curvispina (Bertero ex Colla) var. mutabilis (F. Ritter)
Katt. (Eriosyce seccion Horridocactus; Figura 1d), se distribuye en la latitud 32° S desde la zona
costera hasta la cordillera. Este grupo posee flores mas grandes y de corola en forma de embudo

(Ritter 1980). El estado de conservacion de esta especie esta catalogado como vulnerable (IUCN
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2013). En cuando a la diferenciacion de rasgos florales de estos taxones, E. subgibbosa tiene rasgos
florales diferentes a E. curvispina var. mutabilis. En el caso de encontrar un solapamiento en sus
nichos de polinizacién nos podria indicar que aunque tengan rasgos florales distintos pueden estar
atrayendo a similares polinizadores, lo que da la posibilidad que ocurran cruces interespecificos entre
estos cactus. Por lo que es razonable pensar que en el pasado pudieron compartir polinizadores y
generar hibridos putativos. Los otros taxones, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora presentan
caracteristicas intermedias a los otros taxones mencionados, por lo que se ha especulado que podrian

tener un origen hibrido por medio del cruce interespecificos.

Dado que los taxones estudiados habitan simpatricamente, planteamos que el solapamiento del nicho
de polinizacion entre especies simpatricas podria estar generando oportunidades ecolégicas y
evolutivas para las especies. Para esto se debe cumplir las siguientes predicciones: (1) los taxones
solapan sus fenologias florales, tienen rasgos florales que atraen a similares polinizadores. (2) y sus
sistemas reproductivos requieren de polinizadores para trasladar los gametos masculinos entre las

flores.

Figura 1. Taxones incluidos en este estudio, (a), Eriosyce subgibbosa un cactus con corola

tubular y coloracion rosado/fucsia; (b), E. chilensis con una corola en forma de embudo y coloracién
rosado/fucsia; (c), E. chilensis var albidiflora presenta coloracién amarillo-rojiza; (d), E. curvispina
var mutabilis tiene flores en forma de embudo y coloracién amarillo-rojiza (Fotografias: Pablo

Guerrero).

16



fica

s

32°_]

on geogra

w
!
]

’

w
~
o

Distribuci

jul ago sep oct nov dic

Fenologia floral

Figura 2. Esquema del solapamiento de la distribucion geografica latitudinal y la fenologia
floral (meses del afio) de Eriosyce subgibbosa (sub), E. curvispina var. mutabilis (mut) y Eriosyce

chilensis (chi).

Esta tesis presenta dos estudios los cuales se dividieron en dos capitulos; el primer capitulo se analiza
el sistema reproductivo por medio de experimentos de polinizacion y se registra la tasa de visita e
identidad de los visitantes florales para cada uno de los taxones. En el segundo capitulo, se estudio el
nicho de polinizacion de los cuatro taxones focales para evaluar si alguno de estos componentes del
nicho de polinizacién se solapa, pudiendo generar la posibilidad de formar hibridos producto de

barreras reproductivas blandas.
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4. Capitulo I Sistema reproductivo de cuatro taxones del género Eriosyce en Chile central y sus

visitantes florales
4.1. RESUMEN

Las plantas tienen distintos grados de compatibilidad genética para aceptar o rechazar gametos
masculinos provenientes de si misma o de otras especies. En la cual se presentan dos extremos de
compatibilidad, especies completamente auto-compatibles que pueden autopolinizarse y especies
completamente auto-incompatibles, éstas rechazan los gametos masculinos provenientes del mismo
individuo, aceptando solo gametos masculinos provenientes de otros individuos (diferente
configuracion alélica). Las especies de la familia cactaceas son plantas mayoritariamente auto-
incompatibles, requiriendo de algiin vector animal para ser polinizadas. En este capitulo se estudiaron
los sistemas reproductivos de cuatro taxones de Eriosyce y se determinaron los visitantes florales.
Muestreando parches de poblaciones densas de individuos, realizando experimentos de polinizacion,
avistamiento y recolecta de visitantes florales, en dos afios consecutivos (2016 - 2017) estudiando los
taxones E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora. Los
resultados indicaron que E. subgibbosa es visitado por abejas y el picaflor gigante Patagona gigas.
Eriosyce curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora son visitados por
insectos. Si bien el sistema reproductivo es exdgamo, se observo que la autogamia aporta a la
reproduccion, sugiriendo que estos cactus poseen mecanismos para el éxito reproductivo cuando los

polinizadores son escasos.

4.2. INTRODUCCION

Las flores tienen diferentes mecanismos para movilizar los gametos masculinos (polen) de una flor a
otra y que este sea depositado en el gineceo (Barrett 1998). Frente a esto, las plantas tienen distintos
grados de compatibilidad que son determinados por la receptibilidad del gameto masculino en el
gineceo, siendo uno de estos los sistemas auto-compatibles, donde el gineceo acepta los gametos
masculinos del mismo individuo (Baker et al. 1997). Ese sistema podria evolucionar por una baja
frecuencia de los agentes polinizadores o por tasas altas de mortalidad en la poblacién (Lande &
Schemske 1985). En los sistemas auto-incompatibles, que son los mas comunes, las plantas son
incapaces de producir cigotos después de la autopolinizacion (Jiménez-Duran & Cruz-Garcia 2011,
Garcia-Valencia et al. 2013), porque en el gineceo existe un rechazo de los gametos masculinos si
provienen del mismo individuo, pero acepta gametos masculinos provenientes de otros individuos

(Luangsuwalai et al. 2013). Esta incompatibilidad impide que la planta se auto-fecunde por un
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proceso de reconocimiento y rechazo bioquimico, inhibiendo los gametos masculinos en el estigma
o en el estilo (Baker et al. 1997; Vallejo-Marin 2007). Esta compatibilidad reproductiva de una planta
exhibe grados intermedios de compatibilidad, donde hay plantas que se pueden autopolinizar y a la
vez, ser polinizadas de manera cruzada (Humafia et al. 2008; Flores-Martinez et al. 2013). En que el
éxito reproductivo de las plantas esta vinculado con la disponibilidad de los polinizadores (Walter
2008), incrementandose en el caso de que los polinizadores estén disponibles o dependiendo de
mecanismos que aseguren el movimiento exitoso de los gametos masculinos al gineceo cuando los
polinizadores son escasos (Carvallo & Medel 2010). Strong & Williamson (2007) mencionan que se
han reportado al menos 31 géneros de cactus con sistemas reproductivos auto-incompatibles,
requiriendo de vectores animales como murciélagos, aves o insectos para polinizarse (Weiss et al.
1994). Algunas especies han desarrollado estrategias para mitigar la falta de polinizadores, por
ejemplo, periodos de antesis (cuando la flor esta abierta y receptiva) escalonadas, o sea, que las
plantas florecen no conjuntamente, para reducir la competencia por polinizadores (Pascarella 2007),
el aumentar de la probabilidad de recibir visitas al prolongar la floracion (Weiss et al. 1994; Valiente-
Banuet et al. 1997; Gorostiague & Ortega-Baes 2017). Otra manera de mitigar la falta de
polinizadores y garantizar el éxito reproductivo es presentar compatibilidad intermedia, plantas que
se cruzan puedan autopolinizarse y viceversa, bajo condiciones que disminuyan las tasas de visitas

de los polinizadores denominados “sistemas reproductivos mixtos” (Sahley 1996; Arzabe et al. 2018).

Eriosyce sensu lato es un diverso género de cactaceas sudamericano que pertenece a la tribu
Notocacteae y se distribuye en Argentina, Pert y Chile. Especificamente en Chile, su distribucion
geografica se extiende entre los 18° S y 36° S, con la mayor riqueza de especies concentrada en
elevaciones mas bajas (< 1000 m s.n.m) y latitudes medias (entre 25° S y 28° S) (Guerrero et al.
2011a). Son cactus con tallos subglobulares a globulares y/o elongados, variables en crecimiento,
tamafio, formas, nimero de espinas, color de las flores y longitud del tubo floral (Katterman 1994).

Este género se divide en siete subsecciones (Guerrero et al. 2019).

Dado que se han reportado cactus con sistemas reproductivos auto-incompatibles requiriendo de
algin vector que traslade los gametos masculinos entre las flores, el sistema reproductivo de los
taxones E. curvispina var. mutabilis, E. subgibbosa, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora es auto-
incompatible y requieren de vectores que muevan los gametos masculinos entre sus flores por el cual
aseguran su éxito reproductivo. Para esto se debe cumplir las siguientes predicciones; (1) la mayor
produccion de semillas se produce en los experimentos de cruzamiento de gametos masculinos

comparado al tratamiento autopolinizacidn. (2) estos taxones son visitados por polinizadores biéticos.
Objetivo general
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Determinar el sistema reproductivo y el ensamble de visitantes florales de E. subgibbosa, E.
curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora.

Objetivos especificos

(1) Determinar el sistema reproductivo y comparar la produccién de semillas por medio de
experimentos de polinizacién en los taxones E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis

y E. chilensis var. albidiflora.

(2) Identificar los visitantes florales y evaluar la frecuencia de visita de cada visitante floral en los

taxones E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora.

4.3 METODOLOGIA
4.3.1. Zona de estudio

La investigacion se realizo en la franja costera delimitada por la localidad de Pichidangui (-31.584°
S, -71.562° W) y Los Molles (-32.916° S, -71.502° W), en Chile central. El area de estudio se
encuentra en un bosque escler6filo costero, dominan especies adaptadas a condiciones xéricas tipo
mediterraneo (Luebert & Pliscoff 2006). La vegetacion de la zona de estudio estd dominada por los
arbustos Lithraea caustica (Molina) Hook. et Arn (Sapindales; Anacardiaceae), Pouteria splendens
(A.DC.) Kuntze (Ericales; Sapotaceae), Fuchsia lycioides Andrews (Myrtales; Onagraceae) y
especies del género Puya Molina (Poales; Bromeliaceae). Ademas coexisten elementos sub-
arbustivos y herbaceos dominados por Bahia ambrosioides Lag (Asterales; Asteraceae), Echinopsis
chiloensis (Colla) H.Friedrich & G.D.Rowley (Caryophyllidae; Cactaceae), Eulychnia castanea Phil.
(Caryophyllidae; Cactaceae), Haplopappus spp. (Asterales; Asteraceae) y Nolana spp. (Solanales;
Solanaceae) (Luebert & Pliscoff 2006). En el area de estudio se han registrado 199 especies nativas
de las cuales 125 son endémicas de Chile, en que se han registrado especies que estan categorizadas
como vulnerables (Squeo et al. 2001). Esta zona estd considerada como un sitio prioritario para la
conservacion (Mufioz et al. 1996, Squeo et al. 2001); el sector sur de Pichidangui mantiene las
principales poblaciones de Pouteria splendens y Eriosyce chilensis, la cual estd en categoria de
peligro (MMA 2017) y en peligro critico (IUCN 2013) por destruccion del habitat, tener un area de

ocupacion reducido, aproximadamente de 45 km? y no encontrarse en areas protegidas.
4.3.3. Sistema reproductivo

Para determinar la compatibilidad reproductiva de E. subgibbosa, E. chilensis var. albidiflora, E.

chilensis y E. curvispina var. mutabilis y evaluar su dependencia de vectores animales para
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polinizarse, se realizaron experimentos de polinizacién en los periodos de su méaxima floracion (E.
subgibbosa = agosto, E. chilensisy E. chilensis var albidiflora = octubre, E. curvispina var. mutabilis
= noviembre). Para esto, se marcaron 65 individuos de cada especie que presentaban yemas florales.
Estos individuos fueron monitoreados diariamente y las yemas florales fueron cubiertas con una tela
tipo “tul” de 15 x 20 cm para evitar la entrada de polinizadores a las flores. A medida que sus flores
alcanzaban la madurez, se le aplicd uno de los siguientes tratamientos: (1) control, sin manipulacion,
(2) auto-polinizacion automatica, las flores se mantuvieron tapadas con tul (3) polinizacion cruzada
manual, se deposité sobre el estigma receptivo polen de distintos individuos recolectados
anteriormente. Al terminar de aplicar los granos de polen, las flores fueron tapadas con tul
nuevamente para asegurar que no sean visitadas. La receptibilidad del estigma se evalu6 aplicando
unas gotas de agua oxigenada (10 %) sobre el estigma, la formacion de burbujas se tomo como medida
de receptibilidad. En todos los tratamientos se evalu6: la produccion de frutos y el nimero de semillas

por fruto.

Las diferencias en la produccién del set de frutos y semillas de los cuatro taxones se analizaron
mediante un analisis no paramétrico, utilizando el test de Kruskal-Wallis, que evalla si los grupos
(tratamientos) son similares o diferentes. Usando la funcion kruskal.test del paquete stats (R Core
Team and contributors worldwide) en R Statistical Software (R Core Team 2017). Si se encuentran
diferencias significativas en los tratamientos, se evaluaron cuales son las medidas que difieren usando
el test de Wilcoxon que compara el rango medio de los tratamientos relacionados y determina si
existen diferencias entre ellas, usando la funcion pairwise.wilcox.test del paquete stats en R. Ademas
se evaluo el grado de auto-incompatibilidad de los taxones estudiados a través del indice de auto-
incompatibilidad (I1SI) (Ruiz-Zapata & Arroyo 1978). Los valores de este indice varian entre O
(completamente auto-incompatibles) y 1 (completamente auto-compatibles). El 1SI se calculd
dividiendo el nimero de semillas producidas por el tratamiento auto-polinizacién por el namero de
semillas producidas por el tratamiento polinizacién cruzada manual. Las especies auto-compatibles o
parcialmente auto-compatibles (SC) se encuentran entre los valores 0,30y 1. Por debajo de los valores

0,30 las especies se consideran auto-incompatibles (SI).
4.3.4. Registro de visitantes florales

Se realizaron campafias de observacion en parches con abundantes individuos florecidos. Las
observaciones fueron realizadas en periodos continuos de tiempo, que variaron de acuerdo a la especie
focal estudiada; en E. subgibbosa se observaron en tres intervalos: entre 8:00 a 10:00 am, 12:00 hasta
las 15:00 pm y en la tarde de 17:00 a 20:00 pm. En E. curvispina var. mutabilis y E. chilensis las

observaciones se realizaron entre 12:00 hasta las 15:00 pm. Todas las especies fueron observadas
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durante tres dias consecutivos. En el momento de las observaciones se registraron los visitantes
florales anotando la hora de inicio y fin del intervalo, la hora de llegada del visitante floral, su
identidad al nivel taxonémico de orden, el comportamiento del visitante floral, esto es si entra a la
flor, tocan las anteras y/o el estigma o solo se posa en los tépalos. Debido a lo anterior, se registr6 a
los visitantes florales que entran a la flor y ademas tocan sus estructuras reproductivas. Los visitantes
florales fueron recolectados en tubos para trasladarlos al laboratorio para asi poder determinarlos a
su nivel taxondmico mas especifico, utilizando una lupa Binocular Zoom Microscopio Con Brazo
lateral. Para identificar a las especies de insectos recolectadas, se utilizaron claves taxonémicas
(Chiappa et al. 1990; Montalva & Ruz 2010). Ademads, se tuvo la colaboracion de una especialista en

abejas (Luisa Ruz) para corroborar las identidades de los ejemplares recolectados.

4.4 RESULTADOS
4.4.1 Sistema reproductivo

Todos los taxones tuvieron una produccién de frutos y semillas en el tratamiento de polinizacion
cruzada manual (Figura 1.1). Eriosyce subgibbosa tuvo diferencias, en el nimero de frutos producidos
(X? = 14,368; P< 0,002; Figura l.1a; Tabla I.1), en el nmero de semillas producidas (x> = 14,36; P<
0,0021, Figura 1.1b; Tabla I.1). EIl tratamiento de polinizacion cruzada manual obtuvo un mayor
namero de semillas que el tratamiento auto-polinizacion, siendo incluso mayor al grupo control
(p<0,034). El grado de auto-incompatibilidad obtenido para E. subgibbosa fue (ISI= 0,01),
encontrando una produccioén marginal de semillas en el tratamiento auto-polinizacion manual (Tabla
1.1b). En el caso de E. curvispina var. mutabilis no hubo diferencias en el nimero de frutos, ni de
semillas (X? = 0,7; P = 0,871; Tabla I.1). El grado de auto-incompatibilidad obtenido para esta
especie es de 0,9. En E. chilensis se encontraron diferencias en los experimentos de polinizacién, en
el nimero de frutos (x* = 19,15; P< 0,001; Figura 1.1g), el nimero de semilla también varié (X? =
21,16; P< 0,001; Figura 1.1h). El tratamiento con mayor nimero de semillas fue el control (Figura
1.1h), en el tratamiento auto-polinizacién no se obtuvo desarrollo de fruto ni de semillas. Las
diferencias se encontraron entre los tratamientos control y la polinizacion cruzada manual (p<0,001).
Este taxdn presentd un grado de auto-incompatibilidad correspondiente a 0,2. El taxdn E. chilensis
var. albidiflora tuvo diferencias en la produccion de frutos (x? = 23,55; P< 0,001; Figura 1.1€) y de
semillas (x* = 28,45; P< 0,001; Figura 1.1f). La produccion con mayor nimero de semillas fue en el
control (Figura 1.1f), en el tratamiento auto-polinizacion no se obtuvo desarrollo de fruto ni semillas.

Se encontraron diferencias (p<0,01) en los tratamientos control y la polinizacién cruzada manual. El
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grado de auto-incompatibilidad para este cactus en de 0,07. Ambos taxones generaron una produccion

marginal de semillas en el tratamiento auto-polinizacion manual (Anexo 1).
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Figura 1.1 Produccion de frutos (izquierda) y nimero de semillas (derecha) bajo tres tratamientos de

polinizacion, donde a y b corresponden al taxén Eriosyce subgibbosa; ¢ y d corresponden al taxon

Eriosyce curvispina var. mutabilis; e y f corresponden al taxon Eriosyce chilensis var. albidifloray g
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y h corresponden al taxén Eriosyce chilensis. Se grafica la media (barras) y desviacion estandar

(lineas).

Tabla 1.1 Produccion de frutos y semillas por tratamiento.

Taxones

Tratamiento fruto Semilla
E. subgibbosa Control (n = 15) 0,26 + 37,93 0,45+ 110,84
Auto-polinizacién (n = 20) 0,05+£21,8 0,22 £ 97,49
Polinizacion cruzada 0.4+ 1855 0.5+ 272 64
manual (n = 20) T ' A '
E. curvispina var. _
mutabilis Control (n = 15) 0,2 + 33,26 0,41 +85,04
Auto-polinizacion (n = 15) 0,13 +31,33 0,35+ 118,88
Polinizacion cruzada 0.1 +2325 0.3+8812
manual (n = 20) = B e
E. chilensis Control (n =8) 1+ 126,62 0+71,18
Auto-polinizacién (n = 11) 0£0 0+0
Polinizacién Eruzada 0,63 + 73,63 0,5+ 103,74
manual (n = 11)
E. chilensis var. Control (n = 11) 1+154 0+ 136,13
albidiflora - -
Auto-polinizacidn (n = 13) 0+0 0+0
Polinizacion cruzada 044295 0,51 + 81,28

manual (n = 10)

4.4.2 Ensamble de visitantes florales

Se encontraron un total de 15 especies de abejas visitando a los cactus focales, aunque entre los dos

afios de muestreo las visitas de estas abejas vario en sus frecuencias. Se encontraron otros insectos
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como Coleopteros y Dipteros visitando a los cactus, aunque estos insectos, si bien algunos tenian

polen en sus cuenpos, estos nunca se observo un comportamiento de dirigirse al estigma (Anexo 2).

Se encontré que E. subgibbosa tuvo como polinizadores al picaflor gigante Patagona gigas y a
Himenoptera, especificamente a Apoidea, como por ejemplo Dialictus sp. 1, Caenohalictus
cyanopygus Rojas & Toro 2000 y Caenohalictus rostraticeps Friese, al menos en un afio (Tabla 1.2).
La frecuencia relativa de las visitas realizadas de Patagona gigas en E. subgibbosa no fue menor al
80% (Tabla 1.2) de las visitas totales entre los afios 2016= 80% y 2017= 85%. En el caso de las
Apoidea, las especies encontradas variaron su presencia durante los dos afios. Para el afio 2016, E.
subgibbosa recibid visitas de tres especies de abeja, la frecuencia relativa no fue menor al 12 % de

las visitas totales. Para el afio 2017 E. subgibbosa solo fue visitado por Dialictus sp. 1.

Los taxones E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora tuvieron como
polinizadores a Himendptera especificamente a Apoidea el resto, Coledptera, Diptera y un grupo de
Himenoptera, Formicidae, son considerados como visitantes florales al no observar cargas de polen

en sus cuerpos Yy tener comportamiento de tocar el estigma.

Las visitas realizadas a E. curvispina var. mutabilis difirieron en la frecuencia y la abundancia entre
los dos afios. Para el afio 2016, E. curvispina var. mutabilis recibi6 visitas de siete especies de abejas
(Anthrenoides sp. 1, Liphantus sp. 1, Diadasia chilensis (Spinola), Chilicola mantagua Toro and
Moldenke, Chilicola sp. 1, Dialictus sp. 1 y Trichothurgus dubius Sichel) (Tabla 1.2). De las cuales
las especies de abejas Liphantus sp. 1 y Dialictus sp. 1 fueron las que visitaron mas a E. curvispina
var. mutabilis (Tabla 1.2). Para el afio 2017, seis especies visitaron a E. curvispina var. mutabilis
(Trichothurgus dubius, Dialictus sp. 1, Caenohalictus sp. 1, Chilicola sp. 1, Alloscirtetica lanosa
Urban, Anthrenoides sp.1). Siendo Anthrenoides sp.1 la abeja que mas visito a E. curvispina var.
mutabilis. En el caso de E. chilensis, este cactus recibio la visita de cuatro especies de abeja
(Anthrenoides sp. 1, Liphantus sp. 1, Chilicola sp. 1 y Trichothurgus dubius). Siendo las mas
frecuentes las especies Anthrenoides sp. 1, Liphantus sp. 1 en el afio 2016. Para el afio 2017 E.
chilensis fue visitado por ocho especies de abeja (Anthrenoides sp. 1, Liphantus sp. 1, Chilicola sp.
1, Xenochilicola diminuta Toro & Moldenke, Caenohalictus rostraticeps, Corynura herbsti, Dialictus
sp. 2 y Trichothurgus dubius). Y la especie de abeja que visito mayormente a E. chilensis fue
Liphantus sp. 1 (Tabla 1.2). En cambio, E. chilensis var. albidiflora fue visitado por siete especies de
abeja (Anthrenoides sp. 1, Liphantus sp. 1, Apis mellifera L., Chilicola sp. 1, Caenohalictus
rostraticeps, Dialictus sp. 1y Trichothurgus dubius) en el afio 2016. En el afio 2017 E. chilensis var.
albidiflora fue visitado por tres especies de abeja (Dialictus sp. 1, Anthrenoides sp. 1y Liphantus sp.

1). Siendo Anthrenoides sp. 1 y Liphantus sp. 1 las que mas visitaron a este cactus en ambos afos.
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Ademas se observé que entre las abejas hay especies que visitan a mas taxones focales, como por
ejemplo Dialictus sp. 1 que visito a E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis y E. chilensis var.

albidiflora. O Anthrenoides sp. 1 que visito a E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis
var. albidiflora.

Los datos obtenidos por la especialista nos indicaron que entre las especies de abejas que visitan a los
cactus focales se encuentran especies no descritas hasta el momento, como Anthrenoides sp. 1,
Liphantus sp. 1, Chilicola sp. 1, Caenohalictus sp. 1, Dialictus sp. 1 y Dialictus sp. 2.
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Tabla 1.2 Frecuencia relativa de los visitantes florales (%) registrados en los taxones de cactus costeros de Chile central por dos afios consecutivos

de muestreo. E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis, E. chilensis var. albidiflora.

Subfamilia Especies Frecuencia relative por taxones (%)
. . Eriosyce curvispina var. . A Eriosyce chilensis var.
Eriosyce subgibbosa mutabilis Eriosyce chilensis lbidiflora
2016 2017 2016 2017 2016 2017 2016 2017
Patagonas gigas
Trochilinae Picaflor gigante 40 (80%) 12 (86%)
Vieillot
Andrenidae Anthrenoides sp. 1 2 (2%) 91 (77%) 14 (44%) 6 (8%) 13 (41%) 25 (26%)
Andrenidae Liphantus sp. 1 30 (41%) 13 (41%) 52 (70%) 12 (38%) 70 (73%)
, Alloscirtetica lanosa 0
Apidae Urban 3 (3%)
, Apis mellifera 0
Apidae Linnaeus 3 (9%)
, Diadasia chilensis 0
Apidae Spinola 1 (1%)
, Chilicola mantagua 0
Colletidae Toro & Moldenke 8 (9%)
Colletidae Chilicolasp. 1 11 (13%) 2 (2%) 3 (9%) 9 (12%) 1 (3%)
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Colletidae

Halictidae

Halictidae

Halictidae

Halictidae

Halictidae

Halictidae

Megachilidae

Xenochilicola
diminuta Toro &
Moldenke

Caenohalictus
cyanopygus Rojas &
Toro

Caenohalictus
rostraticeps Friese
Caenohalictus sp. 1

Corynura herbsti
Alfken

Dialictus sp. 1

Dialictus sp. 2

Trichothurgus dubius
Sichel

Total

1 (2%)

3 (6%)

6 (12%) 2 (14%)

50 14

27 (32%)

6 (7%)

85

7 (6%)

13 (11%)

2 (2%)

118

2 (6%)

32

1 (1%)

2 (3%)

1 (1%)

1 (1%)

2 (3%)

74

1 (3%)

1 (3%)

1 (3%)

32

1 (1%)

96
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4.5 DISCUSION

Las plantas que prolongan la vida de sus flores por varios dias sucesivos tienen la probabilidad de
tener altas tasas de visitas de sus polinizadores, estas plantas pueden ser auto-incompatibles. En el
caso de que existiera una disminucion de las frecuencias de sus polinizadores, estos cactus se verian
perjudicados reproductivamente. Es asi como sucedi6 con E. subgibbosa, E. chilensis y E. chilensis
var. albidiflora los resultados obtenidos para estos taxones son plantas auto-incompatibles. Asi
mismo, las plantas con sistemas auto-incompatibles muestran mas variaciones en la produccion de
frutos y semillas debido a que dependen de la actividad de sus polinizadores, entendiendo en que
estos estan relacionados con las variaciones de las tasas de fructificacion (Caballero-Martinez et al.
2012). Por ejemplo, el caso de E. subgibbosa, el tratamiento de polinizacion cruzada manual tuvo
mayor produccion de frutos que el control, posiblemente porque en el tratamiento de polinizacion
cruzada manual, las flores al estar tapadas no hubo interferencia de polen o los polinizadores no
fueron responsables de pérdidas de granos de polen en el estigma. A diferencia de los individuos con
las flores descubiertas, control, el cual estaban expuestos a visitantes florales de diferentes
comportamientos, como polinizadores de diferentes tamafios que pudieron mover los granos de polen
del estigma o ladrones de recursos florales que interfirieron con la deposicion del polen (Alves-dos-
Santos et al. 2016). Lo cual pudo ser causante de la baja tasa de fructificacion reduciendo la fertilidad
produciendo menos cantidad de frutos y semillas (Barrett 2002). Otra opcion referida al mismo
fendmeno es que las limitaciones de polen sean causadas por cambios de las condiciones ambientales,
como las variaciones de temperatura, que afectan las respuestas fisioldgicas de las plantas y
posiblemente con efecto sobre las especies que interactian, como la actividad de los polinizadores
(Hoover et al. 2012; Arroyo et al. 2017).

Considerando la obtencion de frutos del tratamiento auto-polinizacion, consideramos que los cactus
pueden eventualmente autofecundarse, pero no todos los individuos producen semillas al estar en una
situacion con ausencia de polinizadores (Fleming et al. 1994). Aunque hay cactus como Stenocereus
stellatus (Pfeiff.) Riccob. en ausencia de polinizadores no producen semillas al tener sistemas de
polinizacion especializado (Casas et al. 1999). Algo similar ocurre con E. chilensis y E. chilensis var.
albidiflora, estos cactus no formaron semillas en ausencia de polinizadores, aunque eventualmente se
puede autofecundar, asegurando su éxito reproductivo sin tener una interferencia sexual. Por ejemplo
Pilosocereus moritzianus (Otto) Byles & G.D.Rowley es descrito como un cactus xenogamico
facultativo, por lo que en ausencia de polinizadores este se autofecunda (Nassar et al. 1997). Los
cactus principalmente son plantas con sistemas reproductivos auto-incompatibles, dependiendo de

algun polinizador (Aizen et al. 2002; Strong & Williamson 2007; Gorostiague & Ortega-Baes 2016).
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Al ser flores hermafroditas y no tener mecanismos como la hercogamia para evitar la
autofecundacion, las estructuras reproductivas estan proximas entre si, aumentando la posibilidad de
autofecundarse y autopolinizarse (Garcia-Valencia et al. 2013). Esto Gltimo puede ser entendido
como una estrategia que ha evolucionado a sistemas reproductivos mixtos, para lidiar con entornos
de polinizadores variables (Murua et al. 2014) donde son poco frecuentes o ineficaces (Humafia et
al. 2008). Estos cactus con sistemas reproductivos mixto no necesariamente tengan baja tasa de visita
de polinizadores (Martinez-Avalos 2007; Strong & Williamson 2007; Mandujano et al. 2010; Lenzi
& Orth 2012; Lau et al. 2016). Los resultado del sistema reproductivo para E. curvispina var.
mutabilis es auto-compatible, la cantidad de frutos producidos no difirid entre los tratamientos,
aunque este cactus es altamente visitado por polinizadores. Se sabe que para los géneros chilenos de
Chloraea Lindl. y Calceolaria L. son algunas especies auto-compatibilidad y dependen de
polinizadores para asegurar su éxito reproductivo (Humafia et al. 2008; Murua et al. 2014). Por lo
que E. curvispina var. mutabilis es un cactus que se autofecunda, podriamos considerarlo como un

cactus xenogamo facultativo.

Otra situacion que se dio fue que los grupos taxonémicos que visitaron a los cactus focales,
especificamente E. subgibbosa no fueron completamente predichos por el sindrome floral. El cactus
E. subgibbosa ha sido reportado como una planta con sindrome ornitofilico y que su polinizador es
Patagona gigas (Walter 2008). Lo anterior coincide con nuestros resultados, siendo P. gigas el
visitante floral mas frecuente de esta especie. Pero, ademas de ser visitado por P. gigas, también fue
visitada por tres especies de abejas pertenecientes a la subfamilia Halictinae, las cuales accedian a los
recursos florales entre las estructuras florales o la apertura floral. A pesar de contar con algun tipo de
especializacion, tanto cactus como polinizadores, Arzabe et al. (2018) informa sobre dos especies de
cactus columnares, Harisia tetracantha y Neoraimondia herzogiana, en el caso de Harisia
tetracantha, el género Harisia es informado con antesis norcturna (Rojas-Sandoval &
MeléndezAckerman, 2009; Franck et al., 2013), el cual presento una antesis diurna y es probable que
no presente un sindrome de polinizacién asociado a un visitante floral especifico. Neoraimondia
herzogiana presenta una antesis diurna-nocturna, por lo que debe tener diversos grupos de
polinizadores. Por tanto, los cactus pueden presentar caracteristicas florales que no restringen a los
polinizadores. En consecuencia, otros polinizadores pueden ser atraidos y usar los recursos de las
flores, que a su vez pueden ser estos polinizadores usados por parte de las plantas para asegurar su
éxito reproductivo (Gorostiague & Ortega-Baes 2017). Como hay grupos taxonémicos no predichos
por el sindrome floral, las plantas que son visitadas por varios grupos taxonémicos de polinizadores
son denominadas plantas con sistemas de polinizacién generalistas (Amorim et al. 2012; Redmond

& Stout 2018). En el caso de los cactus, los rasgos florales que atraen a varios grupos de animales, se
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manifiestan cuando existen una baja frecuencia de visita de su polinizador principal (Frick et al.
2013). En ese caso las plantas tienen estrategias como ciclos florales largos (de Viana et al. 2001),
antesis prolongada, (ej. de nocturna extendida a diurna) (Méndez et al. 2005; Dar et al. 2006; Ortega-
Baes et al. 2011; Gomes & Araujo 2015). Con respecto a lo anterior, otro factor a considerar es que
la especie de cactus esté pasando por una transicion entre sindromes de polinizacion, es decir, de una
polinizacion melitofilico a una polinizacion ornitofilica o viceversa. Esto Ultimo suponemos que
ocurre con E. subgibbosa, el cual presenta un sindrome floral ornitofilico con un ciclo floral

prolongado que florece en invierno, atrayendo a otros polinizadores, como las abejas.

La diversidad de los polinizadores depende de las condiciones ambientales locales (Herrera 2005;
Medel et al. 2018), por lo que la actividad de estos es variable (Medel et al. 2003). En nuestro estudio
la diversidad de los polinizadores vario entre afio y entre los taxones estudiados. Los cactus E.
curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora son de flores con corola en forma
de embudo, y son visitados por varios grupos de insectos de los 6rdenes Coledptera, Diptera, que se
mencionan en el Anexo 2 al ser observados consumiendo polen, Himendptera, aunque los insectos
polinizadores para estos taxones son varios miembros de la superfamilia Apoidea. Esto es coherente
con otros estudios donde se muestra que los cactus son plantas mas generalistas que especialistas
(Sahley 1996; Nassar et al. 1997; Valiente-Banuet et al. 1997; Gorostiague & Ortega-Baes 2017).
Posiblemente usen esta estrategia para asegurar su éxito reproductivo cuando la frecuencia de visita
del polinizador es impredecible (Gomes & Araujo 2015). Como estas plantas requieren de
polinizadores que muevan los gametos masculinos, estas interactian con una diversidad de animales
gue son atraidos por las florales (Pauw 2013). Donde los cambios de polinizadores podrian estar
aislando reproductivamente a las poblaciones de plantas (Medel et al. 2003). Los polinizadores
pueden actuar como una barrera de aislamiento reproductivo efectiva en simpatria, cuando visitan a
varias especies de plantas utilizando a las plantas de diferente manera o en diferentes momentos, por
lo que las preferencias de los polinizadores es un factor involucrado en el aislamiento reproductivo

de las plantas (Johnson 2010).

Los taxones estudiados, todos son visitados por polinizadores y otros visitantes, donde la tasa de
frecuencia de estos polinizadores es variable entre afios, posiblemente por las condiciones abi6ticas
locales. Como varios estudios han reportado cactus xenogamos, aqui se reporta que E. subgibbosa,
E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora son cactus xenogamicos aungue E. curvispina var. mutabilis
se indica como un cactus auto-compatible posiblemente xenogamo facultativo. Se mencionan cactus
gue han evolucionado desde la xenogamia hacia la autogamia, donde especies raras, de baja densidad

poblacional, o el tener un area reducida tienden a la autocompatibilidad (Flores-Martines et al. 2013).
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Estos taxones requieren de sus polinizadores, principal o inesperados. Estos cactus y sus polinizadores
habitan en una localidad cercana a una urbanizacion con diversas actividades locales, que
eventualmente pueden perjudicar las poblaciones de plantas y su ensamble de polinizadores, como
actividades ganaderas, por pisoteo y ramoneo (Tadey 2008), y disminucion del area habitada por esta
interaccion mutualista, fragmentacién del habitat (Gaietto 2007). Frente a los cambios de uso de
suelo, la respuesta de los polinizadores depende de sus caracteristicas como la especializacion,
movilidad, sociabilidad, lugar de nidificacion en la que ciertas especies 0 grupos pueden verse
favorecidos y otros desfavorecidos ante los diferentes usos del suelo (Lazaro & Tur 2018). El cambio
climatico también es uno de los factores que afectan a esta interaccion planta-animal (Obeso &
Herrera 2018). En resumen, dada la diversidad de respuestas encontradas en ambientes perturbados
por actividades antrdpicas, para plantas, polinizadores y los procesos asociados a esta interaccion
mutualista, seria necesario realizar estudios que evalten el impacto humano en las poblaciones de
plantas y su ensamble de polinizadores para poder evaluar posibles medidas eficientes de
conservacion, restauracion y manejo oportuno frente a la creciente pérdida de ambientes naturales.
Goettsch et al. (2019) menciona que en Chile central hay areas prioritarias para la conservacién de

las poblaciones de cactus.

Por otro lado, para las abejas identificadas que interactuaron con los taxones de estudio, se encontr
que hay especies no descritas, incluso en el caso de Anthrenoides spl, para Chile solo se menciona
este género (Chiappa et al. 1990; Urban 2005). En el caso del subgénero Dialictus, son abejas de
pequefo tamafio que a menudo pasan desapercibidas (Engel 2000). Este subgénero pertenece a la
tribu Halictini, la cual es una tribu con mayor diversidad y plasticidad de comportamiento social
(Gibbs et al, 2012a) con multiples eventos de especiacion (Gibbs et al, 2012b). También encontramos
abejas del género Corynura, endémicas de Chile y de los bosques andino-patagonico Argentina,
construyen sus nidos realizando tneles en la tierra y su actividad esta relacionada con la floracién de
las plantas, por lo que varian segin las areas biogeograficas y de las condiciones climaticas
(Gonzalez-Vaquero 2015). Se ha reportado que Corynura herbsti tiene un comportamiento agresivo,
posiblemente por presentar en sus celdas una separacién, una division reproductiva (Packer 2006).
Hay pocos estudios del comportamiento que tienen estas abejas (Sarzetti et al, 2012). Que incluso se
ha reportado que algunas abejas, como la especie Alloscirtetica lanosa, presentan habitos cactéfilos
a diferencia de otras especies, siendo la Gnica de la cual se ha registrado con este tipo de asociacion
(Vivallo 2003). Aungue hay reportes de especies de abeja que solapan su distribucion con la
distribucién de cactus (Sielfeld 1973), Walter & Sielfeld (1973) mencionan que la especie
Trichothurgus dubius presenta una marcada asociacion con cactus y observamos que esta especie

hace sus nidos en las poblaciones de cactus estudiados. En el caso de las Colletidae, las encontradas
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son de tamafo pequefio y endémicas de Chile (Genaro & Packer 2005; Gibbs & Packer 2006), por lo
general pasan desapersividas por su reducido tamafio (Toro 1997) y Montalva & Ruz (2010)
mencionan que las Colletidae son las especies de abejas mas diversas para Chile. Como las abejas
cumplen un rol ecoldgico como el grupo mas importante de polinizadores, la cual se han reducido las
poblaciones locales de especies por actividades humanas, hacen necesario mayores esfuerzos en
conocer y estudiar a las abejas que generalmente hacen sus nidos cerca de poblaciones de plantas de
las que estan asociadas.
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5. Capitulo 11 ¢ Existe separacion en el nicho de polinizacion de cuatro taxones de Eriosyce para

formar una barrera precigético efectiva?
5.1 RESUMEN

La interaccion planta-animal, es una relacién mutualista con una larga historia de vida, en que esta
interaccion ha causado en algunos casos una especializacion entre estos organismos como flores
productoras de aceite relacionadas con abejas recolectoras de aceite. Se ha hipotetizado que esta

asociacion de este mutualismo puede llevar a la divergencia de los rasgos floral.

Las condiciones que permiten esto tltimo es el nicho de polinizacion, cuya dinamica podria dar cuenta
de la especiacion de las plantas al incidir en el aislamiento reproductivo precig6tico de las especies.
El solapamiento del nicho de polinizacién entre especies que coexisten simpatricamente puede dar la
oportunidad ecoldgica de formar hibridos. Eriosyce chilensis es una especie con rasgos morfol6gicos
intermedios a otras dos especies consideradas parentales putativos E. subgibbosa y E. curvispina var.
mutabilis, su distribucion esta contenida en el area donde los parentales putativos solapan sus
distribuciones. Ademas, muchas especies de cactaceas tienen barreras de aislamiento reproductivo
blandas, posibilitando la generacién de hibridos, cuyos individuos poseen rasgos morfol6gicos
intermedios. En este estudio se caracterizd el nicho de polinizacion de los taxones de E. curvispina
var. mutabilis, E. subgibbosa, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora. Hipotetizamos que E.
chilensis al presentar rasgos intermedios a especies aledafias a él, seria un hibrido formado por el
cruce interespecificos causado por el solapamiento del nicho de polinizacion entre especies
parentales. Lo cual, generaria la oportunidad de que se formen hibridos en su habitat. Se estudié la
fenologia floral, rasgos florales y ensamble de polinizadores, evaluando el solapamiento
multidimensional entre los taxones estudiados. Ademas, se realizaron experimentos de cruzamientos
interespecificos para evaluar la produccion de semillas. Existe un bajo solapamiento en el periodo de
floracion entre los taxones de estudio, ocurriendo a finales de octubre hasta inicios de noviembre. Los
rasgos florales entre algunos taxones son similares por ejemplo E. curvispina var. mutabilis y E.

chilensis var. albidiflora. Ademas de ello, se encontrd similitudes del ensamble de polinizador.

5.2 INTRODUCCION

La interaccion planta-animal es una interaccién mutualista de la cual se ha sugerido que las plantas,
especificamente las flores, al tener una asociacién especializada con los animales que las polinizan,
pueden conducir a la divergencia de estos organismos (Kay & Sargent 2009; Johnson 2010). Esto se

debe a un acoplamiento ligado a la atraccion y la manipulacién de los polinizadores por parte de las
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plantas (Kay & Sargent 2009), que puede ser morfolégico o una recompensa floral, ej. flores
productoras de aceite con abejas recolectoras de aceite, permitiendo la fecundacion por el depoésito
de polen en el estigma (Murula et al. 2014). Las condiciones que permiten la interaccion mutualista,
planta-animal, es el nicho de polinizacion, cuya dindmica permite entender, en algunos casos, la
especiacion al ocasionar un aislamiento reproductivo precigético en angiospermas (Johnson 2010;
van der Niet & Johnson 2012; Pauw 2013). Cuando se establecen las barreras de aislamiento
reproductivo en una especie, estas desempefian un papel clave en el origen y el mantenimiento en la
naturaleza (Ramsey et al. 2003). Ademas, estas barreras precigoticas pueden evitar o reducir el flujo
genético inter-especifico en plantas simpatricas (Ramsey et al. 2003; Solis-Montero & Vallejo-Marin
2017), que habitualmente poseen nichos ecoldgicos diferentes al atraer diferentes polinizadores
(Garcia 2013). Especies de plantas que coexisten geograficamente pueden solapar porciones de sus
nicho de polinizacion (Marques et al. 2007), cuando esto ocurre se podria ocasionar una ruptura en
las barreras de aislamiento reproductivo, favoreciendo el flujo génico proporcionando oportunidades

ecoldgicas para la formacion de hibridos entre especies distintas (Vereecken et al. 2010).

La hibridacién es un fendmeno clave en la evolucién de las plantas (Freitas et al. 2006; Machado
2008), ya que se producen recombinaciones genéticas y permiten la formacion de nuevos linajes
evolutivos (Wendt et al. 2001). Los hibridos interespecificos surgen del entrecruzamiento de dos
especies con alta cercania filogenética (Mesquita-Neto et al. 2018) y tienen caracteristicas
morfologicas intermedias de las especies de plantas parentales (Griffith 2001; Tierney & Wardle
2008). Este proceso favorece, en algunos casos, al aportar variabilidad fenotipica y desarrollo de
nuevos rasgos adaptativos (Leebens-Mack & Milligan 1998; Vereecken et al. 2010) que permiten la
colonizacion de nuevos habitats (Marques et al. 2007). Los hibridos pueden tolerar intercambios de
polinizadores (Mesquita-Neto et al. 2018) y atraer un conjunto de polinizadores distinto al de los

parentales (Vereecken et al. 2010).
5.2.2 Hibridacion de especies de cactaceas

Empleando técnicas multivariadas se han detectado varios casos de especies de cactus hibridos
naturales (Cota & Philbrick 1994; Palomino G & Heras 2001; Tepedino et al. 2010; Tel-Zur et al.
2012), por lo que estas plantas generalmente tienen pocas barreras a la hibridacion (Machado 2008),
se pueden cruzar con cualquiera de las especies parentales (Taylor & Zappi 2004). En algunos casos,
las especies hibridas forman poblaciones solapando su distribucion con las especies parentales
(Campbell et al. 1998; Montanucci 2015). Las poblaciones hibridas eventualmente se estabilizan,
generando que la constitucién genética y sus caracteristicas morfolégicas se homogenicen y se

conviertan en un linaje evolutivo nuevo, independiente de los parentales (Machado 2008). La mayoria
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de los cactus tienen flores auto-incompatibles (Guerrero et al. 2012; Montanucci 2015) requiriendo
de vectores animales para trasladar los gametos masculinos de los estambres de un individuo al
gineceo de otro individuo (Eggli & Giorgetta 2015). Por lo que los polinizadores son un factor clave
para la formacidn de hibridos en plantas donde los nichos de polinizacién se solapan (Grant & Grant
1971).

Hay cactus de Chile que probablemente no presentan un sindrome de polinizacioén asociado a un
visitante floral especifico, como el caso de Echinopsis, dependiendo de su distribucion geogréfica,
las poblaciones de Echinopsis pueden ser visitados por diferentes polinizadores (Ossa & Medel 2011).
Por lo que, tener sistemas de polinizacion generalistas da a concluir que los polinizadores no
predichos por el sindrome floral, pueden estar visitando a otras plantas cercanas y al hacer simultaneas
visitas, y cargar polen en sus cuerpos, estos podrian actuar como vectores de un cruzamiento de polen
interespecificos. Guerrero et al. (2011b) hipdtetiza que Eriosyce chilensis puede ser un hibrido
putativo del cruce proveniente de E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis, donde poblaciones de
estas especies solapan sus habitat en el area donde habita Eriosyce chilensis. Debido a ello, evaluamos
si hay un solapamiento del nicho de polinizacién en sus componentes principales, fenologia floral,

morfologia floral y ensamble de polinizadores.

Pregunta de investigacion

¢Existe solapamiento del nicho de polinizacion entre las especies E. subgibbosa y E. curvispina var.

mutabilis?
5.3 Hipdtesis

Como E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis se encuentran en simpatria, por lo que hay una
posibilidad de que solapen sus nichos de polinizacion, facilitando el cruce interespecificos entre estos
taxones, dando la oportunidad ecoldgica y evolutiva de formar hibridos. Para que exista un
solapamiento del nicho de polinizacion biol6gicamente relevante se debe cumplir: (1) un
solapamiento en la fenologia floral entre los taxones E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis,
junto con los presuntos hibridos E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora. (2) E. chilensis y E.
chilensis var. albidiflora tienen rasgos florales intermedios a los taxones parentales E. subgibbosa y
E. curvispina var. mutabilis, donde estos taxones parentales comparten polinizadores. (3) Los
presuntos taxones parentales E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis pueden cruzarse entre ellos

y generar semillas.
Objetivo general
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Evaluar si existe solapamiento del nicho de polinizacion y si el cruzamiento entre E. subgibbosa y E.

curvispina var. mutabilis generan semillas.

Objetivos especificos

(1) Caracterizar alguno de los componentes claves del nicho de polinizaciéon de los taxones E.
subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora.

(2) Evaluar el solapamiento de los componentes del nicho de polinizacién, fenologia floral, rasgos
florales y ensamble de polinizadores.

(3) Evaluar el cruzamiento entre E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis, en la produccion de

semillas.

5.4 METODOLOGIA
5.4.1 Fenologia floral

Se evalud la fenologia floral de cuatro taxones de Eriosyce cactus costeros de Chile central en dos
afios (2016 y 2017), monitoreando parches con abundantes individuos (n = 20) de cada taxones de
estudio. Se registro el nimero de flores abiertas con su fecha de floracion. Esta metodologia permitio
estimar la duracion de la floracion de los cactus de estudio. Estimando el tiempo de antesis de la
poblacidn, donde el peak maximo de floracion es el tiempo en el que se registré el mayor niamero de

individuos con flores abiertas.
5.4.2 Morfologia floral

Se estudid la morfologia floral a través de la medicion de rasgos florales de las especies estudiadas,
registrando las siguientes variables: (1) longitud externa y (2) longitud interna de la flor, (3) didmetro
de la corola, (4) didametro del nectario, (5) largo del estigma, (6) largo de los estambres, (7) ancho
apertura floral, (8) longitud de la corola, (9) didmetro interno de la corola, (10) distancia de la antera
y del estigma a la base del tubo de la corola, como se muestra en la Figura 111.1. Estas medidas florales

se hicieron en campo, in situ, con un pie de metro.
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Figura I1.1. Hustracion de los rasgos florales medidos para caracterizar la morfologia floral. (a)
representacion de la flor de Eriosyce subgibbosa. (b) representacién de la flor de E. curvispina var.
mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora.

5.4.3 Visitantes florales

Para caracterizar a los visitantes florales de las especies estudiadas se realizaron observaciones en
sectores con poblaciones densas de individuos en flor. Los visitantes florales no identificados in situ,
los insectos, fueron recolectados para su determinacion taxonémica al menor nivel posible y se
depositaron en la coleccion de referencia del laboratorio BIOMAS, Universidad de Concepcion. Se
utilizaron claves taxonoémicas para identificar a los insectos. Para identificar a las abejas chilenas que
visitaron los cactus, se utiliz6 la clave de Chiappa et al. (1990) que nos permite determinar hasta el
nivel taxondémico de género y posteriormente se utilizaron claves taxondmicas especificas del género
para llegar al nivel taxonémico de especie (Jaffuel & Pirion 1926; Ruz & Toro 1983; Rojas & Toro
2000; Michener 2007; Montalva & Ruz 2010).

Con los datos recopilados se construyeron matrices cuantitativas, en las que se registraron la tasa de
visitas como numero de visitas. Con estas matrices se construyeron curvas de acumulacién de
especies y se usara la funcion rar del paquete iNext (Hsieh et al. 2016) para R. Con el fin de estimar

la riqueza de los visitantes florales en el area de estudio.
5.4.4 Solapamiento del nicho de polinizacion

Para evaluar si se produce un solapamiento de la fenologia floral entre los taxones de estudio, se
utilizé el indice de Pianka en el que se basa en la proporcion de eventos relacionados con el uso de
un determinado recurso por diferentes especies (Pianka 1973) con el paquete EcoSimR (Gotelli et al.

2015) de R que indica el nivel de solapamiento entre las especies, en este caso de los taxones.

Se caracteriz6 la morfologia floral usando dos analisis; primero un Analisis de Componentes
Principales (PCA) con la funcién prcomp en R y el siguiente un andlisis Escalamiento
Multidimensional (MDS) con la funcién cmdscale del paquete vegan en R. Para evaluar la similitud
de los grupos, se uso el analisis de similitud (ANOSIM) con la funcion anosim del paquete vegan en
R, para ver si hay diferencias entre los grupos. Y se evaluaron cudles son las medidas que difieren
usando el test de Wilcoxon que compara el rango medio de los rasgos relacionados y determina si

existen diferencias entre ellas, usando la funcién pairwise.wilcox.test del paquete stats en R

La similitud de polinizadores se evalué con el indice de Sorensen que expresa la proporcion de la

distancia maxima posible del conjunto de datos (McCune & Grace 2002).
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5.4.5 Cruzamiento manual interespecificos

Para evaluar si el cruzamiento entre E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis producen semillas,
se realizd un experimento de polinizaciéon manual con polen previamente recolectado de estas
especies, el cual consistié en cruzamientos interespecificos. Se marcaron a los individuos y su flor
monitoreandolos diariamente. A las flores de E. subgibbosa se le depdsito en el estigma polen
proveniente de E. curvispina var. mutabilis y a las flores de E. curvispina var. mutabilis se le aplico
polen en el estigma proveniente de E. subgibbosa. Al finalizar la deposicion de polen, las flores de

ambos taxones fueron tapados con tul para evitar visitas de visitantes florales.

5.5 RESULTADOS
5.5.1 Fenologia floral

En ambos afios del estudio, se registraron un total de 80 ejemplares, floreciendo desde julio hasta
diciembre escalonadamente por taxones. El peak maximo de floracion para E. subgibbosa es en
agosto. Eriosyce curvispina var. mutabilis en noviembre. Eriosyce chilensis en septiembre. La

variedad blanca, E. chilensis var. albidiflora, fluctia de septiembre a noviembre.

El taxdn E. subgibbosa es el que tiene una larga duracion de antesis y el que tuvo mayores individuos
con flor. El taxon E. curvispina var. mutabilis es el que tiene la menor duracién de antesis. Los taxones
Eriosyce chilensis y E. chilensis var. albidiflora presentaron un periodo de antesis variables, en un

afio florecieron antes (Figura 11.2).
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Tabla 11.1 Porcentaje de individuos en flor de Eriosyce subgibbosa, E. chilensis, E. chilensis var. albidiflora y E. curvispina var. mutabilis, en ambos
afios de muestreo (2016 - 2017). Se indican los meses del afio abreviados.

Taxones 2016 2017

Jul  ago Sep oct nov  dic Jul ago  sep oct nov dic
Eriosyce 40% 80% 77% 25% 5% 100% 95% 42% 10% 7%
subgibbosa
Eriosyce 40% 70%  55% 27% 42%  22% 10%
chilensis
Eriosyce
chilensis var. 5% 57% 62% 20% 80% 25% 5%
albidiflora
Eriosyce
curvispina var. 25% 35% 10% 70% 82% 50%
mutabilis
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Figura 11.2. Fenologia floral. a) corresponden a la floracion del primer afio 2016 de muestreo. b)
corresponde a la floracién del segundo afio 2017 de muestreo. Eriosyce subgibbosa (azul), E.
curvispina var. mutabilis (amarillo), E. chilensis (naranja) y E. chilensis var. albidiflora (plomo). El
eje de las abscisas es el tiempo de floracién y el eje de las ordenadas son el porcentaje del nimero de
individuos en flor.
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Los valores estimados del solapamiento de la fenologia floral para el primer afio (2016) varian de 0 a
0,58 (Tabla 11.2), indicaron que por lo general son altos, solo cuatro valores son menores a 0,05,
siendo el 0,5 el valor mas alto (Tabla 11.2). Entre las especies E. subgibbosa y E. curvispina var.
mutabilis el valor estimado del indice de solapamiento es 0,002. Entre las especies E. subgibbosa, E.
curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora el valor estimado del indice del
solapamiento de la fenologia floral es 0,2. Para el segundo afio de estudio (2017) los valores del
solapamiento estimado varian de 0,01 a 0,89 (Tabla 11.2) indicando que, por lo general, son altos,
encontrando solo dos valores son menores a 0,05. Entre las especies E. subgibbosa y E. curvispina
var. mutabilis el valor estimado del indice de solapamiento es 0,01. Entre las especies E. subgibbosa,
E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora el valor estimado del indice

del solapamiento de la fenologia floral es 0,3.
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Tabla I1.2 Valores de solapamiento de la fenologia floral estimado mediante el indice de Pianka. Con 1000 replicaciones.

2016 2017
Media Tamafio de . Tamario de
o . e Media del .
Comparacién Indice del Varianza efecto Indice indice Varianza efecto
P observado indice simulada estandarizado observado simulado simulada estandarizado
simulado (SES) (SES)
E. subgibbosa —
E. chilensis var. 0,182 0,383 0,029 -1,169 0,406 0,303 0,43 0,496
albidiflora
E. subgibbosa— ;g 0473 0,024 0,421 0,486 0,285 0,049 0,905
E. chilensis

E. subgibbosa —

E. curvispina 0,002 0,325 0,036 -1,694 0,012 0,287 0,05 -1,225
var. mutabilis
E. chilensis var.
albidiflora — E. 0,586 0,324 0,048 1,192 0,891 0,204 0,06 2,78

chilensis
E. chilensis var.
albidiflora - £ ), 0218 0,056 -0,736 0 0,21 0,063 0,822
curvispina var.
mutabilis

E. chilensis — E.

curvispina var. 0,114 0,27 0,05 -0,698 0,028 0,178 0,066 -0,585

mutabilis

Todos 0,244 0,332 0,007 -1,034 0,304 0,244 0,009 0,618




5.5.2 Morfologia floral

Las flores son hermafroditas y maduran primero las primeras anteras, luego el estigma con las anteras
siguientes hasta el final con las Gltimas anteras, siendo las flores apicales con un estigma lobulado
arriba de las anteras superiores. Se encontraron diferencias en todas las mediciones florales entre los
taxones (Tabla 11.3). El taxén E. chilensis mostro diferencias en la longitud externa. Eriosyce
subgibbosa y E. chilensis son diferentes a E. curvispina var. mutabilis y E. chilensis var. albidiflora
con respecto al didmetro y longitud de la corola. En el caso del didmetro interno de la corola, largo
estigma y largo estambre, Eriosyce subgibbosa y E. chilensis son diferentes entre si, ademas son
diferentes a E. curvispina var. mutabilis y E. chilensis var. albidiflora. El Unico taxén en tener
diferencias morfoldgicas en el ancho de la apertura floral y del didametro del nectario fue E.
subgibbosa. Los taxones E. chilensisy E. chilensis var. albidiflora son diferentes entre si y diferentes
a E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis en la distancia desde las anteras y el estigma hasta la
base. Eriosyce subgibbosa es el taxdn con el mayor diametro del nectario y largo de anteras y estigma.
Pero el taxdn con el menor ancho de la apertura floral. En cambio E. curvispina var. mutabilis y E.

chilensis var. albidiflora son los taxones con las flores mas grandes.

Tabla 11.3. Pardmetros morfoldgicos florales de Eriosyce subgibbosa (n = 20), Eriosyce chilensis (n
= 20), Eriosyce chilensis var. albidiflora (n = 20) y Eriosyce curvispina var. mutabilis (n = 20).
Mediciones de media y desviacion estandar (SD). Todas las medidas estdn en milimetros (mm).

Dentro de las columnas, los valores que no comparten letras son significativamente diferentes p<0,05.

. . Eriosyce Eriosyce
Eriosyce Eriosyce o .
. : . - chilensis var.  curvispina var.
Mediciones florales subgibbosa chilensis Ibidifl bili
(media + SD)  (media+Sp)  &nidiflora mutanilis
B B (media + SD) (media + SD)
Longitud externa (mm) 41,32 +5,35? 36,97 +3,89° 46,10 + 4,69° 45,73 + 5,852
Diametro corola (mm) 32,72 + 6,40° 40,41 +745° 4452 +791° 40,80 + 7,74°
Longitud corola (mm) 2370+2:82°  2550+3,90° 30,30+354° 30,93+ 4,48
(E)rT']?T]’T)‘etro interno corola 44 g5 4 9500 30304£354° 2150+411° 21,91 +2.75°
fm" apertura floral 9,29 +2,17° 15,36 +4,27° 17,39+823° 18,19 + 6,38"
Diametro nectario (mm) 4,43 +1,72° 1,89 +0,42° 1,96 +0,57° 2,66 +0,87"
Largo estigma (mm) 31,57 +461°  20,36+1,96° 2623+317° 24,92 +2,79°
Largo estambre (mm) 19,38 +2,782 10,72 +2,33° 13,59 + 3,10° 12,56 + 2,47¢
Distancia de la anteraala ¢ 5, , 5 1g2 500+135°  680+174° 843+ 1,86
base (mm)
Distancia del estigmaala ;4 o 334108 407415 5,54 + 1,15°

base (mm)
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El analisis mostr6 que los dos primeros ejes contribuyen a explicar un 68.7% de la varianza. Las
variables que mas contribuyeron a explicar la varianza fueron, para el primer eje, la longitud interna,
longitud externa, distancia antera a la base y longitud estigma. Para el segundo eje, las variables que
mas contribuyeron fueron el didmetro interno de la corola, la apertura floral, la longitud de la corola
y el diametro de la corola (Figura 11.3). Un anélisis de similitud (ANOSIM) que evalud la similitud
de los taxones en base a los rasgos florales usando distancia de Bray-Curtis mostr6 que al menos uno
de los grupos difiere significativamente del resto (R-ANOSIM = 0.533, P < 0.001). Del analisis del
grafico se observa que E. subgibbosa parece ser el taxdn que presenta menor similitud con el resto de
los taxones, mientras que E. chilensis var. albidiflora y E. curvispina var. mutabilis presentan una
gran similitud entre si. En el grafico las elipses representan el 95% de la dispersion de los datos de

cada grupo (taxones)

Variety

— E_albi

—* E_chi
E_mut

—+ E_sub

standardized PC2 (31.6% explained var.)

2 -1 0 1 2
standardized PC1 (37.1% explained var.)

Figura 11.3. Se muestran los rasgos florales agrupados en dos componentes principales, El color rojo
representa a E. subgibbosa, el color amarillo a E. curvispina var. mutabilis, el color azul a E. chilensis
var. albidiflora y el color morado representan a E. chilensis. Cada simbolo hace referencia a un

individuo.
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5.5.3 Visitantes florales

El andlisis de las curvas de acumulacion de especie difirio entre los afios de muestreo (Figura 111.4).
Por ejemplo en el afio 2016 E. curvispina var. mutabilis fue visitado por 7 especies de abejas a
diferencia del afio 2017 que fue visitado por cinco especies de abejas (Tabla 1.2). Por lo cual, en el
afio 2016, las especies E. curvispina var. mutabilis y E. chilensis var. albidiflora son las que
acumularon mas especies a diferencia de E. chilensis y E. subgibbosa. Caso distinto a lo que ocurrid
en el afio 2017, donde las especies E. chilensis y E. curvispina var. mutabilis fueron las especies que
acumularon méas especies. E. chilensis var. albidiflora acumulo 3 especies y E. subgibbosa acumulo

2 especies (Anexo 3).

La abundancia de las especies de abejas tambien vario, encontrando en el primer afio a la especie
Anthrenoides sp. 1 con la mayor frecuencia visitando a E. chilensis y la abeja menos frecuente fue
Diadasia chilensis visitando a E. curvispina var. mutabilis. en el siguiente afio la especie de abeja con
mayor frecuencia fue Anthrenoides sp. 1 visitando a E. curvispina var. mutabilis y la especie de abeja
con la menor frecuencia fueron cuatro especies; Xenochilicola diminuta, Dialictus sp. 2, Corynura

herbsti visitando a E. chilensis, Dialictus sp. 1 visitando a E. chilensis var. albidiflora (Tabla 1.2).
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Figura 11.4 Curva de acumulacidon de especie de los taxones del genero Eriosyce. a) afio 2016. b) afio
2017. Eriosyce chilensis (rojo), Eriosyce chilensis var. albidiflora (verde), Eriosyce curvispina var.
mutabilis (azul), Eriosyce subgibbosa (morado). El eje de las abscisas indica el esfuerzo de muestreo
efectuado (n; unidades de esfuerzo). El eje de las ordenadas indica el nimero de especies encontradas
para cada nivel de muestreo dado (Sn). Linea continua indica interpolacion y la linea punteada indica
extrapolacién a 100 muestras. La sombra muestra el intervalo de confianza del 95% para cada taxén

de cactus.

La mayor similitud del ensamble de polinizadores obtenida en ambos afios se observé entre los
taxones E. curvispina var. mutabilis, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora, variando entre los
afios (Tabla 11.4). La menor similitud en el ensamble de polinizacién es entre los taxones E.
subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis. El polinizador presente en ambos afios y que comparten
los taxones E. curvispina var. mutabilis, E. subgibbosa y E. chilensis var. albidiflora, es la abeja

Dialictus sp. 1, miembro de la subfamilia Halictidae.
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Tabla I1.4 Similitud de polinizadores entre cada (medido por el indice de Sorensen) de los dos afios

consecutivos de muestreo (2016 y 2017). Los valores del afio 2016 estan sobre la diagonal y los

valores bajo la diagonal corresponden al afio 2017. E. subgibbosa, E. curvispina var. mutabilis, E.

chilensis y E. chilensis var. albidiflora. Los valores en negrita muestran el solapamiento entre las

especies parentales.

Taxones

E. subgibbosa
E. curvispina var. mutabilis
E. chilensis

E. chilensis var. albidiflora

E. chilensis var.

E. curvispina

E.

albidiflora . chilensis var. mutabilis  subgibbosa
0,36 0 0,18 1
0,71 0,72 1 0,28
0,72 1 0,46 0
1 0,36 0,5 0,4

5.5.4 Cruzamiento manual interespecificos

De la produccion de semillas del cruzamiento interespecificos resulto en que E. subgibbosa no formo

frutos ni semillas (Figura I1.5a y Figura 11.5b). A diferencia de E. curvispina var. mutabilis que si

formo frutos (n = 3; Figura 11. 5¢) y semillas (15 £+ 53 namero se semilla; Figura Il. 5d)
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Figura 111.5 Produccién de frutos (cuadros de la izquierda) y nimero de semillas (cuadros de la
derecha) bajo dos tratamiento de polinizacion. a'y b Eriosyce curvispina var. mutabilis. c y b Eriosyce
subgibbosa. El eje de las abscisas indica los tratamientos (“control”, “cruce polen-interespecificos™).
El eje de las ordenadas indica los frutos/semillas obtenidos. La barra indica la media y la linea indica

la desviacion estandar.

5.6 DISCUSION

Se evaluaron componentes del nicho de polinizacion en dos afios consecutivos (2016-2017) de cuatro
taxones de Eriosyce que habitan simpatricamente. Encontrando un solapamiento en la fenologia floral
ocurriendo en noviembre, aunque los peak de floracion difieren entre estos taxones. Los taxones E.
chilensis var. albidiflora y E. curvispina var. mutabilis son los cactus con mas similitudes
morfoldgicas florales y entre los taxones estudiados se comparten algunos polinizadores del

ensambles de polinizadores que cada taxa tiene.

Las fenologias florales de los taxones estudiados son similares entre los dos afios de muestreo. Uno
de estos taxones presenta periodos largos de floracion (Locatelli & Machado 1999), probablemente
esto se pudo haber generado por una adaptacion hacia flores de larga vida para facilitar la polinizacion
bidtica (Flores-Martinez et al. 2013), aumentando las posibilidades de que las flores estén abiertas
durante condiciones climaticas favorables para la actividad de sus polinizadores (Pascarella 2007).
Probablemente este fendmeno de periodos largos de floracion esté ocurriendo con E. subgibbosa, el
cual presenta una antesis prolongada de invierno a primavera, donde se ha especulado que la
longevidad floral podria estar facilitando la polinizacion por aves (Flores-Martinez et al. 2013).
Pascarella (2007) menciona que las especies de floracion de invierno tienden a tener largos periodos
de floracién. Donde la extension del ciclo floral puede ser considerado una respuesta adaptativa a
bajas temperaturas o limitacion de polinizadores (Gorostiague & Ortega-Baes 2014; Petanidou et al.
2014). Los siguientes taxones, a diferencia de E. subgibbosa, tienen una floracién mas corta. En
ambos afios de estudio se dio el caso que E. chilensis, quien tiene una coloracion similar a E.
subgibbosa, es el siguiente taxdn en florecer, por lo que se sugiere que al florecer simultineamente
puedan atraer similares visitantes florales, pero que los insectos de corta distancia estén influenciados
por las diferencias del recurso floral (Roy & Widmer 1999). Esto nos da a entender que la similitud
del color entre flores, no atrae a similares polinizadores al menos en este caso y que al florecer
simultdneamente los ensambles de polinizadores estén influenciados por otros rasgos como

odorantes, sabor del néctar, del polen, morfoldgicos etc.
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Como se ha sugerido que las especies de plantas con rasgos de flores mas similares comparten mas
polinizadores (Carvalheiro et al. 2014). En este sentido, Eriosyce chilensis comparte tiempo de antesis
con E. chilensis var. albidiflora y E. curvispina var. mutabilis, ademas de compartir polinizadores,
por lo que es coherente asumir en este caso que rasgos florales similares atraen a similares
polinizadores. Si analizamos el periodo de floracion de los taxones de estudio, el momento en que
todos los taxones comparten tiempo de antesis, en donde estan solapados, ocurre durante un periodo
de floracion corto (Vidal & Ramirez 2005). Estos como especies simpatricas, podriamos sugerir que
las poblaciones de plantas simpatricas solapan sus fenologias florales (Osborn et al. 1988; Petit 2001),
con ejemplares pertenecientes al mismo género o ejemplares de distinto género (Fleming 2006). A su
vez estos ciclos de floracion estan sujetos a las condiciones climaticas variables del area de
distribuciéon (Mclntosh 2002; Munguia-Rosas & Sosa 2010). Donde se ha aceptado que los patrones
fenoldgicos estan relacionados con las condiciones ambientales de la localidad, como la
disponibilidad de agua, influencia de la temperatura, fotoperiodo (Pavon & Briones 2001). En el caso
de un agente de polinizador especifico, la antesis estaria relacionada con el sindrome de polinizacién
(Flores-Martinez et al. 2013). Se ha propuesto que los polinizadores pueden tener una fuerte
influencia en la distribucion de especies de plantas, principalmente, plantas con sistemas de
polinizacion especializados (Duffy & Johnson 2017). Es de suponer que también estan relacionados
con las variaciones morfolégicas florales por asociarse con distintos polinizadores locales (Gomez et
al. 2008; Armbruster 2017), donde la variacion floral puede deberse a la seleccién mediada por
polinizadores para una concordancia optima entre la forma floral y la morfologia del polinizador
(Solis-Montero &Vallejo-Marin 2017). Estas diferencias morfoldgicas se han reportado en plantas
pertenecientes a un mismo clado, por ejemplo el género Erysimum (Brassicaceae) un clado de flores
generalistas, presentando diferentes sindromes de polinizacion (Gémez et al. 2014a) e incluso una
misma especie puede mostrar plasticidad morfol6gica (Gomez et al. 2006; Gomez et al. 2008; Gémez
& Perfectti 2010). Los taxones evaluados muestran caracteristicas que reflejan diferentes morfologias
florales. Uno de estos tiene flores tubulares, E. subgibbosa, y los demas taxones tienen forma de
embudo, por lo que se esperaria que tendrian diferentes sindromes de polinizacion entre morfologias
florales, ademas de tener diferencias en recompensas florales (E. subgibbosa produce néctar con el
cual atrae a P. gigas, en comparacién con los demas taxones que no producen néctar o las cantidades

son minimas).

Las condiciones climaticas juegan un factor importante que puede limitar la actividad de los

polinizadores, especificamente restringen a insectos, por lo que su abundancia y su frecuencia es
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relativa (Murali & Sukumar 1994; Pascarella 2007). No muy diferente a lo obtenido, si hablamos de
cada taxdn nos damos cuenta que al comparar los afios de estudio, la abundancia y frecuencia variaban
en algunos polinizadores como otros se mantenian estables. Otra situacion que se presento fue que
aunque uno de los taxones se describe con mayor certeza con un sindrome de polinizacion ornitofilico,
pero no necesariamente los sindromes de polinizacién restringen a otros visitantes florales, como las
abejas que puedan tener el tamafio suficiente para entrar por la apertura floral. Esto ha sucedido con
otros cactus que presentan sindromes de polinizacion ornitofilico y ocasionalmente son visitadas por
abejas, como por ejemplo Denmoza rhodacantha Britton & Rose, Opuntia palmadora Britton & Rose
y Melocactus zehntneri (Britton & Rose) Luetzelb (Locatelli & Machado 1999; Eggli & Giorgetta
2015). Los otros taxones no presentaron un sindrome de polinizacion dado, al ser visitados por
diversos insectos, por lo que sus caracteristicas florales atraen a diversos visitantes florales, se
consideran cactus con sindromes de polinizacion generalistas (Otero-Arnaiz et al. 2003). En
ocasiones, las plantas, en este caso cactus con antesis nocturna, estos al pasar por condiciones
climaticas desfavorables para su polinizador, alargan la receptibilidad del estigma para ser polinizadas
por polinizadores diurnos (Gorostiague & Ortega-Baes 2017). Frick et al. (2013) reporta que algunos
cactus dependiendo de la latitud en la cual se encontraban, su principal polinizador es poco frecuente,
en tal caso, son polinizados por aves, las que se consideran polinizadores oportunistas. Estas plantas
con sistemas de polinizacion generalistas fueron visitadas por abejas las que se encontraban
forrajeando y entrando a las flores con morfologias tanto tubulares como de embudo son en su gran
mayoria de pequefios tamafos (Castilla et al. 2017), aunque las flores con forma de embudo atraen
no solamente a abejas de pequefios tamafios, sino que también atraen a abejas de mayor tamafo. Estas
flores que son polinizadas por abejas (Arzabe et al. 2018) generalmente sus estructuras reproductivas
estan dentro de la corola y generalmente esta corola es ancha (Salas-Arcos et al. 2017). Entre los
taxones de estudio hubo una especie de abeja de pequefio tamafio del subgénero Dialictus que visito
a los taxones E. subgibbosa y E. curvispina var. mutabilis. Estos taxones que comparten
polinizadores, solaparon sus fenologias florales. Por lo que al compartir polinizadores estas especies
ocasionalmente pueden cruzarse interespecificamente (Grant & Grant 1971; Grant & Grant 1979). El
solapamiento de polinizadores convierte a la hibridacién en una posibilidad, preferentemente en
plantas emparentadas debido a una mayor compatibilidad entre ellas (Mesquita-Nieto et al. 2018).
Ocasionando rupturas en las barreras de aislamiento reproductivo proporcionando la oportunidad de
formar hibridos (Tepedino et al. 2010; Tel-Zur et al. 2012). Las plantas hibridas, al tener nuevas
combinaciones de rasgos florales, pueden atraer a otros polinizadores (nicho de polinizacién) que no
visiten a las plantas parentales, representando una ruta hacia la divergencia evolutiva (Margues et al.

2007). En nuestro caso el cactus que proponemos que puede ser un hibrido putativo atrajo a nuevos
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polinizadores. Otro acontecimiento mas de la posibilidad de que E. chilensis sea un hibrido. No seria
ilégico que E. chilensis sea un hibrido, ya que hay datos de eventos de hibridacion en cactus (Grant
& Grant 1979; Cota & Philbrick 1994; Griffith 2001; Palomino & Heras 2001; Soltis & Soltis 2009),
en lugares donde estos cactus hibridos habitan simpatricamente con las especies parentales (Grant &
Grant 1971; Font & Picca 2001; Griffith 2001; Arias & Terrazas 2008; Eggli & Giorgetta 2013;
Mesquita-Neto et al. 2018). La hibridacion parece estar relacionado con las condiciones ambientales,
el sindrome de polinizacion o la predisposicion genética (Cruz-Zamora et al. 2017).

6 CONCLUSION

Se caracterizo del nicho de polinizacion de cuatro taxones de Eriosyce que habitan simpatricamente
en una zona costera de Chile central. Lo obtenido fue su sistema reproductivo, su ensamble de
polinizadores y se evaluo el solapamiento del nicho de polinizacion interespecifico, el cual nos indico
que tres taxones, E. subgibbosa, E. chilensis y E. chilensis var. albidiflora son cactus con sistema
reproductivo auto-incompatible y que el taxén E. curvispina var. mutabilis presenta un sistema
reproductivo mixto. Todos estos taxones son visitados por sus propios ensambles de polinizadores.
En este caso los taxones con sistema reproductivo auto-incompatible y sistema reproductivo mixto,
requieren de vectores que trasladen los granos de polen. Lo que se obtuvo en el solapamiento del
nicho de polinizacion interespecifico, fue que ocurre durante un periodo de floracion corto, donde los
taxones supuestamente parentales ademas de solapar sus fenologias florales, comparten
polinizadores, el cual este polinizador podria actuar de puente de flujo génico interespecifico. Estos
cactus habitan en un area sujeta a alteraciones humanas, por lo que tienen diferentes estados de
amenaza. Nuestro estudio contribuye a comprender la variacion simpatica en el sistema reproductivo
de taxones altamente relacionados, y que el conocimiento del sistema reproductivo de estos cactus y
su interaccién con su ensamble de polinizacion puede contribuir a la conservacion, propagacién y
manejo de especies amenazadas y la creciente perdida de habitat naturales, especialmente para E.

chilensis, cuya poblacidn estudiada es la Unica existente de este taxdn hasta la fecha.
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Anexo 1. Ndmero de semillas bajo cuatro tratamientos de polinizacion. (a) Eriosyce chilensis y (b) Eriosyce chilensis var. albidiflora. El eje de las
abscisas indica los tratamientos. El eje de las ordenadas indica el nimero de semillas obtenidas. La barra indica la media y las lineas la desviacién
estandar. El tratamiento Auto-polinizacion manual consiste en que a las flores focales de los taxones se les coloca polen proveniente de si misma,
luego de aplicar el polen fueron tapadas con tul.
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Anexo 2: Riqueza de especies en los cuatro taxones registrados durante los avistamientos.

. . ) . . E. curvispina o E. chilensis var.
Orden Familia Subfamilia Género Especie E. subgibbosa N E. chilensis o
var. mutabilis albidiflora

2016 2017 2016 2017 2016 2017 2016 2017

Coleoptera Mordellidae Mordellinae Mordella Mordella sp + + +
Coleoptera Coleoptera spl +* +* +* +* +* +*
) . . . Cylindrophora
Coleoptera Buprestidae Buprestinae Cylindrophora . + +
maulica
Coleoptera Melyridae Melyrinae Arthrobrachus Arthrobrachus sp. + +
| o o Nyctopetus
Coleoptera Tenebrionidae Pimeliinae Nyctopetus o + +
tenebrioides
Diptero Syrphidae Syrphidae sp +
Diptero Diptero spl + + +%* +%* +%* +%*
Hymenoptera Apiforme Andrenidae Anthrenoides Anthrenoides sp. 1 + + + + + +
Hymenoptera Apiforme Andrenidae Liphantus Liphantus sp. 1 + + + + +
. . o Alloscirtetica lanosa
Hymenoptera Apiforme Apidae Alloscirtetica +
Urban
. . . Apis mellifera
Hymenoptera Apiforme Apidae Apis . +
Linnaeus
. . . . Diadasia chilensis
Hymenoptera Apiforme Apidae Diadasia . +
Spinola

. . . Chilicola mantagua
Hymenoptera Apiforme Colletidae Chilicola +
Toro & Moldenke

Hymenoptera Apiforme Colletidae Chilicola Chilicola sp. 1 + + + + +
Xenochilicola
Hymenoptera Apiforme Colletidae Xenochilicola diminuta Toro & +
Moldenke

Caenohalictus
Hymenoptera Apiforme Halictidae Caenohalyctus cyanopygus Rojas & +

Toro



Hymenoptera
Hymenoptera
Heminoptera

Heminoptera

Hymenoptera
Hymenoptera

Hymenoptera

Apodiformes

Hemiptera

Apiforme
Apiforme
Apiforme

Apiforme

Apiforme
Apiforme

Formicidae

Trochilidae

Halictidae
Halictidae
Halictidae

Halictidae

Halictidae

Megachilidae

Trochilinae

Caenohalictus
Caenohalictus
Corynura

Dialictus

Dialictus

Thichothurgus

Patagonas

Caenohalictus
rostraticeps Friese
Caenohalictus sp. 1
Corynura herbsti
Alfken
Dialictus sp. 1 +
Dialictus sp. 2
Trichothurgus dubius
Sichel

Patagonas gigas
Picaflor gigante +
Vieillot

Hemiptera sp

+*

+*
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Anexo 3: Datos del nimero de muestra, estimado de Riqueza y Shannon, error estandar, intervalos de confianza de cada taxones de estudio en los

dos periodos de muestreo (2016-2017). Los primeros representan el afio 2016 y los siguientes representan el afio 2017.

chaoRichness chaoShannon
Especie Muestra  S.ob Estimado r Error Intervalo Intervalo Estimado Error Intervalo Intervalo
(T) S (Riqueza estandar  confianza ~ confianza Shannon estandar confianza confianza
estimada) inferior superior inferior superior
Eriosyce subgibbosa 50 4 4 0,52 4 5,62 0,71 0,12 0,68 0,95
Eriosyce curvispina var. 85 7 7,49 1,31 7,02 15,35 1,58 0,08 1,54 1,74
mutabilis
Eriosyce chilensis 32 4 4 0,39 4 5,01 1,17 0,1 1,12 1,38
Eriosyce chilensis var. 32 7 12,81 6,86 7,93 43,28 1,58 0,2 1,38 1,99
albidiflora
Eriosyce subgibbosa 14 2 2 0,33 2 2,84 0,4 0,16 0,41 0,76
Eriosyce curvispina var. 118 5 5 0,4 5 6,01 0,78 0,1 0,77 0,98
mutabilis
Eriosyce chilensis 74 8 10,22 3,35 8,26 26,81 1,14 0,14 1,07 1,43
Eriosyce chilensis var. 96 3 3 0,48 3 4,49 0,63 0,05 0,62 0,75

albidiflora
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