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Resumen

El ecosistema alpino se encuentra en las alturas de regiones montafiosas de todo el
mundo, donde las condiciones ambientales son extremas y en consecuencia estresantes
tanto para las poblaciones de animales como de plantas. No obstante, se ha postulado
que bajo estos escenarios de estrés abidtico las interacciones positivas o de facilitacion
prevalecen, siendo considerablemente mas importantes que las interacciones negativas o
de competencia. Las plantas con forma de crecimiento en cojin son uno de los
organismos mas notables en estos ecosistemas, siendo una de las formas de vida mejor
adaptadas a la alta montafia. Ademas, modifican localmente el entorno abiotico y crean
microhabitats favorables que facilitan el establecimiento y supervivencia de muchas
otras especies vegetales y, por lo tanto, actian como plantas nodrizas. El conocimiento
que tenemos sobre la incidencia y magnitud de la facilitacion planta-planta en el
ambiente altoandino del norte de la Patagonia es escaso, siendo imperativo investigar el
comportamiento y la fuerza de la facilitacion directa e indirecta a través de gradientes
altitudinales, especialmente bajo una perspectiva comunitaria. El objetivo principal de la
presente tesis es evaluar las implicancias ecoldgicas y evolutivas de las interacciones
planta-planta sobre los patrones de diversidad de plantas en uno de los ambientes mas
inhdspitos del mundo, el ecosistema alpino. Me propuse estudiar la facilitacion directa,
mediada a través del efecto nodriza de las plantas en cojin a crecientes escalas
espaciales, y la facilitacion indirecta, mediada por polinizadores, en ambientes de alta
montafia. Especificamente estudié la diversidad de plantas asociada a cojines de
angiospermas (Capitulo 1) y a cojines de musgos (Capitulo Il) en el noroeste de la
Patagonia. Ademas, exploré los efectos de las interacciones planta-planta (competencia
— neutralidad - facilitacion) sobre los patrones de diversificacion de plantas en los
ambientes alpinos del mundo a partir de una revision bibliografica (Capitulo I11). Por
altimo, puse a prueba y cuantifiqué la facilitacion planta-planta indirecta, aquella
mediada por polinizadores, a partir de la caracterizacion de las cargas de polen
depositadas en flores a distintas alturas del ambiente altoandino de la Patagonia, con el
objetivo de analizar la relacion entre la recepcion de polen conespecifico y la diversidad
de polen heteroespecifico (Capitulo 1V). Encontré que la presencia de plantas en cojin
estuvo asociada a una mayor riqueza de especies en todas las escalas espaciales
analizadas, desde la escala de parche hasta la escala de comunidad. Ademas, la

facilitacion por plantas en cojin increment6 su importancia con la altitud, donde las



condiciones ambientales se tornan mas severas. Mis hallazgos sugieren que
aproximadamente un tercio de la flora altoandina de la region debe su presencia a la
existencia de plantas en cojin, desafiando la idea de que los factores abioticos por si
solos son suficientes para determinar completamente la incidencia de especies a grandes
escalas espaciales, y proporcionado conjuntamente evidencia de que procesos
ecologicos a escala local pueden ser cruciales para promover y mantener la
biodiversidad a diversas escalas espaciales. Nuestra comprension de las interacciones
planta-planta, no obstante, se basa casi exclusivamente en plantas vasculares, a pesar de
que el rol de planta nodriza y, por lo tanto, como organismo facilitador, puede ser
también desempefiado por otros grupos taxondémicos en la region altoandina, ademas de
angiospermas. Especificamente encontré distintas especies de briofitas formando matas
0 cojines en cercania a lagunas en la alta montafia, ambientes caracterizados por frio y
humedad extremos. Los cojines de musgo albergaron una mayor riqueza de especies,
abundancia y cobertura de plantas vasculares en comparacion a los parches de suelo sin
musgos, desempefidndose muy similarmente a los cojines de angiospermas. Por otro
lado, evalué a nivel global si géneros de plantas alpinas caracterizadas por especies
excluidas competitivamente (creciendo en suelo desprovisto de plantas nodriza) o
facilitadas (creciendo asociadas a plantas nodriza) son considerablemente mas diversos
que los géneros caracterizados por especies generalistas en cuanto a habitat. A partir de
una extensa revision bibliografica, comprendiendo estudios en los distintos ambientes
alpinos del mundo, se revelé que los géneros de plantas en las categorias de exclusién
competitiva y de facilitacion tienen, en promedio, mas del doble de especies que los
géneros en la categoria neutral, proporcionando asi evidencia de que la especializacién
relativa al habitat, suscitada por las interacciones planta-planta, puede representar una
fuerza importante de diversificacion en los ecosistemas alpinos. Es decir, las
interacciones planta-planta negativas y positivas parecen ser clave para comprender la
extraordinaria diversidad de especies de plantas que existe en uno de los ecosistemas
mas inhdspitos del mundo. Por altimo, evalué como la diversidad vegetal influye sobre
el éxito de la polinizacion mediante el estudio y caracterizacion de las cargas de polen
depositadas en los estigmas de las flores. En particular, examiné el signo de la relacion
entre la recepcion de polen conespecifico y las cargas de polen de mdltiples especies (es
decir, la riqueza de donantes heterospecificos), y cdmo esta relacion varia con el estrés
ambiental. Mis resultados mostraron que la recepcion de polen conespecifico aumento

con la diversidad de polen heteroespecifico depositada en los estigmas, siendo esta
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relacion positiva una evidencia de facilitacion planta-planta indirecta. Ademas, ninguna
especie mostrd una relacion negativa, y el porcentaje de especies que mostraron
relaciones positivas aumentd con la altitud y por lo tanto con el estrés ambiental. Estos
hallazgos sugieren que la diversidad de plantas mejora el éxito de la polinizacién de las
comunidades de plantas alpinas, lo cual es crucial para su reproduccion sexual
considerando las inherentemente bajas tasas de polinizacion que caracterizan a estos
ecosistemas debido a la escasez de polinizadores. En conclusion, a partir de la presente
tesis se confirma la importancia de las interacciones de facilitacion como fuerzas
promotoras de diversidad de plantas en la alta montafia de la regién noroeste de la
Patagonia, proceso mediado por un amplio ensamble de especies que pueden
desempefiarse como plantas nodrizas, y de la diversidad vegetal como potencial
mecanismo subyacente a la facilitacion de la polinizacion. Mis hallazgos también
sugieren que las interacciones planta-planta actian como un impulsor evolutivo de la

diversidad vegetal alpina en el mundo.



Summary

The alpine ecosystem occurs in the high mountain regions around the world where
environmental conditions are extreme and, thus, stressful for animal and plant
populations. However, it has been proposed that under this abiotic stress scenario
facilitative interactions prevail, being more important than negative or competitive
interactions. Plants with a cushion growth form are one of the most extraordinary
organisms in these enviorments, being one of the life forms best adapted to the high
mountains. Moreover cushions locally modify the abiotic environment and create more
favorable microhabitats facilitating the establishment and survival of many plant species
and, therefore, act as nurse plants. Our knowledge about the diversity patterns of alpine
plants, the prevalence and strength of plant-plant facilitation in the high Andean
environment in the north of Patagonia is scarce, being imperative to explore the
behavior of direct and indirect facilitation through altitudinal gradients, especially from
a community perspective. The main objective of this thesis is to evaluate the ecological
and evolutionary implications of plant-plant interactions on the patterns of plant
diversity in one of the most inhospitable environments of the world, the alpine
ecosystem. | explored direct plant-plant facilitation mediated through the nurse effect at
increasing spatial scales, and indirect plant-plant facilitation mediated by pollinators in
the high mountain. Specifically, I studied the plant diversity associated with angiosperm
cushion plants (Chapter 1) and with moss cushions (Chapter I1) in northwestern
Patagonia. In addition, | explored the effects of plant-plant interactions (competition-
neutrality-facilitation) on plant diversification patterns in the alpine environments
around the world through an extensive literature review (Chapter Il1). Finally, | tested
and quantified indirect plant-plant facilitation by characterizing the pollen loads
deposited on flowers at different elevations in the high mountain of Patagonia, in order
to analyze the relationship between the receipt of conspecific pollen and the diversity of
heterospecific pollen (Chapter IV). | found that the presence of cushion plants was
associated with a considerable increase of plant species richness at all spatial scales
analyzed, from the patch scale to the community scale. Furthermore, facilitation by
cushion plants became considerably stronger with increasing altitude, where
environmental conditions become more severe. My findings suggest that approximately
one third of the region’s high-Andean flora owes its presence to the existence of cushion

plants, challenging the view that abiotic factors alone are enough to fully determine



species incidence at larger spatial scales, hence providing evidence that ecological
processes at the local scale can be crucial in promoting and maintaining biodiversity at
increasing spatial scales. Our understanding of plant-plant interactions is, however,
based almost exclusively on vascular plants, despite the fact that the role of nurse plant
and, therefore, as a facilitating organism may be also played by other taxonomic groups
in the Andean region, besides angiosperms. Specifically, | found different species of
bryophytes growing with a cushion form in the high mountain near lagoons; periglacial
environments characterized by extreme wet and cold conditions. Patches dominated by
moss cushions harbored greater species richness, abundance, and cover of vascular
plants compared to soil patches without mosses, being their nurse performance very
similar to the one of angiosperm cushion species. Also, | evaluated whether alpine
plants genera characterized by competitively excluded species (growing in the bare soil)
or facilitated species (growing associated with nurse plants) are considerably more
diverse than the genera characterized by generalists. From an extensive literature review
including studies from different alpine environments of the world, it was revealed that
plant genera in the categories of competitive exclusion and facilitation have, on average,
more than twice as many species as genera in the neutral category, thus suggesting that
habitat specialization, driven by plant-plant interactions, can be a major force for
diversification in alpine ecosystems. Hence, negative and positive plant-plant
interactions seem to be key to understanding the extraordinary diversity of plant species
that exists in one of the most inhospitable ecosystems in the world. Finally, I assessed
how plant diversity influences pollination success by characterizing the pollen loads
deposited on flower stigmas. In particular, 1 examined the sign of the relationship
between conspecific pollen receipt and pollen loads from multiple species (i.e.,
heterospecific pollen richness), and how this relationship varies with environmental
stress. My results showed that receipt of conspecific pollen increased with the diversity
of heterospecific pollen deposited on the stigmas, being this positive relationship
evidence of indirect plant-plant facilitation. No plant species showed a negative
relationship. Furthermore, the percentage of species showing positive relationships
increased with altitude and, therefore, with environmental stress. These findings suggest
that plant diversity enhances pollination success in alpine plant communities, which is
crucial for the sexual reproduction of plants considering the inherently low pollination
rates that characterize these environments due to the scarcity of pollinators. In

conclusion, this thesis highlights the importance of facilitation as a promoter of alpine
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plant diversity in the high mountains of NW Patagonia, involving a large number of
species with the potential of acting as nurse plants, and of plant diversity as a potential
mechanism underlying pollination facilitation. My work also suggests that plant-plant

interactions can act as evolutionary drivers of alpine plant diversity in the world.
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Introduccion General

La competencia, la relacion depredador-presa, el parasitismo y el mutualismo son
clasicos ejemplos de diferentes tipos de interacciones entre organismos Vivos.
Especificamente, las interacciones bioticas son los efectos que un organismo tiene sobre
otro, sean negativos, neutros o positivos. Sin embargo, el resultado y la magnitud de
estos efectos dependen en gran medida de las condiciones ambientales (Callaway et al.
2002). Esta dependencia ambiental se ha formalizado como la "Hipotesis del gradiente
de estrés" (Bertness y Callaway 1994) la cual sostiene que ante condiciones ambientales
benignas prevalecen las interacciones negativas como la competencia, mientras que en
condiciones de mayor estrés biotico (ej. consumo por herbivoros) o abiético (ej. clima),
las interacciones positivas como la facilitacion son mas frecuentes y, por lo tanto, méas
importantes (Bertness y Callaway 1994; Choler et al. 2001; Callaway et al. 2002; He et
al. 2013). Estas altimas constituyen interacciones no tréficas en las cuales la aptitud
promedio de al menos una de las especies involucradas aumenta debido a la presencia
de otra/s (Callaway 1995, 2007). El proceso de “facilitacion” incluye los efectos
favorables de la presencia de vecinos, por ejemplo, a través de la mejora del
microhabitat, un beneficio que, ante mayor estrés ambiental, supera el costo de vivir
cerca de otros individuos con la resultante competencia por los recursos (Callaway
2007; Brooker et al. 2008). De esta forma, la competencia y la facilitacién actian de
forma simultanea, pero su importancia relativa varia inversamente a traves de gradientes
de estrés abidtico (Bertness y Callaway 1994; Brooker y Callaghan 1998; Choler et al.
2001).

Actualmente se reconoce que la estructura, composicion y dindmica de ciertas
comunidades de plantas estdn fuertemente influenciadas por interacciones positivas
(Callaway 1995, 2007; Mulder et al. 2004; Brooker et al. 2008; Arredondo-Nufiez et al.
2009; Butterfield 2009), especialmente en ambientes dominados por estrés abio6tico
como ocurre en los ecosistemas articos y alpinos (Bertness y Callaway 1994; Brooker y
Callaghan 1998). En particular, los ambientes alpinos representan entornos altamente
estresantes para los organismos (Bliss 1962). Por ejemplo, las plantas deben hacer
frente a temperaturas extremadamente bajas, cortas temporadas de crecimiento, niveles

excesivos de radiacion, vientos fuertes, como también suelos pobres en nutrientes y
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sustratos inestables como resultado de avalanchas locales y la escorrentia asociada con
el deshielo (Bliss 1962; Kdrner 2003). Las plantas en cojin son uno de los organismos
mAas conspicuos en estos ambientes, siendo una de las formas de vida mejor adaptadas a
los entornos severos de la alta montafia (Foto 1). La baja estatura y forma compacta de
estas plantas les permite disminuir la abrasion del viento y amortiguar las temperaturas
extremas durante el dia y la noche. Ademas los suelos debajo del cojin retienen mas
agua y contienen mas nutrientes que el suelo circundante (ej., Pysek y Liska 1991; Cav-
ieres et al. 1998; Nufiez et al. 1999; Molina-Montenegro et al. 2000; Arroyo et al. 2003;
Cavieres et al. 2006, 2007, 2008; Arredondo-Nufiez et al. 2009). Debido a que las
plantas en cojin modifican el entorno abiotico creando microhabitats mas favorables que
el ambiente que las rodea, son consideradas plantas nodrizas. Las plantas nodrizas son
organismos que facilitan el establecimiento, el crecimiento y/o la supervivencia de otros
organismos (Callaway 2007; Ren et al. 2008). Esta interaccion representa el tipo clésico
de facilitacion planta-planta, en el que los efectos positivos de los vecinos amortiguan o
atentan a otros organismos de las condiciones adversas. Ciertamente, varios estudios
han reportado una mayor presencia, abundancia y riqueza de plantas creciendo dentro
de cojines en comparacion con parches de suelo sin cojin (revisado por Liczner y Lortie
2014).

La magnitud de la facilitacion por plantas en cojin, si bien estd relacionada con las
condiciones ambientales, no tiene una clara relacion con la altitud. En algunos estudios
se ha encontrado un incremento de la facilitacion con la altura (Badano et al. 2007;
Anthelme et al. 2012; Michalet et al. 2014), no obstante en otros se ha reportado una
disminucion de la facilitacion con la altitud (Cavieres et al. 2006; De Bello et al. 2011;
Dvorsky et al. 2013) o patrones de tipo unimodales, es decir que la facilitacion
disminuye en los extremos del gradiente (L6pez-Angulo et al. 2018). La diferencia entre
estudios podria deberse a que la importancia de la facilitacion y/o los patrones de
diversidad de plantas dependen de mdltiples factores como el rango altitudinal de las
montafias en cuestion, la magnitud de los gradientes de temperatura y estrés hidrico
asociados con la altitud, y de la identidad de las plantas en cojin debido a su capacidad
diferencial de amortiguar esos estresores abidticos. En Gltima instancia, debido al poco
conocimiento que tenemos sobre los patrones de diversidad de plantas alpinas, pero mas
concretamente sobre la incidencia y magnitud de la facilitacion planta-planta en el

ambiente altoandino de la region Patagonica, es imperativo realizar mas estudios que
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nos permitiran dilucidar el comportamiento y la fuerza de la facilitacion a través de los

gradientes altitudinales.

cojin. (a) Cerro Catedral a 2000m luego de una nevada en marzo del 2020, (b) Cerro

Negro en Villa Traful (Neuquén) a 1900m, y (c) Cerro Challhuaco a 1600m.

Nuestra comprension de las interacciones planta-planta se basa casi exclusivamente en
las plantas vasculares. Si bien esto ocurre para la gran mayoria de los ecosistemas del
mundo, también existen ambientes muy extremos en los cuales la facilitacion ha sido
identificada como un proceso frecuente donde, no obstante, especies de plantas
vasculares crecen asociados a parches dominados por musgos o incluso liquenes. En
particular, la interaccion plantas vasculares — musgo es un fenémeno que ha sido
descripto en ambientes muy extremos como la tundra artica (Gornall et al. 2011) y
antartica (Casanova-Katny y Cavieres 2012; Casanova-Katny et al. 2016) ubicandose en
estos ecosistemas la gran mayoria de los estudios a la fecha, resaltando la importancia
de considerar otras formas de crecimiento o grupos taxondémicos como potenciales

organismos facilitadores y que, consequentemente, estructuran las comunidades.
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Teniendo en cuenta que los ambientes extremadamente frios y hdmedos no son
exclusivos de los polos, pudiendo estar presentes en la alta montafia (Kérner 2003),
resulta interesante indagar si el rol de planta nodriza podria ser también desempefiado
por otros grupos taxondmicos en la region altoandina, mas alla de los cojines de

angiospermas.

La facilitacion suscitada por el efecto directo de plantas en cojin es un fenémeno ubicuo
que ocurre en todas las regiones alpinas del mundo (Reid et al. 2010; Cavieres et al.
2016). De hecho, en las Gltimas décadas han surgido varios estudios con el objetivo de
cuantificar la magnitud de la facilitacion a nivel de especie y a nivel de comunidad,
como también elucidar como cambia la facilitacion a través de gradientes de estrés
ambiental (ej., Badano et al. 2007; le Roux y McGeoch 2010; Kikvidze et al. 2011,
Anthelme et al. 2012; Lin et al. 2012; Butterfield et al. 2013; Dvorsky et al. 2013;
Michalet et al. 2013; Schob et al. 2014; Cavieres et al. 2014; Soliveres y Maestre 2014;
Cavieres et al. 2016). En Sudamérica, si bien existen algunos estudios como aquellos
desarrollados en el ecosistema alpino tropical de Ecuador (Anthelme et al. 2012), la
gran mayoria de los estudios de facilitacion por plantas en cojin se corresponden a los
Andes del centro de Chile (ej., Cavieres et al. 1998, 2002, 2006; Molina-Montenegro et
al. 2000; Badano et al. 2002; Arroyo et al. 2003) encontrandose que entre el 30-50% de
las especies de plantas crecen con mayor frecuencia dentro de cojines que fuera de ellos.
En los Andes Patagonicos los estudios de patrones de asociacion a plantas nodrizas son
aun muy escasos (Nufiez et al. 1999), a pesar de las grandes extensiones de ambiente
alpino que alberga la regién. En particular, Nufiez et al. (1999) mostraron que parches
dominados por cojines presentaban una mayor riqueza de especies que parches de suelo
sin plantas en cojin. Ademas, la gran mayoria de los estudios se han enfocado en los
mecanismos por los cuales una especie puede ser facilitadora y/o en los efectos sobre la
riqueza de plantas a escala de parche (ej. Pysek y Liska 1991; Cavieres et al. 1998;
Nufiez et al. 1999; Molina-Montenegro et al. 2000; Badano et al. 2002; Arroyo et al.
2003; Cavieres et al. 2006, 2007, 2008; Liczner y Lortie 2014). Por lo tanto, las
implicancias ecoldgicas y evolutivas de la facilitacibn como fuente generadora y
preservadora de diversidad a nivel de comunidad y global han sido comparativamente

poco exploradas (Butterfield et al. 2013; Cavieres et al. 2016).
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Por otro lado, el efecto nodriza por plantas en cojin no necesariamente representa el
anico mecanismo de facilitacién que puede establecerse entre plantas. La facilitacion a
través de la polinizacion puede ser otro mecanismo (Braun y Lortie 2019). Esta es una
interaccion planta-planta de tipo indirecta, dado que el efecto de una especie de planta
sobre otra(s) especie(s) es mediada por la presencia de un tercer actor, en este caso por
los polinizadores. La gran mayoria de las plantas con flor (angiospermas) dependen de
animales para su polinizacion (Ollerton et al. 2011), y las plantas alpinas no son la
excepcion. Esta dependencia puede ser un factor limitante de la reproduccion de las
plantas con flor. Se estima que entre el 62 y el 73% de las especies o poblaciones de
angiospermas estan limitadas por polen (Larson y Barrett 2000; Knight et al. 2005), es
decir su éxito reproductivo se ve disminuido por un inadecuado suministro de polen. La
limitacion polinica es particularmente cronica en los ambientes de la alta montafia
(Garcia-Camacho y Totland 2009), dado que la abundancia, diversidad y actividad de
insectos polinizadores es muy baja (Arroyo et al. 1982, 1985; Totland 1994; Stone y
Jenkins 2008). Esto deriva en que muchas de las plantas subsisten a expensas de la
reproduccion asexual (Bliss 1962; Kdrner 2003). Aunque la facilitacion a través de la
polinizacion ha sido previamente explorada (Thomson 1978, 1982; Sih y Baltus 1987;
Moeller 2004; Feldman et al. 2004; Ghazoul 2006; Hansen et al. 2007), pocos estudios
han sido realizados en ambientes sujetos a estrés abidtico (Sieber et al. 2011; Wirth et
al. 2011; Tur et al. 2016). Ciertamente, la escasa actividad de insectos polinizadores en
la alta montafia, sumado a las condiciones ambientales rigurosas y muy variables,
obstaculizan el estudio de las interacciones mutualistas planta-polinizador en el
ecosistema alpino. Esto demanda el uso de metodologias mas eficientes en estos
ambientes. Por ejemplo, un estudio reciente a través de la caracterizacion de la
abundancia e identidad del polen en los estigmas de las flores demostré que la
facilitacion mediada por polinizadores podria ser un fendmeno generalizado en
ambientes de alta montafia (Tur et al. 2016). Es decir que a partir de este tipo de
enfoques, se podria cuantificar la magnitud de la facilitacion indirecta planta-planta

dentro y entre las comunidades de plantas alpinas.
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La presente tesis esta estructurada en una Introduccién General, y Capitulos | a IV.

Cada capitulo es una unidad independiente, abordando un objetivo particular, y
compuesto por un Resumen, Introduccion, Materiales y Metodos, Resultados,
Discusidn. Por ultimo, se presenta una sintesis con los principales hallazgos obtenidos a

partir de este estudio, con una discusion general y conclusiones.

El objetivo principal de esta tesis es comprender la importancia ecoldgica y evolutiva
de las interacciones planta-planta sobre los patrones de diversidad vegetal en el
ambiente alpino, uno de los ecosistemas mas inhospitos del mundo. Especificamente
propongo estudiar la facilitacion directa, mediada a traves del efecto nodriza, y la
facilitacion indirecta, mediada por polinizadores, en ambientes de alta montafia del
noroeste de Patagonia (ver Esquema). Para ello se analizara y comparara la diversidad
de plantas asociada a cojines (de angiospermas y musgos) con la del suelo circundante
desprovisto del efecto nodriza. Ademas, se analizara la relacion entre las interacciones
planta-planta (competencia — neutralidad — facilitacion) y los patrones de diversificacion
de plantas en los ambientes alpinos del mundo. Por Gltimo, se pondrd a prueba y
cuantificara la facilitacion mediada por polinizadores, dentro y entre comunidades, a
partir del estudio de las cargas de polen en flores de especies altoandinas (ver

Esquema).

Los objetivos particulares son:

1. Determinar si la facilitacion por plantas en cojin, en particular angiospermas, influye
sobre los patrones de diversidad de plantas a crecientes escalas espaciales en el
ambiente altoandino del noroeste de Patagonia. Me propongo identificar las especies
que se desempefian como plantas nodriza en la regién, y estimar la importancia de la
presencia de estas nodrizas sobre la diversidad vegetal a escala de parche, comunidad,
montafa y region (Capitulo I, Facilitacion por cojines de angiospermas a través de
multiples escalas espaciales en el ambiente altoandino).
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2. Examinar la interaccion entre cojines de musgos y plantas vasculares en ambientes
periglaciales de la alta montafia. En particular, me propongo identificar y comparar el
ensamble y diversidad de plantas vasculares asociadas a cojines de musgos Yy
microhabitats sin musgos, como tambien estimar la efectividad de éstos como plantas
nodrizas en comparacion con los cojines de angiospermas descriptos en el capitulo |
(Capitulo I1, Facilitacion de plantas vasculares por cojines de musgos en ambientes

periglaciales de la alta montafa).

3. Analizar la relacién entre las interacciones planta-planta y los patrones de
diversificacion de linajes de plantas en las regiones alpinas del mundo. A partir de una
revision bibliografica y dentro un marco filogenético, propongo determinar si los
géneros de plantas caracterizadas por especies excluidas competitivamente (creciendo
en suelo desprovisto de plantas nodriza) o facilitadas (asociadas a plantas nodriza) son
mas diversos que géneros caracterizados por especies generalistas en cuanto a héabitat
(Capitulo 111, Interacciones planta-planta como fuerzas promotoras de la

diversificacion).

4. Relacionar la diversidad vegetal y el éxito de la polinizacion de plantas alpinas a
partir de la caracterizacién de las cargas de polen depositadas en los estigmas.
Concretamente, propongo estimar la relacion entre la diversidad del polen
heteroespecifico depositado con la recepcion de polen conespecifico, y analizar si esta
relacion varia con el estrés ambiental (es decir, a través de un gradiente altitudinal), para
asi poder inferir el signo y la magnitud de las interacciones planta-planta mediadas por
polinizadores (Capitulo 1V, Facilitacion indirecta: Interacciones planta-planta

mediadas a través de polinizadores en comunidades del ambiente altoandino).
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Esquema Temas a tratar en cada capitulo de la presente tesis. Por un lado, la facilitacién
directa, mediada por el efecto nodriza y por otro la facilitacion indirecta mediada por
polinizadores. Se pretende estudiar el efecto de plantas nodrizas sobre la diversidad de plantas
debido a cojines de angiospermas a diferentes escalas espaciales (Capitulo 1), y por cojines
de musgos en zonas de deshielo en la alta montafia (Capitulo 11). Ademas, se exploraran los
efectos de los cojines sobre los patrones de diversidad de plantas en los ambientes alpinos en
el mundo (Capitulo I11). Por ultimo, se pondra a prueba la facilitacion indirecta mediante el

estudio de las cargas de polen en estigmas de especies alpinas de la region (Capitulo 1V).
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RESUMEN

Los efectos locales de los ingenieros de ecosistemas pueden escalar hasta el nivel de
paisaje, destacandose la importancia de procesos ecoldgicos de escala local como
determinantes de la biodiversidad a escalas espaciales mas grandes. En ambientes
sujetos a estrés abidtico, las plantas en cojin a menudo actGan como ingenieros de
ecosistemas dada su capacidad de amortiguar las condiciones estresantes extremas,
proporcionando asi nichos Gnicos y mas favorables para el establecimiento de otras
especies de plantas. En este capitulo, evalué si la facilitacibn por cojines de
angiospermas influye en los patrones de diversidad de plantas a escalas espaciales
crecientes en el ambiente altoandino del norte de la Patagonia. Con este objetivo,
comparé el numero de especies observadas y esperadas que ocurren en parches cony sin
plantas en cojin, versus exclusivamente en parches sin plantas en cojin, a distintas
escalas espaciales (comunidad, montafia, regién). La presencia de plantas en cojin
aumento la riqueza de especies en todas las escalas espaciales analizadas. A nivel de
parche, encontré un nimero mayor de especies creciendo dentro de plantas en cojin que
en parches sin cojin de tamafo similar. Consistentemente, comunidades que
hipotéticamente carecen de plantas en cojin mostraron una riqueza de especies
significativamente menor que comunidades con plantas en cojin. Estas diferencias en la
riqueza de especies tanto a escala de parche como de comunidad aumentaron con la
altitud, porque la facilitacion se vuelve méas importante en comunidades que se
desarrollan a mayor altura, donde las condiciones ambientales se tornan méas severas.
Ademas, segun estimadores asintoticos no paramétricos, las plantas en cojin podrian
estar aumentando la riqueza de especies a escala regional hasta un 40%. Mis hallazgos
sugieren que aproximadamente un tercio de las especies de la flora altoandina de la
region deben su presencia a la existencia de plantas en cojin, desafiando la idea de que
los factores abioticos por si solos sean suficientes para determinar completamente la
incidencia de especies a grandes escalas espaciales. Este capitulo proporciona evidencia
de que los procesos ecoldgicos a escala local pueden ser cruciales para promover y

mantener la biodiversidad a diversas escalas espaciales.
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INTRODUCCION

Multiples procesos ecoldgicos, evolutivos y biogeograficos pueden promover la
diversidad de especies; sin embargo, entender los mecanismos subyacentes que
impulsan los patrones de diversidad local y regional sigue siendo un desafio. De hecho,
la importancia relativa de estos procesos y su relaciéon con la diversidad a diferentes
escalas espaciales han sido temas centrales de debate en ecologia y evolucién (Ricklefs
y Schluter 1993; Godfray y Lawton 2001; Noda 2004). La visién predominante sostiene
que los procesos biogeograficos y/o evolutivos a gran escala explican y determinan la
riqueza de especies a cualquier escala, siendo el nimero de especies en las comunidades
locales un reflejo de la riqueza de especies a nivel regional (Ricklefs 1987; Cornell y
Lawton 1992; Ricklefs y Schluter 1993; Cornell y Karlson 1997; Lawton 1999; Loreau
y Mouquet 1999; Cornell 1999). Los procesos a gran escala que determinan la riqueza
regional de especies incluyen la dispersién a larga distancia, la especiacion y la
extincion (Ricklefs 1987; Wiens y Donoghue 2004; Harrison y Cornell 2007, 2008).
Aunque no se comprende bien como la riqueza regional impacta en la riqueza local
(Zobel 1997), la explicacién mas plausible es que es el resultado de un proceso neutral,
de un equilibrio entre colonizaciones y extinciones (He et al. 2005). Esta vision de
“arriba hacia abajo” (top-down) de factores que determinan la diversidad local esta
respaldada por fuertes relaciones positivas entre la riqueza de especies regional y local
(Witman et al. 2004; Shurin y Srivastava 2005; Freestone y Harrison 2006; Cornell et
al. 2008). Ademas, estas relaciones positivas han sido interpretadas como evidencia de
que las comunidades locales estan “insaturadas” y, por lo tanto, su diversidad se ve
débilmente afectada por las interacciones entre especies locales (Cornell 1999; Fukami
2004).

Una alternativa mucho menos explorada y no excluyente a este paradigma de “arriba
hacia abajo” (top-down) es una perspectiva de “abajo hacia arriba” (bottom-up) donde
los factores ecologicos de escala local son los determinantes de la riqueza de especies a
cualquier escala espacial (Huston 1999; Michalet et al. 2006). Sin embargo, la
complejidad de evaluar las interacciones entre mdltiples especies coexistentes ha
obstaculizado, en parte, dicha extrapolacion de “abajo hacia arriba” (Ricklefs 2004,
2008; Harrison y Cornell 2008). Otro factor que no favorece esta perspectiva ha sido el

supuesto de que la competencia por recursos limitantes es la fuerza ecologica que
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determina el nimero maximo de especies que pueden coexistir localmente (Shurin y
Allen 2001; Herzog y Kessler 2006). No obstante, este paradigma predominante de
“arriba hacia abajo” puede no ser suficiente, o incluso relevante, para explicar los
patrones de biodiverisdad en biomas estructurados por interacciones de facilitacion, las

cuales promueven diversidad (Cavieres et al. 2016).

Las interacciones bioticas pueden desempefiar un papel esencial como determinantes de
la estructura y dindmica de las comunidades. En particular, la presencia de ingenieros de
ecosistemas puede afectar en gran medida los patrones locales de biodiversidad, los
cuales pueden escalar hasta el nivel del paisaje (Jones et al. 1994; Crooks 2002; Wright
et al. 2002; Romero et al. 2015). Los ingenieros de ecosistemas son organismos que
crean, modifican y mantienen parches de habitat que no estan presentes en otras partes
del paisaje (Jones et al. 1994; Wright y Jones 2006). Si los nuevos nichos asociados con
estos microhabitats permiten el establecimiento de especies que no se encuentran en
otros lugares, entonces los ingenieros de ecosistemas podrian permitir que coexistan
mas especies localmente. En la medida en que estas especies no puedan persistir fuera
de los habitats creados por estos ingenieros, este incremento en la diversidad local
aumentaria hasta el nivel de paisaje (Wright et al. 2002; Wright 2009; Badano y
Cavieres 2006a,b; Cavieres y Badano 2009; Romero et al. 2015). Por lo tanto, este
enfoque desafia la vision establecida de que los procesos a gran escala son los factores

principales que determinan la riqueza de especies a escala local.

Las plantas con formas de crecimiento de tipo cojin frecuentemente actian como
ingenieros de ecosistemas en ambientes estresantes debido a su capacidad de amortiguar
las condiciones ambientales extremas, favoreciendo el establecimiento y la
supervivencia de otras especies (Badano et al. 2007; Callaway 2007; Cavieres et al.
2007). Este tipo de interaccion bidtica, en la cual los organismos asociados se
benefician de la disminucion del estrés fisico por parte de otros organismos
coexistentes, se conoce como facilitacion (Bertness y Callaway 1994). Por lo tanto, las
plantas en cojin actian como especies facilitadoras. Las plantas que adoptan esta forma
de crecimiento, compacta y achaparrada contra el suelo, generalmente facilitan el
establecimiento de otras especies al proveer un sustrato mas rico en nutrientes,
manteniendo mayor humedad debajo de ellas, y también son capaces de amortiguar las

temperaturas extremas que caracterizan las regiones alpinas (Bertness y Callaway 1994;
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Callaway et al. 2002; Cavieres et al. 2014; Cavieres et al. 2016). Dada la capacidad de
las plantas en cojin de nodrizar otras plantas menos tolerantes al estrés, los cojines se
consideran especies fundamentales en la sucesion ecologica de los ecosistemas alpinos
(Reid y Lortie 2012; Schdb et al. 2012) y como especies clave para el mantenimiento y
fuerza generadora de diversidad de plantas alpinas (Butterfield et al. 2013; Cavieres et
al. 2016; Gavini et al. 2019). Sin embargo, la mayoria de los estudios que evaltan el rol
de facilitacion por plantas en cojin se han llevado a cabo a escala local, lo que hace que
las extrapolaciones a escalas espaciales mas grandes sean una cuestion de mera
especulacion (pero ver Cavieres y Badano 2009; Cavieres et al. 2016). Mas
especificamente, esta extrapolacion a mayores escalas espaciales no estaria garantizada
debido al hecho de que muchas especies de plantas que normalmente son nodrizadas por
plantas en cojin a veces pueden establecerse sobre el suelo desnudo cuando las
condiciones ambientales son menos estresantes (Cavieres et al. 2002; Arroyo et al.
2003; Cavieres et al. 2006; Badano et al. 2007). Por lo tanto, debido a que la facilitacién
por plantas en cojin parece ser una interaccion facultativa, la consecuencia de esta
interaccién local en promover diversidad a escalas mas grandes es incierta y merece

mas investigacion.

En este capitulo evalué la hipotesis de que las interacciones bidticas a escala local
determinan los patrones de diversidad de especies de plantas a escala regional.
Especificamente, determiné si la facilitacion por plantas en cojin, las cuales se
comportan como ingenieros ecosistémicos, influye en los patrones de riqueza de
especies tanto a escala local como regional. Siguiendo esta propuesta, espero que las
plantas en cojin alberguen un mayor niumero de especies que parches de suelo, es decir
carentes del efecto nodriza por cojines, y la riqueza de especies a escala regional
disminuira en la hipotética ausencia de plantas en cojin. Implicito en esta hipétesis esta
el supuesto de que muchas plantas alpinas solo se encuentran asociadas a plantas en
cojin, a pesar de los fuertes gradientes ambientales que caracterizan al ambiente de la
alta montafia. De esta manera, examinaré en qué medida la facilitacion es crucial para

promover y mantener la biodiversidad a diversas escalas espaciales.
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

Este estudio se realizd6 en comunidades altoandinas, la mayoria dentro del Parque
Nacional Nahuel Huapi (Argentina), ubicado a ~ 41°S en el noroeste de la Patagonia,
Argentina. La regidon se caracteriza por un fuerte gradiente de precipitacion de
aproximadamente 4000 mm en el lado occidental de los Andes en Chile, a
aproximadamente 500 mm en el lado oriental mas seco de los Andes en Argentina
(Wardle et al. 2001; Daniels y Veblen 2004). Generalmente, hay bosques caducifolios
de Nothofagus pumilio desde los ~ 1000 m hasta el limite del bosque que ocurre a los ~
1600 m, donde esta especie de arbol crece postrado y formando lo que se denomina
'krummholz' (Wardle et al. 2001). La zona alpina se encuentra por encima de esta linea
de arboles (Ferreyra et al. 1998a,b). La altura de la mayoria de los picos montafiosos
oscila entre los 2000 y 2700 m, con algunos picos por encima de 3000 m (Daniels y
Veblen 2004). La temperatura media anual (obtenido de georeferenciar y promediar los
valores obtenidos de las comunidades estudiadas, para mas informacion ver Tabla Al.1)
es de 3,7°C aprox., con veranos cortos y secos, e inviernos frios y himedos
(temperatura media del trimestre mas frio es de -1,5°C, temperatura media del trimestre
mas célido 8,9°C), y con una precipitacion anual promedio de 860 mm aprox., la mayor
parte de la cual cae en forma de nieve entre mayo y octubre (precipitacion del trimestre
mas frio de 395 mm, precipitacion del trimestre mas calido de 93 mm) (Worldclim, Fick
y Hijmans 2017; ver Tabla Al.1). En la region altoandina, la cobertura vegetal es
extremadamente baja (entre 5 y 20%) debido a las severas condiciones climaticas,
generando un paisaje representado principalmente por una matriz de suelo desnudo de
arenas y rocas, y parches aislados de plantas en cojin. A pesar de la baja cobertura
vegetal se han registrado mas de 230 especies de plantas vasculares en las zonas
altoandinas del Parque Nacional Nahuel Huapi en los Andes Patagonicos, siendo
Asteraceae, Poaceae y Apiaceae las familias de angiospermas mejor representadas
(Ferreyra et al. 1998a,b). En general, las formas de vida predominantes comprenden
hierbas y arbustos perennes, que comdnmente son de estatura enana o adoptan forma de
cojin. Aungue existen mas de 15 especies de plantas en cojin en la regién (resultado del
muestreo de este trabajo), las més frecuentes son Oreopolus glacialis y Azorella nivalis

(ex Mulinum leptacanthum) (Nufiez et al. 1999).
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Muestreo de vegetacion

Realicé censos de vegetacion en siete montafias desde enero hasta marzo del 2017 y del
2018 (Figura 1.1). En cada montafia, trabajé a tres alturas (1600, 1800 y 2000 m). Estos
sitios fueron elegidos en funcién de la accesibilidad y disponibilidad de plantas en cojin.
Por lo tanto, mi muestreo resulté en un total de 21 comunidades (es decir, 7 montafas X
3 alturas) dominadas por plantas en cojin (Tabla Al.1). En cada comunidad, seleccioné
al azar 50 plantas en cojin dentro de un éarea de aprox. 0,5 hectareas, pareando cada
parche de cojin con un area adyacente sin cojin a 50 cm de distancia en una direccion
aleatoria. Para muestrear una superficie de tamafio similar en ausencia de un potencial
efecto nodriza, se molded un aro de alambre para que coincidiera con el tamafio y la
forma del cojin bajo observacidn, el cual luego fue colocado sobre el suelo aledafio. Al
momento de situar el aro de alambre me cercioré de que esta area aledafia no incluyera
otras plantas en cojin asi como grandes rocas que puedan haber impedido el
establecimiento de plantas. Registré el nimero y la identidad de todas las especies de
plantas en las parcelas pareadas, con y sin cojines. Para la nomenclatura de las especies,
segui a Zuloaga et al. 2008. Dado que las plantas en cojin son, generalmente, mas o
menos circulares a ovaladas, los cojines se definieron como parcelas elipticas y, por lo
tanto, medi el eje mas largo y el méas corto de cada cojin para tener una estimacion
aproximada de su area. Este muestreo resulto en un total de 2100 parches (1050 parches

con planta en cojin vs. 1050 parches de suelo sin planta en cojin).
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Figura 1.1

Mapa indicando los sitios de estudio. Se
muestra la ubicacion de las siete
montafias en el noroeste de los Andes de
Patagonia, Argentina. Cada punto
numerado representa una montafa:
(1) Negro | (provincia de Neuquén);
(2) Negro Il (provincia de Rio Negro);
(3) Cella; (4) Catedral; (5) Confluencia;
(6) Challhuaco; y (7) Piltriquitron
(provincia de Rio Negro, frontera con la
provincia de Chubut).

10 20 30 40km
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Efecto de los cojines sobre la riqueza de especies a diferentes escalas espaciales

Con base a las especies registradas dentro y fuera de plantas en cojin, evalué como la
diversidad de plantas depende de la facilitacion a escalas espaciales de comunidad,
montafia y region. Especificamente, para cada una de estas escalas, calculé el numero
total de especies registradas en ambos tipos de microhabitat (es decir, parches con y sin
plantas en cojin) y lo comparé con el nUmero de especies registradas Gnicamente en
parches de suelo sin plantas cojin (Badano y Cavieres 2006a,b). Estas estimaciones se
basan en las especies registradas en los 50 (escala de comunidad), 150 (escala de
montafia) y 1050 (escala de region) parches pareados con y sin plantas en cojin, en

comparacion con solamente los parches sin plantas en cojin.

Dado que los conteos de riqueza de especies son muy sensibles al nimero, tamafio y
disposicion espacial de las unidades muestreales (Gotelli y Colwell 2011), también
estimé la riqueza de especies mediante el uso de estimadores no paramétricos. Los
estimadores no paramétricos de riqueza de especies, que utilizan informacion de las
especies raras para calcular el nimero de especies presentes pero no detectadas, son los

mas adecuados para estimaciones del nimero de especies (Gotelli y Colwell 2011).

Los estimadores no paramétricos han demostrado ser mas precisos en comparacion con
estimadores paramétricos o métodos de rarefaccion (Gotelli y Colwell 2011). Para datos
de incidencia, el estimador mas apropiado de la riqueza de especies es el Chao 2 (Chao
1987; Colwell 2013), que tiene en cuenta las especies raras y el nimero total de especies
observadas en la muestra para estimar la riqueza esperada de especies. Utilizando el
programa EstimateS (V.9.1.0, Colwell 2013) calculé los valores de Chao2 de la riqueza
de especies a diferentes escalas espaciales para ambos escenarios, es decir, en presencia
y ausencia de plantas en cojin. Una caracteristica Gtil de EstimateS es que proporciona
estimaciones de riqueza de especies para diferentes tamafios de muestra, importante por
lo que voy a explicar a continuacion. Las estimaciones de riqueza en ausencia de plantas
en cojin se basan en tamafios de muestra reducidos a la mitad (por ejemplo, el muestreo
de una comunidad incluye 100 parches, 50 son parches de plantas en cojin y 50 son
parches de suelo desprovisto de cojines, y la comunidad hipotetica carente del efecto
nodriza comprende solamente los 50 parches de suelo desprovisto de plantas en cojin),

por esta razdn también calculé la riqueza esperada en presencia de plantas en cojin para
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tamafos de muestra equivalentes al escenario carente de ellos. Siguiendo con el ejemplo
a escala de comunidad, estimé la riqueza esperada en comunidades con y sin cojines, y
por lo tanto el muestreo es “completo” (100 vs 50 parches) y también estimé la riqueza
esperada en comunidades con cojines para tamafios de muestra equivalentes a las
comunidades carentes de ellos (es decir, 50 vs 50 parches). Esto me permite verificar si
una disminucion en la riqueza de especies en ausencia de plantas en cojin se debe a un
menor esfuerzo de muestreo, y no a la ausencia de plantas en cojin. En todas las
estimaciones de riqueza, las especies de plantas en cojin se excluyeron del conteo y solo
se tuvieron en cuenta si fueron nodrizadas por otras especies. Sin embargo, en ninguna
comunidad se observd que una especie de cojin sea nodriza y a su vez nodrizada por
otras en otros parches cercanos, por lo que las comparaciones entre la riqueza del
paisaje (plantas cojin + suelo carente de plantas en cojin) versus la riqueza de especies
solo en suelo carente de plantas cojin en la comunidad, y a escalas espaciales mas

grandes, no estan sesgadas por la inclusion de cojines en el conteo de especies.
Patrones de diversidad beta

Estimé la disimilitud del ensamble de especies (es decir, la diversidad beta; Whittaker
1960) para comparar la composicion de especies de plantas entre y dentro de parches
con y sin plantas en cojin. La diversidad beta puede reflejar dos fendmenos aditivos y
antitéticos: recambio o rotacion de especies y anidacion o pérdida (Baselga 2010). El
recambio o rotacion de especies es causado por el reemplazo de algunas especies por
otras de un sitio a otro (Gaston y Blackburn 2000) como consecuencia de la
especializacién de nicho (Qian et al. 2005). Por otro lado, la anidacion implica
diferencias en el nimero de especies, donde sitios mas pobres en especies representan
subconjuntos no aleatorios de las especies presentes en sitios mas ricos (Ulrich y Gotelli
2007). Esta ultima propiedad refleja un proceso no aleatorio de pérdida de especies
como consecuencia de, por ejemplo, factores abidticos que promueven la desagregacion
ordenada de los ensambles (Gaston y Blackburn 2000). Dado que los patrones de
dismilitud pueden revelar diferentes procesos, es importante separar estos dos

componentes de la diversidad beta (Baselga 2010).

Estimé la diversidad beta total y sus dos componentes previamente ya descriptos,
comparando el ensamble de especies asociadas a plantas en cojin versus el ensamble de

especies en areas de suelo carentes de plantas en cojin. Estos analisis requieren del uso
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de matrices de incidencia de especies (es decir, de presencia-ausencia). Utilicé las
herramientas proporcionadas por Baselga (2010) tal como se implementaron en el
paquete betapart (V1.4, Baselga 2010; Baselga 2012) en el programa R (R Core
Development Team 2017) para estimar la diversidad beta (indice de disimilitud de
Sorensen, Psor): un indice que varia de O (es decir, entre sitios existe el mismo
ensamble de especies) a 1 (es decir, entre sitios el ensamble de especies es totalmente
diferente) (ver formula 1). A su vez, Bsor Se descompuso en la componente debido al
recambio de especies (indice de disimilitud de Simpson, Bs;v) Y anidamiento o pérdida

de especies (Bnes)-

[Formula 1] Bsor = PBsim *+ Bnes

Primero evalué la diversidad beta dentro de las comunidades, estimando la diferencia en
el ensamble de especies entre los dos tipos de microhabitats, es decir, el conjunto de
todas las especies encontradas en los 50 parches de cojin con respecto a los 50 parches
sin cojines. Esta comparacion pareada me permitid examinar si las plantas en cojin
albergan especies Unicas no presentes en la matriz de suelo circundante, requisito
necesario para que las plantas en cojin incrementen la diversidad regional. Utilizando la
funcion "beta.pair" del paquete betapart estimé la diversidad beta entre microhabitats,
con sus respectivos componentes, para cada una de las 21 comunidades. La misma
particién aditiva se puede realizar para comparar maltiples sitios mediante el uso de la
funcién "beta.multi”. De esta forma, puedo comparar el ensamble de especies entre
parches de un mismo tipo de microhabitat. Estimé la diversidad beta, y sus componentes
de recambio y anidacién, (i) entre las 21 comunidades; (ii) entre las tres alturas
(colapsando los datos de montafas); y (iii) entre las siete montafias (colapsando los
datos de alturas). Esto se hizo para comparar el ensamble de especies entre los datos de
plantas en cojin y entre los datos de suelo por separado. La comparacion entre parches
pertenecientes al mismo tipo de microhabitat me permite evaluar si los procesos
subyacentes a diferencias en el ensamble de especies son distintos segun el
microhabitat. Por ultimo, con el objeto de determinar si el ensamble de especies varia
entre las distintas plantas en cojin, y si las diferencias se deben a recambio o0 a pérdida
de especies, comparé el ensamble de especies nodrizadas entre las distintas especies de
plantas en cojin estimando la diversidad beta y sus componentes; esto ademas se realiz

para cada montafia por separado.
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Analisis estadisticos

Los efectos de las plantas en cojin sobre la riqueza de especies a diferentes escalas
espaciales fueron examinados mediante el uso de modelos lineales mixtos generalizados
(GLMM) en el programa R (R Core Development Team 2017). Para comparar la
riqueza de especies entre microhabitats, utilicé un GLMM (funcion glmer del paquete
Ime4, Bates et al. 2015) donde el tipo de habitat (parche con planta cojin vs. parche
suelo sin planta cojin), altura (1600, 1800 y 2000 m), y la interaccion entre estos dos
efectos fueron incluidos como factores fijos, considerando el area del parche como una
covariable y la “comunidad” anidada dentro de la “montafia” como efectos aleatorios.
Por otro lado, utilizando exclusivamente los datos del microhabitat plantas en cojin,
comparé la variacion en la riqueza de especies entre especies de cojines mediante un
analisis que incluyé la altura como un efecto fijo, y la “especie de cojin” y la
“comunidad” anidada dentro de la “montafa” como efectos aleatorios cruzados. De esta
forma, evalué si la inclusion de la “especie de cojin” como un efecto aleatorio mejora
significativamente el ajuste del modelo. Este modelo se puso a prueba con y sin el
tamafio del cojin como una covariable, para determinar si la calidad de una determinada
especie de nodriza depende, en realidad, de su tamafio. Es decir, si la clasificaciéon de
una determinada especie como la mas o menos eficiente estd determinada por su

superficie.

Usando un GLMM, también comparé la riqueza observada y la riqueza estimada (Chao
2) en presencia y ausencia de cojines a escala de comunidad y de montafia. A nivel de
comunidad, en el modelo consideré las plantas en cojin (presencia, es decir que
comprende parches de cojines y suelo vs. ausencia, comprende solo suelo), la altura
(1600, 1800 y 2000 m), y la interaccion entre estos dos efectos como factores fijos,
considerando la “comunidad” anidada dentro de la “montafia” como efectos aleatorios.
A nivel de montafa, consideré las plantas en cojin (presencia vs. ausencia) como un
factor fijo y la “montafia” como un efecto aleatorio. Para analizar el nimero de especies
observadas, los GLMM presentaron una distribucion de Poisson (no se detecto
sobredispersion) y una funcion de enlace logaritmico (Zuur et al. 2009), mientras que
para el nimero estimado de especies se utilizd una distribucidn gaussiana y una funcion
de enlace de identidad. Por ultimo, analicé los indices pareados de disimilitud (es decir,

ensamble de especies en las plantas en cojin vs. ensamble en &reas de superficie
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equivalente sin plantas en cojin) siendo las variables respuestas (i) la disimilitud total
(indice de Sorensen), (ii) el recambio de especies y (iii) el anidamiento (o0 pérdida de
especies) mediante un GLMM, con una distribucion beta con la funcion gimmadmb del
paquete gimmADMB (V.0.8.3.3, Skaug et al. 2016), utilizando la altura como factor
fijo y la “montafia” como efecto aleatorio. Para todos los andlisis, en caso de encontrar

diferencias significativas realicé pruebas de comparaciones multiples de Tukey.
RESULTADOS

Entre las 21 comunidades estudiadas, identifiqué un total de quince especies de cojines
de angiospermas desempefiandose como plantas nodrizas (Tabla Al.1). Entre estas
especies, Azorella nivalis (Apiaceae) y Oreopolus glacialis (Rubiaceae) fueron las mas
frecuentes, representando el 34% y el 17% de todos los cojines muestreados,
respectivamente. Ademas, en algunas comunidades, tipicas especies herbaceas o sub
arbustivas pertenecientes a los géneros Acaena (Rosaceae), Gaultheria (Ericaceae),
Nassauvia (Asteraceae) y Baccharis (Asteraceae) adoptaron un habito de crecimiento en
forma de cojin, albergando a otras especies de plantas en su interior (Tabla Al.1, Figura

1.2); por lo tanto el rol de planta nodriza no es exclusivo de unas pocas especies.

Las plantas en cojin favorecieron el establecimiento de muchas especies de plantas dado
que se encontrd un mayor numero de especies asociadas a plantas en cojin que a parches
de suelo sin plantas en cojin de tamafio similar (szicmhabitat =1034; gl = 1; P <0,0001).
El nimero de especies de plantas creciendo dentro de un cojin vari6 entre 0 y 12
(mediana = 4), mientras que en parches de suelo sin plantas en cojin de igual tamafio
varié entre 0 y 7 (mediana = 2). Segun las curvas de acumulacion de especies (Figura
1.3), estas diferencias entre microhabitats en la riqueza de especies persistieron incluso
al considerar el nimero creciente de unidades de muestreo dentro de la comunidad. Sélo
un 1,7% de los cojines no albergaron especies en su interior, mientras que este
porcentaje aumentd a un 27% en parches de suelo carentes de cojines. En promedio, el
nimero de especies disminuyd con la altura (X%uwa = 21,4; gl = 2; P <0,0001). Sin
embargo, esto se debié a una fuerte disminuciéon en el nimero de especies que se
encuentran creciendo en suelo carente de cojines, mientras que el nimero de especies
dentro de cojines permanecio relativamente constante a lo largo del gradiente de altitud
(Figura 1.4). Por lo tanto, las diferencias en la riqueza de especies entre microhabitats
con y sin cojin aumentaron con la altura (X’micronabitat x slevacién = 370,2; gl = 2; P<0,0001).

30



Ademas, el nimero de especies aumentd con el tamafio del parche (XzéIrea =124,2; gl =
1; P <0,0001). En consecuencia, la relevancia del efecto nodriza aumentd con la altura,
dependiendo también del tamafio de las plantas nodrizas. La consideracion de la especie
de planta nodriza o cojin como un efecto aleatorio en el modelo mejord ligeramente su
ajuste (X* = 4,2; P = 0,04), pero no cuando el tamafio de la planta en cojin también se
incluyé como covariable (X* = 1,92; P = 0,16). Esto revela que las diferentes especies
de plantas en cojin albergaron un nimero similar de especies en su interior, una vez que
se tuvieron en cuenta las diferencias de tamafio (Figura 1.5) y por lo tanto son, en

promedio, igualmente efectivas como plantas nodrizas.
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Figura 1.2 Algunas de las especies de plantas en cojin muestreadas que actian como nodriza de otras especies de plantas en los sitios estudiados:
a) Azorella monantha, b) Azorella lycopodioides, c) Azorella prolifera (ex Mulinum echinus), d) Azorella nivalis (ex Mulinum leptacanthum), e)
Oreopolus glacialis, f) Belloa nivea (ex Belloa chilensis), g) Oxalis erythrorhiza, h) Nassauvia pygmaea, i) Acaena macrocephala, j) Acaena

antarctica, k) Senecio crithmoides, 1) Senecio subdiscoideus [esta especie no fue estudiada, pero si la observé nodrizando otras plantas].
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Figura 1.3 Curvas de acumulacion de especies dentro de parches de plantas en cojin (curvas e intervalos de color negro) y parches de suelo
(curvas e intervalos de color griss) para las 21 comunidades, la fila superior comprende las comunidades a la menor altitud muestreada (1600
m), la fila intermedia a la altura intermedia (1800 m) y la dltima fila a la altura mas alta (2000 m). Los paneles muestran los nimeros

esperados de especies con intervalos de confianza del 95% en funcion del esfuerzo de muestreo para ambos tipos de microhébitat.

34



Numero de especies

E== Cojin
1 Suelo
5r 2 a
a
4 n
3 »
2r c
1 n
0
1600 1800 2000
Altura (m)

Figura 1.4 Patron de riqueza de especies a escala local. Se muestra el nimero de
especies (media £ 1EE) en parches de plantas en cojin y en parches de suelo sin
plantas en cojin a lo largo del gradiente de altura. Letras diferentes denotan

diferencias significativas (P < 0,05) segun pruebas de Tukey.
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Figura 1.5 NUmero estimado de especies (media re-transformada, media +1EE y media
-1EE) dentro de las distintas especies de plantas en cojin estudiadas de acuerdo con
modelos de efectos mixtos (A) excluyendo e (B) incluyendo el tamafio del cojin como
una covariable. Azorella prolifera 1 = ex Mulinum spinosum, Azorella prolifera 2 = ex

Mulinum echinus.
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La presencia de cojines aument6 considerablemente la riqueza de especies a nivel
comunitario. Comunidades hipotéticas “carentes” de plantas en cojin mostraron una
menor riqueza de especies, tanto observada como esperada, que las comunidades con
plantas en cojin (Tabla 1.1, Figura 1.6), incluso cuando se control6 el esfuerzo de
muestreo (Figura 1.6¢). Las diferencias en la riqueza de especies entre comunidades con
y sin plantas en cojin aumentaron con la altura (Figura 1.6), como lo indica la
interaccion significativa entre la presencia de plantas en cojin y la altura (Tabla 1.1). En
particular, la riqueza de especies en las comunidades hipotéticas carentes de plantas en
cojin disminuyé con la altura (Figura 1.6). Por lo tanto, en términos del nimero de
especies observadas en el campo, la presencia de plantas en cojin se asocié con un
aumento en la riqueza de especies en la comunidad, en promedio, en un 36% en las
elevaciones mas bajas (~1600 m) y en un 128% en las elevaciones mas altas (~2000 m)
(Figura 1.6a), con un incremento promedio del 86% entre las 21 comunidades
estudiadas. Del mismo modo, cuando se tienen en cuenta las diferencias en los tamafios
de muestra, la presencia de plantas en cojin aumento la riqueza esperada de especies en
la comunidad en un 54% en las elevaciones mas bajas y en un 113% en las elevaciones
mas altas (Figura 1.6b), con un incremento promedio del 89% entre las 21 comunidades

estudiadas.

Tabla 1.1 Resultados del modelo mixto lineal generalizado que pone a prueba el efecto
de las plantas en cojin (presencia vs ausencia), altura (1600, 1800 y 2000 m) y su
interaccion, sobre el nimero de especies en la comunidad. Este analisis se realiz6 para
el nimero observado y estimado de especies (Chao), y para este Ultimo caso para

valores de riqueza de un muestreo completo y un muestreo parejo.

Numero de especies NuUmero de especies
Estimado
Observado Muestreo completo Muestreo parejo
af  X° P X2 P X2 P
Cojin 1 67,7 <0,0001 80,2 <0,0001 101,7 <0,0001
Altura 2 6,6 0,036 4,4 0,11 39 0,14
Cojin x Altura 2 9,8 0,007 1,1 0,57 8,7 0,013
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Figura 1.6 Patron de riqueza de especies a escala de comunidad a lo largo del gradiente de

altura. Se muestra el nimero de especies o “S” (media £ 1EE) (a) observadas, y estimadas
considerando un esfuerzo de muestreo (b) completo y (c) parejo [cuando se controla por
esfuerzo de muestreo] cuando las plantas en cojin estan presentes y ausentes (comunidades
hipotéticas). Diferentes letras denotan diferencias significativas (P < 0,05) segun pruebas
de Tukey.
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El aumento de la riqueza de especies atribuido a la presencia de plantas en cojin
persistio en las escalas de montafia y region. Al agrupar los datos dentro de las
montafas, encontré que la presencia de cojines aumentd el numero observado de
especies en un 57% (XZwservado = 30,3; gl = 1; P <0,0001; Figura 1.7a) y el nimero
esperado de especies en un 50% y 35% respecto a un muestreo completo y parejo,
respectivamente (X% myestreo completo = 19,1; gl = 1; P <0,0001/ X% uestreo parejo = 14,6; gl = 1;
P = 0,0001; Figura 1.7b, c) a escala de montafia. A su vez, al agrupar los datos de todas
las montafias, mis resultados muestran que la presencia de las plantas en cojin esta
asociada a un aumento de la diversidad de plantas de alrededor del 33% a escala
regional (Figura 1.7a). No obstante, segun las estimaciones Chao del niUmero esperado
de especies, las plantas en cojin podrian aumentar la riqueza regional incluso hasta en
un 40% de acuerdo al esquema de muestreo completo (Figura 1.7b), y en
aproximadamente un 26% de acuerdo al muestreo parejo (Figura 1.7c). Por lo tanto, los
efectos positivos de la presencia de las plantas en cojin sobre la riqueza de especies a

escala local persistieron a escalas espaciales mas grandes.
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Figura 1.7 Patron de riqueza de especies a diferentes escalas espaciales. Se muestra el

nimero de especies 0 "S" (a) observadas, y estimadas considerando un esfuerzo de

muestreo (b) completo y (c) parejo en el paisaje con plantas en cojin presentes y en

escenarios hipotéticos carentes de plantas en cojin. Para la escala de comunidad y de

montafia, se muestra la media £ 1 EE, mientras que para la escala de region las barras de

error representan las desviaciones analiticas estandar de las estimaciones de Chao.

40



El anélisis de diversidad beta confirmd que las plantas en cojin albergan especies que no
se encuentran creciendo en el suelo circundante carente de plantas cojin. Segun las
estimaciones pareadas de diversidad beta dentro de las comunidades, la disimilitud
general entre microhabitats, es decir entre el ensamble de plantas dentro y fuera de
cojines, aumento con la altura (X* = 31; gl = 2; P <0,0001; Figura 1.8a). Este aumento
en la diversidad beta o disimilitud fue causado por la pérdida no aleatoria de especies
(X% = 34; gl = 2; P <0,0001) y no por el recambio de especies (X* = 3,5; gl = 2; P =
0,17). En particular, la pérdida de especies explicé un 75% de la diferencia del
ensamble de plantas entre las plantas cojines y el suelo en las comunidades mas bajas,
aumentando hasta un 92% en las comunidades mas altas (Figura 1.8b). Al contrario, el
recambio de especies contribuyé muy poco a la disimilitud entre microhabitats,
permaneciendo relativamente constante en todo el gradiente altitudinal (Figura 1.8c). La
pérdida de especies en parches de suelo indica que hay muchas especies que se
encuentran exclusivamente asociadas a plantas en cojin, mientras que sélo hay unas

pocas especies creciendo exclusivamente en el suelo.

Con respecto a las comparaciones de sitios multiples (entre parches de un mismo tipo de
microhabitat), la diversidad beta siempre fue mayor en el exterior que en el interior de
plantas en cojin, ya sea comparando entre comunidades, alturas o montafias (Tabla 1.2).
Estas diferencias en la diversidad beta parecen atribuirse principalmente a diferencias en
el recambio de especies, debido a que los ensambles de especies asociadas a plantas en
cojin exhiben consistentemente un menor recambio de especies que los ensambles
asociados a la matriz de suelo circundante, mientras que la pérdida de especies (0
anidacion) no contribuyo en dar forma a los patrones de diversidad beta a estas escalas

espaciales mas grandes (Tabla 1.2).
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Figura 1.8 Diversidad beta o disimilitud del ensamble de especies entre microhabitats (plantas en cojin vs suelo sin plantas en

cojin) a lo largo del gradiente de altura. Se muestra la media + 1EE para (a) la diversidad beta o la disimilitud total, medida

como el indice de Sorensen, y sus dos componentes (b) pérdida de especies o anidacion, y (c) recambio o rotacion de especies,

medido como el indice de Simpson. Diferentes letras denotan diferencias significativas (P < 0,05) segun pruebas de Tukey.
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Tabla 1.2 Valores de disimilitud o diversidad beta (Iindice de Sorensen) y sus
componentes: recambio de especies (indice de Simpson) y pérdida de especies o
anidacion, entre las 21 comunidades, entre las tres alturas (1600, 1800 y 2000 m), y entre

las siete montafias. Las estimaciones se realizaron para cada tipo de microhdabitat por

separado.
Escala espacial Microhabitat ~ Diversidad Recambio Pérdida
beta de especies de especies

Comunidades Cojin 0,881 0,850 0,031
Suelo 0,903 0,870 0,033

Alturas Cojin 0,360 0,304 0,057
Suelo 0,480 0,386 0,094

Montafias Cojin 0,651 0,585 0,066
Suelo 0,723 0,670 0,053

Por dltimo, encontré diferencias en los ensambles de especies asociados a diferentes
especies de plantas en cojin (Tabla 1.3). La dismilitud o la diversidad beta promedio (=
EE) entre las especies de cojines, discriminando por montafias, fue de 0,65 £ 0,02 (Bsim =
0,42 £ 0,06, Bnes = 0,23 £ 0,04). Mientras que la diversidad beta general (es decir,
agrupando todos los datos sin discriminar entre montafias) fue de 0,852 (Bsim = 0,693,
Bnes = 0,159). Por lo tanto, el recambio de especies, en lugar de la pérdida de especies,
fue el determinante mas importante de las diferencias en los ensambles de plantas

asociadas a diferentes especies de plantas en cojin.
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Tabla 1.3 Valores de disimilitud o diversidad beta (Indice de Sorensen) y sus
componentes: recambio de especies (indice de Simpson) y pérdida de especies o
anidacion, entre las distintas especies de plantas en cojin en cada montafia, y comparando
a todas las especies de cojin (es decir, los datos de montafias estan todos agrupados). La
informacion sobre la identidad y el nimero de especies de plantas en cojin se proporciona
en la Tabla Al.

Montafia Diversidad beta Recambio de especies  Pérdida de especies
Challhuaco 0,707 0,486 0,221
Catedral 0,553 0,150 0,403
Piltriquitron 0,662 0,528 0,134
Negro Il 0,751 0,600 0,151
Cella 0,621 0,503 0,118
Confluencia 0,635 0,344 0,291
Negro | 0,621 0,345 0,276
GENERAL 0,852 0,693 0,159
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DISCUSION

La facilitacion, un proceso de escala local, puede ser un determinante clave de la
riqueza de especies a escalas espaciales mas grandes (Cavieres y Badano 2009; Cavieres
et al. 2014, 2016; Chen et al. 2015). Los resultados muestran que la presencia de plantas
en cojin se asocia con aumentos significativos de la riqueza de especies en todos los
niveles espaciales analizados, y que la magnitud de este efecto depende en gran medida
de la escala espacial y las condiciones ambientales. Estos hallazgos proveen evidencia a
favor de la hipdtesis de trabajo propuesta en este capitulo dado que las plantas en cojin
ciertamente determinan los patrones de diversidad vegetal desde escalas locales a

incluso regionales.
Efectos de facilitacion sobre la riqueza de especies: del parche a la comunidad

Las plantas en cojin albergaron méas del doble de especies de plantas que los parches de
suelo sin cojin de tamafio similar (Figura 1.4), hallazgos que concuerdan con estudios
previos que evaltan el efecto de las plantas en cojin a escalas locales o de “parche”
(Nufiez et al. 1999; Cavieres et al. 2002, 2008; Arroyo et al. 2003; Kikvidze et al.
2015). Este efecto positivo se debe, en gran parte, a la modificacion del ambiente
abiotico por parte de plantas con formas de vida de tipo cojin (Nufiez et al. 1999;
Badano et al. 2006; Cavieres et al. 2007, 2008), facilitando el reclutamiento,
crecimiento y supervivencia de muchas especies de plantas (Badano et al. 2007;
Cavieres et al. 2007, 2008). Por otro lado, encontré que las diferentes especies de
plantas en cojin parecen ser igualmente eficientes y por lo tanto importantes porque, en
promedio, no sélo albergan un ndmero similar de especies, patron encontrado una vez
que se tienen en cuenta las diferencias de tamafio de las nodrizas (Figura 1.5), sino que
ademas facilitan a distintas especies. De esta forma, independientemente de la especie
de nodriza, las plantas en cojin en las comunidades altoandinas funcionan como

ingenieros de ecosistemas (Badano y Cavieres 2006a, b).

Los efectos locales de los ingenieros ecosistemicos pueden influir sobre la biodiversidad
del paisaje (Crooks 2002; Wright et al. 2002; Wright y Jones 2004; Romero et al. 2015).
En la medida en que los ingenieros de ecosistemas crean nuevos habitats ocupados por
otras especies que no podrian subsistir fuera de ellos, los efectos a nivel de parche

pueden escalar y enriquecer el ensamble de especies de comunidades enteras que
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ocurren en el paisaje (Jones et al. 1994, 1997; Wright et al. 2002; Cavieres y Badano
2009). Si bien la evaluacion de los efectos de fendmenos de escala local en los patrones
a nivel de paisaje es un desafio, la comparacion de comunidades que comprenden tanto
parches modificados (resultado de la presencia de ingenieros ecosistémicos como las
plantas en cojin) y no modificados (el ambiente circundante), con comunidades
hipotéticas carentes de parches modificados, puede servir como punto de partida para
estudiar los efectos de los ingenieros de ecosistemas a diferentes escalas espaciales
(Badano y Cavieres 2006a, b). De hecho, las plantas en cojin resultaron tener una
importante influencia en la diversidad de plantas en el paisaje alpino de los Andes del
noroeste de Patagonia. En particular, mis resultados revelan que la presencia de plantas
nodrizas se asocia con incrementos significativos de la riqueza de especies a nivel de
comunidad (Figura 1.6), como ya se ha reportado para otras areas alpinas u otros
biomas (Valiente-Banuet y Verdl 2007; Cavieres y Badano 2009; Cavieres et al. 2016).
Por ejemplo, estudios realizados en el lado occidental de los Andes del Sur, en su
mayoria del centro de Chile, reportaron que las plantas en cojin aumentan el niamero de
especies de plantas en las comunidades entre un 10 y 144% (Badano y Cavieres 2006a;
Cavieres y Badano 2009). Mi estudio, realizado en el lado oriental de los Andes, mostro
aumentos relativamente similares en la riqueza de especies en la comunidad con la

presencia de plantas en cojin, que oscilan entre el 25 y el 175%.

Los factores ambientales pueden determinar en gran medida la fuerza del efecto
facilitador de las plantas en cojin a escala de comunidad (Wright y Jones 2004; Wright
et al. 2006). Debido a que los ingenieros de ecosistemas afectan a las comunidades al
modificar las condiciones ambientales locales, es probable que su impacto e importancia
cambien a través de gradientes de estrés ambiental (Brooker y Callaghan 1998;
Callaway et al. 2002; Wright et al. 2006), siendo las interacciones facilitadoras méas
frecuentes con el aumento del estrés ambiental (Bertness y Callaway 1994). En mi sitio
de estudio, la importancia del efecto nodriza ejercida por las plantas en cojin, tanto a
nivel de parche como de comunidad, aumenté considerablemente con la altitud,
probablemente asociado con los gradientes de disminucion de temperatura, el aumento
de las oscilaciones de temperatura y la disminucion de la capacidad de retencién de
agua en el suelo (Kdérner 2003). En consecuencia, la capacidad de las plantas en cojin
para amortiguar el estrés ambiental no gener6 cambios observables en el nimero de

especies dentro de los cojines a lo largo del gradiente altitudinal, mientras que si se
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observé una fuerte disminucion en el nimero de especies en parches de suelo carentes
de plantas en cojin de tamafio similar (Figura 1.4). Esta creciente importancia del efecto
nodriza con la altura también se observo a nivel de comunidad (Figura 1.6), indicando
que muchas especies no podran sobrevivir sin la presencia de plantas nodrizas, en

particular a medida que las condiciones ambientales se vuelven mas rigurosas.

La fuerza del efecto nodriza en las comunidades alpinas, sin embargo, no siempre
aumenta o cambia monotonicamente con la altitud (Cavieres et al. 2006; De Bello et al.
2011). De hecho, un estudio de alcance global encontr6 que las plantas en cojin
aumentan la diversidad total de la comunidad en promedio un 7% en elevaciones mas
altas, mientras que este efecto aumentd hasta un 27% en elevaciones mas bajas
(Cavieres et al. 2016), porque el estrés ambiental puede ser considerablemente mas alto
a mas baja altitud debido a la sequia que ocurre durante el verano (Cavieres et al. 2006).
Otro estudio realizado en los andes de Chile (Lopez-Angulo et al. 2018) encontrd que la
riqueza de especies exhibia una relacion unimodal con la altitud, con valores maximos
en elevaciones medias, y valores minimos en los extremos del gradiente. Esto podria
explicarse porque el estrés ambiental es mas intenso en ambos extremos del gradiente
de altura por el frio en las elevaciones mas altas y por la extrema sequia de verano en las
elevaciones mas bajas, presentando condiciones mas benignas en elevaciones
intermedias y, consecuentemente, resultando en una mayor riqueza de especies. De
hecho, Lopez-Angulo et al. (2018) indican que sus resultados son consistentes con otros
estudios obtenidos en regiones mediterraneas (Giménez-Benavides et al. 2007; Reverter
et al. 2010). El contraste de hallazgos entre estos estudios y el mio sugiere que la
importancia de los efectos nodriza son contexto-dependiente. En particular, el cambio
en su importancia a través de gradientes altitudinales dependera del rango altitudinal
que se estd examinando, la magnitud de los gradientes de temperatura y estrés hidrico

asociados, y la capacidad de las plantas en cojin para amortiguar esos estresores.

Efectos de la facilitacion sobre la riqueza de especies a escalas espaciales mas

grandes

Los estudios que examinan la importancia de la facilitacion mas alla de la escala de
parche no solo son escasos, sino que tampoco han evaluado su influencia en la
biodiversidad més alla de la escala de comunidad (Cavieres y Badano 2009; Cavieres et

al. 2014, 2016; Chen et al. 2015). Aqui muestro que el efecto positivo de las plantas en
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cojin sobre la riqueza de plantas a nivel de parche puede escalar, y en particular el
efecto facilitador de los cojines puede influir sobre la riqueza de especies de la montafia
e incluso de la region (Figura 1.7). Teniendo en cuenta todas las escalas estudiadas y los
valores de riqueza de especies, sean observados o estimados, encontré que la presencia
de cojines se asocia con un aumento del nimero de especies de plantas del; > 100%, 70-
80%, 50-60% y 30-40% a la escala de parche, comunidad, montafia y region,
respectivamente. Esta tendencia decreciente del efecto de las plantas en cojin sobre la
riqueza de especies refleja que a medida que aumenta la escala espacial, también hay
una mayor posibilidad de que algunas especies de plantas asociadas exclusivamente a
cojines en una comunidad puedan encontrarse creciendo afuera de los cojines en otras
comunidades. Ciertamente, las interacciones biodticas que determinan si una especie
prospera 0 se marchita en un dado entorno podrian ser neutrales en otro sitio, climatica-
o edaficamente diferente. Por lo tanto, la importancia de estas interacciones en
determinar la incidencia y persistencia de especies se puede diluir o perder a escalas

espaciales mas amplias (Whittaker et al. 2001; Pearson y Dawson 2003; McGill 2010).

A pesar de este efecto de dilucidn, mis resultados sugieren que alrededor de un tercio de
la flora alto andina de la region estudiada debe su presencia a la existencia de plantas en
cojin, lo que desafia la vision de que solo el clima es suficiente para determinar
completamente la presencia de especies a grandes escalas (Whittaker et al. 2001;
Pearson y Dawson 2003). Por lo tanto, y como lo sugieren algunos modelos tedricos, las
interacciones bioticas pueden dejar una huella a gran escala en lo que respecta a la
coexistencia de especies y, consecuentemente, en la presencia y distribucion de especies
(Meier et al. 2010; Bateman et al. 2012; Madon et al. 2013; Araujo y Rozenfeld 2014).
Sin embargo, la evidencia empirica de los efectos a gran escala debido a interacciones
bioticas todavia es escasa (Valiente-Banuet et al. 2006; Chalcoff et al. 2012). Un estudio
tedrico, no obstante, ha proporcionado nuevos conocimientos sobre si la marca
geografica de las interacciones bioticas puede mantenerse a traves de escalas espaciales
(Araujo y Rozenfeld 2014). Especificamente, estos autores encontraron que las
interacciones negativas como la competencia no se manifiestan en escalas mas grandes,
mientras que las interacciones que comprenden dependencias positivas entre especies
tienen mas probabilidades de manifestarse en todas las escalas espaciales (Araujo y
Rozenfeld 2014). Esto podria explicar por que el efecto de los ingenieros ecosistémicos,

aunque locales, puede detectarse a escalas espaciales mas amplias. En Gltima instancia,
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este capitulo puede demostrar el potencial de las interacciones bidticas positivas como

promotores de la diversidad a multiples escalas espaciales.
Recambio y pérdida de especies

Explorar la variacion en la composicion del ensamble de especies puede proporcionar
informacion valiosa sobre la causalidad de los procesos subyacentes a los patrones de
biodiversidad. Curiosamente, las diferencias en el ensamble de especies dentro de las
comunidades, es decir entre el microhabitat de cojin y de suelo, fueron causadas casi por
completo por la pérdida de especies (anidacion) y no por el recambio de especies
(Figura 1.8). De esta forma, los andlisis de diversidad beta confirman que muchas
especies estan restringidas a crecer dentro del microhébitat proporcionado por las
plantas en cojin, mientras que muy pocas especies se encuentran creciendo
exclusivamente en la matriz de suelo circundante. De hecho, la casi ausencia de
recambio de especies para explicar las diferencias entre microhabitats podria indicar que
especies especializadas en habitats de suelo son ciertamente raras en estas comunidades
alto andinas. Estos hallazgos respaldan el supuesto subyacente a mi hipétesis de trabajo,
que existe una gran proporcion de especies que no sobrevivirian fuera de los habitats
proporcionados por cojines. ElI hecho de que algunas especies estén exclusivamente
presentes, 0 se encuentren con mayor frecuencia, dentro de cojines, posiblemente esta
relacionado con que en la matriz circundante de suelo exista una tasa de extincion local
mucho mayor que la de colonizacion (Ulrich et al. 2009). Estas son posiblemente las
especies menos tolerantes al estrés, que serian excluidas de la comunidad en ausencia de
plantas en cojin (Cavieres et al. 2016). Incluso algunas especies de plantas que crecen
en el suelo circundante podrian no ser capaces de persistir sin el subsidio de propagulos
de individuos conespecificos que prosperan dentro de las plantas en cojin. En
consecuencia, para las poblaciones de estas especies, las plantas en cojin y la matriz
circundante podrian representar habitats fuente y sumidero, respectivamente (Eriksson
1996; Kadmon y Tielborger 1999). Por otro lado, el aumento de la anidacion (o pérdida
de especies) a mayores alturas implica una disminucion de especies generalistas de
habitat a medida que las condiciones ambientales se vuelven mas severas. En
consecuencia, el papel de las plantas en cojin como refugios de biodiversidad aumenta
considerablemente con la altitud, dado que un nimero creciente de especies se vuelven

completamente dependientes de estos microhabitats para su supervivencia.
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Por otro lado, encontré una menor diversidad de plantas (Figura 1.4) pero también un
mayor recambio de especies en la matriz de suelo circundante (Tabla 1.2), lo que podria
ser impulsado por los factores abi6ticos (Shurin 2007). Consistente con estos resultados,
el modelo de Shurin mostré que existe una relacion negativa entre la diversidad a nivel
de parche y el recambio de especies, porque el recambio de especies se rige por el grado
de heterogeneidad ambiental y el rango de tolerancia de las especies. Especificamente,
una mayor variacion ambiental promueve un mayor recambio de especies a través del
tiempo y el espacio (Stegen et al. 2013; Stein et al. 2014; Stein y Kreft 2015). Por lo
tanto, la variabilidad en, por ejemplo, la duracion de la capa de nieve, la humedad y la
temperatura del suelo expuesto (Loffler y Finch 2005; Loffler 2007), en comparacién
con el microhabitat amortiguado proporcionado por plantas en cojin, posiblemente
hayan contribuido a los valores de recambio mas altos en el suelo (Tabla 1.2, Kikvidze
et al. 2015). Esto se debe a que la mayoria de las especies tienden a prosperar en
diferentes habitats en lugar de existir en todo el gradiente o paisaje; un factor clave que
también podria explicar por qué el efecto facilitador de las plantas en cojin, incluso si es

fuerte, se diluye a mayores escalas espaciales.

Los andlisis de diversidad beta también revelaron que las diferentes especies de plantas
nodrizas tienden a albergar, en promedio, distintos ensambles de especies de plantas,
dado que la rotacion de especies, en lugar de la pérdida diferencial de especies, fue el
determinante mas importante de las diferencias entre especies de nodrizas (Tabla 1.3).
Esto dltimo, demuestra la importancia de todas las especies de plantas en cojin
estudiadas, debido a que no se destaca una especie nodriza en particular, sino que todas,
en cierta forma, contribuyen a facilitar distintos ensambles de plantas en las

comunidades altoandinas.
Futuras lineas de investigacion

Segun lo hallado en el presente capitulo, los cojines promueven a una mayor diversidad
de plantas, independientemente de si nos referimos a la diversidad a escala de parche, de
la comunidad o de toda la region. Sin embargo un aspecto pendiente e interesante a
explorar son los efectos sobre el benefactor, es decir si las especies facilitadas influyen
sobre la especie nodriza, y asi determinar si el éxito reproductivo de los cojines se ve
favorecido, perjudicado o le es indiferente albergar plantas en su interior. Por otro lado,

algunas de las especies de cojines estudiadas en este capitulo pueden presentar sexos
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separados, un ejemplo es Azorella, un género cuyas especies pueden ser andromonoicas
(que presenta flores hermafroditas y flores unisexuales masculinas en la misma planta) o
androdioicas (algunas plantas tienen flores hermafroditas y otras plantas tienen sélo
flores masculinas). Debido a que la asignacion de recursos para la reproduccion es mas
costosa para las plantas femeninas o hermafroditas (Antos y Allen 1999; Turcotte y
Houle 2001; Torimaru y Tomaru 2006), se esperarian diferencias intersexuales en el
crecimiento, defensa y herbivoria de las plantas, pudiendo tener consecuencias en su
efectividad como plantas nodrizas. Es decir, seria importante analizar la variacion intra-

especifica en la eficiencia como especie nodriza.

Por otro lado, en esta tesis me enfoqué en estudiar el efecto de cojines sobre la
diversidad de plantas, sin embargo, los cojines también representan un microhabitat de
gran relevancia para la comunidad de invertebrados (ej, refugio y fuente de alimento)
siendo un aspecto interesante identificar la diversidad de invertebrados asociados a
cojines (Reid y Lortie 2012). Una asociacion planta-animal frecuentemente observada
es la que entablan cojines y hormigas. De hecho, durante los muestreos en la alta
montafia, observé nidos de hormigas del género Camponotus establecidos debajo de
cojines, mas frecuentemente de Oreopolus glacialis y en menor medida de especies de

Apiaceae, como Azorella nivalis (ex Mulinum leptacanthum) o Azorella monantha.
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Tabla A1.1 Informacion geogréafica y climatica de los 21 sitios de estudio. La informacion climatica se extrajo de WorldClim (Fick y

Hijmans 2017; http://www.worldclim.org) e incluye la temperatura media anual (BIO1), la temperatura media del trimestre mas calido

(B1010), la temperatura media del trimestre mas frio (BIO11), la precipitacion anual (BIO12), la precipitacion del trimestre mas calido

(BIO18) y la precipitacion del trimestre mas frio (BIO19). Ademas se muestra el tamafio promedio del cojin en m? (+ EE), y la

identidad de las especies de plantas cojin presentes (nimero de cojines) en cada sitio.
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AMo (Azorella monantha), AN (Azorella nivalis, ex Mulinum leptacanthum), AP1 (Azorella prolifera 1, ex Mulinum spinosum), AP2

(Azorella prolifera 2, ex Mulinum echinus), BM (Baccharis magellanica), BN (Belloa nivea), GP (Gaultheria pumila), NP (Nassauvia

pygmaea), OG (Oreopolus glacialis), OE (Oxalis erythrorhiza), SC (Senecio crithmoides).
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Capitulo 11

Facilitacion de plantas vasculares por cojines

de musgos en ambientes periglaciales

de la alta montana
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RESUMEN

Los musgos conforman una cobertura de suelo dominante en una amplia gama de
ecosistemas, especialmente en aquellos que se desenvuelven bajo ambientes sometidos
a estrés abiotico como el intenso frio y la humedad extrema generados por el continuo
deshielo, fendmeno frecuente en los ambientes periglaciales en la alta montafia. En
consecuencia, los musgos pueden influir en la distribucion y éxito de otras plantas. En
este capitulo, exploré la interaccion entre plantas vasculares y musgos con forma de
cojin en tres comunidades alpinas de la region. Registré el nimero de especies, la
abundancia y la cobertura de plantas vasculares dentro y fuera de cojines de musgo,
midiendo también el area del parche y la profundidad del colchén de musgo. Para
determinar el efecto de los musgos en el ensamble de plantas vasculares, calculé el
indice de Interaccion Relativo (IIR) en términos de riqueza, abundancia y cobertura de
todas las plantas vasculares (medida de la facilitacion a nivel de comunidad) y para cada
especie por separado (a nivel de especie). Los cojines de musgo albergaron una mayor
riqueza de especies, abundancia y cobertura de plantas vasculares en comparacion con
los parches de suelo sin musgos. En general, la diversidad de plantas vasculares
aumentd con el area y la profundidad del cojin de musgo. Los valores de IR revelaron
que los efectos de los cojines de musgo sobre las plantas vasculares vecinas fueron
predominantemente positivos para las tres comunidades examinadas. Este capitulo
resalta el papel de los musgos como potenciales plantas nodrizas en el ambiente alpino
y, por lo tanto, como ingenieros de ecosistemas que pueden ser clave para el
mantenimiento de la diversidad de las plantas vasculares en los ambientes altamente

estresantes de la alta montana.
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INTRODUCCION

Las interacciones bidticas son impulsores clave de la composicion y dinamica de las
comunidades de plantas. Como ya se ha referido en el capitulo anterior, en ambientes
hostiles, la importancia de la facilitacion sobre la diversidad de plantas es ampliamente
reconocida (Brooker et al. 2008). A diferencia de la competencia, las interacciones
facilitadoras planta-planta ocurren cuando una especie aumenta la aptitud de otra
mediante, por ejemplo, la modificacion del entorno local abi6tico o bidtico (Bertness y
Callaway 1994; Brooker y Callaghan 1998). Si bien la facilitacion y la competencia son
procesos que pueden ocurrir entre plantas vecinas dentro de una misma comunidad, la
facilitacion es mas frecuente en ambientes severos, tornandose competencia a medida
que las condiciones abioticas se vuelven mas benignas (Bertness y Callaway 1994;
Callaway et al. 2002). Sin embargo, las interacciones planta-planta también pueden
depender de rasgos intrinsecos de las especies que interactian, tanto del beneficiario
como del benefactor (Gémez-Aparicio 2009; Navas y Violle 2009; Schéb et al. 2013;
Bonanomi et al. 2015). En particular, se sabe que las especies de plantas con una forma
de crecimiento en cojin son eficientes "plantas nodrizas" en los ambientes alpinos y
articos del mundo (Butterfield et al. 2013; Cavieres et al. 2014) porque modifican el
entorno abidtico creando microhabitats mas favorables que el ambiente circundante,
facilitando el establecimiento, el crecimiento y/o la supervivencia de otras plantas
(Callaway 2007; Arredondo-Nuiiez et al. 2009). Sin embargo, gran parte del
conocimiento actual sobre las interacciones planta-planta se basa en las interacciones
gue se entablan entre plantas vasculares, destacando la necesidad de explorar el papel de
otros grupos taxondmicos como posibles ingenieros ecosistémicos, es decir que puedan

determinar la estructura, composicion y diversidad de la comunidad vegetal.

Los musgos representan una cobertura de suelo dominante en una amplia gama de
ecosistemas, especialmente en aquellos que se desarrollan en entornos muy frios y
humedos, como la tundra artica y antartica, donde generalmente adoptan una forma de
cojin. En consecuencia, los musgos pueden afectar la distribucion y la aptitud de las
plantas vasculares a través de vias abidticas y bidticas. Algunos estudios recientes han
abordado la facilitacion de plantas vasculares por briofitas (Groeneveld et al. 2007;
Gornall et al. 2011; Casanova-Katny y Cavieres 2012; Rayburn et al. 2012; Sand-Jensen
et al. 2015). Ademas, en la tundra polar los musgos pueden actuar como ingenieros
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ecosistémicos dada su influencia en el microclima y los procesos del suelo (Malmer et
al. 2003; Gornall et al. 2007). De hecho, como muchas plantas vasculares con una forma
de crecimiento de tipo cojin (ver capitulo I), los musgos pueden proporcionar mejores
microhabitats que el entorno circundante, reteniendo mayor humedad en el suelo y
aumentando la concentracion de nutrientes, reduciendo ademas el dafio por heladas que
experimentan las plantulas y las raices de las plantas y, por ultimo, amortiguando las
temperaturas extremas (Smith 1988; Carlsson y Callaghan 1991; Groeneveld y
Rochefort 2005; Gornall et al. 2007; Groeneveld et al. 2007; Startsev et al. 2007;
Roberts et al. 2009). Asimismo, la estructura fisica de los musgos, ademas de favorecer
la retencion de semillas, puede proporcionar sitios seguros que protegen a las semillas
contra la depredacion (Jeschke y Kiehl 2008). Por lo tanto, el microambiente
proporcionado por colchones o cojines de musgos puede mejorar el establecimiento,
crecimiento y/o supervivencia de otra(s) especie(s) de planta(s) (Carlsson y Callaghan
1991; Groeneveld et al. 2007; Casanova-Katny y Cavieres 2012).

Por otro lado, también se han reportado interacciones negativas entre musgos y plantas
vasculares (Hobbie et al. 1999; Bret-Harte et al. 2004; Jeschke y Kiehl 2008; Gornall et
al. 2011; Doxford et al. 2013). Ciertamente, varios estudios indican que la competencia
entre musgos y plantas vasculares es la interaccion prevalente en la Antartida (Block et
al. 2009; Krna et al. 2009). Especificamente, se ha observado que el crecimiento del
musgo disminuye debido a la deposicion de hojarasca y el sombreado que generan las
plantas vasculares asociadas (Malmer et al. 2003; Van der Wal et al. 2005; Startsev et
al. 2008). Asimismo, se ha encontrado que los musgos pueden obstaculizar la
emergencia de plantulas y el crecimiento de plantas vasculares al actuar como barreras
fisicas obstaculizando el acceso a la luz o al sustrato (Bai y Romo 1995; Hobbie et al.
1999; Donath y Eckstein 2010; Gornall et al. 2011; Doxford et al. 2013). Por otro lado,
se ha demostrado que la profundidad del colchon de musgo es crucial en determinar el
signo y la magnitud de estas interacciones planta-planta (Van der Wal y Brooker 2004;
Jeschke y Kiehl 2008; Gornall et al. 2011) ya que los musgos poco profundos o muy
profundos tienden a afectar positiva- y negativamente, respectivamente, el crecimiento
de plantas vasculares, patron reportado para la tundra artica. Esto se debe a que los
cojines de musgos profundos pueden disminuir la temperatura local del suelo y la
disponibilidad de nutrientes, creando microhabitats ain mas estresantes (Van der Wal y

Brooker 2004; Gornall et al. 2007, 2011). En sintesis, los cojines de musgos pueden
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ejercer efectos tanto positivos como negativos sobre las plantas vasculares.

La mayoria de los estudios sobre interacciones planta-planta que involucran musgos se
han realizado en ecosistemas polares, es decir en la tundra artica y antértica. No
obstante, los ambientes alpinos pueden ser tan estresantes como la tundra polar (Bliss
1962; Kdrner 2003), ya que ambos se caracterizan por suelos extremadamente frios y
pobres al tener baja disponibilidad de nutrientes. Sin embargo, las regiones alpinas de
latitudes altas presentan mayor precipitacion y radiaciéon UV, asi como mayores
fluctuaciones estacionales y diurnas en la radiacién solar y la temperatura que las
regiones polares (Bliss 1962; Ambach et al. 1991; Gardes y Dahlberg 1996; Margesin
2009; Donhauser y Frey 2018). Por lo tanto, la naturaleza de las interacciones musgo-
plantas vasculares puede variar entre ecosistemas. Sin embargo, hasta donde sabemos,
no se ha realizado ningun estudio sobre las interacciones musgos-plantas vasculares en

el ambiente altoandino.

En este capitulo, examiné la naturaleza de las interacciones musgo - plantas vasculares
en tres comunidades alpinas en los Andes del Noroeste de Patagonia. La hip6tesis de
trabajo es que los cojines de musgo funcionan como plantas nodrizas facilitando el
establecimiento y supervivencia de otras especies de plantas debido a su capacidad de
proveer microhabitats méas favorables. Este capitulo busca responder a las siguientes
preguntas: (i) ¢Son los parches de musgo mas ricos en especies y cantidad de plantas
que los parches de suelo sin musgos de tamafo similar? (ii) ¢La diversidad de plantas
vasculares esta relacionada con el tamafio y la profundidad del cojin de musgo? (iii)
¢Como son la naturaleza y la magnitud de las interacciones cojin de musgo - plantas
vasculares a nivel de comunidad y de especies? (iv) ¢Cuan efectivos son los musgos
como plantas nodrizas en comparacion con otras especies de nodrizas como lo son las

angiospermas?
MATERIALES Y METODOS

Sitio y especies estudiadas

El estudio se realizé en tres comunidades altoandinas dominadas por cojines de musgos
en el noroeste de Patagonia, durante enero y febrero del 2018. Las tres comunidades se

encuentran en la provincia de Rio Negro, ubicadas en la (1) ladera este del Cerro Lopez
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a 1850 m (41°6°S, 71°33"W), (2) ladera este del Cerro Hielo Azul a 1820 m (41°52’S,
71°39°0), y (3) ladera este del Cerro Catedral a 1840 m (41°11°S, 71°30°W). Las
comunidades bajo estudio ocurren en llanuras en cercanias de una laguna permanente,
sustentada por la lluvia y el deshielo de un glaciar préximo (Hielo Azul) o por el
derretimiento de parches de hielo semipermanentes y capas de nieve cercanas (Lopez y
Catedral), resultando en un paisaje de rocas, arena y cojines de musgo (Foto 2), donde la
cobertura vegetal es muy baja (del 3 al 5%) debido a las severas condiciones
ambientales. En consecuencia, todos los sitios se caracterizan por la accion de
congelacion-descongelacidn, procesos criogénicos y grandes variaciones en la cantidad
de agua y temperatura del suelo, caracteristicas tipicas del ecosistema alpino (Wang et
al. 2006). La temperatura media anual es de 4,5°C aproximadamente, con una
precipitacion anual de aproximadamente 1054 mm en Lopez, 937 mm en Hielo Azul y
942 mm en Catedral (Worldclim, http://www.worldclim.org; Hijmans et al. 2005),
principalmente cayendo durante el invierno en forma de nieve, y dejando monticulos de

hielo y nieve durante el verano.

En estas comunidades alpinas, estudié el efecto nodriza de parches de musgo que crecen
en forma de cojin de tamafios variados (Foto 2). Al menos tres especies de musgos se
encuentran en la comunidad de Lopez, Philonotis esquelensis Matteri (Bartramiaceae),
Bryum pseudotriquetrum (Hedw.) G. Gaertn., B. Mey y Scherb. (Bryaceae) y Pohlia
wahlenbergii (F. Weber y D. Mohr) A.L. Andrews (Mielichhoferiaceae). No obstante,
la especie de musgo mas abundante formando cojines en Ldpez fue Philonotis
esquelensis. Philonotis se encuentra comunmente creciendo en rocas o suelo,
generalmente asociada a sitios himedos como bancos de rios, desde el nivel del mar
hasta los 4700 m (Gradstein et al. 2001; Jimenez y Suérez 2017; Jimenez et al. 2014,
2016). En la comunidad de Hielo Azul, se encontraron dos especies de musgos, Bryum
pseudotriquetrum y Pohlia wahlenbergii; sin embargo, B. pseudotriquetrum fue la
especie dominante. Las distribuciones de B. pseudotriquetrum y P. wahlenbergii
también abarcan todo tipo de héabitats humedos, desde prados, pantanos, riberas, y
orillas de lagos, hasta praderas de alta montafia cerca de manantiales, arroyos y rios,
entre otros (Erzberger y Schroder 2013; Suarez y Schiavone 2011). En la comunidad de
Catedral, solo se encontr6 una especie de musgo, Bartramia patens Brid.
(Bartramiaceae), una especie endémica de Ameérica del Sur con incursiones en el

continente antartico (Larrain 2007). En cada comunidad, consideré como la especie
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nodriza a la especie de musgo més abundante, es decir, Philonotis esquelensis para

Lépez, Bryum pseudotriquetrum para Hielo Azul y Bartramia patens para Catedral.

Foto 2 Comunidades estudiadas en el cerro (a) Lopez, (b) Hielo Azul y (c) Catedral,
observe la presencia de lagunas, y (d-g) parches de cojin de musgo con especies de
plantas vasculares creciendo dentro, ver (d) Valeriana philippiana (Caprifoliaceae) o (f)
Epilobium australe (Onagraceae) en flor. La gran diversidad de recursos como insectos,
semillas, sustratos humedos, tiende a atraer (g) pajaros como el yal plomizo (Phrygilus

unicolor), diuca comdn (Diuca diuca) y diucones (Xolmis pyrope).
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Muestreo de Vegetacion

En cada comunidad, seleccioné al azar un total de 50 cojines de musgo, pareando cada
uno con un parche de suelo sin musgos ubicado a unos 50cm de distancia en direccion
aleatoria. Para obtener datos comparables con el parche de suelo, se molde6 un aro de
alambre para que coincida con el tamafio y forma del cojin, para luego colocarse en el
suelo. Posteriormente, registré la riqueza (nimero de especies), la abundancia de plantas
y la cobertura vegetal (de forma visual con una precision del 5%) en las parcelas de
cojin y de suelo. Dado que los cojines de musgo resultaron ser mas o menos elipticos,
los parches se definieron también como parcelas elipticas y, por lo tanto, medi el eje
mas largo y méas corto de cada cojin para poder tener una medida aproximada de su
area. También medi con una varilla la profundidad del colch6n de musgo como la

distancia entre el nivel del suelo y la altura maxima del cojin, registrada en su centro.

Para evaluar la eficiencia comparativa de los musgos como plantas nodrizas, re-utilicé
los datos obtenidos del capitulo I, especificamente el nimero de especies de plantas
registrado dentro y fuera de las distintas especies de cojines de angiospermas. A modo
de resumen, a partir del capitulo I, identifiqué 15 especies de angiospermas con forma
de cojin actuando como plantas nodrizas en 21 comunidades entre los 1600 y 2000 m en
siete montafias. Con estos datos, estimé la riqueza absoluta y relativa de especies de
plantas vasculares asociadas con cada una de las especies nodriza (tres especies de
musgos y quince especies de angiospermas). La riqueza absoluta es el numero de
especies encontradas dentro del parche de cojin, mientras que la riqueza relativa
considera, ademas, el nimero de especies que crecen en parches de suelo, es decir

carentes de cojines, mediante el uso del indice de Interaccion Relativo (1IR).
Andlisis estadisticos

El analisis de la riqueza de especies entre parches con y sin cojines requiere esfuerzos
de muestreo lo suficientemente grandes como para capturar completamente el ensamble
de especies asociados con cada microhabitat (Colwell 2013). Por este motivo, construi
curvas de acumulacion de especies en el microhabitat de cojin y suelo para las tres
comunidades, utilizando el programa EstimateS (version 9.1.0, Colwell 2013). Ademas,
estimé la riqueza de especies utilizando estimadores no paramétricos (Gotelli y Colwell

2011). Para datos de incidencia, el estimador mas apropiado de la riqueza de especies es
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el estimador Chao-2 (Colwell 2013), que tiene en cuenta las especies raras y el nimero
total de especies observadas en la muestra para estimar la riqueza total esperada de
especies (Colwell 2013). De esta forma, estimé los valores de Chao-2 para ambos

microhabitats (cojines de musgo y suelo carentes de musgos) para las tres comunidades.

Mediante el uso de modelos lineales generalizados de efectos mixtos (funcién glmer en
el paquete Ime4 R, Bates et al. 2015) analice el efecto del microhabitat (musgo vs.
suelo) sobre la riqueza de especies de plantas vasculares, abundancia de plantas y
cobertura vegetal, usando el area del parche como una covariable. Las parcelas pareadas
y la comunidad se incluyeron como efectos aleatorios. Ademas estimé la correlacion de
Pearson entre el area y la profundidad del parche de cojin, para determinar en qué
medida estan asociadas estas variables. El efecto de la profundidad del cojin de musgo
sobre la riqueza de especies, la abundancia de plantas y la cobertura vegetal fueron
analizadas también con modelos lineales generalizados de efectos mixtos, utilizando la
profundidad del cojin como efecto fijo y la comunidad como un efecto aleatorio. Las
variables respuesta de tipo conteo (nimero de especies y abundancia de plantas) se
examinaron para verificar si hay o no dispersion en los datos. EI niUmero de especies o
riqueza fue analizada con una distribucion de Poisson (Zuur et al. 2009), mientras que la
abundancia de plantas fue analizada con quasi-Poisson utilizando la funcion gimmPQL
del paquete MASS. La cobertura vegetal se analizd asumiendo una distribucion normal.
Los valores predichos y los intervalos de confianza del 95% de estos modelos se
calcularon y se representaron con la funcién ggpredict del paquete ggeffects. Todos los

analisis se realizaron con el programa R (R Core Development Team 2017).

Para evaluar la magnitud del efecto nodriza por cojines de musgo sobre la riqueza de
especies, la abundancia de plantas y la cobertura vegetal, calculé el indice de
Interaccion Relativo (1IR; Armas et al. 2004) tanto a nivel de comunidad como a nivel

de especie.
[Formula 2] IR =(Xc - Xs) / (Xc + X5)

El IR se calcula como lo indica la “formula 2” donde “Xc” y “Xs” representan alguna

variable de interés en cojin y suelo, respectivamente. Por ejemplo, puede ser abundancia
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de plantas, cobertura, o alguna medida de rendimiento como biomasa, produccién de
frutos o semillas, etc. Este indice varia de -1 a 1y, en el caso de ser expresar abundancia
un IR = 1, representaria que todos los individuos se encuentran dentro de cojines
(facilitacion completa); IR = -1, cuando todos los individuos se encuentran creciendo
en suelo sin cojines; por ultimo un IR = 0, si los individuos estan distribuidos
equitativamente entre los parches de cojin y suelo. A nivel de comunidad, calculé el IIR
comparando la riqueza de especies, la abundancia total de plantas y la cobertura vegetal
para cada parche pareado (cojin vs. suelo), promediando los 50 valores obtenidos para
cada variable. Esto se realizd para cada comunidad por separado. Realicé pruebas de t
de una muestra, con la correccién de Bonferroni (Rice 1989), para evaluar si los valores
de IR de cada comunidad (lIRrquezas !Rabundancia Y Rcobertura), resultan ser
significativamente distintos de cero, lo que permitiria determinar si la interaccion
general entre musgos y plantas vasculares es positiva, negativa o neutra (Yang et al.
2017). A nivel de especie, también estimé un valor de IIR para cada especie de planta, a

partir de los datos de abundancia y cobertura de cada especie (Anthelme et al. 2012).

Por ultimo, para estimar cuan efectivos son los cojines de musgo como plantas nodriza
en comparacion con los cojines de angiospermas, realicé un ranking ordenando las
especies de nodriza de acuerdo con la riqueza promedio de especies encontradas dentro
de la nodriza y un ranking en funcion del valor estimado de IIR. Este indice se calculo
utilizando el nimero de especies dentro y fuera de plantas cojin, lo que permite corregir
las diferencias en la riqueza de especies en toda la comunidad (Butterfield et al. 2013;

Cavieres et al. 2014), obteniendo un IIR promedio para cada especie nodriza.
RESULTADOS

Entre las tres comunidades, encontré un total de 56 especies de plantas vasculares,
siendo las especies mas frecuentes Cardamina cordata (Brassicaceae), Cerastium
arvense (Caryophyllaceae), Luzula racemosa (Juncaceae), Poa obvallata (Poaceae),
Epilobium australe (Onagraceae) y Koeleria barbinodis (Poaceae). La comunidad de
Hielo Azul present6 la mayor riqueza, con un total de 36 especies de plantas vasculares,
mientras que la comunidad de Ldpez presentd la menor riqueza, albergando solo 22
especies. Conforme va aumentando el numero de parches, el nimero de especies
aumenta a un ritmo mas acelerado dentro de los musgos que en los parches de suelo sin

musgos (Figura 2.1). Entre las comunidades muestreadas, la riqueza total acumulada de
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especies registrada en cojines de musgo varié de 22 a 33, mientras que el numero de
especies en el suelo sin musgos vario de 12 a 21 especies (Tabla 2.1, Figura 2.1). A
nivel de comunidad, los cojines de musgo también mantuvieron una mayor riqueza de
especies que el suelo circundante, como lo indican las estimaciones de Chao 2 (Tabla
2.1).

Tabla 2.1 Numero total de especies observadas y estimadas para ambos microhabitats
(musgos y suelo sin musgos) en las tres comunidades. Las estimaciones de riqueza de
especies son valores de Chao-2 y sus respectivas desviaciones analiticas estandar (DE).
El porcentaje representa la diferencia de riqueza entre los microhabitats para los

numeros de especies observados y estimados.

Lépez Hielo Azul Catedral
Cojin  Suelo % Cojin  Suelo % Cojin  Suelo %
Riqueza observada 22 12 45 33 21 36 32 17 47
Riqueza estimada 32,29 1347 58 3539 2688 24 3849 2649 31
DE 10,38 2,55 2,01 5,29 525 12,12
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Especies

40 7a) e Musgo 7b) 7C)

Muestras Muestras Muestras

Figura 2.1 Curvas de acumulacion de especies dentro de cojines de musgo (circulos negros) y de parches de suelo sin musgos
(circulos blancos). Se muestra los nimeros esperados de especies y sus respectivas desviaciones estandar para la comunidad

de (a) Lopez, (b) Hielo Azul y (c) Catedral en funcion del esfuerzo de muestreo.
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A nivel de parche, encontré un namero significativamente mayor de especies,
abundancia de plantas y cobertura vegetal asociadas a cojines de musgo (Tabla 2.2) que
a parches de suelo sin musgos en todas las comunidades estudiadas (Figura 2.2). El area
y la profundidad del cojin de musgo resultaron ser muy variables (Figura 2.3, Figura
2.4) y débilmente correlacionadas (r = 0,15; n = 150; P = 0,06). El area del parche fue
un predictor significativo para todas las estimaciones del ensamble de plantas (Tabla
2.2). Especificamente, la riqueza de especies, la abundancia de plantas y la cobertura
vegetal aumentaron con el area del parche; sin embargo, este incremento sélo se
observd para los cojines de musgo (Figura 2.3). Todas estas variables también
aumentaron significativamente con la profundidad del cojin de musgo (Riqueza de
especies, X? = 22,37; P <0,0001; n = 50 / Abundancia de plantas, X* = 81,25; P
<0,0001; n = 50 / Cobertura vegetal, X* = 6,42; P = 0,011; n = 50; Figura 2.4). Por lo
tanto, los cojines de musgo mas grandes y profundos fueron los que albergaron la mayor

riqueza, abundancia de plantas y cobertura vegetal a nivel de parche.

Tabla 2.2 Efecto del microhabitat (musgo vs. suelo) y la covariable tamario del parche
en la comunidad de plantas vasculares. La riqueza es el nimero de especies, la
abundancia el namero total de plantas y cobertura es la ocupacién de plantas en el

parche estimada como un porcentaje.

Predictor X P
Riqueza Microhabitat 135,2 <0,0001
Area 18,48 <0,0001
Microhabitat x Area 0,556 0,456
Abundancia Microhabitat 266,48 <0,0001
Area 39,27 <0,0001
Microhabitat x Area 1,42 0,233
Cobertura Microhabitat 106,57 <0,0001
Area 44,32 <0,0001
Microhabitat x Area 24,57 <0,0001
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Lopez Hielo Azul Catedral
Figura 2.2 Riqueza de especies (a), abundancia de plantas (b), y cobertura vegetal
(en porcentaje) (c) asociada a cojines de musgo y parches de suelo sin musgos.
Para cada medida se muestra la media + 1EE.
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Riqueza de

Abundancia de

Cobertura de

especies

Tamaiio del parche (m?)

Figura 2.3 Relacién entre el tamafio del parche y la (a) riqueza de especies, (b) abundancia
de plantas, y (c) cobertura vegetal (en porcentaje) asociada a cojines de musgo (paneles
izquierdos) y parches de suelo sin musgos (paneles derechos). Se muestran los valores

predichos por el modelo (lineas continuas) y los intervalos de confianza del 95% (lineas

discontinuas).
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Figura 2.4 Relacion entre la profundidad del colchon de musgo (cm), medido como la altura maxima en el centro del cojin, y la
(a) riqueza de especies, (b) abundancia de plantas, y (c) cobertura vegetal (en porcentaje). Se muestran los valores predichos por

el modelo (lineas continuas) y los intervalos de confianza del 95% (lineas discontinuas).
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Como consecuencia de la mayor diversidad de plantas vasculares asociadas a los cojines
de musgos, los valores de IIR a nivel de comunidad resultaron ser significativamente
positivos tanto en términos de riqueza de especies, abundancia de plantas y cobertura
vegetal (Tabla 2.3). Igualmente, los valores de IIR a nivel de especie, ya sea en base al
nimero de individuos o de la cobertura de la especie, fueron predominantemente
positivos (Figura 2.5). En base a mis resultados, alrededor del 90% de las especies de
plantas vasculares registradas en los ambientes muestreados de Lopez y Catedral, y el
75% en Hielo Azul, son facilitadas por cojines de musgos. Ademas, cerca del 80% de
las especies encontradas solo una vez (una Unica planta), se encontraron asociadas
exclusivamente a cojines de musgo (Figura 2.5). En consecuencia, los cojines de musgo
parecen ser clave para preservar la diversidad tanto a nivel de parche como de

comunidad.

Tabla 2.3 Valores medios del Indice de Interaccion Relativo (IIR) = 1EE del
ensamblaje de plantas vasculares en las tres comunidades. Se muestran los resultados de
las pruebas t de una muestra para el modelo nulo de un valor de IR = 0. La riqueza es el
namero de especies, la abundancia el nimero total de plantas individuales y la cobertura
la ocupacion total de plantas en el parche estimada como un porcentaje del area. Se

realizaron correcciones de Bonferroni en los valores de P.

Lopez Hielo Azul Catedral
media EE tag P media EE  ty P media EE tao P
Riqueza +0,63 0,04 146 <0,0000 +057 0,04 139 <0,0001 +0,71 0,03 22,1 <0,0001

Abundancia +0,74 0,04 189 <0,0001 +0,72 0,03 23,6 <0,0001 +0,80 0,02 295 <0,0001
Cobertura +0,64 005 12,1 <0,0001 +0,75 0,04 19,7 <0,0001 +0,71 0,05 145 <0,0001
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Figura 2.5 Valores de IIR (indice de Interaccion Relativo) para las especies de plantas
vasculares registradas en funcion de su abundancia (nimero de individuos) y cobertura
vegetal (medido como porcentaje de ocupacion en el parche ). Para cada especie se
muestra el IR medio + 1EE. En algunas especies no se logra apreciar las barras de ES
por ser muy pequefias. Los puntos grises indican las especies raras, es decir las que se
encontraron solo en un par de parcelas y, por lo tanto, presentan solo un valor de IIR,
sin barras de error. Aca ant (Acaena antarctica), Ade ret (Adesmia retusa), Ana alt
(Anagallis alternifolia), Arj pus (Arjona pusilla), Arm mar (Armeria maritima), Bac
mag (Baccharis magellanica), Cal aff (Calandrinia affinis), Cal fil (Calceolaria
filicaulis), Cal ten (Calceolaria tenella), Cal app (Caltha appendiculata), Car cor
(Cardamine cordata), Car ban (Carex banksii), Cer arv (Cerastium arvense), Com par
(Combera paradoxa), Cor egm (Cortaderia egmontiana), Des gay (Deschampsia
gayana), Dra gil (Draba gilliesii), Epi aus (Epilobium australe), Eri lep (Erigeron
leptopetalus), Eup mei (Euphrasia meiantha), Gam mac (Gamocarpha macrocephala),
Gam niv (Gamochaeta nivalis), Gau cae (Gaultheria caespitosa), Gau pum (Gaultheria
pumila), Gun mag (Gunnera magellanica), Hyp are (Hypochaeris arenaria), Koe bar
(Koeleria barbinodis), Leu die (Leucheria diemii), Leu pap (Leucheria papillosa), Luz
rac (Luzula racemosa), Men nor (Menonvillea nordenskjoeldii), Nas den (Nassauvia
dentata), Nas pla (Nassauvia planifolia), Nas pyg (Nassauvia pygmaea), Nas rev
(Nassauvia revoluta), Nic and (Nicoraepoa andina), Ore obt (Oreobolus obtusangulus),
Our alp (Qurisia alpina), Our bre (Ourisia breviflora), Our fra (Ourisia fragrans), Our
rue (Ourisia ruellioides), Pla bar (Plantago barbata), Pla mon (Plantago monanthos),
Poa obv (Poa obvallata), Sax mag (Saxifraga magellanica), Sch and (Schoenus
andinus), Sen arg (Senecio argyreus), Sen boe (Senecio boelckei), Sen cri (Senecio
crithmoides), Sen die (Senecio diemii), Sen hie (Senecio hieracium), Sen por (Senecio
portalesianus), Sil and (Silene andicola), Val fon (Valeriana fonckii), Val mac

(Valeriana macrorhiza), Val phi (Valeriana philippiana).
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Como Yya se describid en el capitulo I un total de 15 especies de cojines de angiospermas
fueron encontradas actuando como plantas nodrizas entre las 21 comunidades
altoandinas en la region (para mas detalle ver capitulo I). La riqueza promedio de
especies de plantas asociadas a los cojines de musgo resultd, tanto en términos
absolutos como relativos (1IR), bastante similar a la riqueza asociada a cojines de
angiospermas (Figura 2.6). De hecho, el nUmero promedio de especies dentro de los
cojines de musgo en la comunidad de Hielo Azul (Bryum pseudotriquetrum) y la
comunidad de Catedral (Bartramia patens) se ubicé entre las posiciones mas altas del
ranking, mientras que en LOpez el nimero de especies dentro del musgo Philonotis
esquelensis clasificé en un posicion intermedia (Figura 2.6a). Cuando se estima la
riqueza de especies en términos relativos (IIR), los cojines de musgo resultaron ser

mejores nodrizas que mas de la mitad de las especies de angiospermas (Figura 2.6b).
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Figura 2.6 Ranking de riqueza entre especies de plantas en cojin actuando como plantas
nodriza. Se muestra la media + 1EE para (a) la riqueza absoluta: medida como el nimero total
de especies encontradas dentro del cojin, y (b) la riqueza relativa: estimada por el indice de
Interaccién Relativo (1IR) que contempla la riqueza dentro y fuera del cojin. Bry pse (Bryum
pseudotriquetrum), Azo niv (Azorella nivalis, ex Mulinum leptacanthum), Bar pat (Bartramia
patens), Azo lyc (Azorella lycopodioides), Bel niv (Belloa nivea), Azo mad (Azorella
madreporica), Ore gla (Oreopolus glacialis), Aca ant (Acaena antarctica), Sen cri (Senecio
crithmoides), Azo mon (Azorella monantha), Azo prol (Azorella prolifera 1, ex Mulinum
spinosum), Bac mag (Baccharis magellanica), Phi esq (Philonotis esquelensis), Azo pro2
(Azorella prolifera 2, ex Mulinum echinus), Aca mac (Acaena macrocephala), Nas pyg

(Nassauvia pygmaea), Gau pum (Gaultheria pumila), Oxa ery (Oxalis erythrorhiza).
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DISCUSION

En este capitulo, estudié el efecto de cojines de musgos sobre la diversidad de plantas
vasculares en ambientes periglaciales en el noroeste de los Andes Patagdnicos. Encontré
que los cojines de musgo albergaron una mayor riqueza de especies, abundancia de
plantas y cobertura vegetal en comparacién con los parches de suelo sin musgos.
Ademas, la riqueza, abundancia y cobertura de plantas vasculares aumenté con el area 'y
la profundidad del colchén de musgo. Mis resultados sugieren que el efecto de los
cojines de musgo sobre el ensamble de plantas vasculares es predominantemente
positivo tanto a nivel de comunidad como de especie. Estos hallazgos apoyan mi
hipdtesis de trabajo propuesta; ademas este estudio representa, hasta donde sé, el primer

reporte de musgos actuando como plantas nodrizas en ambientes de alta montana.
Efectos de los cojines de musgo sobre la diversidad

Las plantas alpinas, en general, son capaces de producir abundantes semillas y plantulas
(Marcante et al. 2013); sin embargo, la germinacion, el establecimiento y el crecimiento
se consideran las etapas mas dificiles del ciclo de vida de una planta (Erschbamer et al.
2008; Marcante et al. 2013). De hecho, la presencia y diversidad de plantas vasculares
fuera de cojines de musgo fue bastante baja (Figura 2.2), lo que sugiere que en estas
comunidades altoandinas el obstaculo principal posiblemente sea la falta de sitios
seguros para el establecimiento inicial y la supervivencia de las plantulas. Por el
contrario, la mayor diversidad de ensambles de plantas vasculares siempre se encontro
asociada a cojines de musgo, lo que indica que estos parches proporcionan nichos
favorables que facilitan el establecimiento y reclutamiento de plantas vasculares. Seria
interesante comparar el banco de semillas entre los microhabitats de musgo y suelo sin
musgos, como también realizar experimentos que permitan evaluar la capacidad

germinativa de las semillas entre los sustratos proveniente de ambos microhabitats.

Mientras que varios estudios se han centrado en el efecto de los musgos sobre la aptitud
o crecimiento de determinadas especies (Gornall et al. 2011; Casanova-Katny y
Cavieres 2012), pocos han evaluado los efectos sobre la diversidad de toda la
comunidad (Van der Wal y Brooker 2004). Mi enfoque comunitario me permitio
encontrar una alta dependencia de las especies de plantas vasculares raras a los cojines

de musgo. De hecho, el 80% de las especies mas raras (que solo se encontraron una vez
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en estas comunidades) fueron observadas exclusivamente dentro de cojines de musgo
(Figura 2.5) y, en consecuencia, estas especies serian potencialmente excluidas de la

comunidad en ausencia de musgos.
Importancia ecoldgica y rol de los musgos

Varias caracteristicas bioldgicas de los musgos los convierten en extraordinarios
colonizadores en ecosistemas extremos (Belkina y Mavludov 2011; Dickson y Johnson
2014; Belkina y Vilnet 2015), como su tolerancia a temperaturas extremadamente bajas,
y su capacidad de retener agua y de establecerse y desarrollarse en condiciones de suelo
sin ser nodrizados por otras especies (Belkina y Mavludov 2011; Belkina y Vilnet
2015). En consecuencia, los musgos son especies pioneras muy frecuentes (Bruun et al.
2006), facilitando la colonizacion de especies menos tolerantes al estrés (Sohlberg y
Bliss 1984), razon por la cual son importantes para desencadenar sucesiones ecoldgicas
(Jones y Henry 2003; Johnstone et al. 2010; Turetsky et al. 2010; Garibotti et al. 2011;
Dickson y Johnson 2014). Por lo tanto, los musgos podrian desempefiar un papel
importante como especies pioneras en las comunidades altoandinas periglaciales, con
etapas posteriores de la sucesion, como el establecimiento de plantas vasculares,

sobreviviendo a expensas de los cojines de musgo ya establecidos.

La facilitacién puede ser importante durante las primeras etapas de la sucesion
(Niederfriniger Schlag y Erschbamer 2000), en especial en ambientes severos (Choler et
al. 2001; Callaway et al. 2002; Cavieres et al. 2005). De hecho, un hallazgo
sobresaliente de mis resultados fue el predominio de interacciones positivas, ya sea con
respecto a la diversidad general de plantas vasculares en toda la comunidad o al
reclutamiento especifico a nivel de especie(s) dentro de los cojines de musgo. Esto es
consistente con la prevalencia de interacciones facilitadoras sobre las competitivas en
ambientes estresantes (Bertness y Callaway 1994; Callaway et al. 2002). No obstante,
un gradiente de severidad ambiental podria alterar sisteméaticamente la naturaleza de las
interacciones entre los musgos Yy las plantas vasculares; por lo tanto estas interacciones
podrian cambiar de positivas a negativas en entornos menos estresantes (Choler et al.
2001; Maestre et al. 2009; Anthelme et al. 2012; pero ver De Bello et al. 2011; Dvorsky
et al. 2013 para excepciones). Sin embargo, la presencia de cojines de musgo en la alta
montafa parece ser casi exclusiva de estos ambientes extremadamente frios y himedos,

lo que hace que la evaluacion de esta hipotesis sea poco factible en este caso. Ademas,
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en las tres montafas, los musgos ocurrieron a un mismo nivel altitudinal (~ 1800 m), lo
que hace imposible realizar comparaciones entre comunidades para evaluar la version
altitudinal de la hipoétesis del gradiente de estrés (Cavieres et al. 2006; Anthelme et al.
2012; Schob et al. 2013). De cualquier modo, la facilitacion por cojines de musgo
podria representar uno de los principales procesos que impulsan la sucesién ecoldgica,

promoviendo la diversidad de plantas en comunidades periglaciales altoandinas.
Potenciales mecanismos subyacentes a la facilitacion por musgos

Aunque no evalué las propiedades del microhabitat de las especies de musgo estudiadas,
se sabe que los musgos pueden mejorar el establecimiento de otras especies
modificando el entorno local. En particular, ademas de actuar como trampas de semillas
(Groeneveld et al. 2007), los musgos pueden almacenar humedad, albergar mas
nutrientes, amortiguar las temperaturas extremas, reducir el dafio por heladas y
proporcionan sitios seguros para semillas y plantulas (Startsev et al. 2007; Gornall et al.
2007; Groeneveld et al. 2007; Jeschke y Kiehl 2008; Roberts et al. 2009). Seria
necesario realizar mediciones de las condiciones abidticas y estudios de campo
experimentales que impliguen, por ejemplo, la remocion de musgos (Hobbie et al. 1999;
Bret-Harte et al. 2004; Casanova-Katny y Cavieres 2012; Doxford et al. 2013) para
identificar con mayor precision los mecanismos por los cuales estas especies de musgo
son facilitadores. Sin embargo, dado que los sitios estudiados estan ubicados cerca de
grandes cuerpos de agua (lagunas permanentes sustentadas por deshielo), donde la
sequia fisioldgica de plantas podria ser poco frecuente, un aumento en la humedad del
suelo no parece ser el mecanismo subyacente a la facilitacion por cojines de musgo.
Ciertamente, la mayor humedad y por ende el menor estrés hidrico en estas
comunidades en comparacion a las estudiadas en el capitulo I, podrian a su vez explicar
la mayor diversidad vegetal en estos ambientes de lagunas de alta montafia. Por el
contrario, la amortiguaciéon a las temperaturas extremas podria ser clave para

comprender el papel facilitador de estos musgos.

Contrariamente a la facilitacion previamente descripta, en la literatura también se han
reportado interacciones negativas entre musgos y plantas vasculares. Entre los efectos
negativos, los musgos pueden obstaculizar la emergencia de las plantulas y su
crecimiento a través de los efectos de la cobertura del suelo (Bai y Romo 1995; Hobbie
et al. 1999; Donath y Eckstein 2010; Gornall et al. 2011; Doxford et al. 2013). Sin
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embargo, el signo y la intensidad de las interacciones planta-planta a menudo estan
relacionadas con los rasgos de la nodriza involucrada (Michalet et al. 2011, 2014),
siendo la profundidad del colchon de musgo un factor clave en las interacciones musgo-
plantas vasculares (Van der Wal y Brooker 2004; Jeschke y Kiehl 2008; Gornall et al.
2011). Ciertamente, en los sitios estudiados la profundidad del cojin de musgo afecto la
diversidad de plantas vasculares asociadas, pero a diferencia de los hallazgos de estos
otros estudios (Gornall et al. 2011), la profundidad del cojin influyé positivamente en

lugar de negativamente (Figura 2.4).

Los musgos més profundos pueden crear microhabitats aun mas estresantes debido a
una reduccion en la temperatura del suelo, en la disponibilidad de nutrientes y en la
duracién de la temporada de crecimiento, dificultando el crecimiento de las plantas
asociadas (Van der Wal y Brooker 2004; Gornall et al. 2007, 2011). De hecho, se han
reportado relaciones negativas entre la profundidad del colchén de musgo y la biomasa
y/o supervivencia de gramineas en varios estudios realizados en la tundra artica
(Olofsson et al. 2001, 2004; Van der Wal et al. 2004; Jeschke y Kiehl 2008; Gornall et
al. 2011). En cambio, en las comunidades alpinas estudiadas, las relaciones positivas
entre la profundidad del colchon de musgo y la diversidad de especies sugieren que
existen beneficios asociados con musgos mas profundos que superan los costos para las

especies asociadas, como explicaré a continuacion.

Estos resultados contrastantes podrian explicarse por las diferencias climaticas que
existen entre el ecosistema alpino y artico. Especificamente, durante la temporada de
crecimiento, las regiones polares estan sujetas a menores temperaturas, precipitaciones y
radiacion UV, y presentan menores fluctuaciones estacionales y diurnas en la radiacion
solar y la temperatura que las regiones alpinas de latitudes altas (Bliss 1962; Gardes y
Dahlberg 1996; Margesin 2009; Donhauser y Frey 2018). En consecuencia, en el Artico
los cojines de musgo profundos podrian aislar los suelos frios y mal drenados causados
por el permafrost subyacente (capa de suelo permanentemente congelada), lo que
limitaria el crecimiento de las plantas vasculares asociadas (Beringer et al. 2001; Van
der Wal y Brooker 2004). En cambio los cojines de musgo profundos en las regiones
alpinas, donde el permafrost generalmente esta ausente, podrian amortiguar mejor las
altas temperaturas e irradiacion estivales, las cuales pueden restringir el crecimiento de

las plantas (Bliss 1962), favoreciendo asi una mayor diversidad de plantas vasculares
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que los cojines de musgos poco profundos.

Ademés de generar condiciones microambientales menos estresantes, los cojines de
musgo mas profundos podrian facilitar la captura y retencion de semillas como también
mejorar la germinacion de las semillas a través de una menor competencia por el
espacio subterraneo, es decir ofreciendo mas espacio para el crecimiento de las raices de
multiples especies. Asimismo, la diversidad de plantas vasculares aumento con el area
del cojin de musgo independientemente de su profundidad (Figura 2.3). Estos resultados
indican que el tamafio de este microhabitat promueve el reclutamiento de una mayor
diversidad de plantas. No obstante, debido a la relacidon positiva que existe entre el
tamafio y la edad en las especies de plantas cojin (Molau 1997; Morris y Doak 1998),
los cojines de musgo méas grandes también pueden ser los méas antiguos y, por lo tanto,
pudieron tener mas tiempo para acumular mas especies que cojines de musgo de menor

tamafo (Nufiez et al. 1999).
Eficiencia y diferencias como plantas nodrizas: musgos vs angiospermas

En los ecosistemas articos y alpinos, una arquitectura de tipo cojin representa una forma
de vida frecuente que ha evolucionado en muchos linajes de plantas diferentes (Aubert
et al. 2014). Este hecho evidencia una convergencia evolutiva de la forma de vida en
cojin entre taxones que no estan filogenéeticamente relacionados (Kérner 2003), incluso
en briofitas. Curiosamente, también existe una convergencia en el rol ecoldgico de estas
plantas, al desempefiarse como ingenieros ecosistémicos, aumentando la diversidad de
plantas vasculares a nivel de parche y comunidad (Anthelme et al. 2012; Butterfield et
al. 2013; Cavieres et al. 2014; Gavini et al. 2020). En este capitulo muestro que el
efecto nodriza de cojines de musgos, en términos de la riqueza de especies, se asemeja
al patron que exhiben varias especies de angiospermas, es decir que el rol como plantas
nodrizas es ecolégicamente analogo (Figura 2.5), resultado que también brinda apoyo a
mi hipdtesis. La variacion observada entre las diferentes especies de cojin podria
deberse no sélo a los rasgos morfoldgicos de las especies involucradas (Aubert et al.
2014), sino también a las diferencias en la severidad ambiental y el clima de los sitios
que habitan. En particular, es probable que las interacciones planta-planta, pero
principalmente mas importante, la diversidad de plantas, difieran entre ambientes
alpinos humedos de los méas aridos (Michalet et al. 2014). Ciertamente, en el sur de los

Andes, las condiciones ambientales en las regiones alpinas son generalmente mas
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favorables en las montafias orientales, las cuales son relativamente mas aridas, y como
resultado la capa de nieve es menor y la temporada de crecimiento dura mas (Ferreyra et
al. 1998a). Esto podria explicar por qué las comunidades de Hielo Azul y Catedral
presentaron una mayor riqueza de especies que la de Lopez, ya que esta Gltima recibe
una mayor precipitacion. En Gltima instancia, mi estudio sugiere que en ambientes
extremadamente frios y humedos, como los ambientes periglaciales de altura, los
cojines de musgos pueden ser plantas nodrizas muy frecuentes e importantes, como lo

son los cojines de angiospermas en otros ambientes.
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Capitulo 111

Interacciones planta-planta como fuerzas

promotoras de la diversificacion
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RESUMEN

Las interacciones planta-planta pueden promover la diversificacion de linajes de plantas
en ambientes hostiles a través de (i) seleccion natural, produciendo adaptaciones
divergentes ante las condiciones abidticas variables y extremas en plantas que crecen en
el suelo, o (ii) mediante deriva genética, lo que implicaria baja diferenciacion de nicho
en aquellas plantas que crecen asociadas a plantas nodriza. En este capitulo, analicé si
géneros de plantas alpinas caracterizados por especies excluidas competitivamente (es
decir creciendo en suelo donde el efecto nodriza esta ausente) o facilitadas (creciendo
asociadas a plantas nodriza) son mas diversos que los géneros caracterizados por
especies generalistas en cuanto a habitat, a escala global y de comunidad. A partir de
una extensiva revision bibliografica, caractericé las interacciones planta-planta para 642
especies de 254 géneros de angiospermas en todo el mundo, utilizando el Indice de
Interaccion Relativo (IIR), el cual indica el grado en que una especie de planta es
excluida o facilitada por otra(s). Exploré si el IR puede considerarse como un rasgo
relativamente conservado a nivel de género y, dentro de un marco filogenético, evalué
cémo varia el niamero de especies alpinas por género (medida de diversificacion del
linaje) a lo largo de todo el gradiente de interacciones planta-planta, tanto a nivel global
como de comunidad. Las especies que pertenecen al mismo género tendieron a ser mas
similares en los valores IIR que especies de diferentes géneros, con un 20% de la
variacion en el IIR debiéndose a diferencias entre géneros. La relacion entre el nimero
de especies alpinas por género y el IR mostré un patrén de dos jorobas o picos,
revelando que los géneros en las categorias de exclusion competitiva (no asociados a
cojines) y de facilitacion (asociados) tienen, en promedio, mas del doble de especies que
los géneros en la categoria neutral. No obstante, también encontré que hay mas especies
congenéricas coexistiendo localmente en la categoria de exclusion competitiva que en la
categoria de facilitacion. Este patrén de riqueza de especies a nivel de comunidad
resulta ser consistente con las hipotesis propuestas, de que la competencia promueve
divergencia adaptativa de nicho a escalas locales, mientras que la facilitacion promueve
divergencia con baja diferenciacion de nicho. En conclusion, las interacciones planta-
planta positivas y negativas podrian juegar un papel crucial como impulsores evolutivos

de la diversidad de plantas alpinas en el mundo.
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INTRODUCCION

Los factores abioticos son determinantes clave de la diversidad bioldgica a través del
espacio y el tiempo (Benton 2009). No obstante, las interacciones bioticas también
pueden desempefiar un papel importante en modelar los patrones de diversidad a
diferentes escalas espaciales, como también en promover la diversificacion de linajes a
través del tiempo (Valiente-Banuet y Verdu 2007; Liow et al. 2015; Voje et al. 2015).
En particular, las interacciones inter-especificas pueden ser cruciales para promover la
diversificacion al presentar nuevas oportunidades ecoldgicas y desafios evolutivos
(Thompson 2004; McPeek 2008), pudiendo acrecentar la especiacion y disminuir las
tasas de extincion (Thompson 2004; Ricklefs 2010). En este contexto, se ha prestado
mucha méas atencion al rol de las interacciones inter-especificas del tipo antagonista
sobre los patrones de diversificacion, como la herbivoria, el parasitismo, la relacién
depredador-presa y la competencia (Thompson 2004, 2005; Ricklefs 2010; Yoder y
Nuismer 2010). Sin embargo, las interacciones inter-especificas positivas también
pueden impulsar importantes procesos de diversificacion, como ocurre con la radiacién
evolutiva de las plantas con flor impulsada por sus socios mutualistas como los
polinizadores especialistas y los dispersores de semillas (Hu et al. 2008; Crepet y Niklas
2009; Lengyel et al. 2009; Van der Niet et al. 2014; Eriksson 2016). Si bien las
interacciones negativas y positivas pueden ser determinantes para promover la
diversificacion de un determinado linaje (Valiente-Banuet y Verdu 2007; Kikvidze y
Callaway 2009), su importancia relativa es dificil de descifrar e interpretar porque la
gran mayoria de los estudios se han enfocado en organismos de diferentes niveles

tréficos, grupos taxondémicos e incluso ambientes.

Sin embargo, pueden entablarse interacciones negativas y positivas entre especies de un
mismo nivel tréfico y grupo taxonomico. Por ejemplo, entre las plantas, dos o mas
especies pueden competir entre si por los recursos abidticos como el espacio, la luz, el
agua, los nutrientes e incluso por los recursos biéticos como son los polinizadores y
dispersores de semillas (Goldberg 1990). Por otro lado, una especie de planta podria
facilitar el crecimiento y la supervivencia de otra(s), a traveés de un amplio abanico de
mecanismos, que incluyen, por ejemplo, el aumento de la disponibilidad local de
diferentes recursos abi6ticos y bioticos (Cavieres et al. 2007; Filazzola y Lortie 2014).

Como ya se ha citado en los capitulos anteriores, las interacciones facilitadoras entre
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plantas son particularmente comunes en ambientes hostiles (Callaway et al. 2002),
donde varios factores limitan el establecimiento de las especies que solo pueden
sobrevivir o persistir dentro de los microhabitats benignos creados por individuos de la
misma u otra especie, denominados plantas nodrizas (Callaway 2007). Estos son
organismos que al ofrecer microhabitats mas favorables que el ambiente circundante
facilitan el establecimiento, la germinacidén y/o supervivencia de otra(s) especie(s)
(Callaway 1995, 2007). En dltima instancia, las estrategias de las plantas abarcan todo
el gradiente de interacciones, desde especies que nunca 0 raramente se encuentran
creciendo asociadas a otras (especies excluidas competitivamente), hasta especies que
nunca o raramente se encuentran creciendo solas y aisladas (especies facilitadas).
Ocupando el rango medio de este gradiente, existen especies que no estan excluidas ni
facilitadas por otras (especies neutrales) y, por lo tanto, pueden considerarse como
generalistas en cuanto a habitat dado que pueden ocurrir indistintamente asociadas o no

con otras plantas (Badano et al. 2006).

Las regiones alpinas del mundo, aunque ocupan solo un 3% de las tierras emergidas
(con excepcion de la Antartida), albergan una flora extraordinariamente rica que incluye
entre 8000 y 10000 especies (Korner 2003). Esta flora ocurre en regiones caracterizadas
por condiciones abidticas extremas, como temperaturas muy bajas y amplias
oscilaciones de temperatura, radiacion excesiva, disponibilidad limitada de agua, suelos
pobres en nutrientes y cortas temporadas de crecimiento, lo que conlleva a paisajes con
una muy baja cobertura vegetal (Korner 2003). Algunas adaptaciones frecuentes de las
plantas a estas condiciones extremas incluyen la produccion de tejidos resistentes a
heladas, el desarrollo de oOrganos fotosintéticos a pocos centimetros del suelo, y la
produccion de brotes y meristemas a nivel o por debajo del suelo. Estos rasgos de las
plantas caracterizan formas tipicas de crecimiento, tales como matas graminoides,
arbustos enanos, rosetas y plantas en cojin (Kdérner 2003). Sin embargo, sigue
resultando sorprendente la gran diversidad vegetal que se puede encontrar en los

ambientes alpinos del mundo, con sus condiciones tan extremas.

En este capitulo me propongo estudiar la relacion de las interacciones planta-planta y
los patrones de diversificacion de linajes de plantas en las regiones alpinas del mundo.
En estos entornos, las especies de plantas que son excluidas competitivamente de otras

y, por lo tanto, se establecen en la matriz de suelo de arena, piedras y rocas, estan
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sujetas a las fuertes y variadas presiones de seleccion que se generan a lo largo de
gradientes de temperatura, radiacion y humedad del suelo, que se despliegan a escalas
espaciales de tan solo metros o unas decenas de metros (Loffler y Finch 2005; Loffler
2007; Bertel et al. 2016). Estas fuertes variaciones en las condiciones abidticas podrian
definir una multiplicidad de diferentes nichos ecoldgicos ocurriendo en areas
relativamente pequefias. Estos gradientes abruptos podrian favorecer la diversificacion a
través de especiacion parapatrica, o incluso simpatrica, en aquellos linajes de plantas
que no crecen asociados con otras plantas y que, en su lugar, estan especializados en los
diferentes y variados microhdbitats del suelo circundante. Por otro lado, las plantas
nodriza proporcionan microhabitats mucho mas estables (al ser poco variables) y menos
estresantes, al albergar suelos con mayor humedad y maés ricos en nutrientes, ademas
amortiguando y protegiendo a las plantulas que crecen adentro de ellas de las
temperaturas extremas, fuertes vientos y alta radiacion. En los ambientes alpinos, las
poblaciones de plantas de especies facilitadas persisten gracias a la presencia de plantas
nodrizas que se disponen en forma de parches irregulares dispersos en el paisaje
(Callaway 2007; Cavieres et al. 2014, 2016). La naturaleza fragmentada de estas
poblaciones podria promover diversificacion a través de deriva genética, la cual implica
poca divergencia de nicho (Boucher et al. 2016). A partir de este marco conceptual,
propongo como hipodtesis de trabajo que linajes de especies excluidas competitivamente
0 de especies predominantemente facilitadas son mas diversos que linajes de especies

neutrales, es decir que son generalistas en habitat.

Para poner a prueba esta hipoétesis, consideré como “linaje” al nivel taxondémico
“género”, enfocandome exclusivamente en angiospermas, y utilicé el ndmero de
especies por género como medida de diversificacion. Ciertamente, varios géneros de
plantas alpinas han experimentado radiaciones extraordinarias (Hughes y Atchison
2015; Nurk et al. 2017), asociadas con el relativamente reciente origen geologico de los
principales sistemas orograficos del mundo (Andes, Alpes, Himalaya, etc.). Por este
motivo, el nimero de especies por genero (diversidad taxondémica) puede proporcionar
una estimacion adecuada, como también factible, del grado de diversificacion del linaje
en las regiones alpinas del mundo. De esta forma, dentro de un marco filogenético,
pretendo analizar como el nimero de especies alpinas (y no alpinas) por género varia a

lo largo de todo el gradiente de interacciones planta-planta.
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MATERIALES Y METODOS

Recoleccién de datos

Realicé una exhaustiva busqueda bibliografica de articulos publicados que estudiaran
interacciones de competencia y facilitacion en comunidades alpinas en Google Scholar
en abril del 2017. Para esta busqueda, utilicé el término "alpino™ en combinacion con
los términos "efecto nodriza" , "planta nodriza” , "cojin" , "competencia" y
"facilitacion". Consideré sélo los articulos que para todas, o la mayoria, de las especies
en la comunidad proporcionaron el indice de Interaccion Relativo (Armas et al. 2004), o
informacion sobre la abundancia de la especie (ej. numero de individuos, frecuencia de
ocurrencia, biomasa) dentro y fuera de plantas nodrizas que me permitieran calcular este
indice. De esta busqueda, obtuve un total de 30 articulos, que incluyeron las 26
publicaciones obtenidas si hubiera hecho la busqueda en Scopus en lugar de Google
Scholar. Dieciséis de estos 30 articulos reportan datos para mas de una comunidad de
plantas, representando las regiones alpinas de todos los continentes, con excepcion de
Africa y la Antartida (ver Lista bibliografica 1 en el Apéndice). De estas publicaciones,
obtuve un total de 1499 registros para un total de 642 especies de 254 géneros

representando 60 familias de angiospermas.
Interacciones planta-planta

Caractericeé la dependencia a plantas nodrizas para cada especie en cada comunidad
utilizando el indice de Interaccion Relativo, IR = (ag - a5) / (a4 + &), donde aq y as son
estimaciones de abundancia de una especie dentro y fuera de plantas nodrizas (Armas et
al. 2004). Los valores de IIR se obtuvieron directamente de los articulos encontrados, si
es que eran proporcionados, o se calcularon a partir de datos brutos de la abundancia de
cada especie. ElI 1IR es probablemente el indice mas utilizado para describir y
cuantificar las interacciones planta-planta porque tiene limites definidos, es simétrico
alrededor de cero con un rango idéntico de valores absolutos para estimar competencia
y facilitacion, y es practico de usar en estadistica al no tener discontinuidades en su
rango (Armas et al. 2004). Este indice varia de -1, para especies que nunca se
encuentran asociadas con plantas nodriza (es decir, estan excluidas competitivamente), a
+1, para especies que nunca se encuentran creciendo solas (es decir, facilitadas). Los
valores cercanos a 0 indican especies generalistas en habitat, es decir, especies que se

encuentran creciendo en ambos microhdabitats en abundancias similares (dentro y fuera

89



de nodrizas). Estimé un Unico valor de IIR para cada especie promediando todos los
valores de IIR cuando una especie determinada se encontraba en mas de una
comunidad. Con fines comparativos y en base a los resultados de otros autores, los
géneros se clasificaron en tres categorias considerando como valores umbral los IR de -
0,2 y +0,2. Estos valores se eligieron en funcion de articulos publicados (le Roux y
McGeoch 2010; Anthelme et al. 2012; Schob et al. 2013; Liczner y Lortie 2014; Chen
et al. 2015). En consecuencia, los géneros caracterizados por especies excluidas
competitivamente son aquellos con un IIR promedio igual o menor a -0,2 (categoria de
"exclusion competitiva"), aquellos caracterizados por especies facilitadas cuando el 1IR
promedio es igual o mayor a +0,2 (la categoria de "facilitacion™), mientras que los
géneros de especies neutrales cuando el IR promedio resulta mayor a -0,2 y menor +0,2

(la categoria "neutral").
Diversificacion del linaje

Consideré el nimero total de especies por género, las cuales fueron extraidas de
Mabberley (2008), como una medida de la diversificacion del linaje. Ademas, para cada
género estimé el nimero de especies alpinas y no alpinas en funcién de la distribucién
de las especies con ayuda de bases de datos en linea, floras o articulos publicados. Los
criterios para definir una especie como alpina (0 no alpina) se basaron en informacion
de altitud y latitud del registro, la descripcion de los sitios donde se encuentra la
especie, o si la literatura cita a la especie como presente en un ambiente alpino. Esta
clasificacion incluye en la categoria de especies alpinas a aquellas que ocurren tanto en
el ambiente alpino como en otros ambientes, y en las especies no alpinas a aquellas que
ocurren en ambientes exclusivamente no alpinos. De esta manera, recopilé informacion
sobre el habitat de todas o de una fraccién considerable de especies para cada género.
Examiné la distribucion de 17282 especies de un total de 38013 especies (45%) en
marzo de 2018. Para cada género, proporciono informacion sobre el nimero total de
especies segin Mabberley (2008), el nimero de especies revisadas (es decir, especies
con informacion disponible de su distribucién), y la fraccion de esas especies que se
consideraron como alpinas (expresada como porcentaje), o que me permitié estimar,
por extrapolacion, el nimero de especies alpinas (y no alpinas) por género. Siete de los
254 géneros solo se consideraron en el analisis de diversificacion total de especies, ya
que no fue posible obtener una estimacion confiable del nimero de especies alpinas y

no alpinas debido a falta de informacion disponible. De los géneros restantes (247),
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estimé la diversificacion alpina para 184 géneros, mientras que la fraccion (%) o el
numero de especies alpinas se obtuvo directamente de una fuente especifica para los
otros 63 géneros. Esta informacion se encuentra disponible en el material
suplementario de la publicacién resultante de este capitulo
(https://link.springer.com/article/10.1007/s10682-019-09972-5).

Reconstruccion de la filogenia

Para tener en cuenta los efectos de un ancestro comun, reconstrui un arbol filogenético
que incluye los 254 géneros de angiospermas. El arbol se ensambl6 utilizando
Phylomatic implementado en el programa Phylocom 4.2 (Webb et al. 2008). Todas las
familias (60) coincidieron con los nombres de las familias del “mega arbol” de las
angiospermas en Phylomatic, el cual se basa en el trabajo realizado por el Angiosperm
Phylogeny Group (Stevens 2005; APG-IV del 2016). Las longitudes de las ramas se
ajustaron con el algoritmo de Bladj dentro de Phylocom para producir un arbol
ultramétrico (Webb et al. 2008). No obstante, las fechas de divergencia de los nodos se
actualizaron para que se correspondan con las del mega arbol publicado de Zanne et al.
(2014). El arbol de Zanne es una de las filogenias calibradas en el tiempo més grande y
actualizada en el mundo y resuelta a nivel de especies de plantas con semillas, la cual
puede usarse para reconstruir filogenias y abordar diferentes preguntas ecolégicas y
biogeograficas (Zanne et al. 2014; Qian y Jin 2016). El arbol ensamblado presento6
politomias por debajo del nivel de familia, las cuales fueron resueltas a partir de
filogenias publicadas y enfocadas en grupos especificos (ver Lista bibliografica 2 en el
Apéndice), utilizando varias filogenias incluso mas recientes que Zanne et al. (2014),
mejorando asi la precision en las relaciones entre géneros de plantas. Las relaciones
filogenéticas a nivel intra-familia se escribieron directamente en el cddigo Newick
dentro de la filogenia. De esta forma, la filogenia calibrada resultante tuvo en cuenta la

divergencia de nodos a nivel de clase, orden y familia.
Analisis estadisticos
Variacioén en los valores de 1IR

Una suposicion implicita de este estudio es que las interacciones planta-planta (la
“preferencia” de plantas de una determinada especie por crecer asociadas o no a plantas

nodrizas) esta relativamente bien conservada dentro de los géneros (Wiens et al. 2010),
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es decir que si los IIR de especies pertenecientes a un mismo género son mas similares
que a los IR de especies de diferentes géneros. Para probar este supuesto, estimé los
componentes de varianza en el IIR entre y dentro de géneros mediante un modelo de
efectos aleatorios con la funcion Imer implementada en el paquete Ime4 (Bates et al.
2011) en el programa de R (v 3.4, R Core Development Team 2017). Este modelo
también me permite extraer valores promedios de IIR para cada género, los cuales estan

ajustados por las diferencias en los tamafios de muestra.
Sefal filogenética

Ademas de probar la similitud en la preferencia del habitat entre especies dentro de los
géneros, evalué la magnitud y la importancia de la sefial filogenética en las
interacciones planta-planta y en la diversificacion del género. Usando la filogenia
reconstruida, estimé la cantidad de sefial filogenética en el IR usando el estadistico K
de Blomberg (Blomberg et al. 2003). El estadistico K mide la magnitud de sefal
filogenética de los datos en relacion con lo predicho por un modelo browniano de
evolucion de rasgos, variando de 0 a +oo. Por lo tanto, si K = 0 es cuando no hay un
condicionamiento filogenético de la evolucién del rasgo, cuando K = 1 el rasgo ha
evolucionado de acuerdo con un modelo de evolucion de movimiento browniano, y si K
> 1 el rasgo es més similar entre parientes cercanos que el esperado bajo un modelo de
movimiento browniano (Blomberg et al. 2003). Utilizando la misma estadistica, estimé
la cantidad de sefal filogenética en el nimero de especies por género (alpinas, no
alpinas y totales). Dado que la idoneidad de cualquier ajuste considerando datos
estructurados filogenéticamente debe diagnosticarse mediante la estimacion de la sefial
filogenética en los residuos de la variable respuesta dados los predictores sugeridos
(Revell 2010), también estimé el K sobre los residuos de los modelos que analizan la
relacion entre el numero de especies por género (alpinas, no alpinas y totales) y el 1IR
(ver mas abajo para detalles). EI nimero de especies se transformd logaritmicamente
para cumplir con los supuestos de normalidad de los residuos del modelo. El estadistico
K de Blomberg fue estimado usando la funcién phylosig del paquete phytools v.0.6
(Revell 2012).

También evalué si existe agrupacion filogenética de géneros en términos de las
diferentes categorias de interaccion previamente descriptas; es decir si géneros cercanos

exhiben un mismo tipo de interaccion. Esto se analizé mediante el estadistico D (Fritz y

92



Purvis 2010), que permite el célculo de la sefial filogenética para variables binarias. A
diferencia de la estadistica K, un D = 0 indica una evolucion similar al movimiento
browniano, mientras que un D = 1 indica que no existe condicionamiento filogenético.
Al codificar, alternativamente, cada una de las tres categorias como 1 y las otras dos
como 0, se puede determinar si los géneros en la categoria de exclusion competitiva,
neutral o de facilitacion estan mas relacionados filogenéticamente que lo esperado por
azar. El estadistico D fue calculado utilizando la funcién phylo.d del paquete caper
version 0.5-2 (Orme et al. 2012).

Patrén global de diversificacion

Para estudiar la relacion entre la diversificacion y las interacciones planta-planta usé
modelos aditivos generalizados (GAM) considerando el IR promedio como predictor y
el nimero de especies por género (alpinas, no alpinas y totales) como variable
respuesta. Los GAM son extensiones semi paramétricas de los modelos lineales
generalizados (GLM) (Hastie y Tibshirani 1990) y son mas eficientes para la
exploracién de datos que otros modelos estadisticos debido a su capacidad para
encontrar y tratar relaciones altamente no lineales y no constantes (Hastie y Tibshirani
1990). De esta forma, se pueden detectar facilmente caracteristicas como asimetrias
pronunciadas y la presencia de varios maximos. Ademas, calculé la sefial filogenética de
los residuos de estos GAM para verificar, nuevamente, la idoneidad de estos ajustes, los
cuales no son filogenéticamente informativos. En todos los casos, ajusté un modelo
quasi-poisson debido a sobredispersion en los datos. Este modelo se implemento con la

funcion gam del paquete gam version 1.14-4 (Hastie 2006).

Este enfoque se complementd con un analisis filogénetico, donde los IIR se
discretizaron en las tres categorias planta-planta previamente definidas. Para evaluar el
efecto de la categoria de interaccion (exclusion competitiva, neutral y facilitacion) sobre
el nimero de especies por género (alpina, no alpina y total), realicé ANOVA de un
factor mediante el método de minimos cuadrados. EI nimero de especies se transformo
con la funcion log10 para cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad.
Los analisis se realizaron considerando cuatro diferentes modelos de evolucion de
rasgos (independencia, movimiento browniano, Ornstein-Uhlenbeck y Grafen) que
predicen diferentes matrices de correlacion entre los 254 géneros basadas en el arbol

filogenético construido. ElI modelo de independencia no propone correlacién
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filogenética entre géneros. En el modelo de movimiento browniano (Paradis 2012), la
variacion del rasgo es una funcion lineal del tiempo, y predice que las caracteristicas de
las especies estrechamente relacionadas son mas similares que los de las mas distantes.
El modelo de Ornstein-Uhlenbeck (Hansen 1997) puede verse como una generalizacion
del movimiento browniano, pero ademas modela la posibilidad de que el cambio
evolutivo esté sesgado hacia la direccion de uno o mas 6ptimos (en este estudio
consideré un unico optimo). Por ultimo, el modelo de Grafen (Paradis 2012) es similar
al modelo browniano, pero las longitudes de las ramas varian con el nimero de
descendientes que alberga un nodo en lugar de las distancias filogenéticas. El uso de
diferentes modelos permite evaluar cuan robustos son los resultados frente a diferentes
hipdtesis de evolucion de rasgos. Estos modelos se realizaron con las funciones
corBrownian, corMartins y corGrafen, respectivamente, utilizando el paquete ape
version 4.1 (Paradis et al. 2004). Las medias predichas a partir del modelo con mejor
ajuste (numero de especies por género para cada categoria de interaccion) fueron

comparadas con pruebas de Tukey.

Utilizando una prueba binomial con el parametro p = 0,5 examiné si los géneros en las
categorias de exclusién competitiva y facilitacién tienden a tener mas especies alpinas
que no alpinas, mientras que no esperaria ninguna tendencia para los géneros que
pertenecen a la categoria neutral. Debido a que, en general, el numero total de especies
alpinas fue menor que el nimero de especies no alpinas, para este analisis los nimeros
de especies alpinas y no alpinas se relativizaron a los maximos observados, los cuales se

corresponden al género Astragalus (~ 700 alpinas y ~ 1800 no alpinas).
Modelo nulo

Exploré, mediante un modelo nulo, la posibilidad de que la relacion observada entre el
namero de especies por género y el IIR pueda ser un artefacto resultante del nimero
desigual de especies por género disponible en la literatura para estimar esos IIR.
Después de todo, los géneros mas diversos con valores promedio de IIR cercanos a -0,5
o +0,5 también resultaron ser los que presentaron mas informacion disponible para
estimar sus IIR (Figura A3.1a). Para abordar esta posibilidad, se re-muestre6 al azar y
sin remplazo los valores de IR de las 642 especies, asignando a cada género el mismo
namero de especies que se observo del conjunto de datos crudos. De la misma forma

con la que estimé los valores promedios observados de IIR, estimé nuevos valores
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promedios de IIR para cada género resultado de esta aleatorizacion mediante el uso de
modelos de efectos aleatorios (Bates et al. 2011). A continuacién exploré la forma de la
asociacion entre el nimero de especies por género y los nuevos valores promedios de
IR resultado de esta aleatorizacién utilizando modelos aditivos generalizados (funcion
gam del paquete gam en R; Hastie 2006), en forma similar al analisis con los valores
reales de IIR como describo en la seccion “Patron global de diversificacion™. Para esto,
utilicé un modelo quasi-poisson usando el 1IR como predictor y el nimero de especies
por género como la variable respuesta. Estimé los valores predichos promedios y los
intervalos de confianza del 95% para los valores de IIR en todo el gradiente en base a
1000 re-muestreos aleatorios (ver Figura A3.2 para ejemplos de algunas simulaciones).
De esta forma, comparé la curva esperada resultante del modelo nulo con la curva de la
relacion entre los valores promedios observados de IIR y el nimero de especies por
género (ver Figura A3.1b).

Efecto de covariables en el patron de diversificacion alpina

Evalué el efecto de otros posibles factores en los analisis filogenéticos que también
podrian afectar la relacion entre el tipo de interaccién planta-planta y la diversificacion
alpina. Especificamente, examiné si la diversificacion alpina estaba influenciada por la
forma de vida de la planta, la distribucion geogréfica o la edad del linaje mediante
modelos de minimos cuadrados generalizados. Para estos analisis utilicé el modelo
evolutivo de mejor ajuste basado en valores de AIC (que resulté ser el modelo de
Grafen, ver Resultados), considerando como predictores la variable categdrica de
interaccidn planta-planta (exclusion competitiva, neutral y facilitacion) y una de las tres
covariables mencionadas anteriormente. En términos de la forma de crecimiento,
clasifiqué los géneros segun la forma de vida mas frecuente: arbusto, cojin o hierba.
Siguiendo a Barthélémy et al. 2008 definimos (1) un arbusto como una planta poco
compacta con ejes aéreos, mayormente lefiosos, con tendencia a ramificarse cerca del
nivel del suelo; (2) un cojin como una planta con forma hemisférica o aplanada y
compacta que se desarrolla y ramifica al nivel del suelo; y (3) una hierba como una
forma de vida de numerosas plantas en las cuales no se producen tejidos lefiosos
persistentes, o se producen solo en organos subterraneos. Consideré tres categorias de
distribucidn geografica: América, Eurasia y Cosmopolita, excluyendo seis géneros de
Oceania debido a la falta de, al menos, un género en la categoria de exclusion

competitiva. Utilicé la distancia filogenética al nodo mas cercano como un indicador
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comparativo de la edad del linaje, la cual se extrajo de la matriz de distancia obtenida

con la funcién cophenetic.phylo del paquete ape en R (Paradis et al. 2004).

Patron local de coexistencia de especies congenéricas

Ademas exploré si el numero de especies por género presentes en la comunidad también
se relaciona con la interaccion prevalente planta-planta del género al que pertenecen.
Con este objetivo, examiné la lista de especies en cada una de las 66 comunidades
reportadas en los 30 articulos seleccionados. Dado que a escala de la comunidad local,
la mayoria de los géneros estan representados por una sola especie; decidi analizar el
numero promedio de especies por género, promediando todos los géneros que ocurren
dentro de cada categoria de interaccion planta-planta en cada comunidad (es decir, que
para cada comunidad local se obtendran tres promedios, uno por cada tipo de
interaccion planta-planta). Los datos se analizaron mediante un ANOVA utilizando la
categoria de interaccion planta-planta como factor fijo y la comunidad como un bloque.
Por ultimo, comparé la frecuencia relativa de géneros representados por mas de una
especie entre las categorias de interaccion planta-planta utilizando pruebas de chi-
cuadrado.

RESULTADOS

Variacioén en los valores de 1IR

Las interacciones planta-planta variaron considerablemente entre y dentro de géneros.
Sin embargo, las especies dentro de géneros tienden a ser mas similares en el tipo y
magnitud de su dependencia a plantas nodrizas que especies pertenecientes a diferentes
géneros, con el factor "género” representando un 18,1% de la variacion del IR (X? =
33,6; gl = 1; P < 10™). Por lo tanto, las interacciones planta-planta pueden verse, al
menos en parte, como una caracteristica del género. Los IIR estimados a nivel género se
distribuyeron en todo el gradiente desde facilitacién a competencia, es decir variando de
-1a+1.

Sefial filogenética

Los efectos filogenéticos sobre el IIR fueron extremadamente débiles (K = 0,18; P =
0,1), y no encontré evidencia filogenética de agrupacion de géneros ni en la categoria de

exclusion competitiva (D = 0,90; P = 0,14), neutral (D = 0,99; P = 0,48), como tampoco
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para la categoria de facilitacion (D = 0,92; P = 0,18). No detecté efectos filogenéticos ni
en el nimero de especies por género caracterizado como alpino o no alpino, ni en el
numero total de especies (K ~ 0,17 para las tres variables respuesta; P > 0,20).
Consistente con estos resultados, tampoco encontré sefial filogenética en los residuos
del modelo aditivo generalizado que evalua el efecto del 1IR sobre la diversificacién
alpina, no alpina o total (K =0,15; P=0,65/K =0,20; P=0,13y K=0,17; P = 0,27,
respectivamente). Por lo tanto, existe poca evidencia de que las interacciones planta-
planta y la diversificacion del linaje estén estructuradas filogenéticamente por encima
del nivel de género.

Patrén global de diversificacion

Las interacciones planta-planta resultaron ser predictores significativos de los patrones
de diversificacion global a nivel genérico. Los modelos aditivos generalizados
mostraron una relacion entre el nimero de especies por género y el IIR caracterizada
por una depresion ante valores de IIR cercanos a 0 y dos jorobas simétricas en valores
cercanos a -0,5 y +0,5. Por lo tanto, los géneros caracterizados por un IIR cercano a
cero presentaron una diversificacion relativamente baja, mientras que aquellos géneros
con IR absolutos mas altos, ya sea en las regiones de exclusion competitiva (valores
negativos) o de facilitacion (valores positivos), presentaron, en promedio, un nimero
mucho mayor de especies (Figura 3.1). Esta relacion resulté ser mucho mas fuerte para
el nimero de especies alpinas que para el nimero de especies no alpinas o el numero

total de especies (Tabla 3.1).
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Tabla 3.1 Modelos aditivos generalizados (GAM) que evaltan el efecto de las
interacciones planta-planta, segiin lo estimado por el indice de Interaccion Relativo
(IIR), sobre el numero de especies alpinas, no alpinas y el nimero total de especies por
género. Se muestran estimaciones de los grados de libertad efectivos (gle) y grados de
libertad residuales (glr) del modelo, el valor de la prueba F y la significancia asociada,

el nimero de géneros incluidos en cada analisis (n) y la variacion explicada en

porcentaje.
Diversificacion gle  glr F P N  Variacion explicada
Alpina 702 811 191  2e-16*** 247 51,0%
No-Alpina 580 6,99 354 0,00121** = 247 19,0 %
Total 6,67 7,80 6,02 63e-7*** 254 26,6%
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Figura 3.1 Patr6n global de diversificacion en relacion a las interacciones planta-planta. Se muestra el nimero de especies alpinas, no alpinas y
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Por otro lado, el modelo nulo reveld que el nimero reducido de especies por género
asociado con géneros caracterizados por valores extremos de IIR (es decir, alrededor de
-1 0 +1) podria ser un reflejo del numero limitado de especies disponibles para estimar
esos IIR. Sin embargo, este analisis predice una relacion de una joroba, y no de dos,
entre el numero de especies por género disponibles para la estimacién del 1IR y el valor
estimado de IIR para ese género (Figura A3.1, Figura A3.2). Por lo tanto, la baja
diversificacion de los géneros con IIR proximos a 0 no puede interpretarse como un

artefacto estadistico del namero desigual de especies disponibles para estimar esos IIR.

El ndmero de especies alpinas difirio entre las categorias de asociacién planta-planta.
En particular, los géneros en las categorias de exclusion competitiva y facilitacion
diversificaron en un grado similar, pero presentaron, en promedio, dos a tres veces mas
especies que los géneros en la categoria neutral (Figura 3.2). Esto fue un patrén
consistente independientemente de si se tuvieron en cuenta las relaciones filogenéticas
entre géneros Yy, en caso de considerarlas, del modelo evolutivo utilizado (Tabla 3.2). A
pesar de mostrar una tendencia similar, el nGmero de especies no alpinas y totales por
género no difirio significativamente entre las categorias de interaccion planta-planta
(Tabla 3.3, Figura 3.2).

100



B Exclusion-competitiva
J Neutral

[] Facilitacion

] 2 £
o0 S
25 29 @
238 988% o .§5. §
s 3330230 050258588
35588
z T 33338 2585885825983
235 2 33833585 SS3s 8885 S &
& %%}‘i%% §w3m>m3~l<(~l\l£00iﬂlg§§g%\§ QLK
3 05 E s OS2 €8e
@ ocReTatRR] 13RS88 ese s
KB 5EL2S® R SORNEINS
% SeBhTERRY PR
?’2:- 2! > TS O .0 S

77 v
0s, lia
,Dp o ofis
s s —
Mingodsa > pla u"’rﬁ"mry -
e ol
i Cif’%mnzhus 23 4 e perula
ol ;nthUS 22 Gentiana =
agina, alenia
Cerastium 5 Vomatogonium |
Sonar I =
i
Dianthus ¢ I:c d:/aane
Silene. Y 7 6 1
Spergularia: A’; i
Herniaria /ro;
| paronychia 21 Séyrm%es d
- caland"’gé ?{Syfuum i 4
ntiop: Tista
\ MS.swn«gg, Allnd™@
i /i
R 20 Rhdgoosrum s
RumeX 19 W lidogy 2o
Broys M

St
50

Saog k]
S Sy$oq 20RT22%0 02
S OSSS e Eeterccss s parpne08eiating ey
S S8 SNEanaas IE5F823R83382325%
KPS eSS S8 5e 5525383 588025%° %
K585 SL$09> 323085883253 53%%
Sg 3 333P53083°F2PT @
<O§ <@ 32 85 gs%  2°®
N g§§ © G
N
[}

\ \

101



Figura 3.2 Arbol filogenético construido a partir de los 254 géneros de angiospermas,
mostrando informacion sobre la diversificacion alpina y el tipo prevalente de
interaccion planta-planta en cada género. La altura de la barra es proporcional al nimero
estimado de especies alpinas en cada género (los géneros donde no se pudo estimar el
nimero de especies alpinas se indican con un asterisco), y el color indica el tipo
prevalente de interaccion planta-planta (es decir exclusion competitiva, neutral y
facilitacion). Los numeros representan diferentes 6rdenes de angiospermas: (1)
Asterales, (2) Solanales, (3) Lamiales, (4) Boraginales, (5) Gentianales, (6) Liliales, (7)
Aspargales, (8) Poales, (9) Ranunculales, (10) Saxifragales, (11) Celastrales, (12)
Malpighiales, (13) Oxalidales, (14) Fabales, (15) Rosales, (16) Geraniales, (17)
Myrtales, (18) Brassicales, (19) Malvales, (20) Santalales, (21) Caryophyllales, (22)
Cornales, (23) Ericales, (24) Dipsacales, (25) Apiales.

Tabla 3.2 Modelos lineales generales que prueban el efecto del tipo de interaccién
planta-planta (es decir, exclusion competitiva, neutral o facilitacion) sobre el niUmero de
especies alpinas, no alpinas y el nimero total de especies por género considerando
diferentes supuestos filogenéticos de evolucion del rasgo. Los valores reportados son
estadisticas F y estimaciones del criterio de informacion de Akaike (AIC). EI nimero de
especies se transformdé loglO para satisfacer los supuestos de normalidad y
homocedasticidad de los residuos del modelo. ns = no significativo, * P <0,05; ** P
<0,01; *** P <0,001.

Sin filogenia

Movimiento Ornstein- Grafen
(Control) browniano Uhlenbeck
Alpina F (2,244) 20,42%** 13,26*** 20,42%** 20,42%**
AlC 455,8 590,2 447,1 447,0
No-Alpina F (2,244) 1,29ns 1,87ns 1,29ns 1,13ns
AlC 931,8 1061, 9 928,8 927,7
Total F (2, 251) 5,90** 3,58* 5,90** 5,84**
AlC 569,2 698,6 561,6 558,8
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Tabla 3.3 Medias ajustadas retransformadas y sus respectivos intervalos de confianza
(IC) del 95% del numero de especies alpinas, no alpinas y el numero total de especies
para cada una de las tres categorias de interaccion planta-planta. Los valores reportados
son las medias ajustadas del modelo lineal general corregido filogenéticamente
suponiendo el modo de evolucién de Grafen (Tabla 3.2). Letras diferentes indican

diferencias significativas (P <0,05) después de comparaciones multiples de Tukey.

Media IC inferior IC superior

8 Exclusion-competitiva 28,43 19,07 37,79
<% Neutral 8,61° 6,47 10,77

Facilitacién 23,502 15,77 31,24
e
= Exclusién-competitiva 17,58° -0,98 36,16
<é Neutral 8,08 0,91 15,26
=z Facilitacion 14,01% -0,66 28,67
= Exclusion-competitiva 71,42° 33,86 108,97
S Neutral 35,75° 19,33 52,17

Facilitacion 72,64° 34,78 110,50

En relacion con el nimero maximo de especies alpinas y no alpinas encontradas para
cualquier género, mas de la mitad de los géneros en las categorias de exclusion
competitiva (76%) y de facilitacion (70%) diversificaron en mayor medida en las
regiones alpinas que no alpinas (resultado de la prueba binomial, P <0,001 y P = 0,001
respectivamente, Figura 3.3), mientras que no se encontraron diferencias para los
géneros en la categoria neutral (46%, P = 0,45). Todos estos resultados respaldan la
relacion entre las interacciones planta-planta y la diversificacion del linaje en las

regiones alpinas del mundo.
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Figura 3.3 Numero relativo de especies alpinas versus no alpinas por género. El
numero de especies alpinas y no alpinas para cada uno de los 247 géneros se relativizo
respecto al maximo observado en el género Astragalus (es decir, el punto mas a la
derecha y mas alto). Los colores rojo, blanco y verde representan géneros asignados a
las categorias de exclusion competitiva, neutral y facilitacion, respectivamente. La linea
X =y se provee como referencia. Los géneros que estan por encima de la linea tienen un
numero relativamente mayor de especies alpinas que no alpinas, mientras que géneros

por debajo un nimero relativamente menor de especies alpinas que no alpinas.
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Efecto de covariables en el patron de diversificacion alpina

La relacidon entre la diversificacion y la interaccion planta-planta no se vio influenciada
por ningun otro factor. De hecho, ni la forma de vida de la planta, ni la edad del linaje
tuvieron un efecto significativo sobre la diversificacion alpina (Tabla 3.4). No obstante,
el nimero de especies alpinas si difirio entre las categorias de distribucion geogréafica,
siendo los géneros cosmopolitas significativamente mas especiosos que los géneros
americanos o euroasiaticos (media [IC 95%] = 26,0 [20-32], 10,0 [6-14], 7,5 [5 - 10],
respectivamente). Sin embargo, la relacion entre la diversificacion alpina y las
interacciones planta-planta fue independiente de la distribucién geogréfica, como lo

indica la interaccién no significativa entre ambos predictores (Tabla 3.4).
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Tabla 3.4 Modelos lineales generales que prueban los efectos conjuntos del tipo de
interaccion planta-planta (IPP) y, alternativamente, el efecto de la forma de crecimiento,
la distribucion geografica y la edad del linaje. Se consideraron tres categorias de
interaccion planta-planta (es decir, exclusién competitiva, neutral y facilitacion), tres
categorias de forma de crecimiento (arbusto, cojin y hierba) y tres de distribucion
geografica (América, Eurasia y Cosmopolita). La edad del linaje se baso en la distancia
al nodo mas cercano en la filogenia. El analisis tuvo en cuenta un control filogenético
suponiendo el modo de evolucion de Grafen. EI numero de especies se transformé con
log10 para satisfacer los supuestos de normalidad y homocedasticidad de los residuos

del modelo. ns = no significativo, * P <0,05; ** P <0,01; *** P <0,001.

Modelo Factor F
IPP + Forma de crecimiento IPP 20,02***
Forma de crecimiento 0,50 ns
IPP x Forma de vida 0,46 ns
IPP + Distribucion IPP 24 17***
Distribucion 19,39***
IPP x Distribucion 1,96 ns
IPP + Edad del linaje IPP 20,19***
Edad del linaje <0,1 ns
IPP x Edad del linaje 0,1 ns
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Patron local de coexistencia de especies congenéricas.

Los patrones de diversidad de especies a nivel comunitario reflejaron en cierta medida
el patrén global. A esta escala local, la mayoria de los géneros (84%) estaban
representados por una sola especie. Sin embargo, el 23% y el 15% de los géneros en las
categorias de exclusion competitiva y facilitacion presentaron méas de una especie
congenérica coexistiendo localmente, mientras que esta fraccion resulto de solo un 9%
en el caso de los géneros en la categoria neutral (prueba de Chi-cuadrado; X* = 18,9; gl
= 1; P <0,001; Figura 3.4). Esto también se reflejo en diferencias en el ndmero
promedio de especies por género entre las categorias interactivas y la neutral (Tabla
3.5). Sin embargo, a diferencia del patron global, se encontraron diferencias entre las
dos categorias interactivas planta-planta, con un mayor nimero de géneros
representados por dos o mas especies (prueba de Chi-cuadrado; X? = 7,7; gl = 1; P =
0,006) y un mayor numero promedio de especies por género para los géneros en la
categoria de exclusion competitiva que en la categoria de facilitacion (Figura 3.4, Tabla
3.5).

Tabla 3.5 Medias ajustadas y sus respectivos intervalos de confianza del 95% del
numero de especies por género presentes en las comunidades locales para cada una de
las tres categorias de interaccion planta-planta. Los valores reportados son las medias
ajustadas del modelo que incluye la comunidad como factor de bloqueo (F(,123) = 22,2;
P = 5,7¢). Letras diferentes indican diferencias significativas (P <0,05) después de

comparaciones multiples de Tukey.

Media IC inferior IC superior
Exclusion-competitiva 1,364% 1,309 1,418
Neutral 1,108° 1,051 1,165
Facilitacion 1,213° 1,161 1,264
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Figura 3.4 Coexistencia de especies congenéricas en comunidades en relaciéon con las
interacciones planta-planta. Se muestra (a) el nimero de especies congenéricas en
comunidades locales en funcion del indice de Interaccion Relativo (IIR), con un tamafio
de simbolo proporcional al tamafio de la muestra debido a superposicion de datos.
También se muestra (b) el porcentaje de géneros en comunidades locales representados
por mas de 1 especie. El color rojo, blanco y verde representa géneros asignados a las
categorias de exclusion competitiva, neutral y facilitacion, respectivamente.

108



DISCUSION

En general se asume que la diversidad de plantas alpinas esta principalmente regulada
por fendmenos abidticos de gran escala como el clima, la geomorfologia y los procesos
histéricos (Korner 2003). Sin embargo, mis resultados sugieren que en los ambientes
alpinos las interacciones planta-planta pueden jugar un papel importante como
impulsores evolutivos de la diversidad vegetal. Especificamente, en este capitulo
muestro que géneros de plantas caracterizados por especies excluidas competitivamente
(no asociadas) o por especies facilitadas (asociadas) exhiben un mayor nimero de
especies que los géneros caracterizados por especies neutrales (Figura 3.1, Figura 3.2);
resultado que brinda apoyo concluyente a la hipdtesis de trabajo propuesta. Por otro
lado, el efecto de las interacciones planta-planta en la diversificacion a nivel género
parece ser independiente de la forma de vida, la edad o la distribucion geogréfica del
linaje. Estos hallazgos sugieren que la especializacion al habitat promueve la
diversificacion en ambientes alpinos en el mundo, mientras que la falta de

especializacién de habitat podria disminuir el potencial de diversificacion.
Indice de Interaccion Relativo, ;una caracteristica del género?

Uno de los supuestos planteados es que las especies congenéricas (es decir,
pertenecientes al mismo género) son mas similares en su tendencia a crecer o0 no
asociadas a otras, particularmente a plantas nodrizas, que especies que pertenecen a
diferentes géneros. Habiendo puesto a prueba este supuesto, encontré que una fraccién
altamente significativa (alrededor del 20%) de la variacion en el IIR (el indice que
evalla el grado de asociacién) podria explicarse por variacion entre géneros. Aunque
pueda parecer que este porcentaje de la variacion total no es muy alto, hay que tener en
cuenta que los datos utilizados para estimar los IIR provienen de diferentes estudios,
que aplicaron diferentes metodologias y utilizaron diferentes estimaciones de
abundancia. Estas fuentes no controladas de variabilidad indudablemente pueden
aumentar el error en las estimaciones del IR (Michalet et al. 2014), inflando asi la
componente de variacion atribuida a las especies dentro de los géneros. Esta
conservacion de nicho (niche conservatism, Wiens y Graham 2005) a nivel de género
también indica que, aunque las interacciones planta-planta pueden ser relativamente
facultativas (por ejemplo, una especie es nodrizada cuando las condiciones ambientales

son muy extremas; Butterfield 2009), también pueden considerarse como un rasgo de la
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especie. Esta caracteristica de la especie, quizas asociada con la forma de crecimiento y
la fisiologia (Hacker y Bertness 1995; Herben 2004; Giron et al. 2013) puede verse, al
menos en parte, como heredada por descendencia. Por otro lado, por encima del nivel
taxondmico de género, mis resultados no proporcionan evidencia de que géneros
estrechamente relacionados sean mas similares en el tipo interaccion planta-planta que
exhiben, lo que indica una baja o nula conservacion de nicho a este nivel (Wiens y
Graham 2005), al menos en lo que respecta al microhabitat donde preferentemente se
establecen. Estos resultados ademas revelan que el nivel taxonémico de género es
adecuado para analizar patrones de diversificacion en ambientes alpinos en relacion con

las interacciones planta-planta.

Los ecosistemas alpinos se desarrollan en condiciones climéaticas severas y muy
variables (Korner 2003), condiciones que supuestamente limitan la biodiversidad y la
diversificacion (McCain y Grytnes 2010). Sin embargo, el afloramiento de montafias ha
creado ambientes altamente fragmentados generando una considerable diversidad de
microhabitats y nichos a lo largo de gradientes pronunciados de temperatura,
precipitaciones, viento y exposicion al sol, que han promovido extraordinarias tasas de
especiacion en varios géneros de plantas (Coyne y Orr 2004; Hughes y Atchison 2015;
Nirk et al. 2017). Aunque mis hallazgos no demuestran los procesos que impulsan la
especiacion en linajes de plantas alpinas, discutiré sobre los mecanismos plausibles que

subyacen al tipo dominante de interaccion planta-planta exhibido.
Diversificacion a lo largo de gradiente de interaccion, ¢patron o artefacto?

Explor¢ la posibilidad de que el patron observado de diversificacion de dos “jorobas™ a
lo largo del gradiente de interacciones pudiera ser, alternativamente, un artefacto del
numero desigual de especies por genero disponibles para la estimacion de los IIR.
Efectivamente, los linajes de plantas mas ricos en especies (es decir, aquellos con
valores de IIR alrededor de -0,5 o +0,5) también resultaron ser los géneros con mas
informacion disponible a nivel de especie para estimar sus IIR, mientras que los géneros
con pocos registros fueron encontrados en todo el gradiente (Figura A3.1a). Sin
embargo, el modelo nulo descartd esta posibilidad, acentuando la conexion bioldgica
entre las interacciones planta-planta y el patron de diversificacion. Por otro lado, este
andlisis revel6 que las bajas diversificaciones exhibidas por géneros con IIR muy

extremos (aproximandose a -1 o +1) podria ser un reflejo del nimero limitado de
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especies disponibles para estimar los IIR de esos géneros. No obstante, una alternativa
bioldgica podria ser una disminucién en la tasa de diversificacion a medida que el 1IR se
acerca a -1 o +1. Esto podria suceder si la especializacion muy extrema a un nicho
afuera de las plantas nodrizas o el confinamiento completo a las plantas nodrizas no solo
fomente la especiacion sino también la extincion local, reduciendo asi las tasas de

diversificacion (Walker y Preston 2006).
En el lado competitivo del gradiente de interacciones

Las especies en el lado competitivo del gradiente se encuentran preferentemente
creciendo en el suelo circundante, probablemente porque son excluidas por las plantas
nodrizas u otras plantas facilitadas por ellas (Holmgren et al. 1997). Estas especies
excluidas competitivamente estan sujetas a fuertes y variadas presiones de seleccion a
pequefia escala debido a los diferentes habitats que se desarrollan a lo largo de los
gradientes ambientales que caracterizan los ecosistemas alpinos, condiciones que
podrian impulsar la diversificacion a través de la adaptacion local (Kdérner 2003;
Buehler et al. 2013; Bertel et al. 2016). Hay evidencia que sugiere que la multiplicidad
de nichos asociados con esta alta heterogeneidad ambiental que existe fuera de los
microhabitats menos estresantes, desde el punto de vista abidtico, creados por las
plantas nodrizas (Kikividze et al. 2015) puede promover la divergencia de las
poblaciones en los ecosistemas alpinos (Voelckel et al. 2008). Por ejemplo, se ha
demostrado que el tipo de sustrato es el principal impulsor de la estructura genética de
las poblaciones (Alvarez et al. 2009), mientras que la temperatura y la precipitacion
también pueden ser factores de seleccion importantes que inducen al cambio fenotipico
(Chaves et al. 2003; Manel et al. 2012). Ademas, la fuerte variacion en estos factores
puede limitar ain mas el flujo de genes a través de la segregacion fenoldgica (Kudo y
Hirao 2006), promoviendo el aislamiento reproductivo incluso a escalas espaciales
pequefias. Consecuentemente, parecen existir las condiciones para una especiacion de
tipo parapatrica, o incluso simpétrica, para aquellos géneros con especies que se
especializan en los diferentes microhabitats de la matriz de suelo fuera de las plantas
nodrizas (Dieckmann et al. 2004; Bolnick y Fitzpatrick 2007; Nosil 2008; Bird et al.
2012; Bertel et al. 2016). Este proceso, a su vez, podria favorecer la coexistencia de
multiples especies congenéricas en las comunidades locales; patron encontrado en este
estudio (Figura 3.4). Consistente con esta idea, en el capitulo | encontré un mayor

recambio de especies entre los parches de suelo que entre los parches de cojines (Tabla
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1.2), lo que hace alusién a la multiplicidad de nichos asociados a la matriz de suelo

circundante.
En el lado facilitativo del gradiente de interacciones

Las especies en el lado facilitador del gradiente se asocian preferentemente con otras
porque exhiben un reclutamiento deficiente o limitado bajo las condiciones ambientales
hostiles de la matriz circundante (Cavieres et al. 2007; Valiente-Banuet y Verdi 2007).
Por el contrario, las especies facilitadas prosperan bajo el microhabitat proporcionado
por las plantas nodrizas (Callaway 2007). Sin embargo, las especies facilitadas exhiben
poblaciones mas fragmentadas debido a su dependencia a parches de vegetacion
preexistentes, los cuales estdn distribuidos en el paisaje, dando como resultado
poblaciones mas pequefias y mas aisladas (Badano y Cavieres 2006a,b; Cavieres y
Badano 2009; Namazi 2015; Catorci et al. 2016). Asi, la deriva genética tambien puede
promover especiacion en aquellos linajes caracterizados por especies con poblaciones
pequefas, que incluso pueden sufrir fuertes cuellos de botella durante periodos glaciales
(Verboom et al. 2015). Se ha sugerido que la especiacién alopéatrica con poca
divergencia de nicho ecoldgico es el principal mecanismo de especiacion de muchos
grupos de plantas alpinas (Boucher et al. 2016). Consecuentemente, las interacciones
facilitadoras planta-planta pueden promover diversificacion no adaptativa (Gittenberger
1991; Liancourt et al. 2012) a través de especiacion alopéatrica que implica una baja
diferenciacion de nicho (Vargas 2003; Kadereit et al. 2004; Gehrke y Linder 2011,
Kikvidze et al. 2015; Verboom et al. 2015; Boucher et al. 2016).

Aunque no tengo evidencia directa sobre los mecanismos de diversificacion discutidos,
el contraste encontrado entre el patrén de diversificacién global y el patron local de
coexistencia de especies congenéricas si respalda el marco conceptual propuesto.
Mientras que el patrén global sugiere tasas similares de diversificacion entre géneros en
las categorias de exclusion competitiva y facilitacion (Figura 3.1, Figura 3.2), los
patrones de coexistencia congenérica sugieren una mayor probabilidad de especies
coexistiendo localmente, es decir en la misma comunidad, en la categoria de exclusion
competitiva (Figura 3.4). Este patron concuerda con mi hipotesis de que la
especializaciéon en los diferentes y variados nichos disponibles a pequefas escalas
espaciales en la matriz de suelo promueve la diversificacion en aquellos géneros

caracterizados por especies excluidas competitivamente (Kikvidze et al. 2015), mientras
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que la falta de diferenciacion de nicho subyace al modo de diversificacion de las plantas

facilitadas.
Mecanismos a lo largo de gradiente de interaccion, ¢como poner a prueba?

Los hallazgos del presente capitulo indican que tanto las interacciones positivas
(facilitacion por plantas cojin) como negativas (exclusion competitiva) parecen ser clave
para explicar los patrones de diversificacion de linajes de plantas en los ambientes
alpinos del mundo. Una de las limitaciones de este capitulo es que, si bien discuto los
posibles mecanismos de diversificacion que subyacen a las interacciones de facilitacion
y de competencia, no tengo evidencia directa que lo demuestre. Sin embargo, una
posibilidad podria ser estudiar la variabilidad fenotipica y genética de plantas y
comparar dicha variabilidad segun estén o no facilitadas. De esta forma, a partir de la
medicidn de caracteristicas morfoldgicas o de rasgos funcionales (ej. altura) y analisis
de laboratorio de muestras bioldgicas recolectadas (ej. hojas, flores) unidos a estudios
genéticos se podria comparar tanto a nivel interespecifico como intraespecifico la
variacion de distintos caracteres entre plantas facilitadas por cojines y plantas
establecidas en el suelo. En funcién de la hipotesis propuesta, las interacciones planta-
planta pueden promover la diversificacion a través de seleccion natural, produciendo
adaptaciones divergentes ante las condiciones abidticas variables y extremas en plantas
que crecen en el suelo, y mediante deriva genética, con baja diferenciacion de nicho, en
aquellas plantas que crecen asociadas a plantas nodriza. Por lo tanto, esperariamos una
mayor variabilidad fenotipica y genética en aquellas plantas mas sujetas a seleccion
natural, i.e., las establecidas en la matriz de suelo circundante. De esta forma, se podria

poner a prueba los mecanismos de diversificacion discutidos con anterioridad.
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Figura A3.1 Relacion entre el indice de Interaccion Relativo (IIR) y el nimero de especies por género disponibles para su estimacion.
a) Datos observados correspondientes a los 254 géneros, cada punto es un género representado por un valor medio de IR y un numero de
especies. b) Ajuste de GAM (lineas continuas) y limites de los intervalos de confianza del 95% (lineas punteadas), que muestran la curva
ajustada obtenida utilizando los valores de IIR reales, es decir los observados (linea negra), y la curva ajustada esperada bajo un muestreo

aleatorio de datos resultante de 1000 simulaciones (linea gris), note que el patrén es de una Unica joroba.

115



Numero de especies / género

-10 05 00 05 10 -1.0 -05 00 05 10 -1.0 -05 0.0 05 1.0
indice de Interaccién Relativo

Figura A3.2 Relacion entre el indice de Interaccion Relativo (RII), estimado mediante

re-muestreo aleatorio, y el nimero de especies por género disponibles para su

estimacion. Los paneles muestran los resultados de 12 simulaciones seleccionadas al

azar de un total de 1000 simulaciones del modelo nulo, cada panel representa los

valores esperados para los 254 géneros junto con su ajuste GAM. Note que el patrén

muestra consistentemente una Unica joroba.
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Capitulo IV

Facilitacion indirecta: Interacciones planta-

planta mediadas a través de polinizadores en

comunidades del ambiente altoandino
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RESUMEN

Las interacciones planta-planta a traves de la transferencia de polen entre especies se
han visto tradicionalmente dentro del paradigma de la competencia en sistemas de co-
floracion. Sin embargo, la facilitacién a través del intercambio de polinizadores podria
ser la norma mas que la excepcion en ambientes sujetos a estrés abiotico. Por otro lado,
el rol de la diversidad vegetal sobre el éxito de la polinizacién sigue siendo poco claro,
en especial en escenarios naturales y bajo una perspectiva comunitaria. En este capitulo,
evalué como la diversidad vegetal influye sobre el éxito de la polinizacion mediante el
estudio de las cargas de polen sobre estigmas de flores. En particular, examiné para 88
especies de plantas de nueve comunidades alto andinas de la region: (i) el signo de la
relacion entre las cargas de polen de multiples especies (es decir, riqueza de donantes
heterospecificos) y la recepcion de polen conespecifico, (ii) si esta relacion varia con el
estrés ambiental (altitud) y (iii) si esta relacién refleja la diversidad de la comunidad
vegetal. Mis resultados mostraron que la recepcion de polen heteroespecifico fue
extremadamente baja, estando presente en aproximadamente el 20% de todas las flores
examinadas y representando un 5.2% de la carga total de polen sobre los estigmas. Sin
embargo, la recepcion de polen conespecifico aumenté con la diversidad de polen
heteroespecifico en los estigmas. Ninguna de las especies mostrd una relacion negativa
entre el numero de especies donantes y la cantidad de polen conespecifico depositado,
por otro lado la proporcion de especies que mostraron relaciones positivas aumento con
la altitud, y por lo tanto con el estrés ambiental. Ademas, los estigmas ricos en polen de
otras especies, asi como los que albergaron mas granos de polen conespecifico, fueron
mas frecuentes en comunidades con mas especies de plantas en flor. Estos resultados
sugieren que la diversidad de plantas mejora el éxito de la polinizacion en las
comunidades altoandinas, lo cual es crucial para la reproduccion de las plantas de la alta
montafia considerando las inherentemente bajas tasas de polinizacion que caracterizan a
los ecosistemas alpinos. Este capitulo suma a nuestra comprension de los mecanismos

de la facilitacion de la polinizacion en ambientes adversos.
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INTRODUCCION

La comprension de los mecanismos que impulsan la coexistencia de especies representa
un reto, especialmente dada la vision subyacente de que las interacciones negativas
interespecificas, como la competencia, son la fuerza ecoldgica primordial determinante
de la biodiversidad y coexistencia (Chesson 2000; Rabosky 2013; Benadi y Pauw
2018). Sin embargo, un numero creciente de estudios ha demostrado que las
interacciones planta-planta pueden variar desde la competencia hasta la facilitacion
(Choler et al. 2001; Callaway et al. 2002; Maestre et al. 2009; Verdu et al. 2010; Gavini
et al. 2019), y las interacciones mediadas por animales no son la excepcion (Eriksson et
al. 2016; Tur et al. 2016; Braun y Lortie 2019). Dado que la mayoria de las especies de
plantas con flores son polinizadas por animales (Ollerton et al. 2011) y los sistemas
planta-polinizador del tipo generalista son los més frecuentes (Waser et al. 1996; Waser
y Ollerton 2006; Biella et al. 2019), el intercambio de polinizadores es comun entre
especies de plantas que florecen conjuntamente. Los polinizadores compartidos
transportan polen entre plantas conespecificas, pero también entre multiples plantas
heteroespecificas (es decir, de otras especies), y como resultado la transferencia de
polen interespecifico es un proceso ubicuo (Arceo-Gomez et al. 2019a). La
transferencia de polen entre especies distintas, sin duda, se ha visto como uno de los
mecanismos subyacentes a la competencia entre plantas de diferentes especies por los
polinizadores (Morales y Traveset 2008; Mitchell et al. 2009; Moreira-Hernandez y
Muchhala 2019), a pesar de que también podria reflejar facilitacion (Moeller 2004;
Hegland et al. 2009; Tur et al. 2016). En ultima instancia, el estudio de la transferencia
de polen interespecifico puede ser util para comprender mejor el papel de las
interacciones planta-planta mediadas por polinizadores como impulsores de la

coexistencia y diversidad de plantas.

La transferencia de polen entre especies diferentes es particularmente comun en
comunidades naturales (Arceo-Gomez et al. 2019a), y varios estudios recientes
muestran que las cargas de polen heteroespecifico en los estigmas, aunque variables,
pueden ser grandes y diversas (Montgomery y Rathcke 2012; Ashman y Arceo-GOmez
2013; Fang y Huang 2013; Emer et al. 2015; Arceo-Gomez et al. 2016). De hecho,
todas las especies de plantas reciben polen heteroespecifico en, al menos, unas de sus

flores, y en cantidades que pueden constituir el 50% o0 mas de la carga total de polen
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depositado en los estigmas (Ashman y Arceo-Gomez 2013), con granos de polen
heteroespecifico que podrian provenir de uno o de mdultiples especies donantes
(Bartomeus et al. 2008; Montgomery y Rathcke 2012; Fang y Huang 2013; Tur et al.
2016). No obstante, existe una considerable variacion dentro y entre especies tanto en la
magnitud como en la diversidad de las cargas de polen heteroespecifico depositadas en
los estigmas, 1o que puede deberse a varios factores como diferencias en el grado de
especializacion de las especies, la forma y el tamafio de las flores, la duracién de la
floracion, la exhibicion floral y los polinizadores involucrados (Lazaro et al. 2008;
Arceo-Gomez et al. 2019a; Bergamo et al. 2019). Por ejemplo, las especies de plantas
con un sistema de polinizacion mas del tipo generalista (es decir, visitadas por muchos
taxones diferentes) tienden a recibir cantidades de polen heteroespecifico mas grandes y
mas diversas en comparacién con especies con sistemas de polinizacién especialista
(Fang y Huang 2013; Arceo-Gomez et al. 2016; Arceo-Gomez et al. 2019a). Mas alla de
todos estos factores intrinsecos, el tamafio y la diversidad de las cargas de polen
depositado en los estigmas de las flores pueden también reflejar la diversidad de la
comunidad vegetal, y ser consecuencia de los procesos desencadenados por multiples
especies floreciendo juntas.

El resultado de compartir polinizadores sobre la polinizacion de las plantas puede variar
de negativo a positivo (Braun y Lortie 2019). Especificamente, la recepcion de polen
heteroespecifico debido a compartir polinizadores tiene efectos negativos cuando
interfiere mecénica o fisiolégicamente con la recepcion de polen conespecifico y su
rendimiento, disminuyendo la produccion de semillas (Morales y Traveset 2008;
Mitchell et al. 2009; Flanagan et al. 2011; Matsumoto et al. 2010; Arceo-Gomez y
Ashman 2011; Ashman y Arceo-Gomez 2013; Brigs et al. 2016; Arceo-Gomez et al.
2019b). Sin embargo, la recepcion de polen heteroespecifico no necesariamente se
traduce en efectos negativos. Por ejemplo, algunos estudios han encontrado efectos
neutrales (es decir, sin generar cambios) de la transferencia de polen heteroespecifico en
las plantas receptoras (Huang et al. 2015; Moreira-Hernandez et al. 2019). Por otro lado,
Tur et al. (2016) mostraron que, para muchas especies de plantas, la recepcion de polen
heteroespecifico fue acompafiado por aumentos en la cantidad de polen conespecifico
depositado, como también en su germinacién; proponiendo que la relacion entre la
cantidad de polen conespecifico y heteroespecifico depositado en los estigmas se puede

usar como un proxy del costo-beneficio de la planta derivado de compartir
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polinizadores. De esta manera, la diversidad y composicién de las cargas de polen en
estigmas proporciona informacion no solo sobre los patrones de movimiento de los
polinizadores entre especies, sino también sobre las consecuencias funcionales y
ecologicas de compartir polinizadores (Mitchell et al. 2009; Tur et al. 2016). En
particular, una relacién positiva entre cantidad de granos de polen conespecifico y la
riqueza de polen heteroespecifico en estigmas de flores seria un reflejo de una mayor
atraccion de polinizadores por diferentes especies en flor creciendo simultaneamente
(Moeller 2004; Makino et al. 2007; Hegland et al. 2009), como también de la presencia
de determinadas especies que actian como "imanes" de polinizadores (Laverty 1992;
Molina-Montenegro et al. 2008). El resultado de la recepcion de polen heterospecifico,
sin embargo, es contexto dependiente, ya que puede variar segun las especies
involucradas, tanto receptoras como donantes (Arceo-Gémez y Ashman 2011; Ashman
y Arceo-Gomez 2013; Carvalheiro et al. 2014; Tur et al. 2016; Arceo-Gomez et al.
2019b), como también segun las condiciones abioticas a las que estdn sujetas las
especies (Lankinen 2001; Celaya et al. 2015; Tur et al. 2016).

Como he citado en capitulos anteriores, se ha propuesto que en ambientes hostiles las
interacciones facilitadoras son predominantes (Bertness y Callaway 1994; Choler et al.
2001; Callaway et al. 2002; He et al. 2013). Este parece ser el caso de los ecosistemas
alpinos que estan sujetos a frecuentes perturbaciones y estrés abiotico (Korner 2003).
En estos ambientes, caracterizados por temperaturas extremadamente bajas, fuertes
vientos, alta evapotranspiracion, intensa radiacion UV y suelos pobres en nutrientes, las
plantas nodrizas facilitan el establecimiento y el crecimiento de muchas especies de
plantas (Butterfield et al. 2013; Kikvidze et al. 2015; Cavieres et al. 2016), siendo esta
interaccion el mecanismo de facilitacion mas explorado en la literatura. Mas alla del
efecto planta nodriza, un estudio hecho a partir de la relacion de las cargas de polen
conespecifico y heteroespecifico en comunidades alto andinas de la regién (Tur et al.
2016), encontré que la facilitacion mediada por polinizadores también podria ser un
fendmeno generalizado en estos ambientes pobres en polinizadores. Por otro lado, el rol
de la diversidad vegetal sobre el potencial efecto facilitador mediado por polinizadores
y la prevalencia de este proceso en relacion con el estrés ambiental no se han explorado

previamente.
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En este capitulo, estudié el efecto de la diversidad vegetal sobre el éxito de la
polinizacion de especies de plantas alpinas, a partir de la caracterizacion de las cargas
de polen depositadas en las flores en nueve comunidades altoandinas del noroeste de
Patagonia. Mi hipdtesis es que las plantas alpinas se benefician de compartir
polinizadores debido a la baja abundancia y actividad de polinizadores y baja densidad
de plantas que caracterizan a los ambientes de alta montafia. Especificamente, este
capitulo busca responder a los siguientes interrogantes: (i) ¢Cual es el signo
predominante de la relacién entre la recepcién de polen conespecifico y el nimero de
especies donantes que comprende la carga de polen heteroespecifico dentro y entre
comunidades? (ii) ¢Como son las respuestas (positiva, neutral o negativa) de cada una
de las especies a la recepcion de cargas de polen heteroespecifico constituidas por
maltiples especies? (iii) ¢La incidencia de estas respuestas (es decir, la relacion entre la
cantidad de polen conespecifico y la riqueza de polen heterospecifico depositado sobre
los estigmas) depende del estrés ambiental (es decir, de la altitud)? (iv) ¢La recepcion
de polen conespecifico y la diversidad de polen heterospecifico en los estigmas se
relaciona con la diversidad de plantas en flor en la comunidad? Si bien las interacciones
facilitadoras planta-planta han demostrado ser promotoras clave de la diversidad vegetal
en todo el mundo (Butterfield et al. 2013; Mclintire y Fajardo 2014; Cavieres et al. 2016;
Gavini et al. 2019), los hallazgos de este capitulo proporcionan evidencia de que este
proceso es bidireccional, ya que la diversidad vegetal también puede promover la
facilitacion.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y colecta de datos

Este estudio se realizé en comunidades altoandinas en el Parque Nacional Nahuel Huapi
ubicado a ~41°S en el noroeste de Patagonia, Argentina, especificamente en la zona
alpina (>1600 m), por encima de la linea de bosque de Nothofagus pumilio. La
temperatura media anual en la regién alpina es de 3,7°C, con veranos cortos y secos e
inviernos frios y humedos. La precipitacién media anual es de aprox. 860 mm, cayendo
la mayor parte en forma de nieve entre mayo y octubre (Worldclim; Fick y Hijmans
2017). La vegetacion es escasa pero muy diversa, dominada por plantas en cojin y
muchas especies de plantas facilitadas por ellas (Nufiez et al. 1999).
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Analicé estigmas de flores recolectadas por Tur et al. (2016) de un muestreo de la
temporada de floracion austral 2010-2011 (diciembre a marzo) de especies de plantas
polinizadas por insectos en el ambiente altoandino a tres alturas (1600, 1800 y 2000 m)
en tres montafias. Especificamente en la (a) ladera noreste del Cerro Challhuaco
(41°26'6"S, 71°31'9"W), (b) ladera este del Cerro Catedral (41°17'1"S, 71°48'6"W), y
(c) ladera este del Cerro Lopez (41°10'1" S, 71°57'3"W). Cada altura fue muestreada
una vez cada dos semanas durante el periodo de estudio mencionado (de cuatro a seis
veces en total por comunidad). En cada dia de muestreo, todas las especies de plantas en
flor polinizadas por animales se identificaron en una parcela de 100 x 25 m en cada
altura (ver Tabla A4.1, lista de especies en cada una de las nueve comunidades). Para
cada especie dentro de la parcela, se seleccionaron al azar cinco plantas, siempre que
fuera posible, y se recogieron cinco flores senescentes (es decir, después de la antesis)
por planta, para luego almacenarlas por separado en tubos Eppendorf con etanol al 70%
(Harder y Aizen 2004; Tur et al. 2016). Para la identificacion de los granos de polen
utilicé una coleccién de referencia del polen de las especies presentes en las
comunidades estudiadas. En particular, el polen de las anteras de cada especie de planta
también fue recolectado por Tur et al. (2016), para posteriormente ser montado en
portaobjetos y tefiirse con solucion de Alexander (Alexander 1980). Esta tincion
contiene verde de malaquita, que tifie celulosa que se encuentra en las paredes del polen,
y fucsina &cida que tifie el protoplasma celular (Galen y Gregory 1989) (Foto 3). A
partir de estas muestras, se tomaron fotografias de granos de polen, como también se

midi6 el tamafio del polen bajo el microscopio a un aumento de 400x.

Para el recuento de las cargas de polen, diseccioné bajo el microscopio estereoscopico
las flores senescentes recolectadas de las nueve comunidades. Extraje los estigmas, los
monté en portaobjetos y posteriormente los tefii con solucion de Alexander. Examiné
los portaobjetos bajo microscopio a 400x y conté el nimero de granos de polen
conespecifico (de aqui en mas PC) y la riqueza de polen heterospecifico (PH)
depositados en el estigma, es decir que ademas de la cantidad total de granos de PH
registré el nimero de especies que componen esa carga de PH. La identidad de los
granos de PH se determind con ayuda de la coleccion de referencia de Tur et al. (2016)

previamente descripta.
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Foto 3 Fotografias de granos de polen de algunas especies alpinas de la region, se

observa la tincion verde-azulada de la pared del grano y el rojo-fucsia del contenido
citoplasmatico, ademéds se notan las diferencias morfologicas (forma,
ornamentaciones, disposicion en paquetes, etc.) de a) Epilobium australe
(Onagraceae), b) Phacelia secunda (Boraginaceae), ¢) Quinchamalium chilense
(Santalaceae), d) Senecio baccharidifolius (Asteraceae), e) ex Mulinum leptacanthum

(Apiaceae) actualmente Azorella nivalis, f) Silene andicola (Caryophyllaceae).
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Analisis estadisticos

Utilicé los datos de las cargas de polen en estigmas para ajustar modelos lineales
generalizados de efectos mixtos (GLMM) para estimar (1) la relacion general entre el
numero de granos de polen conespecifico (PC) y el numero de especies donantes de
polen heteroespecifico (PH) (es decir, la riqueza de PH) y (2) el signo de esta relacion
(positiva, neutral o negativa) para cada especie de planta receptora. Realicé los analisis
en el programa de R v3.4.4 (R Core Development Team 2018), utilizando la funcion
glmmTMB del paquete gimmTMB v0.2.3 (Brooks et al. 2017; Magnusson et al. 2017).
El nimero de granos de PC por estigma fue la variable de respuesta en estos modelos, y
apliqué una distribucién binomial negativa para tener en cuenta la sobredispersion en
los datos. Especificamente, consideré una distribucion binomial negativa de tipo "1"
donde la varianza aumenta linealmente con la media (Hardin y Hilbe 2007), es decir

varianza = mu * (1 + phi).

El modelo para la estimacion del efecto general (1) incluy6 la riqueza de PH (una
variable continua que varia de 0 a 6), la altura (variable categdrica con tres niveles:
1600, 1800 y 2000 m), y la interaccion entre la riqueza de PH y la altura como
predictores fijos. Ademas, inclui otros dos predictores importantes como covariables: (i)
la fecha de muestreo (un factor con siete niveles) una variable para tener en cuenta los
cambios en las densidades de plantas y polinizadores durante la temporada de floracion,
y (ii) la abundancia total de PH (es decir, el nimero total de granos de PH agrupados
independientemente de las especies donantes) lo que me permitié estimar la relacion de
PC por estigma con la riqueza de PH independientemente de cualquier efecto
relacionado con la abundancia de PH. Determiné el factor de inflacion de la varianza
(FIV), porque la riqueza y la abundancia de PH estan correlacionadas positivamente (r =
0,62; P <0,001), lo que puede causar colinealidad y que podria conducir a resultados
engafnosos cuando ambos predictores estan incluidos en el modelo (O'Brien 2007; Kock
y Lynn 2012; Bruce y Bruce 2017). Aunque existe mucha discrepancia en la literatura
con respecto al valor umbral del FIV que determina una colinealidad problemética
(O'Brien 2007; Kock y Lynn 2012; Kock 2015), el valor FIV de mi modelo global fue
1,64; muy por debajo del limite umbral méas bajo y critico de 3,3 (Kock y Lynn 2012;
Hair et al. 2018). Por lo tanto, como los problemas de colinealidad no son motivo de
preocupacion para este estudio, pude comparar la magnitud del efecto de la riqueza de
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PH independientemente de su abundancia absoluta. Por otro lado, para tratar la posible
pseudo replicacion derivada de la agrupacion de datos estructurados jerarquicamente
(Bolker et al. 2009), también inclui “individuo de planta” anidado dentro de "especie” y
"comunidad” anidado dentro de "montafa" como efectos aleatorios cruzados, haciendo
variar unicamente el intercepto. Para comparar la fuerza relativa del efecto de la riqueza
de PH con la del efecto de la abundancia de PH, volvi a correr el mismo modelo pero
con estas dos variables estandarizadas como (x; — x)/DE, donde x; es cada observacion
individual, y ¥ y DE son la media y la desviacion estandar de cada una de las dos

variables.

Para el segundo objetivo (2), es decir, determinar para cada especie el signo de la
relacion entre la recepcién de PC y la riqueza de PH depositado, ajusté un modelo para
cada una de las nueve comunidades por separado (es decir, 3 montafias x 3 altitudes)
con la riqueza de PH como un predictor fijo, y la fecha de muestreo y la abundancia de
PH como covariables. Del mismo modo que antes, calculé el FIV pero utilizando
solamente el conjunto de datos de cada comunidad y, de nuevo, la colinealidad fue baja
con valores de FIV que variaron de 1,42 a 2,51. Los modelos incluyeron "individuo de
planta” anidado dentro de “especie” como un efecto aleatorio, pero en estos modelos
varian tanto la ordenada al origen como la pendiente (Gelman y Hill 2007), porque la
respuesta de cada especie receptora a la riqueza de PH podria ser diferente. Siguiendo el
marco conceptual propuesto por Tur et al. (2016), la pendiente estimada para cada
especie (que aqui muestra la relacién entre la cantidad de PC y la riqueza de PH) se
considera como un indicador de la relacion costo-beneficio de compartir polinizadores
desde la perspectiva de la especie receptora en relacion con las visitas de multiples
especies donantes. Especificamente, Tur et al. (2016) postulan que una pendiente + 2
ES > 0 es evidencia de un efecto facilitador (es decir, a mayor riqueza de PH, mayor es
la recepcion de PC), una pendiente + 2 ES que se superpone con el 0 es evidencia de un
efecto neutral (no hay cambios, ni aumento ni detrimento en el recibo de PC), y una
pendiente + 2 ES < 0 es evidencia de un efecto competitivo de la visita de maltiples
especies (a mayor riqueza de PH, menor recibo de PC). A partir de estos modelos,
también determiné el porcentaje de especies que experimentaron cada tipo de efecto
para cada comunidad, y compraré los valores entre alturas con una prueba de chi-

cuadrado.
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Ademas, estudié la relacion entre las cargas de polen en los estigmas (cantidad de PC y
riqueza de PH) y la riqueza de especies en la comunidad. Conté el nimero total de
especies en flor, el nimero total de donantes de polen heteroespecificos, también estimé
la riqueza de PH promedio y la cantidad de PC promedio por estigma entre todas las

especies para cada combinacidn de montafia, altura y fecha de muestreo (n = 44).

Por un lado, exploré si el nimero total de donantes heteroespecificos encontrados entre
todos los estigmas de una comunidad determinada en un momento dado esta
relacionado con la riqueza de especies en flor en la comunidad ajustando un GLMM,
con una distribucion de Poisson (no detecté sobredispersion). Para este modelo utilicé el
namero de donantes heteroespecificos como variable respuesta y el nimero de especies
en flor como predictor (el cual fue transformado con el logaritmo natural), incluida la
"comunidad" anidada dentro de "montafia" como un efecto aleatorio, haciendo variar
solamente el intercepto. Asimismo, comparé la similitud del ensamble de especies de
donantes heteroespecificos encontrados en los estigmas con el ensamble de especies en
flor en la comunidad en un momento dado. De esta forma, calculé la diversidad beta
(Bsor, indice de Sorensen) o la variacion en la composicion de especies entre ensambles;
un indice que varia de 0 (es decir, que presentan la misma composicion de especies) a 1
(es decir, que exhiben ensambles de especies totalmente diferentes) (Baselga 2010).
Siguiendo el método propuesto por Baselga y Orme (2012), descompuse esta
disimilitud en recambio de especies (Psim, Indice de Simpson) y pérdida de especies
(Bnes, anidamiento) (Baselga 2010), resultando en Psor = Psim + Pnes (formula
presentada en el capitulo 1). Calculé la diversidad beta y sus respectivos componentes
utilizando la funcién beta.pair proporcionada por Baselga (2010) en el paquete betapart
(Baselga y Orme 2012). Esta comparacion pareada (ensamble de especies donantes
heteroespecificos en estigmas vs. ensamble de especies en flor en la comunidad) se

realizd para cada combinacion de montafia, altura y fecha de muestreo.

Por otro lado, ajusté un GLMM con una distribucion gaussiana para analizar: (i) la
riqgueza de PH promedio y (ii) la cantidad de PC promedio depositado por estigma
(variables respuesta) en funcién del namero de especies en flor en la comunidad. Las
dos variables respuesta y el predictor se transformaron con el logaritmo natural para

cumplir con los supuestos del modelo y mejorar su ajuste, respectivamente. EI modelo
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ademas incluyé la "comunidad" anidada dentro de "montafia" como un efecto aleatorio.
Para estos Ultimos dos analisis, los valores promedios de PH y PC fueron calculados
para cada especie de planta que ocurre en cada combinacion de montafia, altura y fecha
de muestreo (n = 398). Los valores predichos y los intervalos de confianza del 95% de
estos modelos se estimaron y trazaron usando la funcion ggpredict de los paquetes

ggeffects y ggplot2 en el programa R.

RESULTADOS

Conté un total de 167.246 granos de polen (159.674 granos de PC y 7.572 granos de
PH) en 9371 estigmas en las nueve comunidades, representando 88 especies de plantas
distintas pertenecientes a 27 familias de angiospermas (Tabla A4.1). La familia mas
frecuente y, por lo tanto, mas examinada fue Asteraceae (39 especies, 44%), seguida de
Fabaceae (6 spp., 6,8%) y Caprifoliaceae (5 spp., 5,6%). Para el resto de las familias, el

numero de especies varié de 1 a 4.

La carga total de polen en los estigmas fue extremadamente variable, entre 0 y 520
granos (rango: PC = 0 - 520; PH = 0 - 77). La mayor cantidad de PH (es decir, 77
granos de polen) se observo en un estigma de Euphrasia meiantha (Orobanchaceae) a
1600 m en Catedral, mientras que el mayor nimero de diferentes especies de polen
identificadas en un solo estigma (6 especies de donantes) se observé en Valeriana
carnosa (Caprifoliaceae) a 1600 m en Challhuaco. Encontré PC en el 86,2% (n = 8082)
de los estigmas analizados, y PH en solo el 19,5% (n = 1829), mientras que en el 12,9%
de los estigmas (n = 1210) no se encontraron granos de polen. EI PH representd (media
+ DE) 5,2 £ 15,4% de la carga total de polen en los estigmas de todas las flores
muestreadas; por lo tanto los estigmas presentaron principalmente PC (94,8 = 15,4%).
Las flores recibieron, en promedio, 0,81 + 3,1 granos de PH por estigma, un valor que
disminuyo con la altitud (1,04 + 3,6; n =3210a 1600 m /0,77 £ 2,9; n = 3947 a 1800 m
/0,54 + 2,6 granos de PH; n = 2214 a 2000 m).

Entre los estigmas con PH (n = 1829), el 78% (n = 1424) recibié PH de solamente una
especie donante, el 18% (n = 337) de dos especies donantes, y aproximadamente el 4%
(n = 68) de tres 0 mas especies de donantes. El porcentaje de estigmas cuyas cargas de
PH proceden de mdltiples especies (es decir, de > 1 especie donante) disminuyé con la
altitud (5,75 % a 1600 m; 4,17 % a 1800 m; 2.79 % a 2000 m, Figura 4.1). El nimero
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promedio de especies en flor muestreadas en cada comunidad en un momento dado fue
de 9 especies, oscilando entre 1 a 24 especies. EI nimero promedio de especies
muestreadas en una comunidad en un momento dado fue maximo a 1800 m (10,12
especies, rango = 2 - 24 especies), intermedio a 1600 m (9,43 especies, rango = 1 - 17

especies) y minimo a 2000 m (7,43 especies, rango = 3 - 11 especies).

Encontré un aumento en la recepcion de PC con el aumento en el nimero de donantes
de PH a todas las alturas (Figura 4.2). EI GLMM general mostré que el nimero de
granos de PC en el estigma se asocio positivamente con la riqueza de PH depositado (B
+ SE = 0,21 £ 0,026; z = 8,007; P <0,0001) independientemente del efecto positivo del
tamafio de la carga de PH (B + SE = 0,0084 + 0,0028; z = 2,975; P = 0,003). La
estandarizacion de estos dos predictores mostré que el efecto de la riqueza de PH fue
4,4 veces mayor que el efecto de la abundancia de PH (§ = SE = 0,12 + 0,015 vs. 0,026
+ 0,0089, respectivamente). Por otro lado, no encontré un efecto significativo de la
altura, ni tampoco una interaccion entre la altura y la riqueza de PH en la recepcion de
PC (Tabla 4.1). A pesar de la ausencia de una interaccion significativa, el aumento en la
cantidad de PC con un incremento de PH de 1 especie donante a 3 0 mas especies fue de
27,21y 62% a 1600, 1800 y 2000 m (Figura 4.2).

Tabla 4.1 Resultados del modelo lineal generalizado de efectos mixtos que evalua el
efecto general de la riqueza de PH y la altura en la recepcion de PC en estigmas,

considerando ademas la fecha de muestreo y la abundancia de PH como covariables.

2

X gl P
Intercepto 144,13 1 2,2x107° ***
Riqueza de PH 64,10 1 1,18x107% ***
Altura 2,58 2 0,275
Riqueza de PH x Altura 4,28 2 0,117
Epoca 31,86 6 1,74x10° ***
Abundancia de PH 8,85 1 0,0029 **
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Figura 4.1 Porcentaje de estigmas para cada nivel de riqueza de PH (nUmero de

especies donantes de PH por estigma) para las nueve comunidades, ordenadas de

acuerdo a la montafa (filas) y la altura (columnas). EI nimero en la esquina superior

derecha es la cantidad de estigmas muestreados. Para cada panel se muestran todos los

niveles de riqueza de PH encontrados en esa comunidad, no obstante su frecuencia

puede ser muy baja.
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Respecto a los modelos con el objetivo de determinar las respuestas especie-especificas,
encontré que la relacion entre el nimero de especies donantes (o riqueza de PH) y la
recepcion de PC de las especies fue neutral o positiva, pero nunca negativa (Figura 4.3).
En dos comunidades (Lopez a 1600 y 1800 m) las relaciones neutrales fueron mas
frecuentes (es decir, el intervalo de confianza del 95% de la pendiente de la especie, que
nos indica la relacion del numero de granos de PC con la riqueza de PH, solapa con el
0), mientras que en las otras siete comunidades prevalecieron las relaciones positivas
significativas (>50%) mas que las relaciones no significativas (Figura 4.3). El
porcentaje de especies que presentan relaciones positivas entre la recepcion de PC y la
riqueza de PH aumento con la altura (prueba de chi-cuadrado; X2(4) = 57; P<0,001), de
hecho promediando entre las tres montafias el 53, 74 y 98% de las especies son

facilitadas a 1600, 1800 y 2000 m, respectivamente.
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El nimero de donantes que constituye las cargas de PH en los estigmas reflejé la
diversidad de plantas en flor. La regresion del nimero total de especies donantes
identificadas en el PH de los estigmas en cada comunidad en un momento dado (Figura
4.4), indic6 que el nimero de donantes de PH en los estigmas basicamente es igual al
numero de especies que florecen en la comunidad (B £+ SE=0,96 + 0,10~ 1;z=9,29; P
<0,0001). Sin embargo, el nimero total de distintas especies donantes de polen, en
ocasiones, resulta ser mayor que el nimero de especies en flor en la comunidad
muestreada (Figura 4.4), indicando la recepcién de PH de mas especies que las
presentes en la comunidad. Las estimaciones de diversidad beta indican una alta
similitud en la composicion de especies entre las cargas de PH en los estigmas y las
especies en la comunidad (promedio Bsor + ES = 0,31 + 0,03, nétese que es un valor
mucho mas cercano a ~0 que a ~1). Aunque existe cierta variacion entre las
comunidades (Tabla 4.2), en promedio, tanto el recambio como la pérdida de especies
(o anidamiento) contribuyeron de manera similar para explicar la baja disimilitud en la
composicion de especies entre ensambles (media £ ES, fsim = 0,19 + 0,03 y Bnes =
0,12 £ 0,02).
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Figura 4.4 Numero total de especies donantes de PH encontradas entre todos los
estigmas muestreados de una comunidad dada (montafia x altura x fecha de
muestreo) en funcion del nimero de especies de plantas en flor en esa comunidad.
Se muestran los valores predichos del modelo (linea continua) e intervalos de
confianza del 95% (&rea sombreada). La linea discontinua (intercepto = 0 vy
pendiente = 1) representa la expectativa tedrica de que el numero total acumulado
de especies donantes de PH es proporcional al niUmero de especies de plantas en

flor en la comunidad.
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Tabla 4.2 Comparacién del ensamble de especies encontradas en estigmas (es decir,
especies donantes de PH) con las especies en flor de la comunidad, expresadas como un
indice de disimilitud o diversidad beta. La diversidad beta se particiono siguiendo el
marco conceptual de Baselga (2010) como: Bsor = Bsim + Bnes donde Bsor (indice de
Sorensen) representa la disimilitud total en la composicion de especies entre ensambles,
debido a Psim (indice de Simpson) o recambio de especies y Pnes (disimilitud
impulsada por anidamiento) o perdida de especies. Los valores que se muestran son
promedios (+1EE) de las comparaciones entre épocas de muestreo en cada comunidad.
Notese que los valores son mas ceranos a 0 que a 1.

Diversidad beta Recambio de Pérdida de
(Bsor) especies especies
(Bsim) (Bnes)

media +1 EE  media +1 EE media +1 EE

1600 0,261 0,055 0,105 0,050 0,156 0,060
Catedral 1800 0,292 0,070 0,129 0,085 0,163 0,055
2000 0,322 0,065 0,282 0,090 0,040 0,030

1600 0,147 0,060 0,096 0,040 0,052 0,050
Challhuaco 1800 0,420 0,120 0,331 0,150 0,090 0,040
2000 0,564 0,090 0,243 0,150 0,321 0,180

1600 0,182 0,055 0,085 0,040 0,097 0,035
Lopez 1800 0,196 0,015 0,081 0,050 0,115 0,040
2000 0,430 0,150 0,356 0,160 0,074 0,020

Finalmente, la riqueza de PH promedio y la cantidad de PC promedio por estigma
aumento significativamente, pero de forma mas desacelerada, con el nimero de especies
en flor en la comunidad (PH y* = 7,730; gl = 1; P = 0,005 / PC y* = 19,38; gl = 1; P <
0,0001; Figura 4.5). Sin embargo, la tasa de crecimiento alométrico de la riqueza de PH
con el numero de especies en flor en la comunidad fue menor que la tasa de crecimiento
de la carga de PC (p + ES = 0,45 + 0,16 vs. 0,54 + 0,12 para la riqueza de PH y la

recepcion de PC, respectivamente).
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Figura 4.5 Valores promedios (+1EE, -1EE) del niumero de (A) especies donantes o riqueza de PH por estigma y (B) granos de
PC por estigma en funcion del namero total de especies de plantas en flor en la comunidad. Cada promedio se estimo a partir de
la muestra de estigmas de cada combinacion de montafa, altura y época de muestreo. Se muestran los valores predichos del

modelo (linea continua) y los intervalos de confianza del 95% (&rea sombreada).
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DISCUSION

Debido a la nocion de que las interacciones planta-planta a través del intercambio de
polinizadores estan sesgadas hacia la competencia interespecifica, los ecélogos a
menudo han pasado por alto la facilitacion entre especies, un resultado particularmente
comun bajo condiciones ambientales estresantes (Choler et al. 2001; Callaway et al.
2002). Ciertamente, la importancia de la facilitacion en ambientes estresantes puede
abarcar a interacciones indirectas planta-planta, como aquellas mediadas por socios
mutualistas como los polinizadores (Mufioz y Cavieres 2008; Liao et al. 2011; Tur et al.
2016; McCormick et al. 2019). Contrario a este punto de vista, hasta ahora la mayoria
de las interacciones mediadas por polinizadores se han caracterizado como competitivas
(Morales y Traveset 2008; Mitchell et al. 2009; Flanagan et al. 2011; Ashman y Arceo-
Gomez 2013). Dicha competencia se ha propuesto como una explicacion a la mayor
limitacion de polen en comunidades muy diversas (Vamosi et al. 2006; Alonso et al.
2010). Ademas, la relacién entre la diversidad de plantas y la magnitud y el signo
(negativo, neutro o positivo) de las interacciones planta-planta mediadas por
polinizadores ha permanecido en gran parte sin explorar. En este capitulo estimé, bajo
una perspectiva comunitaria, la relacion entre la recepcion de PC y el nimero de
donantes de PH representados en los estigmas de las flores a través de gradientes
altitudinales en el ambiente altoandino del noroeste de Patagonia, y analicé como ambas
variables se relacionan con la diversidad vegetal de la comunidad. Mis resultados
muestran que los estigmas con una mayor diversidad de PH también albergan méas PC
(Figura 4.2). Esta relacion positiva prevalecié en la mayoria de las comunidades
estudiadas. Ademas, la proporcion de especies que lo muestran aumento6 con la altitud
(Figura 4.3), es decir a medida que las condiciones ambientales se tornan maés
estresantes. Por ultimo, el nimero de especies representadas en las cargas de PH y la
cantidad de PC recibido aumentaron, aunque de forma asintética, con el ndmero de
especies de plantas floreciendo conjuntamente en la comunidad (Figura 4.5). Estos
hallazgos proporcionan evidencia, aunque indirecta, de que la facilitacion a través de la
atraccion compartida de polinizadores caracteriza a las comunidades altoandinas
estudiadas, destacando la importancia de la diversidad vegetal para este proceso de

facilitacion, brindando apoyo a la hip6tesis propuesta.
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Proxy del costo-beneficio derivado de compartir polinizadores: PC vs. PH

La complejidad que radica en estudiar las interacciones que se entablan entre multiples
especies coexistentes ha tradicionalmente impulsado estudios y experimentos en
interacciones de a pares de especies 0 un nimero reducido de especies (Matsumoto et
al. 2010; Arceo-Gomez y Ashman 2011; Flanagan et al. 2011; Arceo-Gomez y Ashman
2014a,b; Celaya et al. 2015; Arceo-Gémez y Ashman 2016; Streher et al. 2020),
limitando las generalizaciones al nivel de especie. Por lo tanto, el desarrollo de nuevas
metodologias y enfoques practicos se han vuelto imperativos para evaluar procesos
ecologicos a escala comunitaria, siendo practicas comunes en las interacciones
mediadas por polinizadores el registro de la tasa de visitas a flores y el éxito
reproductivo de las plantas, y mas recientemente el estudio de las cargas de polen en
estigmas (Montgomery y Rathcke 2012; Fang y Huang 2013; King et al. 2013; Emer et
al. 2015; Tur et al. 2016; Johnson y Ashman 2019; Johnson et al. 2019; Thomson et al.
2019), permitiendo abarcar una perspectiva a nivel de comunidad, especialmente
considerando que dicha escala es la necesaria para evaluar la relevancia de las
interacciones mediadas por polinizadores para el mantenimiento de la biodiversidad.
Por lo tanto, el desarrollo de nuevos marcos conceptuales y enfoques practicos se ha
vuelto imperativo para evaluar las consecuencias del intercambio de polinizadores a
escala comunitaria. Uno de estos enfoques considera las consecuencias estructurales y
funcionales para la reproduccion de las plantas bajo diferentes topologias de redes
planta-polinizador (Biella et al. 2019). Otro enfoque comprende en una descripcién
detallada de los patrones de transferencia de PC y PH dentro de las comunidades de
plantas, un enfoque que también permite la construccién de redes de transferencia de
polen (Fang y Huang 2013; Carvalheiro et al. 2014; Tur et al. 2016; Ballantyne et al.
2017) y la deteccion de posibles especies de "imanes" (Johnson et al. 2003; Tur et al.
2016). Ciertamente, la descripcion de los patrones de PC y PH en estigmas ha
demostrado ser una herramienta poderosa para evaluar el signo y la fuerza de las
interacciones planta-planta impulsadas por el intercambio de polinizadores a escala
comunitaria (Tur et al. 2016; Thomson et al. 2019). Este método, no obstante, ha sido
criticado debido a limitaciones relacionadas con la falta de una medida de la aptitud de
la planta (ej. produccion de semillas) y el papel de otros posibles factores subyacentes
que deben controlarse experimentalmente o, al menos, estadisticamente (Ashman et al.

2020). En particular, estos autores argumentan que una relacion positiva entre PC y HP
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no necesariamente es evidencia de una interaccion facilitadora planta-planta, sino que
podria ser una consecuencia de otro proceso, por ejemplo, de cambios estacionales en la
actividad de los polinizadores, y se requeriria de mas datos o experimentos para
determinar en qué escenario estamos. No obstante, monitorear la actividad de los
polinizadores en los ecosistemas alpinos requiere, en la mayoria de los casos, un
esfuerzo de muestreo logisticamente inviable debido a las tasas de visita
intrinsecamente bajas en estos ambientes (Arroyo et al. 1985, 2017; Totland 1994). Por
lo tanto, evaluar las relaciones entre el PC y PH, aunque correlativas, puede
considerarse un enfoque practico y util en estas circunstancias. Ciertamente, la
interpretacion de nuestros resultados bajo la hipétesis de facilitacibn mediada por
polinizadores se fortalece debido a la fuerte conexion encontrada entre PC y PH con la

diversidad de la comunidad vegetal.
Baja magnitud en la transferencia de polen interespecifico

Aungue las interacciones planta-planta a través de la transferencia de polen
interespecifico han sido vistas dentro del paradigma de la competencia en sistemas de
co-floracion (Morales y Traveset 2008; Mitchell et al. 2009; Moreira-Hernandez y
Muchhala 2019), la magnitud en la transferencia de polen interespecifico es clave en el
resultado final. En mi estudio, las cargas de polen en los estigmas contenian
principalmente PC, mientras que el PH ocurrid en niveles relativamente bajos (Figura
4.1), encontrandose en aproximadamente el 20% de las flores, y representando en
promedio un 5,2% de la carga total de polen. Esto es parcialmente consistente con otros
estudios que también encontraron bajas cargas de PH en comunidades naturales (Larson
et al. 2006; Bartomeus et al. 2008; Jakobsson et al. 2008; Dietzsch et al. 2011; Stiers y
Triest 2017; Suarez-Marifio et al. 2019). Sorprendentemente, la diversidad de PH en los
estigmas fue baja en comparacion con otro estudio a nivel comunitario realizado en una
pradera alpina en las montafias Hengduan, China (Fang y Huang 2013), donde el PH
representd el 16% de la carga total de polen, las especies recibieron, en promedio, polen
de ~7 especies donantes (Fang y Huang 2013), mientras que los estigmas individuales
recibieron PH de un promedio de ~ 2 especies donantes (Fang et al. 2019). Esta gran
diferencia en la magnitud de la transferencia y riqueza de PH depositado podria
explicarse por el contexto entre estudios. La pradera alpina del estudio de Fang y Huang
(2013) parece ser considerablemente més diversa, encontrandose casi 10 especies en

flor cada 4 m?, mientras que las comunidades altoandinas estudiadas estan representadas
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principalmente por una matriz de suelo de arenas y rocas con escasa diversidad vegetal
(ver capitulo 1), y parches de vegetacion aislados, que asi bien albergan una gran

diversidad, representan un 5 al 20% del paisaje (Nufiez et al. 1999).

Por otro lado, la baja transferencia de polen interespecifico también puede explicarse
por otros factores, como el comportamiento de los polinizadores y la morfologia de las
flores. Particularmente, el movimiento de los polinizadores entre especies de plantas
juega un papel clave en el recibo de PH. Por ejemplo, una alta constancia de los
polinizadores, es decir, cuando tienden a visitar flores de una misma especie de planta
dentro de un mismo vuelo (Waser 1986; Goulson 1994), conlleva a bajos niveles de
transferencia de polen interespecifico (Ollerton et al. 2007). Alternativamente, incluso si
los polinizadores alternan frecuentemente entre especies de plantas, la transferencia de
polen interespecifico podria no ocurrir, porque a menudo transportan polen de diversas
especies en diferentes partes del cuerpo, lo que es causado por diferencias en la
morfologia de las flores y la posicion del estigma (Grant 1994). Tanto la constancia o el
comportamiento de los polinizadores como la colocacién diferencial de polen en el
cuerpo de los polinizadores han demostrado ser factores cruciales para impulsar bajos
niveles naturales de PH en especies que florecen simultaneamente (Yang et al. 2007;
Bartomeus et al. 2008; Huang et al. 2015).

A pesar de la gran constancia de los polinizadores (Waser 1986; Huang et al. 2015), las
visitas de flores interespecificas durante los vuelos son frecuentes en las comunidades
estudiadas. En el caso de las comunidades polinizadas principalmente por abejorros,
como las estudiadas, esto puede deberse al comportamiento “mayoritario” vy
"minoritario™ que caracteriza a estas abejas (Heinrich 1976). Por lo tanto, mientras que
los abejorros individuales cominmente se especializan en las flores de una especie
"principal”, comunmente incluyen algunas visitas a una 0 mas especies alternativas en
menor medida. Ademas, las visitas interespecificas pueden ser mas comunes en
ambientes estresantes, por ejemplo en los Alpes se ha observado que la amplitud del

nicho de alimentacion de las abejas aumenta con la altitud (Rasmann et al. 2014).
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Relacion entre el PC y la diversidad del PH: prevalencia de la facilitacion

El PH puede interferir mecénica o fisiolégicamente con la recepcion y germinacion del
PC, asi como con el crecimiento de los tubos polinicos, la fertilizacion de 6vulos y la
produccion de semillas (Morales y Traveset 2008; Matsumoto et al. 2010; Ashman y
Arceo-Gomez 2013; Brigs et al. 2016; Lanuza et al. 2020). De hecho, se sabe que la
diversidad en la carga de PH contribuye negativamente a los procesos post-polinizacion
(Flanagan et al. 2011; Arceo-Gomez y Ashman 2011). Debido a la baja incidencia y
abundancia de PH en los estigmas de las flores es poco probable que afecte la
polinizacion o al rendimiento del PC de las plantas alto andinas. Por el contrario,
encontré que la recepcion de PC aumentd con el numero de especies donantes que
componen el PH depositados en los estigmas (Figura 4.2), independientemente del
numero total de granos de PH (Tabla 4.1), una respuesta generalizada dentro y entre las
comunidades de plantas alto andinas. También encontré que la relacién entre el PC y el
numero de especies donantes de PH resulta mucho mas fuerte que con la cantidad total
de granos de PH. Esto sugiere que futuros estudios en la transferencia de polen
interespecifico deberian comenzar a evaluar los efectos de la diversidad de PH en lugar
de la cantidad absoluta de PH. Hasta donde se, éste representa el primer estudio que
evalla los efectos de la diversidad de donantes depositados en estigmas en condiciones

naturales y bajo una perspectiva comunitaria.

Los pocos estudios que examinaron los efectos de la diversidad de PH, que son del tipo
manipulativo y evaltan a una Unica especie receptora, han encontrado una disminucién
en la produccion de semillas en la especie receptora al aumentar la diversidad del PH
depositado (Flanagan et al. 2011; Arceo-Gomez y Ashman 2011; pero ver excepciones
en Huang et al. 2015; Moreira-Hernandez et al. 2019). Mis resultados, contrastantes con
éstos, probablemente se deban a las condiciones abioticas estresantes a las que estan
sujetas las plantas alpinas (Korner 2003), que condicionan a las mismas a interactuar
positivamente (Callaway et al. 2002), incluyendo a las interacciones mediadas por
polinizadores (Mufioz y Cavieres 2008; Liao et al. 2011; Tur et al. 2016; Wolowski et
al. 2017). Ademas, mis resultados brindan apoyo a la Hipotesis del Gradiente de Estrés
(Callaway et al. 2002; Maestre et al. 2009; He et al. 2013), debido a que no solo
encontré una respuesta general positiva en la comunidad, sino que ademas el porcentaje

de especies exhibiendo relaciones positivas entre la cantidad de PC y diversidad de PH
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depositado aumentd con la altura (Figura 4.3), donde las condiciones ambientales son

mas severas.

En el contexto de mi estudio, podemos incorporar facilmente la diversidad vegetal como
un factor clave en esta hipotesis. Después de todo, la frecuencia de visitas de los
polinizadores (es decir, el nimero de visitas que recibe una flor por unidad de tiempo)
en comunidades de multiples especies de plantas co-florecientes representa un equilibrio
entre: (i) el efecto positivo del reclutamiento de més polinizadores con la adicion de una
nueva especies al parche en flor y (ii) el efecto negativo de un nimero total de visitas
que se diluyen entre el nimero creciente de flores en el parche (Dauber et al. 2010). De
esta forma, la relacion positiva entre PC con el nimero de especies donantes de PH
encontrada (un reflejo de una mayor cantidad de visitas por flor por polinizadores),
implica que, en promedio, el efecto de reclutamiento de polinizadores supera el efecto
de dilucién de visitas. Es probable que la importancia de este efecto, es decir el
reclutamiento de polinizadores dependiente de la diversidad vegetal, aumente a medida
que el ambiente se vuelve mas estresante y cada vez mas desprovisto de vegetacion y
polinizadores, como ocurre a lo largo de gradientes altitudinales (Primack y Inouye
1993; Totland 1993; Zhao y Wang 2015).

Influencia de la comunidad en las cargas de polen en estigmas

Considerar el contexto es importante para nuestra comprension de la transferencia de
polen entre mdltiples especies y, en ultima instancia, del éxito reproductivo de las
plantas. Las caracteristicas del paisaje, como la riqueza de especies y la densidad de
plantas, son factores clave en la magnitud y en los efectos de la transferencia de polen
interespecifico (Ghazoul 2006; Arceo-Gomez y Ashman 2014a; ller y Goodell 2014;
Bergamo et al. 2019). Mis resultados mostraron que las cargas de polen encontradas en
los estigmas son un reflejo de la diversidad vegetal circundante. En particular, encontré
cargas de PH mas diversas y con mayor recepcion de PC en estigmas pertenecientes a
comunidades con mas especies floreciendo simultaneamente (Figura 4.5). No obstante,
este aumento monotono llega a una saturacion, es decir el crecimiento en la recepcién
de polen fue mayor cuando el nimero de especies presentes en la comunidad aumenta
de 1 a5 que, por ejemplo, de 21 a 25. Este aumento desacelerado en la recepcion de PC
con el nimero de especies floreciendo podria indicar redundancia funcional debido a

que el efecto positivo de la diversidad vegetal lo medi en términos taxonémicos (Walker
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1992).

Un estudio de escala global mostro que el movimiento y la recepcion de PH aumenta en
las comunidades ricas en especies (Arceo-Gémez et al. 2019a), debido a que
vecindarios florales mas ricos y diversos atraen una comunidad de polinizadores mucho
mas diversa (Potts et al. 2003; Hegland y Boeke 2006; Ricketts et al. 2008; Lazaro et al.
2009; Liao et al. 2011; Yang et al. 2013). Sin embargo, un meta analisis, también de
escala global, encontr6 que la recepcion de polen es méas limitada en comunidades ricas
en especies debido a la creciente competencia por los polinizadores (Vamosi et al.
2006), a pesar de que mis hallazgos muestran una mayor recepcion de PC. No obstante,
la facilitacion mediada por polinizadores, inferida aqui a través de relaciones positivas
entre PC y PH, puede ser frecuente e importante en entornos alpinos donde las tasas de
polinizacion son considerablemente bajas (Garcia-Camacho y Totland 2009; Torres-
Diaz et al. 2011) debido a la temperaturas variables y extremadamente bajas y a los
vientos fuertes que disminuyen la abundancia, diversidad y actividad de insectos
polinizadores (Rathcke 1983; Korner 2003).

Dilucidar por qué la diversidad de plantas se traduce en una mayor recepcion de PC no
es sencillo, pero probablemente esta asociado con el comportamiento de forrajeo del
ensamble de polinizadores del ambiente. En las comunidades estudiadas, el abejorro
exotico Bombus terrestris (Apidae) es la especie polinizadora mas abundante y, por lo
tanto, su comportamiento es crucial. Se sabe que los abejorros ajustan sus estrategias de
forrajeo de acuerdo a la disponibilidad de recursos a gran escala (Westphal et al. 2006),
siendo sus decisiones fuertemente condicionadas por la diversidad de especies en flor
(Jha y Kremen 2013); en consecuencia, se puede esperar cambios significativos en la
magnitud de la transferencia de polen interespecifico en comunidades de alta versus
baja diversidad. Ademas, los abejorros B. terrestris varian su grado de generalizacion en
funcién de la densidad a la que se alimentan. Especificamente los individuos de
abejorros tienden a visitar mas especies de plantas, ampliando su dieta, cuando forrajean
a altas densidades de conespecificos (Fontaine et al. 2008). Por lo tanto, cuando
comunidades con mas especies en flor atraen a mas abejorros, como ocurre en
agregados de multiples especies floreciendo juntas a escala de parche (ej. Makino et al.
2007; Molina-Montenegro et al. 2008; Lazaro et al. 2009; Hegland et al. 2009; Liao et
al. 2011; Sieber et al. 2011), una variedad mas amplia de especies de plantas seran
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visitadas, lo que conducira inherentemente a una mayor recepcion de PC y de PH de
multiples especies del parche. Ciertamente, en varios sistemas, gracias a la presencia y
proximidad a otras especies de plantas, se han encontrado aumentos en el nimero de
tubos polinicos (Bergamo et al. 2019) o el éxito reproductivo, por ejemplo,
incrementando el numero de semillas producidas (Ghazoul 2006; Molina-Montenegro et
al. 2008; Liao et al. 2011; Yang et al. 2013).

La densidad local de plantas es otro factor importante a considerar cuando se estudian
interacciones mediadas por polinizadores (Hegland et al. 2009; Seifan et al. 2014;
Bergamo et al. 2019). El tipo de interaccion que experimentan las plantas, sea
facilitacion de la polinizacion, ningun efecto, o competencia, depende de la densidad
relativa de las plantas (Rathcke 1983; Feldman et al. 2004), siendo la facilitacion mas
probable a baja densidad de plantas (Ghazoul 2006; Mufioz y Cavieres 2008; ller y
Goodell 2014; Seifan et al. 2014). Particularmente, cuando la densidad de plantas, sean
heteroespecificas o conespecificas, son altas, las plantas compiten por las limitadas
poblaciones de polinizadores del ambiente, mientras que a bajas densidades las plantas
pueden beneficiarse del efecto atractivo de crecer de forma agregada (es decir, multiples
especies creciendo agrupadas formando parches), aliviandose de la potencial limitacion
polinica (Moeller 2004; Hegland et al. 2009). Las comunidades altoandinas de la region
retnen las condiciones ideales para suscitar la facilitacion planta-planta a través del
intercambio de polinizadores, al alojar una gran riqueza con mas de 230 especies de
plantas (Ferreyra et al. 1998a,b), pero en densidades extremadamente bajas, ocupando
como mucho un 20% del paisaje (Nufiez et al. 1999), agrupandose en parches provistos

por plantas nodriza, como se vio en el capitulo I y II.

La identificacion de las especies que constituyen las cargas de polen y su comparacion
con el ensamble de plantas circundantes puede proporcionar informacién sobre los
patrones de movimiento de polen entre especies. Ciertamente, si en una determinada
comunidad todas las especies en flor se desempefian como donantes heteroespecificos,
posiblemente en diferente grado (Fang y Huang 2013; Tur et al. 2016; Ballantyne et al.
2017), deberia esperarse gue el nimero total de especies donantes de polen identificadas
en estigmas sea igual al numero de especies en flor presentes del area estudiada,
relacion proporcional de la cual si encontré evidencia (Figura 4.4). No obstante, a veces

el nimero de especies donantes heteroespecificas en estigmas excedio la riqueza de
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especies en la comunidad (Figura 4.4), como también encontré PH de especies no
presentes en la comunidad analizada. Ciertamente, las estimaciones de diversidad J,
aungue bajas (indicando una considerable similitud entre las especies donantes de PH
en estigmas vs las especies de plantas en la comunidad) resultaron tanto de diferencias
en la riqueza (pérdida o anidacion) como del recambio de especies (Tabla 4.2). Un
aspecto clave para explicar la inesperada disimilitud impulsada por recambio de
especies es el rango de busqueda de alimento de los polinizadores. En este contexto, la
distancia que vuelan los abejorros de sus nidos en busca de alimento es esencial para
comprender la dinamica espacial del uso de recursos (Walther-Hellwig y Frankl 2000) y
el potencial para el transporte de polen entre parches o poblaciones de plantas (Schulke
y Waser 2001). Estudios de campo han demostrado que los abejorros B. terrestris
pueden viajar rutinariamente, para recolectar néctar y polen, desde varios cientos de
metros hasta kildbmetros (1.5 km en Osborne et al. 2008; 1.7 km en Walther-Hellwig y
Frankl 2000; 2.2 km en Kreyer et al. 2004; 2.5km en Hagen et al. 2011), transfiriendo
asi polen de especies de plantas que no estan presentes en las comunidades
“espacialmente limitadas” que estudié. De hecho, por razones logisticas, las parcelas
fueron mas pequefias que el rango de forrajeo de los abejorros, los polinizadores mas
comunes en estas comunidades, que en general puede extenderse por varios cientos de
metros. Por lo tanto, estos polinizadores pueden depositar polen en los estigmas de las
plantas de las parcelas pertencientes a especies que no estaban presentes en el interior de
la parcela. En ltima instancia, las comunidades del ambiente altoandino pueden
terminar facilmente “conectadas” debido a las distancias recorridas por los

polinizadores, como puede ocurrir a lo largo de gradientes altitudinales.
Futuras lineas de investigacion

En este estudio, no pude distinguir entre PC propio (es decir, polen de la misma planta)
del cruzado (es decir, de otra planta de la misma especie), un aspecto interesante para
explorar ya que los efectos detrimentales de la recepcion de PH podrian ser mayores con
PC propio en comparacion con PC de otra planta (Arceo-Gémez y Ashman 2014b). Por
otro lado, no evalué la produccion de semillas, necesario para verificar si la creciente
recepcion de PC se traduce en un mejor éxito reproductivo para las plantas receptoras.
Sin embargo, el estudio previo realizado en el mismo sistema encontré que la
germinacion de PC se favorece en especies mas conectadas a través del intercambio de

polinizadores (Tur et al. 2016). También se ha demostrado que la cantidad de PC
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depositado en los estigmas esta positivamente relacionado con la produccion de semillas
viables (Briggs et al. 2016). Estos antecedentes me permiten suponer que una mayor
recepcion de PC probablemente dard& como resultado un aumento en el éxito

reproductivo de las especies de plantas receptoras, un tema para futuros estudios.

A partir de este capitulo puse a prueba y estimé a las interacciones de facilitacion
indirectas mediante la caracterizacion de las cargas de polen en flores. Sin embargo,
observaciones en el ambiente altoandino durante el desarrollo de esta tesis sugieren que
las plantas en cojin podrian también estar involucradas en la incidencia de las
interacciones mutualistas planta-polinizador. En particular, durante el verano del 2019,
observé y registré una mayor cantidad y actividad de visitantes florales en el interior de
plantas en cojin en comparacion a plantas en flor establecidas en suelo. Por
consiguiente, las plantas en cojin podrian facilitar, de forma indirecta, a las plantas
asociadas a través de un incremento en la polinizacion y, por lo tanto, mejorando su
éxito reproductivo. De esta forma, un estudio pendiente es evaluar el rol de las plantas
en cojin sobre la polinizacion de la comunidad de plantas alpinas en el ambiente
altoandino de la regién. Esto requeriria de comparar la tasa de visita a flores por
insectos polinizadores, la cantidad de polen conespecifico y heterospecifico depositado
en flores, la produccion de frutos y semillas entre plantas facilitadas, es decir
establecidas dentro de cojines, y no facilitadas, que crecen en el suelo circundante. Esto
puede complementarse con dilucidar los mecanismos subyacentes al mayor arribo y
actividad de insectos polinizadores en el interior de plantas en cojin, pudiendo estar
causado por el efecto atractivo de varias especies floreciendo juntas, o por mejores

recompensas florales debido al microhabitat de mejor calidad provisto por los cojines.
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Tabla A4.1 Lista de especies indicando la familia y su presencia con una X en las

nueve comunidades. Ademas se muestra la abreviatura utilizada en la Figura 4.3

CATEDRAL CHALLHUACO LOPEZ
o o o o o o o o o

Especies Familia Abreviatura § § § § § § § § §
Adesmia corymbosa Fabaceae Ade.cor X X X X
Adesmia glomerula Fabaceae Ade.glo X
Adesmia longipes Fabaceae Ade.lon X X X
Adesmia parviflora Fabaceae Ade.par X X
Anagallis alternifolia Primulaceae Ana.alt X
Anemone multifida Ranunculaceae Ane.mul X X
Arjona patagonica Schoepfiaceae Arj.pat X
Armeria maritima Plumbaginaceae Arm.mar X X X X
Azorella andina Apiaceae Azo.and X
Azorella monantha Apiaceae Azo.mon X
Azorella nivalis Apiaceae Azo.niv X X X X X
Azorella prolifera Apiaceae Azo.pro X X
Berberis empetrifolia Berberidaceae Ber.emp X
Calceolaria filicaulis Calceolariaceae Cal fil X X X X
Cardamine cordata Brassicaceae Car.cor X X
Cerastium arvense Caryophyllaceae Cer.arv X X X X X X X
Chiliotrichum diffusum Asteraceae Chi.dif X X X X
Discaria chacaye Rhamnaceae Dis.cha X X X
Draba gilliesii Brassicaceae Dra.gil X X
Epilobium australe Onagraceae Epi.aus X X
Erigeron leptopetalus Asteraceae Eri.lep X X X X X X X
Escallonia alpina Escalloniaceae Esc.alp X X
Euphrasia meiantha Orobanchaceae Eup.mei X X X X
Gamocarpha scapigera Calyceraceae Gam.sca X
Gamocarpha selliana Calyceraceae Gam.sel X X
Gaultheria caespitosa Ericaceae Gau.cae X X
Gaultheria pumila Ericaceae Gau.pum X X X X X X X X X
Geranium sessiliflorum Geraniaceae Ger.ses X X
Hypochaeris tenuifolia Asteraceae Hyp.ten X X X X
Leucheria millefolium Asteraceae Leu.mil X X X
Moschopsis caleofuensis Calyceraceae Mos.cal X X
Nassauvia aculeata Asteraceae Nas.acu X X
Nassauvia darwinii Asteraceae Nas.dar X
Nassauvia dentata Asteraceae Nas.den X
Nassauvia pulcherrima Asteraceae Nas.pul X X
Nassauvia pygmaea Asteraceae Nas.pyg X X X
Nassauvia revoluta Asteraceae Nas.rev X X X
Ochetophila nana Rhamnaceae Och.nan X X X
Oreopolus glacialis Rubiaceae Ore.gla X X X X
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Ourisia alpina

Ourisia breviflora
Ourisia ruellioides
Oxalis adenophylla
Oxalis erythrorhiza
Perezia bellidifolia
Perezia delicata

Perezia fonkii

Perezia pilifera

Perezia recurvata
Perezia sp.

Phacelia secunda
Pinnasa nana

Polygala salasiana
Quinchamalium chilense
Ranunculus peduncularis
Senecio argyreus
Senecio baccharidifolius
Senecio boelckei
Senecio crithmoides
Senecio diemii

Senecio fistulosus
Senecio gnidioides
Senecio hieracium
Senecio pachyphyllos
Senecio peteroanus
Senecio poeppigii
Senecio portalesianus
Senecio sp. 1

Senecio sp. 2

Senecio sp. 3

Senecio sp. 4

Senecio sp. 5

Senecio sp. 6

Senecio subdiscoideus
Senecio trifurcatus
Senecio triodon

Silene andicola
Sisyrinchium arenarium
Symphyotrichum glabrifolium
Trifolium repens
Unidentified species
Valeriana carnosa
Valeriana fonckii
Valeriana macrorhiza
Valeriana philippiana

Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae
Oxalidaceae
Oxalidaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Boraginaceae
Loasaceae
Polygalaceae
Schoepfiaceae
Ranunculaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae
Caryophyllaceae
Iridaceae
Asteraceae
Fabaceae
Asteraceae
Caprifoliaceae
Caprifoliaceae
Caprifoliaceae
Caprifoliaceae

Our.alp
Our.bre
Our.rue
Oxa.ade
Oxa.ery
Per.bel
Per.del
Per.fon
Per.pil
Per.rec
Per.sp
Pha.sec
Pin.nan
Pol.sal
Qui.chi
Ran.ped
Sen.arg
Sen.bac
Sen.boe
Sen.cri
Sen.die
Sen.fis
Sen.gni
Sen.hie
Sen.pac
Sen.pet
Sen.poe
Sen.por
Sen.spl
Sen.sp2
Sen.sp3
Sen.sp4
Sen.sp5
Sen.sp6
Sen.sub
Sen.trif
Sen.trio
Sil.and
Sis.are
Sym.gla
Tri.rep
Unk.sp
Val.car
Val.fon
Val.mac
Val.phi

X X

X

X X X X

X

X

X X

X

X

X
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Valeriana sp.
Vicia bijuga
Viola columnaris
88

Caprifoliaceae
Fabaceae
Violaceae

27

Val.sp
Vic.bij
Vio.col

X
24

33

17

26

34

14

24

25

15
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Conclusiones Finales

Resultados principales

El objetivo general de esta tesis fue evaluar la importancia ecoldgica y evolutiva de las
interacciones de facilitacion planta-planta sobre los patrones de diversidad vegetal en el
ecosistema alpino. Las tematicas principales de la tesis abordaron la facilitacion directa
a través del efecto nodriza de plantas en cojin y su efecto sobre la diversidad vegetal a
través de gradientes altitudinales, a distintas escalas espaciales y entre distintas especies
de nodriza incluyendo plantas vasculares y musgos, también el andlisis de la relacidn
entre las interacciones planta-planta y los patrones de diversificacion de plantas y, por
altimo, la estimacion de la facilitacion planta-planta indirecta, especificamente mediada
por polinizadores, a partir de la caracterizacion de las cargas de polen depositado en las
flores a través de gradientes altitudinales. A continuacion hago una recapitulacion de los

principales resultados y aportes de esta tesis.

CAPITULO | - Encontré evidencia a favor de la hipdtesis propuesta de que las
interacciones bidticas a escala local determinan los patrones de diversidad a mayores
escalas, ya que la presencia de cojines de angiospermas se asociod fuerte y positivamente
con la diversidad vegetal a escala local, de comunidad, e incluso regional en el ambiente
altoandino. Esto se debe en gran parte, como lo indican los analisis, a que muchas
especies estan restringidas a crecer dentro del microhabitat proporcionado por las
plantas en cojin para su supervivencia. Ademas, la diversidad vegetal en el microhabitat
de suelo desprovisto de cojines disminuyo abruptamente con la altura, fendGmeno
también detectable a escala de toda la comunidad. En consecuencia, el papel e
importancia de las plantas en cojin como refugios de biodiversidad aumenté con el
estrés abidtico, dado que un nimero creciente de especies se vuelven completamente
dependientes de estos microhabitats. Aunque el efecto positivo de la presencia de
cojines disminuye a escalas espaciales mas grandes, los resultados sugieren que
alrededor de un tercio de la flora altoandina de la regidn estudiada debe su presencia y/o
mayor incidencia a la existencia de plantas en cojin. Por ultimo, las diferentes especies
de cojines parecen ser igualmente eficientes como nodrizas porque hospedaron en su
interior un numero similar de especies nodrizadas, e importantes desde el punto de vista

de la conservacion ya que cada una de ellas tiende a nodrizar distintos ensambles de
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especies.

CAPITULO Il — Los cojines de musgo albergaron una mayor riqueza de especies,
abundancia de plantas y cobertura vegetal en comparacién con los parches de suelo sin
musgos. Los resultados sugieren que el efecto de los cojines de musgo sobre el
ensamble de plantas vasculares es predominantemente positivo tanto a nivel de especie
como de comunidad. Estos hallazgos brindan apoyo a la hipétesis de que los cojines de
musgo funcionan como plantas nodrizas facilitando el establecimiento y supervivencia
de otras especies de plantas. Este estudio representa uno de los primeros reportes de
facilitacion de plantas vasculares por cojines de musgos en el ambiente altoandino.
También se destaca la relevancia del tamafio y la profundidad del parche de musgo
como rasgos claves que influyen en el ensamble de plantas asociado. Se encontr6 que el
efecto nodriza de los musgos, basado en la riqueza de plantas vasculares que hospedan,
se asemeja considerablemente al patrdn que exhiben las especies de cojines de
angiospermas, por ende el rol como plantas nodrizas es ecoldégicamente analogo. Sin
embargo, se destaca su relevancia Unica ya que los cojines de musgo son las principales
nodrizas en ambientes periglaciales donde el permanente drenaje de aire frio es

posiblemente el mayor factor de estrés.

CAPITULO Il — EI nimero de especies alpinas de cada género, medida aproximada
de la diversificacion del linaje, difirid entre las distintas categorias de interaccion
planta-planta. Especificamente, la relacion entre el numero de especies alpinas por
género y la interaccion planta-planta predominante mostré un patron de dos jorobas. Es
decir, que los géneros caracterizados por especies excluidas competitivamente o
facilitadas diversificaron en un grado similar y ademas tienen, en promedio, de dos a
tres veces mas especies que los géneros en la categoria neutral, apoyando la hipétesis
propuesta. Este patron fue consistente, independientemente de si se tiene en cuenta un
marco filogenético, y en caso de considerarlo, del modelo evolutivo propuesto. La
relacion de las interacciones planta-planta y la diversificacion alpina resultd ademas ser
independiente de la forma de vida, la edad o la distribucién geogréafica del género. Por
otro lado, el patron de diversidad de especies a nivel de comunidad reflejé, en cierta
medida, el patron global. No obstante, a diferencia de este patron, los resultados
sugieren una mayor probabilidad de encontrar especies congenéricas coexistiendo

localmente, es decir en la misma comunidad, en la categoria de exclusion competitiva
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que en la categoria de facilitacion. Estos patrones globales y regionales contrastantes
sugieren que tanto la deriva génica, que no implica la diferenciacion de nicho, como la
seleccion natural, que si implica esta diferenciacion, serian procesos evolutivos de

diversificacion relevantes en estos ambientes.

CAPITULO 1V — La recepcion de polen conespecifico aumentd con la diversidad de
polen heteroespecifico depositado en las flores. Esta relacion positiva, evidencia de
facilitacion planta-planta indirecta, predomind en la mayoria de las comunidades
estudiadas. Respecto a las respuestas de las especies, la relacion entre la recepcion de
polen conespecifico y la diversidad de donantes heteroespecificos fue neutral o positiva,
pero nunca negativa. Conjuntamente la proporcion de especies que exhibieron
relaciones positivas aumentd con la altura, es decir con el incremento del estrés
ambiental. Las cargas de polen en los estigmas de las flores reflejaron en cierta medida
la diversidad de plantas en flor de la comunidad. Especificamente la diversidad de polen
heterospecifico y la cantidad de polen conespecifico promedio por estigma aumentaron,
aungue de forma asintética, con el nimero de especies floreciendo en la comunidad.
Ademas existe una gran similitud entre las especies representadas en el polen
heterospecifico depositado y las especies de la comunidad estudiada, no obstante los
resultados manifiestan también la recepcion de polen heteroespecifico de especies
externas a la comunidad. Estos resultados ponen en evidencia la relevancia de los
efectos facilitadores indirectos, en este caso mediados por los polinizadores, asociados a
la diversidad.

Discusion general

Tradicionalmente se ha considerado a las interacciones negativas entre plantas como la
fuerza que moldea la estructura y el funcionamiento de los ecosistemas (Rabosky 2013).
Sin embargo, los estudios de las ultimas dos décadas han demostrado que las
interacciones positivas o de facilitacion jugan un papel igualmente importante (Choler
et al. 2001; Callaway et al. 2002; Brooker et al. 2008; Butterfield et al. 2013; He et al.
2013; Cavieres et al. 2016). El principal impulsor de estos estudios resulta ser la
Hipdtesis del Gradiente de Estrés (Bertness y Callaway 1994), la cual sostiene que ante
condiciones ambientales benignas prevalencen las interacciones negativas (ej.

competencia) mientras que a mayor estrés bidtico o abidtico predominan las
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interacciones positivas, como la facilitacién. Si bien el fendmeno de facilitacién puede
actuar directa o indirectamente a través de diferentes mecanismos, en el caso de las
interacciones entre plantas la facilitacion se da a través de plantas que actian como
“nodrizas” de otras (Brooker 2006; Ren et al. 2008), como ya se explicd en la

introduccién.

Un sistema ideal para el estudio de estas interacciones de facilitacion es el ecosistema
de alta montafa debido a las condiciones climaticas extremas a las que las plantas estan
sujetas (Korner 2003). A pesar de la rigurosidad del clima, es sorprendente la gran
diversidad vegetal que albergan los ecosistemas alpinos del mundo, incitando a buscar y
dilucidar las causas y mecanismos que la expliquen. La facilitacion suscitada por
plantas en cojin puede ser, en parte, responsable de tal extraordinaria diversidad. Su
forma compacta y achaparrada les permite modificar el habitat donde estas plantas se
establecen creando microhabitats mas favorables que el suelo circundante facilitando asi
el establecimiento y supervivencia de plantas de otras especies (ej. Badano et al. 2007;
Callaway 2007; Cavieres et al. 2006, 2007, 2008). Sin embargo, la gran mayoria de los
estudios que han evaluado el efecto de los cojines sobre la diversidad vegetal se basan
en comparaciones locales, es decir entre la riqueza de especies que crece dentro y fuera
de cojines (ej. Cavieres et al. 1998; Molina-Montenegro et al. 2000; Badano et al. 2002;
Antonsson et al. 2009; Sklenar 2009; Liczner y Lortie 2014). Por lo tanto, la
importancia de la facilitacion por plantas en cojin como fuente generadora y
preservadora de diversidad a nivel de comunidad, regional, y global han sido

comparativamente poco exploradas (Cavieres et al. 2016).

La facilitacion por plantas en cojin puede ser un determinante clave de la diversidad
vegetal a escalas espaciales mas grandes (Cavieres y Badano 2009; Cavieres et al. 2014,
2016), como puse a prueba y confirmé en el capitulo | de la presente tesis. EI aumento
de la riqueza de especies atribuido a la presencia de plantas en cojin persistié no sélo a
nivel de parche (Figura 1.4) o de comunidad (Figura 1.6) sino también a escalas de
montafa y de region (Figura 1.7). Por lo tanto, los procesos ecologicos de escala local
pueden ser cruciales para promover y preservar la biodiversidad a multiples escalas
espaciales. Conjuntamente, encontré evidencia a favor de la Hipdtesis del Gradiente de
Estrés (Bertness y Callaway 1994; Callaway et al. 2002) ya que desde la escala de
parche a la escala de comunidad la importancia de la presencia de cojines aumentd
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considerablemente con el estrés ambiental (Figura 1.4, Figura 1.6), mas especificamente

con la altitud.

A pesar de la gran diversidad de plantas con una forma de crecimiento en cojin (Aubert
et al. 2014; Chen et al. 2017) con el potencial de actuar como plantas nodrizas, muy
pocos estudios evaluan multiples especies de cojines (Badano y Cavieres 2006b; Chen
et al. 2015). Estos estudios han encontrado especies de cojines méas eficientes como
plantas nodriza que otras especies y, llamativamente, estas diferencias pueden surgir no
solo entre géneros diferentes, sino también entre especies del mismo género. Por
ejemplo, Potentilla articulata resulta ser una nodriza considerablemente mas eficiente
que Arenaria polytrichoides (Chen et al. 2015), y Azorella ruizii (ex Laretia acaulis)
resulta ser mas eficiente que Azorella monantha (Badano y Cavieres 2006b). Esto
difiriere de lo encontrado (Figura 1.5), donde la riqueza de especies hospedada resultd
ser relativamente similar entre las distintas especies de cojines examinadas, siendo el
tamafio del cojin un factor mas importante en relacion a su efectividad como planta
nodriza. Mis hallazgos también revelan que hospedan diferentes ensambles de especies
(Tabla 1.3) y por lo tanto las especies de cojines se complementan al afiadir a la
comunidad distintas especies de plantas. Asimismo, en determinados ambientes de alta
montafia se pueden encontrar distintas especies de musgos formando cojines (capitulo
I) que también hospedan otras plantas vasculares en su interior (Figura 2.2), y por lo
tanto el rol de planta nodriza en la alta montafia no es exclusivo de las angiospermas
(Figura 2.6). El reconocimiento de los musgos como potenciales plantas nodrizas
provee un mejor entendimiento de cémo las comunidades de plantas vasculares se
preservan en ecosistemas extremadamente frios y himedos, en especial cuando los

cojines de angiospermas estan ausentes o en muy baja incidencia.

Aunque los factores abioticos han sido determinantes clave de la diversidad bioldgica a
través del espacio y el tiempo (Benton 2009), las interacciones bidticas también pueden
desempefar un papel importante en modelar los patrones de diversidad a diferentes
escalas espaciales y promover la diversificacion de linajes a través del tiempo (Valiente-
Banuet y Verdd 2007; Liow et al. 2015). La evaluacion de las consecuencias
macroevolutivas de las interacciones bioticas sobre los patrones de biodiversidad es, sin
embargo, un desafio en ecologia (Jablonski 2008; Kikvidze y Callaway 2009; Liancourt

et al. 2012). Se ha sugerido que las interacciones de facilitacion, mediadas por plantas
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nodriza, actian como una poliza de seguro para el mantenimiento de la diversidad ante
condiciones adversas (Cavieres et al. 2016). Los resultados de la presente tesis (capitulo
I11) sugieren que las interacciones de facilitacion pueden, ademas, jugar un papel clave
como impulsores evolutivos de la diversidad vegetal en los ecosistemas alpinos. De
hecho, tanto las interacciones planta-planta negativas (competencia) como las positivas
(facilitacién) parecen ser fuerzas ecologicas igualmente importantes (Figura 3.1 y
Figura 3.2) para comprender el origen de la extraordinaria diversidad vegetal que existe

en uno de los ecosistemas mas inhdspitos del mundo.

En estos ambientes la facilitacion puede también englobar a las interacciones planta-
planta indirectas, como aquellas mediadas por socios mutualistas como son los
polinizadores (Mufioz y Cavieres 2008; Liao et al. 2011; Tur et al. 2016). Aunque el
efecto de compartir polinizadores sobre la polinizacion de las plantas puede variar de
negativo a positivo (Braun y Lortie 2019), la mayoria de las interacciones mediadas por
polinizadores han sido caracterizadas como competitivas (Morales y Traveset 2008;
Mitchell et al. 2009; Flanagan et al. 2011; Ashman y Arceo-Gomez 2013). En la alta
montafia las tasas de polinizacion son considerablemente bajas (Garcia-Camacho y
Totland 2009; Torres-Diaz et al. 2011) debido a que las temperaturas variables y
extremas Yy los vientos fuertes disminuyen la abundancia, diversidad y actividad de los
insectos polinizadores (Rathcke 1983; Korner 2003). Bajo este escenario adverso, la
facilitacién planta-planta a través de la polinizacion puede ser la regla y no la excepcion
(Tur et al. 2016). Esta idea es apoyada por los resultados del capitulo IV. Esta forma de
facilitacion, inferida a través de relaciones positivas entre la recepcién de polen
conespecifico y la diversidad del polen heteroespecifico depositado en las flores, resulto
ser la interaccion predominante dentro y entre las comunidades altoandinas (Figura 4.2
y Figura 4.3). Ademas estas relaciones positivas se volvieron més frecuentes a mayor
altura revalidando la Hipdtesis del Gradiente de Estrés. En el contexto de mi estudio, la
diversidad vegetal parece ser un factor clave para incorporar a dicha hipotesis porque un
mayor reclutamiento y frecuencia de visitas a flores por polinizadores en las
comunidades de plantas, conduciendo inherentemente a una mayor recepcion de polen
conespecifico y heterospecifico de distintas especies, sera dependiente del agregado
floral de multiples especies creciendo juntas (Makino et al. 2007; Molina-Montenegro
et al. 2008; Lazaro et al. 2009; Hegland et al. 2009; Liao et al. 2011; Sieber et al. 2011).

En Gltima instancia, este efecto positivo de la diversidad vegetal sobre la recepcién de
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polen conespecifico (Figura 4.5b) representaria una mejora en el éxito de la
polinizacion, particularmente importante en las comunidades de plantas que
experimentan una limitacion cronica de la polinizacion como sucede en las plantas
alpinas (Garcia-Camacho y Totland 2009; Arroyo et al. 2017). Ademas, tales
interacciones positivas pueden contribuir a crear retroalimentaciones positivas de
biodiversidad a nivel de comunidad (Crespi 2004; Kéfi et al. 2016). Es decir, si bien se
ha demostrado que la facilitacion es un proceso ubicuo que mantiene e impulsa la
diversidad de plantas en todo el mundo (Mclntire y Fajardo 2013; Cavieres et al. 2016),
también la diversidad de plantas puede conducir a la facilitacion, como muestra el

capitulo IV.

El cambio climatico afecta a los ecosistemas alpinos de todo el mundo (Ernakovich et
al. 2014), por este motivo las plantas en cojin deberian comenzar a considerarse en
biologia de la conservacidn o en las estrategias de restauracion de los paisajes alpinos
porque proporcionan refugios que evitan una sustancial pérdida de biodiversidad. En los
ambientes naturales, la biodiversidad promueve y aumenta la resiliencia de los
ecosistemas (Gaston 2000; Isbell et al. 2015; Oliver et al. 2015), es decir, la capacidad
para responder a los cambios o perturbaciones resistiendo el dafio y recuperandose
rapidamente. Por consiguiente, a pesar de que el cambio climatico podria afectar a las
propias plantas en cojin (Cranston et al. 2015; Hoffmann et al. 2019), su forma de
crecimiento altamente adaptada a las condiciones extremas (Korner 2003; Aubert et al.
2014), su longevidad (Morris et al. 2008) y el microhabitat favorable que crean
(Callaway 2007) hospedando en su interior una gran diversidad vegetal, sugieren que
los cojines son clave para la persistencia y resiliencia a largo plazo de los ecosistemas
alpinos al cambio climatico (Anthelme et al. 2014). La pérdida de estas especies clave
tendria severas repercusiones para la biodiversidad de plantas, no solo localmente sino a
multiples escalas espaciales. En conclusion, los hallazgos de la presente tesis revelan
que la facilitacion juega un papel central promoviendo y preservando la diversidad de
plantas en la alta montafia, y puede representar un mecanismo evolutivo para explicar la

extraordinaria diversidad vegetal que albergan los ambientes alpinos del mundo.
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