\
\\‘“‘(»””,
UERS]
M

POSGRADO
INSTITUCIONAI
EN CIENCIAS

AGROPECUARIAS Y
MANE]JO DE RECURSOS
NATURALES TROPICALES

EFECTO DE LA ESPECIE INVASIVA Bidens pilosa L. EN
LA POLINIZACION DE ESPECIES NATIVAS EN LA
VEGETACION DE LA DUNA COSTERA DE YUCATAN

TESIS

PRESENTADA COMO REQUISITO
PARA OBTENER EL GRADO DE

MAESTRO EN CIENCIAS EN MANEJO DE RECURSOS
NATURALES TROPICALES

POR:

LICENCIADO EN BIOLOGIA
ALEXANDER SUAREZ MARIN

POSGRADO INSTITUCIONAL
CIENCIAS AGROPECUARIAS Y MANEJO
. . DE RECURSOS NATURALES TROPICALES
Director: Dr. Victor Parra Tabla

Mérida, Yuc., México, Agosto de 2018



l lADS? COORDINACION GENERAI
DEL SISTEMA DE POSGRADO,

UNIVERSIDAD INVESTIGACION Y VINCULACION
AUTONOMA POSGRADO INSTITUCIONAL EN CIENCIAS
DE YUCATAN AGROPECUARIAS Y MANEJO DE RECURSOS

NATURALES TROPICALES

ALUMNO: LICENCIADO EN BIOLOGIA
ALEXANDER SUAREZ MARINO

SINODO DEL EXAMEN DE TESIS DE GRADO

DR. MIGUEL ANGEL MUNGUIA ROSAS
CINVESTAV

DR. LUIS ALEJANDRO ABDALA ROBERTS
CCBA-UADY

DRA. PAULA SOSENSKI CORREA
CCBA-UADY

DR. JUAN JAVIER ORTIiZ DiAzZ
CCBA-UADY

DR. JORGE LEIRANA ALCOCER
CCBA-UADY

MERIDA, YUCATAN, OCTUBRE DEL 2018

Campus de Ciencias Biologicas y Agropecuarias
Km. 15.5 carretera a Xmatkuil | Teléfonos: 942 32 00, 02 y 04
Mérida, Yucatan, México | www.ua



DECLARATORIO DE ORIGINALIDAD

“El presente trabajo no ha sido aceptado o empleado para el otorgamiento de titulo o grado
diferente o adicional al actual. La tesis es resultado de las investigaciones del autor, excepto
donde se indican las fuentes de informacion consultadas. El autor otorga su consentimiento
a la UADY para la reproduccién del documento con el fin del intercambio bibliotecario

siempre y cuando se indique la fuente”.



AGRADECIMIENTOS

A la Universidad Auténoma de Yucatan y al Departamento de Ecologia Tropical, ya que

gracias a su apoyo se logro realizar este proyecto.
A CONACYT por otorgarme la beca para realizar mi estudio de posgrado.

A mi asesor el Dr. Victor Parra Tabla, a quien agradezco su acompafiamiento y sus
ensefianzas no solamente en el area académica sino también por su ejemplo como calidad

humana.

A mis tutores Dra. Paula Sosenski, Dr. Luis Abdala-Roberts y Dr. Miguel Munguia-Rosas,

por sus comentarios y observaciones constructivas.

Al Dr. Juan Javier Ortiz Diaz por ser parte del sinodo evaluador, gracia por sus comentarios

y correcciones.

A mis amigos Ana Laura Velazquez, Teresa Quijano, Biiniza Pérez, Julia Canul, Brian
Suérez, Diego Méndez, Rigel Silveira y Daniel Tzuc. Gracias a su compafierismo, amistad y

apoyo he podido vivir grandes momentos.

A mi abuela Graciela Suarez Rugeles por su crianza, apoyo y consejo en todo mi proceso

educativo.

Por altimo gracias a mi novia Alejandra Cafiizares por estar siempre a mi lado y apoyarme,

y a mi mejor amiga Camila Hurtado por su amistad incondicional.



Resumen

Las especies de plantas invasoras (EI) son consideradas una de las mayores amenazas para
la conservacion de la diversidad del planeta. Las EI pueden alterar los servicios de
polinizacién generando una reduccion del éxito de polinizacion de especies nativas como
consecuencia del aumento de la trasferencia de polen heteroespecifico (PH), el cual interfiere
con la deposicion natural del polen conespecifico (PC) y con el crecimiento de los tubos
polinicos. Sin embargo, la frecuencia, el tiempo de arribo y el efecto del PH de EI sobre las
especies nativas, ha sido poco documentado. Durante los Gltimos 30 afios la especie invasora
Bidens pilosa ha incrementado draméaticamente su abundancia en comunidades de duna
costera en Yucatan, co-ocurre y comparte polinizadores con las especies nativas. En este
trabajo se cuantificd en condiciones naturales la deposicion del PC y del PH, asi como su
efecto en la germinacién de tubos polinicos, de B. pilosa y de dos especies nativas
caracteristicas de las duna costera, Cakile edentula y Scaevola plumieri. De igual forma se
evalu6 experimentalmente el efecto del polen de B. pilosa y de su tiempo de arribo en la
germinacion de tubos polinicos en las dos especies nativas. Aunque la transferencia de PH
en condiciones naturales sobre las plantas nativas fue baja (< 2%), se detectd un efecto
negativo del PH de B. pilosa en la germinacion de tubos polinicos en ambas especies nativas
tanto en estas condiciones, como en el experimento de polinizacion manual. B. pilosa a pesar
de recibir mas PH en cantidad y riqueza no mostr6 ningun efecto en su éxito de polinizacion,
lo que sugiere una mayor tolerancia de esta especie invasiva a la transferencia de PH al no
presentar una reduccion significativa en el nimero de tubos polinicos. Los resultados
experimentales mostraron que los efectos de la deposicion del polen de B. pilosa y de su
tiempo de arribo, dependieron de la especie nativa receptora, sugiriendo un efecto variable
de la transferencia de PH de las EI en el éxito de la polinizacién de las especies nativas.
Nuestros resultados llaman la atenciéon a estudiar con mayor detalle los efectos de la
transferencia de PH de las El sobre las especies nativas, poniendo especial atencion en

diferencias en la tolerancia al PH entre especies nativas y especies invasoras.

Palabras clave: duna costera, especies invasivas, especies nativas, éxito de la polinizacién,

polen heteroespecifico, tolerancia al polen heteroespecifico.



Abstract

Invasive plant species (IPE) are considered one of the greatest threats to the conservation of
diversity. The IPE can affect native species as consequence of increased of the heterospecific
pollen transfer (HP), which interferes with the natural deposition of conspecific pollen (CP)
and the growth of pollen tubes, affecting pollination success. However, the frequency and
effect of the HP of IPE on native species has been scarcely documented. During the last 30
years the invasive species Bidens pilosa has dramatically increased its abundance in coastal
sand dune communities in Yucatan, co-occurring and sharing pollinators with native species.
In this work were quantified in natural conditions, the CP and HP deposition of B. pilosa, on
two native species characteristic of the sand dunes, Cakile edentula and Scaevola plumieri.
We also experimentally evaluated the effect of the HP of B. pilosa and its arrival time on the
pollen germination in the two native species. Although the HP transfer in natural conditions
was low (<2%), it was detected a negative effect of the HP of B. pilosa on the pollen tubes
growing in the floral styles of both native species. Interestingly, although B. pilosa received
the highest HP loads, and a highest pollen richness, it was not observed a significant effect
on pollen germination, suggesting a high tolerance to HP, by not presenting a significant
reduction in the number of pollen tubes. However, the results showed that the time of arrival
and the magnitude of the effect of the HP deposition varied between the two native species.
These results suggest that, although the transfer of HP of the IPE has a negative effect on the
pollination success, its effect will not necessarily be the same in all the native species. Our
results call attention to studying in greater detail the effects of the HP’s transfer from the IPE
on native species, paying special attention to differences in the HP tolerance between native

and invasive Species.

Keywords coastal dune, native species, pollination success, heterospecific pollen,
heteroespecif pollen tolerance
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1. Introduccidén

Debido a su gran capacidad de adaptacion y dispersion, las plantas invasivas son
consideradas una de las principales amenazas para la conservacion de la biodiversidad (Hejda
etal. 2009). Uno de los principales efectos las especies de plantas invasivas sobre las especies
nativas, ocurre por la comparticion de los polinizadores (Traveset y Richardson 2006), lo
cual puede guiar eventualmente a una disminucion en el éxito de polinizacidn de las especies
nativas (Brown y Mitchell 2001; Traveset y Richardson 2006; Vila et al. 2006; Bjerknes et
al. 2007). Sin embargo, también existen evidencias que sugieren que los efectos negativos o

neutros depende de las caracteristicas de cada especie (ver Charlebois y Sargent 2017).

Se han propuesto dos mecanismos no excluyentes que explican el efecto de las especies
invasivas (El de aqui en adelante) sobre las especies nativas: (a) una disminucion en las tasas
de visitas de sus polinizadores disminuyendo la transferencia de polen conespecifico, y (b)
la transferencia de polen heteroespecifico (Larson et al. 2006; Jakobsson et al. 2008). Si bien
la transferencia de polen heteroespecifico (PH de aqui en adelante) de las El ha sido menos
estudiada, existen evidencias que muestran que puede ser un fendmeno frecuente en las
comunidades naturales (Bartomeus et al. 2008b; Ashman y Arceo-Goémez 2013), y que puede
ser el principal mecanismo que explica la disminucién del éxito de la polinizacion y de la
produccion de frutos y semillas en especies nativas (e.g., Ashman y Arceo-Gomez 2013; pero
ver Charlebois y Sargent 2017). La presencia de PH ocasiona un desplazamiento fisico y
efectos alelopaticos sobre el polen conespecifico (PC de aqui en adelante), ademas de alterar
la bioquimica del estigma (inhibiendo los receptores presentes en la superficie del estigma),
lo cual afecta el crecimiento de tubos polinicos y finalmente el éxito de la polinizacion
(Sukada y Jayachandra 1980).

Sin embargo, la llegada de PH al estigma de las flores de plantas nativas no asegura un efecto
negativo inmediato o proximo, ya que esto puede variar dependiendo tanto del momento de
arribo del PH a los estigmas de las flores (Bruckman y Campbell 2016), como de la identidad
de las especies nativas receptoras (Fang y Huang 2013; Arceo-Gémez y Ashman 2016). De
esta manera, aunqgue la transferencia de polen de las El hacia las especie nativas sea alta, su
efecto no necesariamente sera el mismo en todas las especies. A pesar de que el efecto del

tiempo de arribo del polen de las El y la identidad de las especies receptoras podria explicar
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la alta variacion observada del efecto del PH en el exito de la polinizacion (Charlebois y
Sargent 2017). En general este efecto ha sido escasamente estudiado, y para El practicamente
ha sido ignorado (e.g., Bruckman y Campbell 2016; Arceo-Gémez y Ashman 2016) y

posiblemente podria ser una de las principales causas de que exista 0 no un efecto negativo.

En este trabajo se evalud, a través de la transferencia de PH en condiciones naturales y
experimentales, el impacto de la especie invasiva Bidens pilosa sobre el éxito de la
polinizacién (la germinacion y formacion de tubos polinicos) de dos especies nativas de la
zona costera de Yucatan. B. pilosa es una especie reportada como maleza invasora en México
(Villasefior y Espinosa 1998). En particular en la zona costera de Yucatan, ha invadido de
manera intensa amplias zonas durante los tltimos 30 afios (Espejel 1984, 1987; Parra-Tabla
et al. 2018). Adicionalmente, se ha observado que B. pilosa interactia con una alta
proporcién de los polinizadores que visitan especies de plantas nativas en estos sitios (Parra-
Tabla et al. sometido). Estas caracteristicas hacen de esta especie un buen modelo de estudio
para evaluar el impacto de las El sobre la dindmica de transferencia de PH y el éxito
reproductivo de plantas nativas ubicadas en uno de los ecosistemas actualmente considerados
en peligro tanto por el desarrollo urbano (Jimenez-Orocio et al. 2015), como por la llegada
de EI (Parra-Tabla et al. 2018).

2. Marco teorico

2.1 Especies invasoras

Las invasiones bioldgicas son consideradas un factor de riesgo que puede influir en la
biodiversidad y conservacion de los ecosistemas. Actualmente, las estimaciones sobre el
namero de especies introducidas en comunidades locales (Miller et al. 2002), sugieren que
al menos 13,168 especies de plantas (3.9% de la flora vascular global) han invadido con éxito
diferentes ecosistemas por todo el mundo y se estan naturalizando fuera de su distribucién
original (van Kleunen et al. 2015). Ademas, se prevé que las invasiones de plantas seguiran
aumentando como consecuencia del deterioro ambiental asociado a las actividades humanas
(van Kleunen et al. 2015). La frecuencia e intensidad de los disturbios que ocasionan estas
invasiones pueden: alterar la estructura de los niveles troficos, los ciclos biogeoquimicos, y
la supervivencia de las especies nativas con las que coexisten, al actuar como sus

competidores, y ayudar a dispersar depredadores, parasitos o patdgenos a los ecosistemas a
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los que llegan (Goldburg y Triplett 1997). Con frecuencia, los términos “introducidas” y
“exdticas” se usan indistintamente para referirse a especies que se encuentran fuera de su
area de distribucion natural. Lowe (2004) define una especie invasora como “aquella especie
exotica o traslocada que ha sido introducida accidental o intencionalmente fuera de su
distribucion natural, y que tiene la capacidad de colonizar, invadir y persistir, y su
introduccion y dispersion amenazan la diversidad bioldgica, causando dafios al ambiente, a

la economia y a la salud humana”.

En cada invasion pueden reconocerse tres fases: introduccion, establecimiento y dispersion
(Shine et al. 2000). La introduccion es la transferencia de una o mas especies a una region,
fuera de su area de distribucion natural por efecto natural o antropogénico; en el
establecimiento la especie se adapta a su nuevo entorno, colonizadndolo y aumentado su
poblacion y la fase de dispersion se refiere a la capacidad de movilidad de la especie, en el

caso de las plantas su mecanismo de dispersion es por medio de semillas (IUCN 1999).

La evidencia sugiere que las especies invasoras podrian perjudicar los servicios ambientales
ocasionando un impacto en el ecosistema o comunidad. Esto ha sido confirmado en analisis
realizados por Mooney y Hobbs (2000), Van Driesche (2000) y Todd (2001) sobre los
principales efectos de las especies exdticas a escala global. De manera general se puede
distinguir los efectos inmediatos y los efectos sobre los procesos ecosistémicos de las
especies invasoras: dentro de los efectos inmediatos tenemos la introduccion de semillas,
propagulos, enfermedades, endo y ectoparasitos, y desequilibrio en las redes troficas,
mientras que en los procesos ecosistémicos se encuentra la competencia, la alteracion de

habitats y los dafios fisicos y quimicos al suelo.

Las caracteristicas vegetativas y reproductivas de las plantas invasoras les confieren la
capacidad para distribuirse y mantenerse en otros ambientes (Vila et al. 2008). Las
caracteristicas vegetativas en las EI obedecen a una elevada capacidad competitiva que
beneficia su potencial de invasion; su capacidad de propagacion clonal les permite ocupar un
mayor espacio y disponer de una mayor cantidad de recurso. La elevada superficie foliar le
permite una mayor captura de luz lo cual optimiza su tasa fotosintética aumentando su
capacidad para fijar carbono (utilizado para el crecimiento de tallos, hojas y raiz o el

incremento del nimero de flores o frutos), acelerando su crecimiento y favoreciendo el



establecimiento y supervivencia de plantulas (Pysek y Richardson 2007). En cuanto a
caracteristicas reproductivas, las El tienen la capacidad de reproducirse de manera autégama
0 asexualmente, en una invasion con ausencia de polinizacion esta caracteristica les permite
establecerse (Burns 2011). Pueden ser dioicas, pero con mayor frecuencia hermafroditas
autocompatibles, lo cual evita problemas de fecundacién en poblaciones introducidas donde
exista un desequilibrio en la proporcion de sexos (Sex ratio) (Sher y Hyatt 1999). Poseen
elevados niveles de autopolinizacion asegurando la descendencia y la viabilidad de la
poblacién a partir de pocos individuos (Vila 1999). A pesar de esta caracteristica, esto no
evita que compitan por polinizadores con las especies nativas (ver siguiente inciso). Su
fenologia de floracion y fructificacion tienden a ser mas prolongadas que las de las nativas,
aumentando su éxito reproductivo. Se caracterizan ademas por una dispersion de semillas a
larga distancia a través del viento y/o animales facilitando nuevas zonas de invasion; las
semillas pueden germinar rapidamente y en diferentes ambientes con una mayor densidad

inicial de individuos, confiriéndoles una ventaja competitiva (Pysek y Richardson 2007).

2.2 Interacciones planta-polinizador e impacto de las El

La interaccion planta-polinizador es mutualista, se define como una relacion que se establece
entre dos 0 mas especies de plantas y animales que implican un beneficio mutuo sobre su
adecuacion. Asi, mientras la planta recibe el beneficio de la transferencia de sus gametos
masculinos a los estigmas de las flores, los polinizadores generalmente obtienen algln tipo
de recurso energético o de otro tipo que incrementa su supervivencia (e.g., néctar, polen,
aromas, resinas para construccion de nidos). Esta interaccion juega un papel esencial en el
funcionamiento de las comunidades, las interacciones con otras especies, el mantenimiento
de un ecosistema y los procesos de regeneracion de la vegetacion, llegando a determinar la
estructura de una comunidad (Bronstein 2009; Kiers et al. 2010). El impacto que las El
pueden tener sobre las interacciones planta-polinizador en comunidades naturales, se debe
en gran medida a que estas especies tienden a ser generalistas (Traveset y Richardson 2006;
Vila et al. 2008). De esta forma amplian sus posibilidades de ser visitadas por diferentes
especies de polinizadores, integrandose facilmente a las redes de interaccion planta-
polinizador de las comunidades (Traveset et al. 2008). Diversas caracteristicas morfoldgicas

y/o fenoldgicas de las El también pueden facilitarles su integracion en las redes de



polinizacién, por ejemplo: una larga duracion de la floracién, o una produccion masiva de
flores, la cual supone el aumento de la oferta de recursos (e.g., polen y/o néctar) que
incrementan las probabilidades de interactuar con una mayor abundancia y/o riqueza de
polinizadores (Vila et al. 2008). En el caso de un polinizador que esté activo durante buena
parte del afio tendrd mas posibilidades de encontrar recursos, al coincidir en el tiempo con
una mayor cantidad de plantas disponibles, que otro cuya actividad se limite a tan s6lo unos
meses. De hecho, la mayoria de los sistemas de polinizacion y dispersion tienden a ser
generalistas, lo que ha llevado a predecir que la integracion de especies invasoras en las

comunidades naturales deberia verse facilitada (Traveset et al. 2008).

Una vez integrada en una red, una especie invasora puede influir en su estructura y, en
consecuencia, afectar el éxito reproductivo y la permanencia de las especies nativas que
integran dicha red. El aumento de una especie invasora puede afectar la conectancia
(conexion-desconexion) de otras especies de la comunidad (Traveset et al. 2008). En el caso
de una planta invasora integrada en una red de polinizacién, su presencia puede afectar la
polinizacion de una especie nativa por medio de cambios tanto en el comportamiento, como
en la abundancia de los polinizadores (Stout y Tiedeken 2017). La competencia por los
polinizadores ha sido el proceso normalmente estudiado, bajo la hipdtesis de que en presencia
de una especie invasora mas atractiva, o que ofrezca mas recursos a los polinizadores, la
especie nativa sufriria una reduccion en la cantidad de visitas, con la consecuente
disminucion en los niveles de la polinizacion (baja tasa de visitas de insectos y transferencia
de polen) y posterior reduccién en la produccién de semillas (Lopezaraiza—Mikel et al. 2007;
Traveset et al. 2008). Sin embargo, también, existen ejemplos donde se genera una atraccion
conjunta de los polinizadores en la comunidad, este tipo de relaciones pueden dar lugar a una
interaccion positiva o “facilitacion” entre una especie nativa y una invasora. Un estudio
realizado en la isla de Mallorca muestra como Apis mellifera y diferentes especies de
abejorros fueron atraidos por la planta invasora Oxalis pescaprae, facilitando la visita a las
flores de la nativa Diplotaxis erucoides (Traveset 2015), el mismo caso ocurri6 con la nativa
Carpobrotus acinaciformis y la invasora Anthyllis cytisoides (Traveset et al. 2008). De igual
forma, un reciente meta-analisis del efecto de las especies invasivas sobre las especies nativas
a través del uso compartido de polinizadores, ha sugerido por un lado que tal efecto no es

siempre negativo y que puede depender tanto de la identidad de la especie como de las



abundancias relativas y patrones de distribucion dentro de las comunidades (Charlebois y
Sargent 2017). Aunque existe cierta controversia sobre el papel que juegan las El en el éxito
de la polinizacion en las especies nativas, es fundamental evaluar la intensidad de la
transferencia del PH, considerando que esta podria ser una medida mas directa del efecto de
las EI (Charlebois y Sargent 2017; Stout y Tiedeken 2017).

2.3 Transferencia de polen heteroespecifico en comunidades naturales

La comparticion de polinizadores puede generar transferencia heteroespecifica de polen que
puede disminuir el éxito reproductivo de las plantas (Feinsinger et al. 1988; Feinsinger y
Tiebout 1991; Bell et al. 2005; Morales y Traveset 2008; Mitchell et al. 2009). Las especies
invasoras pueden afectar la calidad de las visitas de un polinizador en la comunidad si éste
realiza visitas interespecificas entre flores nativas o invasoras, ya que existe la posibilidad de
que transfiera PH que interfiere con la deposicion y/o germinacion del polen conespecifico
(Lopezaraiza-Mikel et al. 2007; Traveset et al. 2008; Gibson et al. 2013; LeVan et al. 2014).
Existen dos mecanismos que influyen en el éxito reproductivo de las plantas: la “pérdida” de
polen conespecifico (PC) y la deposicidn de polen heteroespecifico (PH) (Wilcock y Neiland
2002; Morales y Traveset 2008; Mitchell et al. 2009). La reduccién de la deposicion de PC
afecta directamente las oportunidades de fertilizacion, mientras que la recepcion de PH puede
reducir el éxito reproductivo femenino a través de varios mecanismos, por ejemplo: (a)
interferir con la adhesion y la germinacion del PC (Galen y Gregory 1989), o (b) inhibir el
crecimiento de tubos polinicos a través de efectos alelopaticos, y asi la fertilizacion de los
6vulos y el desarrollo de las semillas (Thomson et al. 1981; Wilcock y Neilan 2002; Morales
y Traveset 2008). Finalmente, algunos estudios pioneros (Macior 1970; Grabas y Laverty
1999), asi como trabajos mas recientes sobre patrones de transferencia de PH, han
demostrado que su incidencia y magnitud en las comunidades puede ser alta (Montgomery y
Rathcke 2012; Fang y Huang 2013), ya que pueden ocurrir en mas del 50% de las flores de
una planta y constituyen mas del 60% de la carga polinica total sobre estigmas en algunas
especies (ver Ashman y Arceo-Gomez 2013). Ademas, el efecto de PH en el éxito
reproductivo de las plantas receptoras puede ser fuerte, reduciendo en un 20% la produccion
de semillas (Ashman y Arceo-Gomez 2013). También se ha observado que esta transferencia

puede ser baja, por ejemplo en la planta invasiva Carpobrotu spp la transferencia de PH fue



apenas del 0.59% (Moragues y Traveset 2005), este porcentaje es bajo comparado con
estudios donde la deposicion de polen heteroespecifico ha sido variable (Fang y Huang 2013;
Arceo-Goémez et al. 2016; Tur et al. 2016).

2.4 Efecto del tiempo de arribo de polen heteroespecifico

El efecto que tiene el polen heteroespecifico en los estigmas de las flores puede depender del
momento en que éste se deposite. Se han realizado varios experimentos para medir el efecto
que tiene el polen heteroespecifico (e.g., Mitchell et al. 2009; Ashman y Arceo-Gémez 2013;
Celaya et al. 2015), pero muy pocos han evaluado el efecto de la temporalidad de la
deposicion o del tiempo de arribo del polen (e.g., Montgomery y Phillips 2015; Bruckman y
Campbell 2016). Dependiendo del tipo de polinizadores, estos pueden depositar
simultaneamente cargas mixtas de polen conespecifico y heteroespecifico, o en algunos casos
depositar solamente PH si acaban de visitar flores de otra especie o solo polen conespecifico
(Bruckman y Campbell 2016). Algunos autores han considerado que existe un efecto de
“prioridad” donde el PH tiene un efecto mayor solo cuando se deposita primero que el PC
(Galen y Gregory 1989; Caruso y Alfaro 2000); si el polen heteroespecifico se deposita
primero podria disminuir la receptividad del estigma o generar un cierre estigmatico, ademas
el polen conespecifico que se deposite después y que entre en contacto con él podria no
germinar, debido a un efecto alelopético entre ambos tipos de polen. Factores como la
composicion de la comunidad vegetal asi como los polinizadores que comparten las especies
vegetales, pueden influir en los diferentes escenarios de deposicién de polen, considerando
que la deposicién del PH se presente antes o después del PC, su efecto puede interferir no
solo en la adhesion y germinacion del polen conespecifico, sino también en el crecimiento
de tubos polinicos, disminuyendo el namero de frutos y el conjunto de semillas (Caruso y
Alfaro 2000; Montgomery y Phillips 2015).

Si bien existe un nimero relativamente importante de estudios donde se ha evaluado el efecto
de la transferencia de PH entre especies nativas (e.g., Waser 1983; Campbell y Motten 1983;
Bartomeus et al. 2008b; Ashman y Arceo-Gomez 2013), existen muy pocos trabajos que
hayan evaluado dicha transferencia entre especies invasivas y especies nativas, y viceversa
(Brown y Mitchell 2001; Bartomeus et al. 2008a; Charlebois y Sargent 2017; Stout y

Tiedeken 2017). Dada la importancia que esto podria tener en nuestra comprension del
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impacto de la invasion en las comunidades naturales, es necesario acumular mas estudios que
evallen el efecto de la transferencia de polen de una especie invasora dentro de una

comunidad.
3. Modelo de estudio

En este trabajo se evaluo a traves de la transferencia de PH el impacto de la especie invasiva
Bidens pilosa L. (Asteraceae) sobre el éxito de la polinizacion de dos especies nativas
Scaevola plumieri (Goodeniaceae) y Cakile edentula (Brassicaceae) de la zona costera de
Yucatan. Se eligié a B. pilosa debido a que a pesar de que es una especie de distribucion
natural en México, es considerada como una maleza invasora (Villasefior y Espinosa 1998).
En especial en la zona costera de Yucatan no existen registros historicos de su presencia hace
30 afios (Espejel 1984, 1987). Sin embargo, estudios recientes de diversidad y estructura de
las comunidades de la zona de vegetacion de pioneras de las dunas costeras, han mostrado
gue actualmente B. pilosa se encuentra ampliamente distribuida a todo lo largo de la franja
costera de Yucatan, siendo ademas una de las especies mas abundantes en muchas
comunidades (Parra-Tabla et al. 2018). En particular en la comunidad de pioneras de Telchac
puerto, B. pilosa es la sexta especie mas dominante de la comunidad (de 30 especies totales)
(Parra-Tabla et al. 2018). Aunque queda por ser estudiado, es probable que el incremento en
la abundancia de B. pilosa se deba al alto incremento de la urbanizacion que ha sufrido la
zona costera de Yucatan en los ultimos 40 afios, debido bésicamente a actividades turisticas

(Jiménez-Orocio et al. 2015).

Respecto a su sistema de polinizacién, se ha observado que en las comunidades costeras B.
pilosa es visitada por una alta diversidad de insectos polinizadores (lepidopteros,
himendpteros y dipteros), por lo que se le puede considerar como una especie con sistema de
polinizacién generalista, similar a otras especies del mismo género (Huang et al. 2014) y

caracteristica de las especies invasivas (Traveset y Richardson 2006).

Scaevola plumieri y Cakile edentula son dos especies nativas caracteristicas de la zona de
pioneras en practicamente toda la costa, y en particular, S. plumieri juega una papel
importante en la estabilizacion de las dunas (Espejel 1984, 1986); en estudios de redes de

polinizacion de las comunidades costeras se ha observado que estas especies comparten



visitantes florales como lepiddpteros, himendpteros y dipteros (Parra-Tabla et al. sometido),
ademas de co-ocurrir en el mismo perfil de vegetacion con la especie invasora , lo que sugiere
una alta probabilidad de que exista transferencia de PH entre ellas. Por lo cual se eligio
evaluar el efecto de B. pilosa sobre la polinizacion de estas dos especies.



4. Objetivos
4.1 Objetivo general

Analizar el efecto de la especie invasora Bidens pilosa L. sobre el éxito de la polinizacion de

dos especies nativas en la duna costera de Yucatan, México.

4.2 Objetivos especificos

Cuantificar en condiciones naturales la frecuencia de deposicion de granos de polen
conespecifico (CP) y heteroespecifico (PH) entre B. pilosa y las plantas nativas Cakile
edentula y Scaevola plumieri, asi como el efecto de la trasferencia del PH sobre la

germinacion de tubos polinicos.

Determinar experimentalmente el efecto de la transferencia y el orden de llegada de polen
heteroespecifico de Bidens pilosa vs. polen conespecifico sobre la germinacion de tubos

polinicos en las plantas nativas Cakile edentula y Scaevola plumieri.
5. Hipotesis

La transferencia de polen de Bidens pilosa a los estigmas de las especies nativas S. plumieri

y C. edentula afecta negativamente el éxito de la polinizacion de estas dos especies.
En particular establecemos las siguientes predicciones:

1.- Se espera que el nimero de granos depositados de B. pilosa en los estigmas de S. plumieri
y C. edentula, estara correlacionado con una disminucion en el crecimiento de tubos polinicos

en las dos especies de plantas nativas.

2. Bajo condiciones experimentales de polinizacion manual, se espera que, si el polen
heteroespecifico de B. pilosa es depositado antes o de manera simultanea al polen
conespecifico, disminuirad el nimero de tubos polinicos, respecto a si ocurre primero la

deposicion del polen conespecifico de las especies nativas.
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El presente manuscrito se realizo bajo los lineamientos estipulados por la revista Biological

Invasions, editorial Springer.

7.1 Resumen

Las especies de plantas invasoras (EI) son consideradas una de las mayores amenazas para
la diversidad del planeta. Aunque existen evidencias de que las El pueden alterar el éxito de
la polinizacién como consecuencia del aumento de la transferencia de polen heteroespecifico
(PH), este efecto parece ser dependiente tanto de la identidad de la especie receptora, como
del momento de arribo del PH. En este trabajo se cuantificé en condiciones naturales la
deposicién de PH en dos especies nativas (Cakile edentula y Scaevola plumieri) y en una
especie invasiva (Bidens pilosa), asi como su efecto en el crecimiento de tubos polinicos. De
igual forma se evaluo a través de un experimento de polinizacién manual, el efecto del polen
de B. pilosa y de su tiempo de arribo en el crecimiento de tubos polinicos en las dos especies
nativas. Los resultados mostraron que las especies nativas recibieron una menor riqueza de
PH (de 5y 7 especies, respectivamente) respecto a la especie invasiva (10). Sin embargo,
aunque la transferencia de PH en condiciones naturales sobre las plantas nativas fue baja (<

2%), se observd un efecto negativo del PH en la germinacion de tubos polinicos en ambas
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especies nativas. En contraste, a pesar de que en condiciones naturales B. pilosa recibio no
solo una mayor riqueza sino también una mayor proporcion de PH (ca. 8%), no se observé
ningin efecto en su éxito de polinizacion, sugiriendo una mayor “tolerancia” (i.e., que la
Ilegada de PH no afecta la germinacion y el crecimiento de tubos polinicos) de esta especie
a la transferencia de PH. Por otro lado, los resultados del experimento de polinizacion manual
mostraron efectos significativos del PH de B. pilosa y de su tiempo de arribo en la
germinacion de tubos polinicos en ambas especies nativas. Sin embargo, mientras que en S.
plumieri solo la deposicion simultanea de polen conespecifico (PC) y PH disminuyd
significativamente la germinacién de tubos polinicos, en C. edentula tanto la deposicién
simultanea de PC y PH, como deposicion primero del polen de B. pilosa afectaron
significativamente la germinacion de tubos polinicos. Nuestros resultados llaman la atencion
a estudiar con mayor detalle los efectos de la transferencia de PH de las El sobre las especies
nativas, poniendo especial atencion en diferencias en la tolerancia al PH entre especies
nativas y especies invasoras, asi como en los factores que determinan el tiempo de arribo del

polen a los estigmas florales.

Palabras clave: duna costera, especies invasivas, especies nativas, éxito de la polinizacion,

polen heteroespecifico, tolerancia al polen heteroespecifico.

7.2 Introduccién

Debido a su gran capacidad de adaptacion y dispersion, las especies de plantas invasivas (EI
de aqui en adelante), pueden afectar a las especies nativas al competir por los recursos
disponibles dentro de las comunidades naturales, modificando la diversidad, estructura y los
patrones de distribucion de las especies (Hejda et al. 2009; Parra-Tabla et al. 2018). Si bien
ha sido ampliamente documentado que uno de los principales recursos por los que compiten
las EI con las plantas nativas son los nutrientes disponibles en el suelo (e.g., Levine et al.
2003; Gioria y Osborne 2014), también existen evidencias de que pueden competir por el
servicio de polinizacién ofrecido por animales, afectando su éxito de polinizacion y asi su
produccién de frutos y semillas (e.g., Brown y Mitchell 2001; Traveset y Richardson 2006;
Bjerknes et al. 2007; Vila et al. 2011; Stout et al. 2017).
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Los efectos de las EI sobre las interacciones planta-polinizador en especies nativas pueden
producirse por dos mecanismos no excluyentes: (a) un cambio en la riqueza y abundancia de
polinizadores que visitan las plantas nativas, y por ende en la cantidad de polen conespecifico
depositado (e.g., Chitka y Schirkens 2001), y (b) un cambio en la calidad de las visitas
producto del aumento del polen heteroespecifico de las EI depositado por polinizadores en
los estigmas de las especies nativas (e.g., Lopezaraiza-Mikel et al. 2007). Si bien este
segundo mecanismo ha sido menos estudiado que el primero, existen evidencias que
muestran que puede ocasionar disminuciones importantes en el éxito reproductivo de las
especies nativas (Ashman y Arceo-Gomez 2013; Arceo-Gémez y Ashman 2016; Bruckman
y Campbell 2016).

El polen heteroespecifico (PH de aqui en adelante), puede ocasionar un desplazamiento fisico
y efectos alelopéticos sobre el polen conespecifico (PC de aqui en adelante), ademas de
alterar la biogquimica del estigma, con consecuencias negativas sobre el éxito de la
polinizacién (Sukada y Jayachandra 1980). Se ha demostrado que el éxito de la polinizacion
de una planta no solo depende de la cantidad y calidad del PC que dona y recibe por medio
de los polinizadores, sino también de la transferencia y deposicion del PH que ocurre cuando
distintas especies en floracion coexisten y comparten polinizadores (Herrera 1987; Alonso et
al. 2013; Traveset y Richardson 2006; Vila et al. 2011). Estudios recientes han demostrado
que la transferencia de PH dentro de las comunidades puede ser un fenémeno frecuente, a
pesar de lo cual su efecto en el éxito de la polinizacion ha sido poco estudiado (Traveset y
Richardson 2006; Bartomeus et al. 2008; Fang y Huang 2013; Ashman y Arceo-Gomez
2013), siendo particularmente menos estudiado el efecto del polen de EIl sobre especies
nativas, a pesar de la importancia que esto puede tener en la conservacion de poblaciones y

comunidades de plantas (Bruckman y Campbell 2016; Arceo-Gémez y Ashman 2016).

La importancia de la transferencia del polen de El en las comunidades de plantas depende
de factores como (a) el solapamiento de nicho de los polinizadores, lo cual causa la
competencia por polinizadores entre especies nativas y las El (Brown et al. 2001;
Lopezaraiza-Mikel et al. 2007; Cariveau y Norton 2009; Jakobsson et al. 2009); (b) de la
abundancia (de individuos y flores) de las EI dentro de las comunidades que invade (Traveset
y Richardson 2006), y (c) del nivel de especializacion de la polinizacion, que en las El se ha
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caracterizado como generalista, lo cual incrementa las posibilidades de una mayor dispersion
de su polen sobre las especies nativas (Valtonen et al. 2006; Moron et al. 2009; Traveset y
Richardson 2014). Sin embargo, también se ha observado que la presencia de El, aunque
compartan polinizadores y sean abundantes dentro de las comunidades naturales, no resulta
necesariamente en un efecto negativo sobre el éxito de la polinizacidn de las especies nativas
(Charlebois y Sargent 2017; Stout et al. 2017). Por ejemplo, en un estudio reciente en el que
se analizd a través de un metandlisis el efecto de EI sobre la produccion de frutos y semillas
en mas de 70 especies nativas, se observé que el efecto de la presencia de EI sobre el éxito

de la polinizacion es altamente variable (Charlebois y Sargent 2017).

Entre los posibles factores que pueden explicar que exista o no un efecto negativo de la
presencia de polen de las El, el momento de arribo del polen de estas especies a los estigmas
florales de las plantas nativas puede ser un factor determinante (Bruckman y Campbell 2016).
Aunque en general se sabe que el tiempo de arribo del polen es muy importante para
determinar el éxito de la polinizacién, practicamente ha sido muy poco estudiado (pero ver;
Waser y Fugate 1986; Caruso y Alfaro 2000; Jakobsson et al. 2009; Montgomery y Phillips
2015). Entre los efectos del tiempo de arribo del polen se han descrito desde efectos en la
duracion de la antesis (Abdala-Roberts et al. 2007) y emision de aromas florales (Parra-Tabla
et al. 2009), hasta efectos alelopéaticos (Sukada y Jayachandra 1980). En particular para el
efecto del tiempo de arribo del polen de especies invasivas, Unicamente existe un estudio en
el que se demostro6 que el arribo simultaneo de PC y PH afecto la germinacion de nimero de
tubos polinicos (Bruckman y Campbell 2016). Este resultado sugiere que la secuencia de
arribo del polen, el cual estaria mediado por la conducta de forrajeo de los polinizadores
(como el uso simultaneo de recursos florales), puede explicar las diferencias observadas en

el efecto de las especies invasivas sobre las especies nativas.

En este trabajo primero describimos en condiciones naturales que tan importante es la
recepcion de PH en dos especies nativas caracteristicas de la duna costera de Yucatan,
México, Cakile edentula y Scaevola plumieri, y en una especie invasiva Bidens pilosa, asi
como el efecto del PH en el éxito de la polinizacion (i.e., germinacion de tubos polinicos) de
las tres especies. Posteriormente evaluamos, a través de un experimento de polinizacion

manual, si la secuencia del tiempo de arribo del polen de la especie invasiva afectaba de la
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misma manera el éxito de la polinizacion en las dos especies nativas. B. pilosa es una maleza
invasora en México (Villasefior y Espinosa 1998), y en el caso particular de la zona costera
de Yucatan, no existian registros histéricos de su presencia al menos hasta hace 30 afios
(Espejel 1984, 1987). Sin embargo, actualmente esta especie se encuentra distribuida
practicamente en toda la franja costera de Yucatan, siendo una de las especies mas
abundantes en estas comunidades (Parra-Tabla et al. 2018). De igual forma, se ha observado
que B. pilosa interactGa con una alta proporcion de los polinizadores que visitan especies de
plantas nativas en estos sitios (Parra-Tabla et al. sometido). Estas caracteristicas hacen de
esta especie un buen modelo de estudio para evaluar el impacto de la transferencia de PH de
una El sobre el éxito de la polinizacion de plantas nativas en comunidades costeras, las cuales
globalmente son consideradas como altamente amenazadas por la llegada masiva de El
(Castillo et al. 1996; Del Vecchio et al. 2015; Jimenez-Orocio et al. 2015; Parra-Tabla et al.
2018).

Especificamente intentamos responder las siguientes preguntas: a) ¢Cual es la frecuencia de
transferencia de PC y de PH entre B. pilosa y las especies de plantas nativas Cakile edentula
y Scaevola plumieri?, b) ¢la transferencia de PH afecta el éxito de polinizacion de las tres
especies?, ¢) ¢existe un efecto especifico de la deposicion de PH de Bidens pilosa sobre el
crecimiento de tubos polinicos en las especies nativas?, y d) ¢el tiempo de arribo del polen
de B. pilosa respecto al tiempo de arribo del PC a los estigmas de las especies nativas afecta

la germinacidn de tubos polinicos?

7.3 Metodologia
7.3.1 Areade estudio

La zona de estudio seleccionada esta ubicada en la duna costera de Yucatan en el sitio
denominado Telchac (21° 20" 11.7" N 89° 20' 12.5" O), el rango de altitud varia de los 0 a
los 8 m.s.n.m. El clima de la zona es calido seco asociado a un patron estacional de lluvias y
una época de nortes. Presenta una temperatura media anual de 26° C, con precipitaciones
medias anuales de 760 mm (CONANP 2000). La época seca ocurre entre marzo a mayo y la
de lluvias de septiembre a octubre (Gémez-Pompa et al. 1995). El estudio se llevé a cabo
dentro de la zona de plantas pioneras de la duna costera que abarcaba entre la linea de costa

y del matorral costero con un ancho de entre 15 y 30 m aproximadamente. La vegetacion es
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de baja altura y estd dominada principalmente por especies de pastos y herbaceas, como
Cakile edentula, Alternanthera microcephala y Melanthera nivea, y algunos arbustos como
Scaevola plumieri y Suriana maritima (Parra-Tabla et al. 2018). En total en esta zona de
pioneras se encuentran 30 especies, de las cuales 19 son nativas y 11 son no nativas (exoticas
y/o invasivas). Dentro de las especies nativas mas dominantes se encuentran C. edentula y
S. plumieri, y la especie invasora B. pilosa es la tercera especies mas dominante dentro de la
comunidad (Parra-Tabla et al. 2018).

7.3.2 Especies de estudio

Bidens pilosa (Asteraceae) es originaria de Estados Unidos de América, pero actualmente
esta distribuida por las regiones tropicales y subtropicales de América, Africa y Asia. Es
reconocida como maleza de 31 cultivos en mas de 40 paises (Denton 2004). Esta especie es
una hierba anual de 30 a 100 cm de altura, autocompatible que presenta flores hermafroditas
organizadas en capitulos que contienen de 5 a 7 flores femeninas liguladas en los extremos y
en el centro de 20 a 40 flores (Vibrans 1995; Huang y Kao 2014; Mufioz y Yoselin 2014).
Las flores son tubulares de color amarillo intenso y flores radicales con pétalos blancos. En
México, B. pilosa es considerada como una maleza invasora (Villasefior y Espinosa 1998).
En la zona costera de Yucatan, estudios recientes muestran que durante los tltimos 30 afios
ha invadido importantes porciones de la franja costera, convirtiéndose en una de las especies
mas dominantes (Espejel 1984, 1987; Parra-Tabla et al. 2018). En estas comunidades B.
pilosa es visitada por una gran diversidad de insectos entre ellos, lepiddpteros, himendpteros
y dipteros, que son considerados los principales polinizadores de plantas nativas de la duna
costera (Campos-Navarrete et al. 2013; Parra-Tabla et al. sometido). Entre los lepidopteros
destacan especies como Ascia josephina, Ascia monuste (Pieridae) y Agraullis vanillae
(Nymphalidae).

La especie nativa Cakile edentula (Brassicaceae) es una herbacea ampliamente distribuida
en la zona costera del continente americano (Donohue 1998). Presenta flores actinomorfas
con corolas blancas, rosadas o lilas. C. edentula es autocompatible y puede autopolinizarse
de manera automatica (Maun et al. 1990). Sin embargo, también es polinizada por insectos y
puede ser polinizada por el viento (Maun et al. 1990). En la zona costera de Yucatan, esta

especie es visitada por 19 especies de polinizadores (Parra-Tabla et al. sometido), entre los
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que destacan especies de lepidopteros como Ascia monuste y Cymaenes trebius, dipteros de
la familia Syrphidae y Bombyliidae (Exoprosa sp, Geron sp y Crysanthrax editilius) e

himendpteros como Megachile zaptlana y Lassoiglosum sp.

Por su parte, Scaevola plumieri (Goodeniaceae) es un arbusto perenne, autocompatible que
puede reproducirse via asexual y sexual; con un sistema de apareamiento mixto (Knevel y
Lubke 2004). Presenta flores protandricas (en la que la maduracion del androceo precede a
la del gineceo) con flores zigomorficas color blanco o verdoso amarillento, ramificadas,
dispuestas en inflorescencias axilares (Leins y Erbar 2006; Cumana et al. 2012). S. plumieri
es polinizada por insectos (Knevel y Lubke 2004); en la zona costera de Yucatan se han
observado a 21 especies de polinizadores, entre las que destacan especies de mariposas A.
josephina, A. monuste, A. vanillae, y los géneros de himendpteros Lasioglossum y Megachile,

asi como a algunos dipteros de la familia Bombyliidae.

Tanto C. edentula como S. plumieri son especies muy comunes a lo largo de la duna costera
de Yucatan y frecuentemente co-ocurren con B. pilosa a corta proximidad y en el mismo
perfil de vegetacion (Parra-Tabla et al. 2018). Las tres especies presentan fenologias
reproductivas similares en cuanto a su periodo de floracién (septiembre a noviembre), la
antesis de las tres especies se presentan al mismo tiempo; las flores de B. pilosa cierran
diariamente, mientras que las flores de las dos nativas pueden durar 2 dias, ademas de ser de
las especies de la vegetacion de la duna que reciben el mayor niumero de visitantes florales
(Parra-Tabla sometido). En la comunidad de Telchac se ha observado que B. pilosa comparte
con C. edentula y con S. plumieri entre un 10% y el 20% de especies de polinizadores

respectivamente (Parra-Tabla sometido).

7.3.3 Transferencia de polen conespecifico y heteroespecifico entre especies nativas y
Bidens pilosa y su efecto en el crecimiento de tubos polinicos en condiciones

naturales

Para contabilizar la transferencia de polen heteroespecifico entre las especies nativas C.
edentula y S. plumieri y B. pilosa, se establecieron dos transectos de 100 m de largo por 20
m de ancho paralelos a la linea de costa separados entre si por 50 m. A lo largo de cada

transecto se seleccionaron aleatoriamente plantas de B. pilosa, y alrededor de cada planta se
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delimit6 un perimetro de 5 m de radio; cada perimetro se consideré como una parcela en la
cual se identificaron y contabilizaron los individuos de todas las especies en co-floracion, asi
como su despliegue floral (numero de flores). Dentro de cada perimetro se seleccionaron de
3-5 plantas de C. edentula y S. plumieri dependiendo de su disponibilidad. Se seleccionaron
de 5 a 10 flores abiertas por especie que fueron colectadas al momento de su cierre (entre las
12:00-13:00). Para S. plumieri se colectaron flores que se encontraban en su fase femenina;
de cada flor se obtuvieron los estilos que fueron individualmente fijados en solucién FAA
(5% de Formaldehido, 5% de Acido acético glacial y 90% de Alcohol). Estas colectas se
Ilevaron a cabo una vez por semana a lo largo de siete semanas consecutivas que abarco el
pico de floracién de las tres especies (septiembre-noviembre). Las muestras fueron llevadas
al laboratorio, donde se analiz6 la carga polinica de cada estigma y se contabilizaron los
granos de PH tanto de B. pilosa como de las otras especies presentes y el polen conespecifico
de C. edentula, S. plumieri y B. pilosa. Para identificar la presencia de polen de B. pilosa, se
hicieron preparaciones de muestras patron de polen tomado de botones florales de esta
especie, asi como de C. edentula y S. plumieri. Estas preparaciones se realizaron siguiendo
la técnica descrita por Kearns e Inouye (1993), siendo fotografiadas con un microscopio
optico (Nikon e2010) equipado con una cémara digital que permitié hacer una
caracterizacion morfoldgica de los granos de polen. Asi, a través de comparaciones de las
fotografias digitales y las preparaciones de las cargas polinicas en los estigmas, se identifico

y contabilizd la presencia de polen PC y del PH en las tres especies.

Posteriormente para contabilizar el nimero de tubos polinicos en crecimiento en los estilos
florales de las tres especies, estos se tifieron con azul de anilina siguiendo la metodologia
descrita en Kearns e Inouye (1983), y fueron observados y contabilizados en un microscopio

de fluorescencia (Nikon €2010).

7.3.4 Efecto de la transferencia de polen de B. pilosa y del momento de su deposicion sobre
el exito de la polinizacion en Scaevola plumieri y en Cakile edentula

Para evaluar experimentalmente el efecto de la transferencia de polen de B. pilosa sobre el
namero de tubos polinicos en C. edentula y S. plumieri, se realiz6 un experimento de
polinizacion manual en el que se manipulé la carga polinica de PC y PH, asi como el

momento de “arribo” del polen (secuencia de polinizacion de aqui en adelante). Se considerod
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incluir dentro del experimento el momento de la deposicion del PC y del PH, ya que esto
simularia escenarios ecoldgicos alternativos en los que por la conducta de forrajeo de los
diferentes polinizadores, la abundancia floral, el traslape fenolégico o simplemente por
producto del azar, cada tipo de polen podria llegar en diferentes momentos o de manera
simultanea (ver Bruckman y Campbell 2016). De esta manera, el experimento siguié un
disefio factorial en el que se tuvo como efectos principales el tratamiento de polinizacion
manual con PC y/o PH con diferente secuencia de polinizacién y la especie receptora (S.
plumieri y C. edentula). El tratamiento de polinizacién manual tuvo los siguientes cuatro
niveles para cada especie nativa: (i) polinizacion solo con PC (Control), (ii) polinizacion con
PC y % hora después se deposité PH (secuencia PC-PH de aqui en adelante), (iii)
transferencia simultanea de mezcla de PC y PH (secuencia simultanea de aqui en adelante),
y (iv) transferencia de PH y % hora después deposicion de PC (secuencia PH-PC de aqui en

adelante).

Los tratamientos de polinizacién se aplicaron en veinticinco individuos de C. edentula y S.
plumieri, en un total de 20 flores por individuo (cinco flores por tratamiento de polinizacion).
Los individuos seleccionados tuvieron caracteristicas morfoldgicas similares (i.e., tamafio de
la planta y despliegue floral), asi como que estuvieran en condiciones similares de
abundancia y de especies vecinas en floracion. Para realizar las polinizaciones manuales, un
dia antes de la aplicacion de los tratamientos, se marcaron y embolsaron botones florales de
cada especie. Antes de la antesis las flores fueron emasculadas con forceps para evitar la
autopolinizacién. Para hacer las mezclas de polen se tomaron tres anteras de flores de B.
pilosa y tres anteras de la especie focal (de diferentes individuos), que fueron dispuestas en
un vial. Las flores se polinizaron al momento de su apertura frotando las anteras sobre la
superficie estigmatica, y posteriormente las flores se embolsaron de nuevo para evitar la
deposicién natural subsecuente de PC o PH. En las tres especies se ha observado que las
flores son receptivas al momento de su apertura (Parra-Tabla. obs. pers.) que ocurre alrededor
de las 6AM. En el caso especifico de S. plumieri las flores elegidas fueron aquellas que se
encontraban en su fase femenina. Para conocer el niUmero aproximado de granos de polen
que eran depositados en los estigmas de las flores, se hicieron muestras de polen de las anteras
de cada especie siguiendo la metodologia de Kearns e Inouye (1993) de deposicion en las

flores, pero en este caso depositando en un portaobjeto el polen en preparaciones con
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glicerina, las cuales fueron fijadas y luego contadas en un microscopio optico. El promedio
de granos de PC y PH depositados en los estigmas de S. plumieri fue de 88.6 + 9.48 y 31.89
* 3.09, respectivamente. En el caso de C. edentula se depositaron 23.85 + 2.00 granos de PC
y 17.89 + 0.93 granos de PH. En ambas especies nativas la proporcién de PC respecto al PH
fue de alrededor de 8:1 para S. plumieri y 10:1 para C. edentula. Las flores fueron colectadas
entre 5 - 6 horas después de aplicar los tratamientos de polinizacion manual y se almacenaron
de manera individual en solucién FAA hasta su diseccion. Posteriormente, a cada flor se le
extrajo el pistilo, y se tifié con azul de anilina para contabilizar el nUmero de granos de PC y
PH depositados en el estigma y para cuantificar sus tubos polinicos en un microscopio de

fluorescencia (Nikon e2010).

7.3.5 Anadlisis de datos

7.3.5.1 Transferencia de polen conespecifico y heteroespecifico entre especies nativas y

B. pilosa y su efecto en el crecimiento de tubos polinicos en condiciones naturales

En primer lugar, para describir la frecuencia de deposicién de PC, PH y la riqueza del PH
(i.e., nimero de granos de polen de diferente especie donadora) en los estigmas, y el nimero
de tubos polinicos en condiciones naturales, se aplicd un modelo lineal generalizado mixto
(GLM) para cada variable de respuesta. Como efecto fijo se considerd a la especie y como
efectos aleatorios la parcela, el individuo anidado en la parcela, utilizando al despliegue floral
como covariable. En los cuatro modelos (i.e., uno por variable), se utilizé error de tipo
Poisson. Para evaluar la proporcién de PC recibido sobre el total de polen transferido (i.e.,

PC + PH), se aplic6 el mismo modelo pero utilizando en este caso un error tipo Binomial.

En segundo lugar, para evaluar el efecto de la transferencia del PH sobre la proporcién de
granos de polen que germinaron y formaron tubos polinicos en el estilo (i.e., nimero de
tubos/nimero de granos de PC), se aplicé un GLM definiendo como efecto fijo a la especie
y como efectos aleatorios la parcela, el individuo anidado en la parcela, y al despliegue floral
y el PH como covariables. Para este analisis se incluyd la interaccion PH x especie, para
detectar posibles diferencias entre especies del efecto del PH en la proporciéon de tubos
polinicos. Todos estos analisis se corrieron con el paquete estadistico SAS ver. 9.4 (SAS
2009).
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7.3.5.2 Efecto de la transferencia de polen de B. pilosa y del momento de su deposicién

sobre el éxito de la polinizacion en Scaevola plumieri y en Cakile edentula

Para evaluar el efecto de los distintos tratamientos de polinizacién manual sobre el éxito de
la polinizacion de las especies nativas, se utilizé un GLM en el que se incluyé como efectos
fijos el tratamiento de polinizacidn, la especie y su interaccion, y como efecto aleatorio la
planta. Debido a la imposibilidad de controlar el nimero de granos de PC que era depositado
en cada flor, la variable de respuesta se defini6 como la proporcion de tubos polinicos
creciendo en el estilo (i.e., nimero de tubos polinicos observados/ndmero de granos de PC
depositados). De igual forma, para considerar las diferencias en el nimero de granos de PH
que se depositaron manualmente, éstos se incluyeron como covariable. Para este analisis se

utilizé un error Binomial.

El analisis de los datos de este experimento se corri6 con el paquete estadistico SAS ver. 9.4
(SAS 2009).

7.4 Resultados

7.4.1 Transferencia de polen conespecifico y heteroespecifico entre especies nativas y B.
pilosa y su efecto en el crecimiento de tubos polinicos en condiciones naturales

Durante las siete semanas de muestreo se registraron 108 individuos de B. pilosa, 129
individuos de S. plumieriy 79 individuos de C. edentula, los cuales variaron en su despliegue
floral. Los individuos de B. pilosa presentaron un promedio de 29.36 * 2.60 flores, los de S.
plumieri 27.68 + 2.07 y los de C. edentula 23.07 + 1.61. Adicionalmente, se encontraron 123

individuos de otras 15 especies de plantas en co-floracion dentro de la comunidad (Tabla S1).

El nimero total de granos de PC observado en S. plumieri fue de 10,967 (258 flores), en C.
edentula de 7,772 (237 flores) y para la invasora B. pilosa de 9,153 (324 flores) (Fig. 1a).
Del total del PH recibido por B. pilosa (9.64%), el 0.28% correspondié a S. plumieri y el
1.61% a C. edentula (Fig. 1b; y ver Fig. S1). Por su parte, en S. plumieri se observé que del
total de PH recibido (1.87%), el correspondiente a B. pilosa fue de 0.91% (Fig. 1c). En el
caso de C. edentula, del porcentaje de PH recibido (3.15%), el 0.97% correspondi6 a B. pilosa
(Fig. 1d). El total de PC y de PH que es transferido naturalmente, mostrd diferencias

significativas entre especies (Fz20. = 189.76, F220. = 70.37, respectivamente, p < 0.001 en
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ambos casos). En ambos casos las tres especies difirieron entre si; especificamente se observo
una mayor carga de PC en los estigmas de S. plumieri y en B. pilosa la menor carga (Tabla

1). Respecto a la deposicion de PH, B. pilosa fue la especie que mas PH recibid y S. plumieri
la que menos recibid (Tabla 1).
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Fig. 1 a Porcentaje de polen conespecifico (PC) y polen heteroespecifico (PH) depositado
en los estigmas de la especie invasora B. pilosa (Bid) y en las especies nativas S. plumieri
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80%. Ses, Sesuvium portulacastrum; Can, Canavalia rosea; Cro, Croton punctatus; Lan,
Lantana involucrata; Ama, Amaranthus greggii; Mel, Melanthera nivea; Mal, Malvaviscus

arboreus; Alt, Alternanthera microcephala
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En cuanto a la riqueza de PH, B. pilosa recibié PH de un total de 10 especies, C. edentula
recibié de cinco especies y S. plumieri de siete (Tabla S2). El anélisis estadistico mostro
diferencias significativas entre las especies en la riqueza de PH recibido (F220.= 21.75, p <
0.0001), en el que B. pilosa difirio de las especies nativas, pero éstas no mostraron diferencias
entre si (Tabla 1). De las 10 especies “donadoras” de PH, en B. pilosa la especie mas
representada fue Alternanthera microcephala, y de esas 10 especies, comparte cinco con S.
plumieri y cuatro con C. edentula (Tabla S2). Por su parte, C. edentula también recibié una
mayor proporcion de PH de la especie A. microcephala, y compartio tres especies
“donadoras” con S. plumieri (Tabla S2). Finalmente, S. plumieri recibié la mayor cantidad
de PH de la especie B. pilosa (Tabla S2).

Para ninguna de las variables el despliegue floral mostré efectos significativos (p > 0.05 en

todos los casos).

Tabla 1 Promedios (+ 1 EE) del polen conespecifico (PC), polen heteroespecifico total (PH),
proporcién de PC depositado en los estigmas (PC= PC / (PC+PH), y riqueza de PH recibido
en las tres especies estudiadas. Letras diferentes para cada variable muestran diferencias

significativas entre especies (p < 0.05)

Especie PC PH Proporcion de PC Riql;e;a de
Scaevola plumieri 85.20+8.59 a 155+0.26a 0.97 £ 0.005b 6.14+0.26 b
Cakile edentula 98.46+7.43Db 263+0.85b 0.95+0.01b 414+0.26b
Bidens pilosa 84.75+9.48 c 10.34+2.35¢ 0.90+0.01a 8.81+0.34a

El anélisis para evaluar la proporcion de tubos polinicos creciendo en el estilo, mostrd
diferencias significativas entre especies (Tabla 2), observandose que S. plumieri fue la que
presento la mayor proporcion (0.38 £0.12), sequida de B. pilosa (0.29 = 0.11) y finalmente
de C. edentula (0.21 £ 0.04). La comparaciones entre las tres especies mostraron que todas

difirieron significativamente entre si (t > 3.5, p < 0.01). Este analisis también mostré un
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efecto significativo de la cantidad de PH (Tabla 2), sugiriendo que un incremento de PH en
los estigmas afectd negativamente la proporcion de tubos polinicos (p=-0.12 +0.018,t = -
6.69, p < 0.0001). Sin embargo, el andlisis también mostrd un efecto significativo de la
interaccion especie x PH (Tabla 2), que se debio a que el efecto del PH no fue significativo
para B. pilosa (0.18 £ 0.13, t =1.29, p = 0.19), pero si para S. plumieri y C. edentula (t>-3.0,
p <0.001).

Tabla 2 Resultados para el analisis del modelo lineal mixto generalizado que evaluo
diferencias entre especies y el efecto del polen heteroespecifico (PH) y el despliegue floral

sobre la proporcion de tubos polinicos en las tres especies estudiadas

Fuente de variacion NUmero de tubos polinicos / polen conespecifico
F P

Especie 7.73 <0.001

PH 51.91 <0.0001

Especie xPH 25.92 <0.0001

Despliegue floral 3.87 0.051

7.4.2 Efecto de la transferencia de polen de B. pilosa y del momento de su deposicion sobre

el exito de la polinizacién en Scaevola plumieri y en Cakile edentula

Los resultados del experimento de polinizacion manual mostraron diferencias significativas
entre los tratamientos (Fs 167 = 27.74, p < 0.0001), entre especies (F1167 = 154.83, p < 0.0001)
y en la interaccion tratamiento x especie (Fs 167 = 37.25, p < 0.0001), el polen heteroespecifico
también fue significativo (F1167= 89.86, p <0.0001). En promedio para la especie S. plumieri,
el tratamiento de polinizacion manual mostré una mayor proporcion de tubos cuando la
secuencia fue solo con PC (0.41 + 0.05), sequido de los tratamientos con las secuencias de
polen PC-PH y PH-PC que fueron iguales (0.27 = 0.05, respectivamente) y el tratamiento de
polinizacién simultanea (0.25 £ 0.04). En C. edentula el tratamiento de polinizacién manual
mostré una mayor proporcion de tubos cuando la secuencia de deposicion de polen fue PC-
PH (0.44 £ 0.04), seguido del tratamiento de deposicion simultanea y del tratamiento con la
secuencia de polen PH-PC (0.40 + 0.05 y 0.39 + 0.04 respectivamente) y el tratamiento con
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solo PC (0.31+0.05). Respecto a la comparacion entre especies C. edentula tuvo una mayor

proporcion de tubos polinicos que S. plumieri (0.39 £ 0.04 y 0.30 + 0.05, respectivamente).

El efecto significativo de la interaccion tratamiento x especie, mostré que para ambas
especies la deposicion simultanea reduce la proporcion de tubos polinicos respecto a la
secuencia PC-PH (Fig. 2). No obstante, en la especie S. plumieri la secuencia de deposicion
PC-PH, no difiri6 ni del control ni de la secuencia PH-PC (Fig. 2a), sugiriendo que la llegada
simultanea afecta més el crecimiento de tubos polinicos respecto a un primer arribo del PH.
El tratamiento de deposicion de solo PC en S. plumieri también mostré una mayor proporcion
de tubos respecto a la deposicion simultanea pero tampoco difirié de la secuencia PH-PC
(Fig. 2a). En contraste en C. edentula se observo que la secuencia de deposicién PC-PH fue
diferente a la secuencia simultanea y la secuencia PH-PC, sugiriendo que la deposicion de
polen heteroespecifico antes o en simultaneo disminuye la proporcion de tubos polinicos.
(Fig. 2b), el anico tratamiento que difirid significativamente fue el tratamiento de deposicion

de PC, el cual presento inexplicablemente una menor proporcion de tubos polinicos (Fig. 2b).
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Fig. 2 Resultados del experimento de polinizacién manual para evaluar el efecto del polen
heteroespecifico de Bidens pilosa y de la secuencia de arribo del polen en el niUmero de tubos
polinicos / polen conespecifico en las especies nativas a Scaevola plumieri y b Cakile
edentula: PC (solo PC), Nativa-Bid (secuencia de polinizacion PC-PH), Simultaneo
(deposicién simultanea de PC y PH) y Bid-Nativa (secuencia de polinizacion PH-PC). Letras
diferentes indican diferencias en la especie a traves de los tratamientos de polinizacion (p <
0.05)
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7.5 Discusion

Aunque existen evidencias de que la transferencia de polen heteroespecifico (PH) puede ser
importante en las comunidades de plantas en co-floracion que comparten polinizadores,
existen pocos trabajos donde se haya evaluado en particular el efecto de la transferencia de
PH de especies de plantas invasivas (EI) sobre el éxito de la polinizacion de especies nativas.
En este trabajo observamos que la respuesta al PH es dependiente tanto de la especie, como
del tiempo de arribo del PH. Los resultados en condiciones naturales sugirieron que la especie
invasiva B. pilosa es mas tolerante a la recepcion de PH. En general nuestros resultados
muestran la importancia de estudiar a mayor detalle los mecanismos que explican la
transferencia de PH para comprender mejor el impacto de las El en las comunidades

naturales.

7.5.1 Transferencia de polen conespecifico y heteroespecifico entre especies nativas y Bidens

pilosa y su efecto en el crecimiento de tubos polinicos en condiciones naturales

En este trabajo encontramos que en condiciones naturales la transferencia natural de PH que
es depositado en los estigmas tanto de las especies nativas C. edentula y S. plumieri, como
de la especie invasiva B. pilosa, fue bajo (= 2-8%), aunque de manera inesperada se observo
que B. pilosa no solo recibi6 entre tres y cuatro veces mas PH que las especies nativas, sino
que también recibié una mayor riqueza de PH. Los estudios de dispersion de PH en diferentes
ecosistemas han mostrado que, aunque el porcentaje de PH encontrado en los estigmas puede
ser muy variable, estos alcanzan valores mayores al 15% y hasta poco mas de un 70% (Fang
y Huang 2013; Arceo-Gdémez et al. 2016; Tur et al. 2016). En uno de los pocos estudios
comparativos entre diferentes tipos de comunidades vegetales, Arceo-Gémez et al. (2016)
sugirieron que la mayor variacion en la transferencia de PH ocurre entre especies dentro de
una misma comunidad, mas que la existe entre comunidades. Sin embargo, los pocos estudios
publicados en sistemas costeros reportan valores mas bajos de transferencia de PH (Moragues
y Traveset 2005; Arceo-Gomez et al. 2016), que en otro tipo de comunidades (e.g., Fang y
Huang 2013; Emer etal. 2015; Tur etal. 2016). Por ejemplo, en un estudio cercano a
comunidades costeras, Arceo-Gémez et al. (2016) encontraron que la presencia de PH en los
estigmas de cuatro especies de plantas herbaceas fue de entre 0.8% y 1.5%, y en otro estudio

con cuatro especies nativas en una isla del Mediterraneo, se observé que la transferencia de
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PH de la planta invasiva Carpobrotu spp, fue apenas del 0.59% (Moragues y Traveset 2005),
siendo estos valores similares a los observados en este estudio. En general, la baja
transferencia de PH en comunidades costeras podria deberse en parte a que en estos
ecosistemas parece existir una fuerte limitacion por polinizadores, probablemente debido a
la alta exposicion a vientos fuertes y otras condiciones climaticas extremas (Alonso et al.
2013; Campos-Navarrete et al. 2015; jTraveset et al. 2018). Esta baja actividad de los
polinizadores podria reflejarse en bajas tasas de visita y en consecuencia en una baja
transferencia de PH.

A pesar de que la transferencia de PH fue baja, la riqueza especifica del polen que recibieron
las tres especies fue proporcionalmente alta comparada con el nimero de las especies que se
encontraron en co-floracion en el sitio de estudio (N= 15 especies; Tabla S1). B. pilosa
recibié la mayor riqueza de PH (10 especies), seguida de S. plumieri (7) y de C. edentula (5).
Estos resultados se encuentran dentro del rango de riqueza de PH observado en otras
comunidades (Bartomeus et al. 2008; Fang y Huang 2013; Arceo-Gomez et al. 2016).
Aunque estos resultados sugieren que el uso compartido de polinizadores puede guiar a una
intensa interaccion planta-planta, también se debe considerar que algunas de las especies que
mas PH dispersan son aquellas polinizadas por el viento (Arceo-Gomez et al. 2018). Sin
embargo, este estudio encontr6 PH de solo dos especies que son polinizadas por viento
(Alternanthera microcephala y Amaranthus greggii), por lo que incluso descontando a estas
especies, la riqueza de PH que recibieron en promedio las tres especies fue alta (~ 50%); no
obstante fue evidente que la riqueza de PH recibido por la especie invasiva B. pilosa (72%),

fue notablemente mayor a la observada en S. plumieri (45.5%) y en C. edentula (27.7%).

Se ha sugerido que la recepcién de PH puede depender tanto de la morfologia floral como de
la identidad de los principales polinizadores y de su conducta (e.g., Grant 1994; Tong y
Huang 2016; Morales y Travesett 2008). En comparaciones entre especies nativas y especies
invasivas, se ha propuesto una asociacion entre la similitud de caracteres florales y la
intensidad del efecto de las especies invasivas (Bjerknes et al. 2007; Mufioz y Cavieres 2008;
Morales y Traveset 2009). Sin embargo, un meta-analisis que incluyé 76 estudios (Charlebois
y Sargent 2017), y otros estudios recientes (e.g., Goodell y Parker 2017), han mostrado que

no existe una asociacioén clara entre rasgos florales y sus efectos sobre tasas de visitas y el
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éxito de la polinizacion entre especies nativas e invasivas. No obstante, se debe notar que en
particular las flores de B. pilosa, al estar organizadas en capitulos erectos, permitieron el
aterrizaje y un tiempo de visita alto de los visitantes florales, los cuales préacticamente
recorrian todas las flores, en contraste con lo que sucedia en C. edentula y en S. plumieri
(Suarez-Marifio obs. pers.). Por esta razon, es importante considerar a mayor detalle otros
factores, como la conducta de forrajeo de los polinizadores (e.g., manipulacion del polen 'y
la distribucion del polen en diferentes partes del cuerpo, secuencia de visitas), para
comprender mejor los mecanismos que explican la transferencia de PH (Grant 1994; Tong y
Huang 2016).

Por otro lado, se sabe que el efecto del PH no depende unicamente de la cantidad de polen
recibido, sino también de la riqueza e identidad de las especies donadoras de polen (Cawoy
et al. 2012; Arceo-Gémez y Ashman 2016). En condiciones naturales, observamos que la
transferencia total de PH afectd significativamente la proporcion de tubos polinicos en las
dos especies nativas, pero no en B. pilosa, a pesar de que esta especie recibié una mayor
riqueza y cantidad de PH. Este resultado sugiere que en la red de transferencia de PH planta-
planta, B. pilosa se encuentra en una situacion “ventajosa” en la que su polen parece
contribuir al efecto negativo en la polinizacion de las especies nativas, pero ella no se ve
afectada. Este resultado es importante, ya que sugiriere que las EI probablemente sean mas
tolerantes que las especies nativas a la llegada del PH, lo cual podria ser un mecanismo mas

de su éxito para invadir comunidades.

7.5.2 Efecto de la transferencia de polen de Bidens pilosa y del momento de su deposicion
sobre el éxito de la polinizacion en Scaevola plumieri y en Cakile edentula

El experimento de polinizacion manual mostr6 dos resultados relevantes: a) que la deposicion
de PH de B. pilosa disminuyd la proporcion de tubos polinicos en S. plumieriy de C. edentula
que se encontraban creciendo en los estilos florales y b) que si en la secuencia de polinizacion

arriba primero o en simultaneo el PH, el efecto negativo sera mayor.

Como se menciond antes, se ha demostrado que el efecto del PH en la formacion de tubos
polinicos depende de factores como la identidad de la especie donadora, de la riqueza del PH

que llega a los estigmas (Arceo-Gomez y Ashman 2011; Emer et al. 2015; Arceo-Gémez y
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Ashman 2016; Tur et al. 2016) e incluso de factores micro-ambientales (Celaya et al. 2015).
En general, y para especies invasivas en particular, el efecto del momento de arribo del PH
ha sido muy poco estudiado, a pesar de que algunas evidencias muestran que puede ser un
factor determinante en el éxito de la polinizacion (e.g., Galen y Gregory 1989; Caruso y
Alfaro 2000; Bruckman y Campbell 2016). En este trabajo encontramos que en S. plumieri y
Cakile edentula la deposicion simultanea de PC y de PH, fue el tratamiento que mostr6 un
mayor efecto de disminucion de la proporcion de tubos polinicos, incluso mayor a la
secuencia en la que se simulé un primer arribo del PH. Estos resultados son similares a los
observados en la especie nativa Phacelia parryi, en la que la deposicion simultanea de PC y
PH de la especie invasora Brassica nigra, disminuy6 el ndmero de tubos polinicos
(Bruckman y Campbell 2016). Aparentemente, el efecto del arribo simultaneo se debe a que
puede existir un efecto aleloquimico sinérgico mayor entre dos tipos de granos de polen que
media la germinacién y el crecimiento de tubos polinicos en la planta receptora (Bruckman
y Campbell 2016). En contraste, en C. edentula se observé una mayor reduccién de tubos
polinicos en la secuencia de arribo donde solamente se depositd polen conespecifico respecto
a los tratamientos donde se depositd polen heteroespecifico. Es probable que la alta
deposicion de polen conespecifico de manera manual generara una saturacion en los estigmas
de esta especie, reduciendo la germinacién de granos de polen y en consecuencia el
crecimiento de tubos. Seria ideal en este experimento afiadir un tratamiento de manipulacion
de cargas polinica (PC-PC) y evaluar el efecto de la deposicion de polen conespecifico en

diferentes momentos.

Es importante comentar que la proporcién de polen conespecifico y heteroespecifico
depositado manualmente en las flores de C. edentula y S. plumieri, fue en promedio mayor
que las cantidades encontradas en condiciones naturales. Por esta razén, es probable que el
efecto observado del PH de B. pilosa en la proporcion de tubos polinicos en condiciones
experimentales, esté sobreestimando lo que ocurre en condiciones naturales. Sin embargo,
los resultados de la presencia de PH de B. pilosa en los estigmas de ambas especies nativas,
y el efecto significativo combinado con el de otras especies, sugiere que esta especie invasiva
contribuye a la disminucion en el éxito de la polinizacion de S. plumieri y C. edentula. En
las condiciones actuales en las que se encuentran las poblaciones de S. plumieri y de C.

edentula, un factor que puede intensificar de manera notable el impacto negativo de B. pilosa,
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es el incremento acelerado en dominancia que esta especie esta teniendo dentro de las
comunidades costeras (Parra-Tabla et al. 2018). La relacion entre incrementos en la densidad
de especies invasivas y su efecto en el éxito reproductivo, ha sido experimentalmente probada
en algunas especies. Por ejemplo, Mufioz y Cavieres (2008), observaron que el efecto de la
especie invasiva Taraxacum offcinalle sobre dos especies nativas en bosques Andinos fue

significativo sélo cuando se incrementd su densidad.

En general, los resultados de este trabajo muestran que la transferencia de PH de B. pilosa
afecta el éxito de la polinizacion de las especies nativas, y que el tiempo de arribo del PH de
las especies invasivas a los estigmas florales puede ser un factor determinante de dicho
efecto. Sin embargo, los resultados mostraron que la identidad de la especie “receptora”
también es un factor determinante para el efecto del PH, como ha sido sugerido por varios
autores (Arceo-Gomez y Ashman 2011, 2013; Emer et al. 2015; Tur et al. 2016).

Finalmente, nuestros resultados llaman la atencion a estudiar a mayor detalle los efectos de
la transferencia de PH de las especies invasivas sobre las especies nativas y viceversa (e.g.,
tolerancia diferencial al PH entre especies nativas e invasivas, tiempo de arribo del polen,
conducta de los polinizadores), si queremos avanzar en la comprension de los mecanismos
que explican el impacto de las especies de plantas invasivas en comunidades de plantas en

co-floracion.
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7.7 Material suplementario

Tabla S1 Especies de plantas en co-floracion en la comunidad vegetal costera de Telchac,
Yucatan. Se muestra el nimero de individuos muestreados asociados a las plantas focales,

asi como el nimero promedio de flores por individuo (despliegue floral)

Despliegue floral

Especie Familia NO Promedio por
Individuos
individuo

Alternanthera microcephala Amaranthaceae 10 78.75

Canavalia rosea Fabaceae 34 26.25

Croton punctatus Euphorbiaceae 8 73.25
Echites umbellatus Apocynaceae 1 1
Euphorbia mesembryanthemifolia ~ Euphorbiaceae 2 12

Lantana involucrata Verbenaceae 8 68.83
Lycium carolinianum Solanaceae 1 1
Malvaviscus arboreus Malvaceae 3 5

Melanthera nivea Asteraceae 14 11.33

Passiflora foetida Passifloraceae 9 9.33

Porophyllum punctatum Asteraceae 17 18.16
Portulaca oleracea Portulceae 1 2
Suriana maritima Surianaceae 1 5
Tribulus cistoides Zygophyllaceae 2 2

Waltheria rotundifolia Malvaceae 12 99.83
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Tabla S2 Porcentaje de polen heteroespecifico donado a B. pilosa (recibe polen de 10

especies, comparte 6 con S. plumieri y 4 con C. edentula), S. plumieri (recibe polen de 7

especies de las cuales comparte 3 con C. edentula) y C. edentula (recibe polen de 5 especies)

Especie

Especie donadora de polen (%0)

Bidens pilosa

Scaevola plumieri

Cakile edentula

Alternanthera microcephala (34)
Lantana involucrata (18.1)
Cakile edentula (16.7)
Malvaviscus arboreus (14.4)
Melanthera nivea (5.11)
Scaevola plumieri (2.96)
Amaranthus greggii (2.86)
Canavalia rosea (2.14)
Croton punctatus (1.74)
Sesuvium portulacastrum (1.74)
Bidens pilosa (48.5)
Alternanthera microcephala (21.9)
Amaranthus greggii (10.4)
Malvaviscus arboreus (6.19)
Lantana involucrata (5.23)
Cakile edentula (4.76)
Croton punctatus (2.85)
Alternanthera microcephala (47.03)
Bidens pilosa (30.8)
Amaranthus greggii (15.8)
Melanthera nivea (3.55)

Scaevola plumieri (2.76)
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Fig. S 1 Polen heteroespecifico presente en los estigmas de las especies nativas a

Scaevola plumieri, b Cakile edentula y c la especie invasora Bidens pilosa
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