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Heterogeneidad espacial a pequeia escala y diversidad de interacciones planta-visitante floral en alta montaia

Resumen: La homogeneizacion antropica de los habitats reduce la biodiversidad, pero se desconoce su efecto sobre la ocurrencia y frecuencia de
interacciones planta-visitante floral. Aqui exploramos cémo la heterogeneidad ambiental a pequena escala (decenas de metros) contribuye a la di-
versidad de interacciones planta-visitante floral en dos ecosistemas alpinos. Para ello, obtuvimos redes de interacciones planta-visitante floral en
mosaicos de habitat de ambos ecosistemas y calculamos la importancia de dos fuentes de reemplazo de interacciones entre habitats: cambios de
identidad de especies (reemplazo de especies); y diferencias en las interacciones entre las especies compartidas por los habitats, i.e. las especies
interaccionan solo en un subconjunto de los habitats en los que coexisten. La heterogeneidad aumento la diversidad de interacciones, las diferencias
en las interacciones entre especies compartidas contribuyeron considerablemente a la diversidad de interacciones y las plantas interaccionaron con
mas visitantes florales donde eran mas abundantes. Las interacciones variaron mas de lo predicho por la variacion de especies, asi que el reemplazo
de especies no predice bien el reemplazo de interacciones. Nuestros resultados apoyan el importante papel de la heterogeneidad espacial para
mantener una elevada diversidad de interacciones planta-visitante floral.

Palabras clave: interacciones planta-polinizador; redes mutualistas; reemplazo de interacciones; variacion espacial

Small-scale spatial heterogeneity and diversity of plant-flower visitor interactions in high mountains

Abstract: Anthropic homogeneization of habitats reduces biodiversity, but its effects on the occurrence and frequency of plant-flower visitor interactions
are unknown. Here, we explore how environmental heterogeneity at small scale (tens of m) contributes to the diversity of plant-flower visitor interactions
in two alpine ecosystems. To do this, we obtained plant-flower visitor networks in habitat mosaics in both ecosystems and assessed the importance
of two kinds of interaction turnover among habitats: changes in species identity (species turnover); and differences in interactions of these shared
species turnover among habitats, i.e. species interact only in a subset of the habitats in which they co-occur. Small-scale spatial heterogeneity incre-
ased interaction diversity, differences in interactions among shared species contributed greatly to interaction diversity and plant species interacted
with more floral visitors where they were more abundant. Interactions varied spatially more than predicted by the variation of species, indicating that
species turnover does not predict well the interaction turnover. This supports the important role of spatial heterogeneity to maintain a high diversity

of plant-flower visitor interactions.

Keywords: mutualistic networks; plant-pollinator interactions; interaction turnover; spatial variation

Introduccion

Una mayor heterogeneidad espacial aumenta la diversidad de
especies (MacArthur y MacArthur 1961; Davidowitz y Rosenzweig
1998; Stein et al. 2014). Las actividades humanas estan reduciendo
la biodiversidad en parte mediante la homogeneizacién espacial a
diferentes escalas (Dornelas et al. 2014), en perjuicio de la capaci-
dad de respuesta de los ecosistemas ante cambios ambientales
(Olden 2006). Cuantificar cambios temporales y espaciales en la
composicion de las comunidades, e.g. como reemplazo (turnover)
de especies, es prioritario para comprender los efectos potenciales
de la homogeneizacion (McGill et al. 2015).

Las interacciones interespecificas son un componente impor-
tante de la biodiversidad (Ehrlich y Raven 1964), pero su conside-
racion efectiva como objeto de conservacion es reciente (Bond
1994; Tylianakis et al. 2010; Harvey et al. 2017). En un contexto de

cambio global las interacciones mutualistas planta-animal, claves
en el funcionamiento ecosistémico, merecen especial atencion
tanto desde la conservacion como desde la seguridad alimentaria.
Asi, ca. 90% de angiospermas son polinizadas por animales (Oller-
ton et al. 2011) y mas del 70% de los principales cultivos podrian
reducir su produccién por escasez de polinizadores (Klein et al.
2007). Las interacciones planta-visitante floral sufren amenazas an-
tropicas (Buchmann y Nabhan 1996) y se pierden mas rapido que
la diversidad de especies con las transformaciones del habitat (Sa-
batino et al. 2010).

La variacién espacio-temporal de las interacciones interespeci-
ficas han recibido un interés creciente en los ultimos afios (Petani-
dou et al. 2008; Simanonok y Burkle 2014; Torné-Noguera et al.
2020). Se ha sugerido una relacioén positiva entre heterogeneidad
espacial y diversidad de interacciones, tanto local (Evans et al.
2013; Moreira et al. 2015) como paisajistica (Norfolk et al. 2015;
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DeMers y May 2020). La simulacion de la pérdida de habitats puede
ser util para predecir las extinciones potenciales de especies e
interacciones. Sin embargo, los trabajos previos han considerado
que la extincion de interacciones solo ocurre cuando se extinguen
las especies porque asumen que si un par de especies interaccio-
nan en un habitat, lo haran dondequiera que esas especies coe-
xistan (Evans et al. 2013). Sin embargo, similitud en composicion
de especies no implica necesariamente similitud de interacciones
(Poisot et al. 2012). Por lo tanto, las interacciones pueden diferir
entre sitios por dos razones complementarias (Poisot et al. 2012):
(1) al menos una de las especies involucradas falta en uno de los
sitios (en adelante, interacciones unicas por reemplazo de espe-
cies) y (2) ambas especies involucradas estan presentes en ambos
sitios pero la interaccion ocurre en uno solo porque difieren las pa-
rejas con las que cada especie interacciona en cada habitat (en
adelante, interacciones Unicas por diferencias en las interacciones
entre especies compartidas). Cuando se trata de variacién tempo-
ral, estas diferencias en las parejas de las especies compartidas
pueden entenderse como el conjunto de pérdidas, ganancias y re-
cableado de interacciones sin pérdida de especies. En el presente
estudio, al tratarse de variacion espacial, ha de entenderse como
la componente del reemplazo de interacciones entre sitios que no
se debe al reemplazo de especies. Los estudios disponibles sugie-
ren que el reemplazo de especies contribuye al reemplazo espacial
de interacciones planta-visitante floral mas que las diferencias en
las interacciones entre especies compartidas (Simanonok y Burlke
2014; Trojelsgaard et al. 2015; Noreika et al. 2019). No obstante,
urge identificar escenarios en los que domina el reemplazo de inter-
acciones debido a las diferencias en las interacciones entre espe-
cies compartidas, pues en ellos la destruccién de un habitat puede
conllevar la pérdida de interacciones sin pérdida de especies.

Aqui, consideramos como heterogeneidad espacial a pequefa
escala una elevada variabilidad horizontal en las comunidades ve-
getales en distancias desde centimetros hasta decenas de metros.
Esta heterogeneidad vegetal a pequefia escala es relevante para
las decisiones complejas de forrajeo de los polinizadores (Thomson
1981; Torné-Noguera et al. 2014; Losapio et al. 2019). En particular,
la abundancia de especies de plantas es un factor importante para
predecir estas interacciones (Stang et al. 2006) y proporciona un
mecanismo de desacoplamiento entre presencia de especies y pre-
sencia de interacciones.

Muchos ecosistemas, como los alpinos, muestran elevada he-
terogeneidad espacial a pequefia escala (Escudero et al. 2004),
frecuentemente asociada a ecotonos (Haslett 1997) o distribucion
parcheada de caracteristicas edaficas (Lechowicz y Bell 1991). Los
ecosistemas alpinos son particularmente sensibles al cambio cli-
matico (Gottfried et al. 2012) y a los cambios de uso del suelo (Dirn-
bock et al. 2003). Cuantificar las interacciones localmente Unicas
debidas a la heterogeneidad del habitat a pequefia escala puede
ayudar a predecir el efecto de los cambios de uso del suelo en las
comunidades de plantas alpinas (Kremen et al. 2007) y a compren-
der como la homogeneizacion disminuye la diversidad de interac-
ciones a escalas mayores.

El objetivo general de este estudio fue evaluar el papel de la he-
terogeneidad espacial a pequena escala en la diversidad y reem-
plazo de interacciones planta-visitante floral en dos zonas alpinas.
Conjeturamos que la heterogeneidad a pequefia escala y el reem-
plazo de interacciones contribuyen de modo relevante a la diversi-
dad de interacciones. Abordamos dos objetivos especificos: (1)
cuantificar el porcentaje de interacciones y visitas de polinizadores
(en adelante, visitas) compartidas versus Unicas entre habitats, asi
como la importancia relativa, para las interacciones unicas, del re-
emplazo de especies versus las diferencias en las interacciones
entre especies compartidas y (2) investigar una posible causa de
reemplazo de interacciones: si las especies de plantas reciben mas
interacciones y visitas donde son mas abundantes. Finalmente, dis-
cutimos cémo cambios en el uso del suelo que reducen la hetero-
geneidad a pequefia escala disminuirian comparativamente el
numero de especies de plantas, de interacciones y de visitas.
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Material y métodos

Areas de estudio

El estudio se realizé en dos ecosistemas alpinos en la Penin-
sula Ibérica: Picos de Europa (PE) y Sierra Nevada (SN). Son eco-
sistemas representativos de los pastizales de alta montafa
atlantica y mediterranea, respectivamente, y mostraron una alta he-
terogeneidad a pequefia escala en tipos de vegetacion (en ade-
lante, habitats). Algunas fronteras entre habitats fueron graduales,
pero en este estudio las evitamos. La extension de cada area de
estudio fue lo suficientemente grande como para capturar la varia-
bilidad espacial y la complejidad de la comunidad vegetal (Losapio
et al. 2019).

Picos de Europa

En el Jou de Los Cabrones (43° 12° 41.8” N, -4° 51’ 32.0” O,
2050 m s.n.m.) estudiamos cuatro habitats (Nava y Fernandez Ca-
sado 1995) que forman un mosaico de parches adyacentes, de
unos pocos a cientos de metros cuadrados (Fig. A1). Por orden de-
creciente de cobertura, fueron: (1) matorral, compuesto por parches
de diferentes tamafios sobre morrenas antiguas cubiertas por
Carex brevicollis y C. ovalis y arbustos enanos como Genista le-
gionensis, Thymus praecox, Silene acaulis o Helianthemum num-
mularium subsp. urrielense; (2) pradera, compuesto por parches
de diferentes tamafios de pastos basdfilos subalpinos con especies
como Trifolium thalii, Armeria cantabrica, Ranunculus carinthiacus
o R. bulbosus; (3) fisuras rocosas, o sea, placas calizas colonizadas
por plantas rupicolas como Globularia repens, Potentilla nivalis,
Gypsophila repens o Saxifraga praetermissa subsp. paniculata; (4)
canchal, compuesto por pedregal con plantas rupicolas como Li-
naria alpina, L. supina, Silene vulgaris subsp. glaerosa'y Crepis pig-
mea. El area de estudio abarcé aproximadamente 500 x 400 m. La
floracion dura desde principios de julio, inmediatamente después
del deshielo, hasta mediados o finales de agosto.

Sierra Nevada

En la Cabecera del San Juan (37° 4’ 21.4” N, -3° 22’ 57.0” O,
2850 m s.n.m.) estudiamos dos habitats correspondientes a dos
grandes parches adyacentes de aproximadamente 5000 m?
(Fig. A1)y cobertura similar: (1) canchal, compuesto por vastas ex-
tensiones de sustrato rocoso seco (cascajal) con herbaceas dis-
persas como Arenaria tetraquetra y arbustos como Silene boryi,
Sideritis glacialis y Reseda complicata; (2) pradera, compuesto por
parches de tamafio variable de pastos alpinos hiumedos (borreguil)
alimentados por agua del deshielo, con una densa cobertura de
Nardus stricta y Festuca iberica (Molero-Mesa et al. 1992) y diver-
sas hierbas entomdfilas. El area de estudio abarcé unos 100 x 100
m. La floracién dura desde principios de julio hasta principios de
agosto.

Muestreo de interacciones

En ambas areas de estudio, entre una y cuatro personas mues-
trearon por separado las interacciones planta-visitante floral todos
los dias soleados y sin viento durante gran parte del periodo de flo-
racion (del 5 de julio al 15 de agosto de 2010 en PE y del 5 de julio
al 5 de agosto de 2011 en SN). Cada muestreo se realiz6é durante
todo el periodo de actividad diurna de los visitantes florales (desde
las 9 a.m. hasta las 6 p.m. en PE y desde las 10 a.m. hasta las 4
p.m. en SN). El muestreo cubrié toda la superficie de cada area de
estudio. Consistio en rastreos de cada parche de habitat del area
de muestreo, cuyas formas son naturalmente irregulares, durante
dos horas, mediante transectos aleatorios. Todos los parches de
habitat fueron muestreados simultaneamente por diferentes perso-
nas o alternativamente por la misma persona cada dia de mues-
treo. El esfuerzo de muestreo por especie de planta dentro de cada
parche de habitat fue proporcional a la abundancia floral. En cada
transecto se registraron todas las visitas observadas a ambos lados
y por delante del observador. Consideramos una visita solo cuando
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el visitante floral claramente toco las anteras o el estigma de la flor.
No contabilizamos los contactos geitonégamos (es decir, dentro de
un mismo individuo de planta) llevados a cabo por el mismo indivi-
duo de insecto. Para cada visita, registramos el habitat y las espe-
cies de planta y visitante floral. En el campo, los visitantes florales
se clasificaron en morfoespecies segun su tamafio, forma y patron
de colores; después fueron enviados a especialistas para su iden-
tificacion (ver agradecimientos). Representantes de cada morfoes-
pecie estan depositados en la coleccién del Area de Biodiversidad
y Conservacion de la Universidad Rey Juan Carlos. El esfuerzo de
muestreo total fue 5882 visitas y 194 h en PE y 11321 visitas y 257
h en SN. Ya que el objetivo fue considerar dos casos diferentes de
heterogeneidad espacial a pequefa escala y no compararlos, no
se considero esencial un esfuerzo de muestreo similar en ambas
areas de estudio.

Analisis de datos

Para cada habitat, construimos dos redes de interacciones: (i)
una cualitativa basada en la matriz de adyacencia de presencia-
ausencia de interacciones y (ii) una cuantitativa basada en el nu-
mero de visitas observadas para cada interaccion. Para cada area
de estudio, construimos una red cualitativa y una cuantitativa, me-
diante la combinacion de las redes a nivel de habitat. Para evaluar
la completitud del muestreo de interacciones en cada habitat, eva-
luamos las curvas de acumulacion de riqueza de interacciones en
funcion de las visitas registradas (Herrera 2005) con el programa
EstimateS 9 (Colwell 2013). La riqueza de interacciones de cada
habitat se estimé mediante los valores asintéticos de la curva de
Clench (1979) con la funcién nls del paquete stats de R. Estimamos
1207 interacciones (IC 95% 1179-1237) en PE y 683 (IC 95% 666-
702) en SN. El porcentaje de la riqueza de interacciones muestre-
ada fue 46% para el canchal, 55% para las fisuras rocosas, 62%
para el matorral y 68% para la pradera en PE; y 80% para el can-
chal y 83% para la pradera en SN.

Para evaluar como la heterogeneidad espacial influyd en el nu-
mero total de interacciones, para cada area de estudio, calculamos
tres porcentajes de interacciones: (i) compartidas entre habitats, (ii)
Unicas debido a reemplazo de especies y (iii) Unicas debido a dife-
rencias en las interacciones entre especies compartidas (Poisot et
al. 2012). Para comprobar si los porcentajes de interacciones com-
partidas entre habitats, Unicas debidas a reemplazo de especies y
Unicas debidas a diferencias en las interacciones entre especies
compartidas difieren de los esperados cuando las especies inter-
accionan al azar, comparamos estos tres valores observados con
los obtenidos para 1000 redes simuladas a nivel de area de estudio.
Cada red simulada a nivel de area de estudio se construyé me-
diante la combinacion de las correspondientes redes simuladas a
nivel de habitat, en las cuales se aleatorizaron las interacciones,
pero se mantuvo el nimero de especies de plantas, el numero de
especies de visitantes florales, la conectancia, el numero de inter-
acciones por especie (modelo nulo quasiswap de Miklés y Podani
2004, paquete vegan de R) y el numero de especies compartidas
de las redes originales.

Para descartar un posible efecto de las diferencias de esfuerzo
de muestreo entre habitats en la cuantificacion de las componentes
del reemplazo de interacciones, comprobamos si los patrones ob-
servados se mantenian al limitar el analisis a los dos habitats con
una completitud de muestreo estimada mayor de 60% en PE.

Comprobamos el efecto de incluir la frecuencia de cada inter-
accion. Para ello, utilizamos las redes a nivel de habitat cuantitati-
vas y calculamos el porcentaje del total de visitas registrado en
cada area de estudio que sumaron las interacciones: (i) comparti-
das entre habitats, (ii) Unicas debido a reemplazo de especies y (iii)
Unicas debido a diferencias en las interacciones de las especies
compartidas respectivamente. Para comprobar si estos porcentajes
de visitas difieren de los esperados cuando las visitas se distribuyen
al azar entre las interacciones, comparamos estos tres valores con
los obtenidos para 1000 redes a nivel de area de estudio simuladas,
compuestas por redes a nivel de habitat aleatorizadas exactamente
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iguales a las observadas en su version cualitativa y con el mismo
numero total de visitas, pero con una distribucién aleatoria de las
visitas entre las interacciones.

Exploramos cémo las diferencias entre habitats en la abundancia
de las especies de plantas compartidas afectaban a las diferencias
en la ocurrencia y frecuencia de interacciones entre habitats. En SN
dicha abundancia deriva de notas de campo y en PE de una carto-
grafia realizada en 2009, basada en censos de presencia/ausencia
de especies en circulos de un radio de 1 m separados por cinco
pasos y que cubrieron mas de la mitad del area de estudio en un di-
sefio estratificado. Comparamos el numero de interacciones y visitas
registradas entre habitats para el subconjunto de plantas comparti-
das (28 especies en PE y 10 en SN) cuya abundancia fue claramente
mayor en uno de los habitats. Comparamos las interacciones (y vi-
sitas) registradas en cada habitat mediante una prueba de signos en
SPSS 17.0 en SN; o mediante una prueba de comparaciéon multiple
de Dunnett en R (funcién glht, paquete multcomp) en PE.

Resultados

Se observaron 105 especies de visitantes florales, 82 de plantas
y 825 interacciones en PE y 113 especies de visitantes florales, 32
de plantas y 508 interacciones en SN (Tabla A1). La contribucion
a la riqueza total de interacciones fue variada entre habitats en PE,
ya que el porcentaje de riqueza estimada correspondiente a cada
habitat individual respecto del total de riqueza estimada para el con-
junto de habitats fue de entre 7% (canchal) y 54% (pradera). La
contribucion a la riqueza total de interacciones de ambos habitats
en SN fue similar, ya que el porcentaje de interacciones estimado
correspondiente a cada habitat supuso en ambos casos un ca. 60%
de la riqueza estimada para el conjunto de habitats (Fig. 1).

El 34% de las especies de visitantes florales y el 46% de las
especies de plantas que recibieron visitas fueron exclusivas de un
habitat en PE, asi como el 52% de las especies de visitantes flo-
rales y el 62% de especies de plantas visitadas en SN. El 73% y
el 85% de las interacciones fueron unicas de un habitat particular
en PE y SN, respectivamente (Fig. 2). Este porcentaje de interac-
ciones Unicas de alguno de los habitats fue menor que el esperado
bajo el supuesto de que las interacciones ocurren al azar en PE
(P < 0.001) pero similar al esperado bajo dicho supuesto en SN
(Fig. A2-a).

El 74% de las interacciones unicas de un habitat determinado
se debio a diferencias en las interacciones entre especies compar-
tidas en PE y el 29% en SN (Fig. 2). Todos los habitats mostraron
porcentajes de interacciones unicas totales (Figs. A3-a y A4-a) y
de interacciones unicas debidas a diferencias en las interacciones
entre especies compartidas (Figs. A3-c y A4-c) significativamente
menores que los esperados bajo el supuesto de que las interaccio-
nes ocurren al azar (P < 0.001). Los habitats de SN tuvieron por-
centajes de interacciones unicas debidas a reemplazo de especies
menores que los esperados bajo el supuesto de que las interaccio-
nes ocurren al azar (P < 0.001) (Fig. A4-b). No hubo diferencias
significativas entre redes observadas y simuladas para los porcen-
tajes de interacciones Unicas debidas a reemplazo de especies en
PE (Fig. A3-b).

Al limitar el andlisis a los dos habitats con una completitud de
muestreo estimada mayor de 60% en PE, el 19% de las interac-
ciones fueron compartidas entre habitats y el 44 y el 56% de las
interacciones totales y de las interacciones Unicas respectiva-
mente se debieron a diferencias en las interacciones entre espe-
cies compartidas.

Las visitas correspondientes a interacciones unicas totales re-
presentaron el 29% del total de visitas en PE y el 47% en SN
(Fig. 3). Ambos porcentajes fueron menores que los esperados
bajo el supuesto de que las visitas se distribuyen aleatoriamente
entre las interacciones (P < 0.001) (Fig. A2-b). Las interacciones
Unicas debidas a diferencias en las interacciones entre especies
compartidas aportaron el 22% de las visitas en PE y ca. 5% en SN
(Fig. 3). Todos los habitats observados mostraron porcentajes de
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Figura 1. Riqueza de interacciones estimada en cada habitat, calculada mediante la asintota de la curva de acumulacién de riqueza de interacciones vs.

numero de visitas registrado.

Figure 1. Estimated interaction richness in each habitat calculated by means of the asymptote of the accumulation curve of interaction richness vs. number

of recorded visits.

INTERACCIONES (%)

Picos de Europa Sierra Nevada
FISURAS CANCHAL PRADERA  CANCHAL

REEMPLAZO
DE ESPECIES

MATORRAL

PRADERA

(%)
5
g
a
=
o
o

DIFERENCIAS EN LAS
INTERACCIONES ENTRE
ESPECIES COMPARTIDAS

VISITAS (%)

Picos de Europa Sierra Nevada

FISURAS CANCHAL PRADERA CANCHAL
14.4
1.8
REEMPLAZO
DE ESPECIES
MATORRAL  PRADERA

DIFERENCIAS EN LAS
INTERACCIONES ENTRE
ESPECIES COMPARTIDAS

COMPARTIDAS

Figura 2. Porcentaje de interacciones proporcionado por cada habitat a
toda la comunidad. Cada circulo representa un habitat. Gris: porcentaje de
interacciones compartidas, blanco: porcentaje de interacciones unicas, por
reemplazo de especies (arriba) y por diferencias en las interacciones entre
especies compartidas por los habitats (abajo).

Figure 2. Percentage of interactions provided by each habitat to the whole
community. Each circle represents a habitat. Grey: percentage of shared
interactions, white: percentage of unique interactions, by species turnover
(top) and by differences in interactions among shared species (bottom).

Figura 3. Porcentaje de visitas correspondiente a cada tipo de interaccion.
Cada circulo representa un habitat. Gris: porcentaje de visitas correspon-
dientes a interacciones compartidas, blanco: porcentaje de visitas corres-
pondientes a interacciones Unicas, por reemplazo de especies (arriba) y por
diferencias en las interacciones entre especies compartidas por los habitats
(abajo).

Figure 3. Percentage of visits belonging to each type of interaction. Each
circle represents a habitat. Grey: percentage of visits belonging to shared
interactions, white: percentage of visits belonging to unique interactions, by
species turnover (top) and by differences in interactions among shared spe-
cies (bottom).
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visitas correspondientes tanto al total de interacciones uUnicas (Figs.
A5-a y A6-a) como a las debidas a diferencias en las interacciones
entre especies compartidas (Figs. A5-c y A6-c) menores que los
esperados en caso de que las visitas se distribuyeran aleatoria-
mente entre las interacciones (P < 0.001). Los porcentajes de visi-
tas correspondientes a interacciones uUnicas debidas a reemplazo
de especies también fueron menores que los esperados en tal su-
puesto en todos los habitats excepto el canchal de PE (P < 0.001)
(Figs. A5-b y A6-b).

En PE, las plantas recibieron significativamente mas interaccio-
nes (z > 19, P < 0.001) y visitas (z > 62, P <0.001) en el habitat
donde fueron mas abundantes (Tabla A2). En SN, los patrones no
difirieron ni para interacciones (P = 0.18) ni para visitas (P = 0.75),
aunque hubo una ligera tendencia a que mayor abundancia con-
dujera a mas interacciones (Tabla A3).

Discusion

Tres resultados de este estudio destacan la importancia de la
heterogeneidad espacial a pequefia escala para la diversidad de
interacciones planta-visitante floral: (1) alto porcentaje de especies
Unicas de un solo habitat, (2) alto porcentaje de interacciones uni-
cas de un solo habitat y (3) alto porcentaje de interacciones Unicas
debidas a diferencias en las interacciones entre especies compar-
tidas. Las modestas diferencias en el esfuerzo de muestreo entre
habitats no parecen ser la causa principal de las diferencias obser-
vadas en la diversidad de interacciones ni de los altos porcentajes
de interacciones Unicas, pues los patrones se mantuvieron al limitar
el andlisis a los dos habitats con una completitud de muestreo es-
timada mayor de 60% en PE. Debido a su limitado efecto en los re-
sultados generales, a continuacion no consideraremos las dos
redes a nivel de habitat mas pequefas y nos centraremos en los
patrones y mensajes generales de nuestro estudio.

Las diferencias en las interacciones entre especies compartidas
contribuyeron de manera importante al reemplazo de interacciones
en ambas areas de estudio, especialmente en PE. Si bien la domi-
nancia de las diferencias en las interacciones entre especies com-
partidas es frecuente al estudiar la variacion temporal de las
interacciones planta-visitante floral (CaraDonna et al. 2017; Ha-
chuy-Filho et al. 2020; Wang et al. 2020), este resultado contrasta
con estudios previos sobre la variacion espacial de las mismas a
escala de paisaje, donde el reemplazo de especies supone la
mayor contribucion al reemplazo de interacciones (Simanonok y
Burkle 2014; Trgjelsgaard et al. 2015; Noreika et al. 2019). Ademas,
contradice la suposicion de que las especies que interaccionan lo
hacen dondequiera que coexisten (Evans et al. 2013; Norfolk et al.
2015) y apoya la hipotesis de que el reemplazo de especies no pre-
dice el reemplazo de interacciones (Poisot et al. 2012). Ignorar las
diferencias en las interacciones entre especies compartidas por los
habitats oculta un componente importante de la diversidad de inter-
acciones debida a heterogeneidad espacial.

Las diferencias en las interacciones entre especies compartidas
pueden explicarse por diferencias entre habitats: (1) en los rasgos
morfoldgicos, conductuales o fenolégicos de las especies y (2) en
la abundancia relativa de especies (Poisot et al. 2015). No explo-
ramos las diferencias morfolégicas o conductuales, pero dado el
corto periodo de floracién, no hubo diferencias fenolégicas entre
habitats. Las diferencias en la abundancia de plantas explicaron,
al menos parcialmente, la alta contribucion de las diferencias en
las interacciones entre especies compartidas al reemplazo de inter-
acciones. Este resultado apoya el importante papel de la abundan-
cia de las especies de plantas para predecir las interacciones
planta-visitante floral en base a la optimizacién de la busqueda de
alimento (Heinrich 1975; Stang et al. 2006), y coincide con resulta-
dos previos sobre el efecto de la composicion vegetal a escala fina
en el reemplazo de interacciones planta-visitante floral en alta mon-
tafia (Losapio et al. 2019). Las interacciones compartidas, aunque
menos numerosas que las interacciones Unicas, monopolizaron la
mayoria de las visitas, debido a que el numero de visitas por espe-
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cie suele mostrar una distribucion mas heterogénea que el nimero
de interacciones por especie (Bascompte et al. 2006). Esto con-
cuerda con hallazgos anteriores que indican que las interacciones
frecuentes son espacialmente mas consistentes y, por lo tanto, me-
recen especial consideracion para la conservacion (Carstensen et
al. 2014). Sin embargo, su baja frecuencia no disminuye la impor-
tancia de las interacciones Unicas para la conservacion de la hete-
rogeneidad espacial. Por ejemplo, aunque eliminar las interacciones
exclusivas de pradera supuso la pérdida del 16% de las visitas en
Sierra Nevada, también supuso la pérdida del 24% al 94% de las
visitas de las 10 especies de plantas compartidas entre habitats
(Tabla A3).

Los resultados de los modelos nulos sugieren que los rasgos y
la abundancia de las especies probablemente limitaron el reem-
plazo de interacciones, asi como la componente del reemplazo de
interacciones debida a diferencias en las interacciones entre espe-
cies compartidas entre habitats en ambas zonas de estudio. Pero
solo limitaron el reemplazo de interacciones debido a reemplazo
de especies en Sierra Nevada. Esto ultimo podria deberse al bajo
porcentaje de interacciones unicas debidas a reemplazo de espe-
cies observado en Picos de Europa. En consonancia con lo ante-
rior, las redes observadas también mostraron un porcentaje de
visitas correspondientes a interacciones Unicas mucho menor que
el esperado para una distribucion aleatoria de las visitas, debido a
que las interacciones compartidas entre habitats concentraron ma-
yores frecuencias de visita.

La diversidad de interacciones de polinizacion se ve afectada
por los cambios de uso del suelo a través de la destruccion o frag-
mentacion del habitat (Sabatino et al. 2010; Ferreira et al. 2013).
La homogeneizacion espacial a pequefia escala es un daflo menos
obvio, pero potencialmente importante. En base a la propuesta de
Poisot et al. (2012), nuestros resultados se pueden utilizar para
cuantificar el efecto que los cambios de uso del suelo causaran en
la diversidad de interacciones de la comunidad vegetal. El efecto
maximo que supondria la degradacion de un habitat puede esti-
marse en términos de porcentajes de especies de plantas, interac-
ciones y visitas a nivel de area de estudio. Igualmente, puede
cuantificarse el efecto maximo de dos cambios de uso del suelo
plausibles en ecosistemas alpinos: (1) destruccion de praderas por
aumento en la presién de acampada en PE y (2) desaparicion de
praderas debida a una disminucién de la capa de nieve a causa del
cambio climatico en SN. El efecto de la destruccion total de las pra-
deras puede calcularse como el porcentaje de especies, interac-
ciones y visitas que se perderian en cada comunidad al perder este
habitat. Esto supondria la pérdida del 9% de plantas, 31% de inter-
acciones y 18% de visitas en PE y 28% de plantas, 44% de inter-
acciones y 16% de visitas en SN. Aunque la destruccion total de
las praderas no es un escenario realista, ilustra como una pérdida
modesta de especies puede implicar una importante pérdida de
interacciones. Este resultado, por un lado, fortalece los argumentos
a favor de la conservacion de la heterogeneidad espacial en alta
montafa y, por otro, invita a utilizar la interrupcion de interacciones
en lugar de la extincion de especies como alerta temprana del co-
lapso funcional del ecosistema (Valiente-Banuet et al. 2014).

Es necesario tener en cuenta algunas limitaciones y recomen-
daciones a considerar en futuras investigaciones. En primer lugar,
los resultados indican un elevado nivel de idiosincrasia y seria de-
seable disponer de réplicas espaciales y temporales. En segundo
lugar, estudios futuros que combinen informacién sobre compatibi-
lidad de rasgos y abundancias relativas de plantas pueden mejorar
la comprension de los mecanismos que determinan la ocurrencia y
frecuencia espaciales de las interacciones (Dupont et al. 2014; Poi-
sot et al. 2015). En tercer lugar, la materializacion de las interac-
ciones varia mucho no solo espacialmente sino también
temporalmente (Alarcon et al. 2008; Burkle et al. 2013; Chavez-
Gonzalez et al. 2020). Por tanto, algunas interacciones ausentes
pueden deberse a variaciones temporales en las interacciones de
polinizacién (Kaiser-Bunbury et al. 2010; Montero-Castafio y Vila
2017; Vizentin-Bugoni et al. 2020), cuya inclusién probablemente
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reduciria el nUmero de interacciones Unicas y, en consecuencia, la
pérdida de interacciones predicha. En cuarto lugar, considerar los
efectos sobre las tasas reproductivas de las especies vegetales
permitiria cuantificar el efecto de disminuir la heterogeneidad es-
pacial de manera mas realista, aunque implica una tarea ardua.

Conclusiones

Aunque sabemos que las interacciones planta-visitante floral
varian espacialmente, esta es la primera evaluacion del papel de
la heterogeneidad espacial a pequefia escala en la diversidad de
interacciones planta-visitante floral. Encontramos que la heteroge-
neidad espacial a pequefia escala aumenté la cantidad de interac-
ciones. Ademas, una gran proporcién de interacciones exclusivas
de un habitat fue debida a diferencias en las interacciones entre
especies compartidas por los habitats, lo que demuestra que el re-
emplazo de especies no predice bien el reemplazo de interaccio-
nes. La variacion entre habitats en abundancia de especies de
plantas jugd un papel relevante en la explicacion de la ocurrencia
y frecuencia de interacciones. El estudio de dos ecosistemas alpi-
nos mostro la importancia de conservar la heterogeneidad espacial
a pequefia escala para el mantenimiento de la diversidad de las
interacciones de polinizacion y ayudé a predecir el efecto de la ho-
mogeneizacion producida por el cambio climatico o los cambios de
uso del suelo.
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Sierra Nevada
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Figura A1. Distribucién espacial de los diferentes tipos de habitat en cada area de estudio.
Figure A1. Spatial distribution of the different habitats within each study areas.

Tabla A1. Dimensiones de las redes a nivel de habitat de Picos de Europa y Sierra Nevada.
Table A1. Dimensions of habitat-level networks of Picos de Europa and Sierra Nevada.

Picos de Europa Sierra Nevada
Pradera Matorral Fisuras Canchal Pradera Canchal
N° de especies de plantas 51 47 60 15 21 23
N° de especies de visitantes florales 85 73 58 21 89 78
N° de interacciones 444 373 261 41 299 287
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Figura A2. Porcentaje de interacciones tnicas totales de alguno de los habitats (panel izquierdo) y visitas correspondientes a interacciones unicas totales
de alguno de los habitats (panel derecho) de las redes observadas a nivel de area de estudio (negro) de Picos de Europa (panel superior) y Sierra Nevada
(panel inferior) en comparacién con las de 1000 redes simuladas a nivel de area de estudio (gris), construidas mediante la combinacién de redes simuladas
a nivel de habitat (modelo nulo quasiswap) que comparten el mismo niimero de especies que los habitats originales.

Figure A2. Percentage of total interactions unique to one the habitats (left panel) and visits corresponding to total interactions unique to one of the habitats
(right panel) of the observed networks at the study area level (black) of Picos de Europa (upper panel) and Sierra Nevada (lower panel) compared to those
of 1000 simulated networks at the study area level (grey), composed by the compilation of simulated networks at the habitat level (quasiswap null model)
which share the same number of species than the original habitats.
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Figura A3. Porcentaje de interacciones unicas totales (izquierda), por reemplazo de especies (centro) y por diferencias en las interacciones entre especies
compartidas (derecha) de las redes observadas (negro) para cada habitat en Picos de Europa en comparacién con las de 1000 redes simuladas (gris)
(modelo nulo quasiswap), con el mismo numero de especies compartidas.

Figure A3. Percentage of total unique interactions (left), unique interactions by species turnover (center) and unique interactions by differences in inter-

actions among shared species (right) of the observed (black) networks for each habitat in Picos de Europa compared to those of 1000 simulated networks
(grey) with the same dimensions (quasiswap null model), with the same number of shared species.
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Figura A4. Porcentaje de interacciones tnicas totales (izquierda), unicas por reemplazo de especies (centro) y tnicas por diferencias en las interacciones
entre especies compartidas (derecha) de las redes observadas (negro) para cada habitat en Sierra Nevada en comparacioén con las de 1000 redes simu-
ladas (gris) (modelo nulo quasiswap), con el mismo numero de especies compartidas.

Figure A4. Percentage of total unique interactions (left), unique interactions by species turnover (center) and unique interactions by differences in inter-
actions among shared species (right) of the observed (black) networks for each habitat in Sierra Nevada compared to those of 1000 simulated networks
(grey) with the same dimensions (quasiswap null model), with the same number of shared species.

PRADERA 130 PRADERA 90-_ PRADERA
|v— 45,
o))

18 26 30 55 80 15 21 27

MATORRAL  130; [MATORRAL g0, |MATORRAL
|— 45
0 0

5 20 30 2 5 8 0 15 25

FISURAS 150 FISURAS 120, |risuras
45/ | 60
0

4 7 1 6 11
CANCHAL 600 CANCHAL 300 CANCHAL

Frecuencia

150

1.5 3.0 00 0.3 0600 1 2

a) Visitas correspondientes  b) Visitas correspondientes  c) Visitas correspondientes
a interacciones Unicas a interacciones Unicas a interacciones Unicas
totales (%) por recambio de especies (%) por diferencias en las
interacciones entre
especies compartidas (%)

Figura A5. Porcentaje de visitas correspondientes al total de interacciones Unicas, interacciones unicas por reemplazo de especies e interacciones Unicas
por diferencias en las interacciones entre especies compartidas de los habitats observados de la red de Picos de Europa (negro) frente a 1000 habitats
simulados con la misma distribucién de interacciones pero distribucién aleatoria de visitas (gris).

Figure A5. Percentage of visits corresponding to total unique interactions, unique interactions by species turnover and unique interactions by differences
in interactions among shared species of observed habitats of Picos de Europa network (black) vs. 1000 simulated habitats with the same distribution of
interactions but randomized distribution of visits (grey).
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Figura A6. Porcentaje de visitas correspondientes al total de interacciones Unicas, interacciones unicas por reemplazo de especies e interacciones Unicas
por diferencias en las interacciones entre especies compartidas de los habitats observados de la red de Sierra Nevada (negro) frente a 1000 habitats si-
mulados con la misma distribucién de interacciones pero distribucién aleatoria de visitas (gris).

Figure A6. Percentage of visits corresponding to total unique interactions, unique interactions by species turnover and unique interactions by differences
in interactions among shared species of observed habitats of Sierra Nevada network (black) vs. 1000 simulated habitats with the same distribution of inter-
actions but randomized distribution of visits (grey).

Tabla A2. Numero de interacciones y visitas de plantas de la red de Picos de Europa en el habitat donde fueron mas abundantes (habitat principal) en
comparacioén con los otros habitats donde estas plantas estuvieron presentes. Se excluyeron las especies de plantas raras y poco visitadas.

Table A2. Number of interactions and visits of plants of the Picos de Europa network in the habitat where they were most abundant (main habitat) compared
to the other habitats where these plants were present. Rare and poorly visited plant species have been excluded.

Pradera Matorral Fisuras Canchal

Especies de plantas Habitat principal Interacciones Visitas Interacciones Visitas Interacciones Visitas Interacciones Visitas
Alchemilla plicatula Matorral 12 52 2 2 14 26 1 1
Anthyllis vulneraria Matorral 1 9 7 77 3 13 - -
Arenaria purpurascens Matorral 10 67 11 41 4 8 2 2
Armeria cantabrica Pradera 35 387 9 178 6 72 1 1
Dethawia tenuifolia Matorral 5 10 1 29 5 6 4 4
Eryngium bourgatii Pradera 15 7 - - 9 69 1 48
Galium album Pradera 6 23 - - 6 8 2 2
Gentiana verna Matorral 9 4 12 - - - -
Gypsophylla repens Matorral 4 1 13 20 12 45 - -
Helianthemum nummularium Matorral 15 53 20 212 14 72 - -
H. oelandicum Matorral 3 4 15 40 2 2 - -
Lotus corniculatus Pradera 12 93 4 6 5 3 7
Minuartia verna Matorral 1 2 1 37 6 1" - -
Myosotis alpestris Matorral 7 20 5 1 3 6 3 3
Paronychia kapela ssp. serpyllifolia Canchal - - 0 7 22 0 0
Pritzelago alpina Pradera 19 76 21 142 1 1 - -
Ranunculus alpestris Canchal 3 4 2 14 2 7 0 0
R. bulbosus Pradera 22 183 10 30 1 1 - -
R. carinthiacus Pradera 15 63 12 63 - - - -
Saxifraga conifera Matorral 2 3 10 64 3 8 - -
Scilla verna Pradera 16 91 6 27 - - - -
Sempervivum vicenteii Pradera 13 44 - - 7 24 - -
Sideritis hyssopifolia Fisura - - 0 0 6 9 - -
Silene acaulis Matorral 15 35 22 215 7 43 - -
Thymus praecox Matorral 26 216 23 225 16 131 2 6
Trifolium pratense Pradera 6 30 - - 1 1 - -
T. thalli Pradera 10 121 5 15 6 14 1 3
Vicia pyrenaica Canchal 6 21 6 2 0 0
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Tabla A3. Numero de interacciones y visitas de plantas de la red de Sierra Nevada en el habitat donde fueron mas abundantes (habitat principal) en com-
paracién con el otro habitat donde estaban presentes estas especies de plantas. Se han excluido las especies de plantas raras y poco visitadas.

Table A3. Number of interactions and visits of plants of the Sierra Nevada network in the habitat where they were most abundant (main habitat) compared
to the other habitat where these plant species were present. Rare and poorly visited plant species have been excluded.

Pradera Canchal
Especies de plantas Habitat principal Interacciones Visitas Interacciones Visitas
Arenaria tetraquetra Canchal 39 740 56 2395
Campanula hermini Pradera " 29 2 2
Carduus carlinoides Pradera 9 195 17 310
Euphrasia willkommii Pradera 10 18 4 31
Herniaria boissieri Canchal 14 139 6 35
Jasione amethystina Canchal 7 208 26 655
Leontodon microcephalus Pradera 34 444 20 134
Linaria aeruginea Canchal 1 13 1 1
Lotus corniculatus Pradera 8 678 6 66
Silene rupestris Pradera 1 145 8 47
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