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1. RESUMEN. 

 

La polinización entomófila constituye uno de los servicios ecosistémicos más relevantes para la 

producción agrícola mundial. En Chile, el zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine) es un cultivo 

hortícola de alta dependencia de polinizadores, donde Apis mellifera representa el principal visitante 

floral. Sin embargo, la relación entre la actividad de forrajeo de esta especie, las condiciones 

microclimáticas y florales del cultivo, y su eficiencia real como polinizador no ha sido suficientemente 

caracterizada a escala local. La presente tesis abordó esta problemática mediante el análisis 

integrado de la actividad y eficiencia de A. mellifera en un cultivo comercial de zapallo camote 

ubicado en la localidad de Chada, comuna de Paine, Región Metropolitana, durante la temporada 

2024-2025. 

Se evaluaron ensayos de visita única y visitas grupales a flores pistiladas, registrando la duración y 

frecuencia de las visitas, la densidad de flores estaminadas y variables microclimáticas a escala de 

flor y ambiente. La eficiencia de polinización se estimó a partir de la deposición de granos de polen 

por cm² en el estigma, cuantificada mediante procesamiento digital de imágenes con el software 

ImageJ. Los datos fueron analizados mediante modelos lineales generalizados, modelos funcionales 

no lineales alternativos y análisis de vías. 

Los resultados mostraron que la actividad de A. mellifera respondió de manera diferencial según la 

escala de observación. En visitas individuales, la duración de la visita y las condiciones 

microclimáticas de la flor fueron los principales predictores de la deposición de polen, con un patrón 

horario no lineal caracterizado por un pico de deposición a las 11:00 horas. En visitas grupales, la 

tasa de visitas por hora fue el predictor más relevante, modulada negativamente por la densidad 

floral. El modelo lineal presentó el mejor ajuste a los datos (AIC = 539.82; R² McFadden = 0.661), 

mientras que la comparación entre valores observados en visitas únicas y los proyectados por el 

modelo grupal reveló un patrón predominantemente subaditivo, en que la eficiencia por visita 

individual fue inferior a la proyectada en la mayoría de los bloques horarios, con excepción de las 



 

11:00 horas, período de máxima receptividad estigmática, donde la interacción fue de tipo aditivo. 

El análisis de vías confirmó la robustez de los mapas de relaciones entre variables en ambos tipos de 

ensayo. La presencia ocasional de Bombus terrestris como visitante floral incrementó 

significativamente la deposición de polen (3.2 veces mayor a la de A. mellifera; Wilcoxon p = 0.007), 

evidenciando complementariedad funcional entre especies y sugiriendo que estrategias de manejo 

que incorporen diversidad de polinizadores podrían optimizar el servicio de polinización en este 

cultivo. 

Se concluye que la eficiencia de polinización del zapallo camote no depende exclusivamente del 

número de visitas florales de Apis mellifera, sino que está estrechamente determinada por la 

interacción entre el microambiente floral, la dinámica colectiva de forrajeo y la composición del 

ensamblaje de polinizadores. Estos resultados entregan bases científicas para el manejo eficiente de 

polinizadores en sistemas hortícolas dependientes de insectos en Chile central. 

 



 

2. INTRODUCCIÓN GENERAL  

La polinización mediada por insectos constituye uno de los servicios ecosistémicos más relevantes 

para el funcionamiento de los ecosistemas naturales y la producción agrícola, al permitir la 

reproducción de una amplia diversidad de especies vegetales y contribuir directamente al 

rendimiento y calidad de numerosos cultivos de importancia alimentaria (Hoehn et al., 2008; Vieli & 

Barahona, 2023). A nivel global, una proporción significativa de los cultivos agrícolas presenta algún 

grado de dependencia a los polinizadores (Klein et al., 2007; Garibaldi et al., 2013), lo que sitúa a la 

polinización como un proceso clave para la seguridad alimentaria, la estabilidad productiva y la 

sostenibilidad de los agroecosistemas. 

En los sistemas agrícolas, la eficiencia del servicio de polinización no depende únicamente de la 

presencia de polinizadores, sino también de su actividad de forrajeo, la cual puede verse 

fuertemente influida por factores ambientales y biológicos a distintas escalas. En particular, variables 

microclimaticas como la temperatura, la humedad relativa y la radiación solar han sido ampliamente 

reconocidas como determinantes del comportamiento de los polinizadores, afectando tanto la 

frecuencia de visitas florales como la duración de éstas (Valdés, 2002; Clarke & Robert, 2018). 

Estudios recientes han mostrado que una proporción considerable de la variación en la actividad de 

forrajeo de Apis mellifera puede explicarse a partir de condiciones climáticas locales, lo que incluso 

ha permitido el desarrollo de modelos predictivos relacionados con su actividad (Clarke & Robert, 

2018). 

Apis mellifera es reconocida como el principal polinizador domesticado a nivel mundial y cumple un 

rol central en la polinización de numerosos cultivos agrícolas. En Chile, el 54,3% de los cultivos 

presenta una alta dependencia de los polinizadores, mientras que un 5,4%, entre ellos kiwi, sandía, 

melón y zapallo, depende de manera esencial de la polinización entomófila (Vieli & Barahona, 2023). 

Dentro de este grupo, el zapallo camote (Cucurbita maxima var. paine) constituye una hortaliza de 

relevancia productiva a nivel nacional. Según el Instituto Nacional de Estadísticas, durante el año 

2024 se establecieron aproximadamente 4.280 hectáreas de este cultivo, posicionándolo entre los 

principales cultivos hortícolas del país (INE, 2024). 

El zapallo camote pertenece a la familia Cucurbitaceae y presenta un sistema reproductivo monoico, 

en el cual las flores estaminadas y pistiladas se desarrollan en la misma planta. La floración es de 

corta duración y las flores pistiladas permanecen receptivas durante un único día, lo que hace que 



 

la polinización dependa exclusivamente de la actividad de los insectos polinizadores durante una 

ventana temporal limitada (Krarup & Konar, 1998; Knapp & Osborne, 2019). En este contexto, la 

eficiencia de la polinización resulta especialmente sensible a variaciones en la actividad de los 

polinizadores y en las condiciones ambientales que rodean a la flor. 

Diversos estudios han relacionado la riqueza de polinizadores y el número de grupos funcionales con 

el éxito reproductivo de los cultivos (Garibaldi et al. 2013; Hoehn et al., 2008; Ricketts et al. 2008). A 

nivel nacional, Vieli y Barahona (2023) señalan que A. mellifera constituye el principal polinizador en 

una amplia variedad de cultivos agrícolas en Chile, destacando su dominancia en frecuencia de visitas 

florales en sistemas hortícolas dependientes de insectos polinizadores. Sin embargo, aunque la 

frecuencia de visitas ha sido ampliamente utilizada como indicador del servicio de polinización, esta 

medida no siempre refleja adecuadamente la eficiencia del proceso, la cual depende también de la 

calidad de la visita, expresada en términos de deposición efectiva de polen en el estigma (Harder & 

Thomson, 1989; Garibaldi et al., 2013). 

En este sentido, persisten vacíos de conocimiento respecto a qué factores influyen sobre la actividad 

de Apis mellifera a escala de flor, como la densidad floral y el microclima, y cómo estas variaciones 

modifican su eficiencia de polinización tanto a nivel individual como grupal. Asimismo, resulta 

relevante evaluar si la eficiencia observada en visitas individuales es consistente con la eficiencia 

estimada a partir del comportamiento grupal y qué tipo de interacción se produce entre ambas 

escalas de análisis, permitiendo una comprensión más integrada del proceso de polinización. 

En este contexto, la presente tesis analiza la actividad de Apis mellifera en relación con la densidad 

floral y el microclima floral, y su vínculo con la eficiencia de polinización del zapallo camote 

(Cucurbita maxima var. paine). A través de un enfoque observacional y analítico, el estudio busca 

contribuir a una comprensión integrada del proceso de polinización en sistemas hortícolas altamente 

dependientes de insectos polinizadores, aportando antecedentes relevantes para la evaluación 

ecológica y el manejo de A. mellifera como polinizador en agroecosistemas de Chile central. 

 



 

3. CAPÍTULOS 

3.1. Resumen     

La eficiencia de polinización en cultivos entomófilos depende no solo de la abundancia de 

polinizadores sino también de la calidad de las visitas florales y del contexto ambiental en que estas 

ocurren. En Cucurbita maxima var. paine, cultivo con alta dependencia de polinizadores entomófilos, 

A. mellifera constituye el principal visitante floral; sin embargo, los factores microclimáticos y 

biológicos que modulan su eficiencia a escala de flor han sido escasamente caracterizados. En este 

estudio se evaluó la actividad de A. mellifera mediante ensayos de visita única (n = 25) y visitas 

grupales (n = 19) en un cultivo comercial de zapallo camote ubicado en Chada, Paine, Región 

Metropolitana, durante la temporada 2024. Se registraron la duración y frecuencia de las visitas, la 

densidad de flores estaminadas y variables microclimáticas a escala de flor. La eficiencia de 

polinización se estimó a partir de la deposición de granos de polen por cm² en el estigma, 

cuantificada mediante análisis digital de imágenes. Los datos fueron analizados mediante modelos 

lineales generalizados, modelos funcionales alternativos y análisis de vías. 

En visitas individuales, la duración de la visita fue el principal predictor de la deposición de polen 

(χ²(1) = 71.54, p < 2.2 × 10⁻¹⁶), con un patrón horario no lineal y pico de deposición a las 11:00 horas. 

En visitas grupales, la tasa de visitas por hora fue el predictor dominante (χ²(1) = 342.28, p < 2.2 × 

10⁻¹⁶), modulada negativamente por la densidad floral en ambos tipos de ensayo. El GLM presentó 

el mejor ajuste a los datos grupales (AIC = 539.82, R² McFadden = 0.661). La comparación entre valores 

observados en visitas únicas y proyectados por el modelo grupal reveló un patrón 

predominantemente subaditivo, donde la eficiencia por visita individual fue inferior a la proyectada 

en la mayoría de los bloques horarios; sin embargo, a las 11:00 horas —período de máxima 

receptividad estigmática— la interacción fue de tipo aditivo. La presencia de Bombus terrestris 

incrementó la deposición de polen en 3.2 veces respecto a flores visitadas exclusivamente por A. 

mellifera (Wilcoxon W = 11, p = 0.007). 

Se concluye que la eficiencia de polinización del zapallo camote está determinada por la interacción 

entre el microambiente floral, la dinámica de forrajeo de A. mellifera y la composición del ensamblaje 

de polinizadores, más que por la frecuencia de visitas de forma aislada. 
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3.2. Abstract 
  
Pollination efficiency in entomophilous crops depends not only on pollinator abundance but also on 

the quality of floral visits and the environmental context in which they occur. In Cucurbita maxima 

var. Paine, a crop with high dependence on entomophilous pollinators, A. mellifera constitutes the 

main floral visitor; however, the microclimatic and biological factors that modulate its efficiency at 

the flower scale have been poorly characterized. This study evaluated the activity of A. mellifera 

through single-visit trials (n = 25) and group-visit trials (n = 19) in a commercial zapallo camote crop 

located in Chada, Paine, Metropolitan Region, during the 2024 season. Visit duration and frequency, 

staminate flower density, and microclimatic variables at the flower scale were recorded. Pollination 

efficiency was estimated from pollen grain deposition per cm² on the stigma, quantified through 

digital image analysis. Data were analyzed using generalized linear models, alternative functional 

models, and path analysis. 

In single visits, visit duration was the main predictor of pollen deposition (χ²(1) = 71.54, p < 2.2 × 

10⁻¹⁶), with a nonlinear hourly pattern and a peak deposition at 11:00 hours. In group visits, the visit 

rate per hour was the dominant predictor (χ²(1) = 342.28, p < 2.2 × 10⁻¹⁶), negatively modulated by 

floral density in both trial types. The generalized linear model presented the best fit to the group 

visit data (AIC = 539.82, McFadden R² = 0.661). The comparison between observed values in single 

visits and values projected by functional models revealed a pattern of antagonism in per-visit 

efficiency within a group context. The presence of Bombus terrestris increased pollen deposition 3.2-

fold relative to flowers visited exclusively by A. mellifera (Wilcoxon W = 11, p = 0.007). 

It is concluded that the pollination efficiency of zapallo camote is determined by the interaction 

among the floral microenvironment, the foraging dynamics of A. mellifera, and the composition of 

the pollinator assemblage, rather than by visit frequency in isolation. 



 

Keywords Apis mellifera, pollination efficiency, pollen, foraging activity, floral visits, functional 

response, zapallo camote (Cucurbita maxima var. paine) 

 

3.3. Introducción 

Los insectos polinizadores proporcionan un servicio ecosistémico esencial tanto en sistemas 

naturales como agrícolas, siendo responsables de una proporción significativa de la reproducción 

vegetal y de la producción de alimentos a nivel mundial (Klein et al., 2007; Garibaldi et al., 2013). 

Entre ellos, Apis mellifera es el polinizador domesticado más utilizado a escala global debido a su alta 

abundancia, facilidad de manejo y amplio rango de cultivos visitados. Sin embargo, su actividad de 

forrajeo no es constante y se ve fuertemente influida por las condiciones ambientales que rodean a 

la flor (Free, 1993; Willmer, 2011). 

Diversos estudios han demostrado que variables climáticas como la temperatura, la humedad 

relativa, la radiación solar y el viento influyen directamente en la selección floral y en la intensidad 

del forrajeo de A. mellifera (Valdés, 2002; Willmer & Stone, 2004). En huertos de palto, por ejemplo, 

se ha evidenciado que la temperatura y la radiación solar son determinantes en la decisión de las 

abejas respecto de qué flores visitar, afectando tanto la frecuencia como la duración de las visitas 

(Valdés, 2002). De manera consistente, Clarke & Robert (2018) determinaron que hasta el 78 % de 

la variación en la actividad de A. mellifera puede explicarse por cambios en la temperatura y la 

radiación solar, destacando el potencial de estas variables para la construcción de modelos 

predictivos de forrajeo. 

La relevancia de estos factores ambientales adquiere mayor importancia si se considera que, 

aproximadamente, el 54,3 % de los cultivos agrícolas presenta una alta dependencia de insectos 

polinizadores y que un 5,4 % —incluyendo cultivos como kiwi, sandía, melón y zapallo— depende de 

manera obligada de estos organismos para su producción (Vieli & Barahona, 2023). Dentro de este 

grupo, el zapallo camote (Cucurbita maxima Duch. var. Paine) constituye un cultivo hortícola de 

importancia económica a nivel nacional. Según el Instituto Nacional de Estadísticas (INE 2024), 

durante el año 2024 se establecieron 4.280 ha de este cultivo, posicionándolo como el quinto cultivo 

hortícola más relevante del país. 



 

El zapallo camote pertenece a la familia Cucurbitaceae y presenta un sistema reproductivo monoico, 

con flores femeninas y masculinas que abren durante un único día. Esta breve ventana de antesis 

implica que la polinización debe ocurrir en un período limitado, haciendo que el cultivo dependa 

exclusivamente de insectos polinizadores para lograr una fecundación exitosa (Krarup & Konar, 

1998; Knapp & Osborne, 2019). En este contexto, evaluar la actividad de Apis mellifera y su eficiencia 

como polinizador resulta fundamental para comprender su contribución real al proceso reproductivo 

de este cultivo. La eficiencia de polinización se define como la capacidad de un visitante floral para 

depositar granos de polen viables en el estigma por unidad de visita, distinguiéndose de la sola 

frecuencia de visitas al incorporar la calidad del proceso de transferencia polínica (Harder & 

Thomson, 1989; Garibaldi et al., 2013). Así, un polinizador puede presentar alta frecuencia de visita 

sin ser necesariamente eficiente, si la cantidad de polen depositado es baja. 

Un factor adicional que condiciona la eficiencia de los polinizadores es la fenología floral del cultivo, 

entendida como el conjunto de eventos temporales de apertura, receptividad y senescencia de la 

flor, los cuales están estrechamente ligados a las condiciones ambientales bajo las que se desarrolla 

la planta (Free, 1993; Willmer, 2011). En el caso del zapallo camote, la sincronía entre la apertura 

floral y la actividad de los polinizadores resulta determinante, ya que tanto la temperatura como la 

radiación solar no solo modulan el comportamiento de forrajeo de A. mellifera, sino que también 

influyen en el momento y la duración de la receptividad floral (Valdés, 2002; Nepi & Pacini, 1993).  

La densidad floral, entendida como la cantidad de flores estaminadas y pistiladas disponibles 

simultáneamente en el cultivo, constituye otro factor que puede modular la actividad de forrajeo de 

A. mellifera. Una mayor oferta floral incrementa las opciones de recompensa para el polinizador, 

pudiendo diluir su actividad entre múltiples flores y reducir la frecuencia de visita por flor individual, 

mientras que una menor densidad floral puede concentrar las visitas en las flores disponibles (Free, 

1993; Willmer, 2011). En zapallo camote, dado que la proporción de flores estaminadas y pistiladas 

varía a lo largo del período de floración, la densidad floral representa un escenario relevante para 

comprender los patrones de visita de A. mellifera y su efecto sobre la eficiencia de polinización. 

La diversidad de polinizadores en zapallo camote han sido tradicionalmente relacionadas con el éxito 

de la polinización y el rendimiento del cultivo en otras partes del planeta (Hoehn et al., 2008). En 



 

Chile, sin embargo, Donoso y Murúa (2021) describen a A. mellifera como el principal visitante floral 

del cultivo, registrando tasas de visita de entre 0.56 y 1.07 visitas·flor⁻¹·hora⁻¹ y relacionando su 

actividad con el peso de los frutos y el número de semillas. No obstante, pese a esta evidencia, aún 

existe un vacío de información respecto de la eficiencia individual de las visitas y de la contribución 

conjunta de múltiples visitas de A. mellifera bajo distintas condiciones microclimáticas. 

En este estudio se evaluó el efecto de las condiciones climáticas que influyen en la actividad de Apis 

mellifera y su relación con la eficiencia de polinización individual y grupal en el cultivo de zapallo 

camote. En particular, se analizó cómo variables microclimáticas asociadas a la flor femenina 

modulan la actividad de visita y cómo dicha actividad se traduce en una deposición efectiva de polen, 

con el fin de responder a la siguiente pregunta de investigación: ¿cómo influyen las condiciones 

climáticas y la densidad floral en la actividad de Apis mellifera como visitador floral del zapallo 

camote var. Paine, y de qué manera esta actividad afecta la eficiencia del proceso de polinización? 

 

3.4. Objetivos 

 

Objetivo General: 

 

Analizar la actividad de Apis mellifera en relación con la densidad y microclima floral y su 

relación con la eficiencia de polinización del Zapallo Camote (Cucurbita maxima var. Paine) 

 

Objetivos Específicos: 

 

1) Evaluar si la densidad floral de Zapallo camote influye en la actividad de visitas de A. mellifera 

a sus flores. 

2) Evaluar si la actividad de A. mellifera es afectada por la temperatura y luminosidad de las 

flores. 

3)  Comparar la eficiencia de A. mellifera en solitario y en conjunto en la polinización de Zapallo 

Camote. 

 



 

3.5. Hipótesis de trabajo 

 

H1: Las condiciones bióticas o abióticas presentes en la flor pistilada del cultivo de Zapallo Camote 

(Cucurbita maxima var. Paine) se asocian positivamente con la actividad realizada por A. mellifera. 

En tal sentido, se espera que: 

- A un mayor número de flores estaminadas, aumentará la cantidad y la duración de las visitas 

de A. mellifera a las flores pistiladas. 

- La actividad de A. mellifera en las flores pistiladas incrementará con la temperatura y la 

luminosidad 

H2: Una mayor actividad de A. mellifera en flores de zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine) 

debiese aumentar la deposición de polen en el estigma de las flores pistiladas. En tal sentido, se 

espera que: 

- A mayor número de visitas y tiempo de permanencia de A. mellifera en flores de Zapallo 

camote, habrá un mayor número de granos de polen depositados en los estigmas. 

- Si los individuos de A. mellifera no interactúan entre sí, la eficiencia per cápita observada en 

solitario será igual a la eficiencia estimada a partir de la actividad grupal. 

 

3.6. Metodología 

3.6.1. Establecimiento en campo 

 

Para el desarrollo del ensayo se establecieron semillas de zapallo camote (Cucurbita maxima Duch. 

var. Paine), las cuales fueron sembradas en un huerto ubicado en la localidad de Chada (33°53'44.4"S 

70°38'17.6"W, 428 msnm), comuna de Paine, región metropolitana (Chile), durante el mes de julio 

de 2024. El cultivo se estableció en una superficie de 2 ha, con una distancia de plantación de 2 m 

entre hileras y 1 m sobre la hilera, alcanzando una densidad aproximada de 5.000 plantas·ha⁻¹. Con 

el fin de adelantar y concentrar la floración, el cultivo fue manejado bajo túnel, iniciándose la 

floración durante el mes de octubre. 

 



 

El muestreo se realizó a lo largo de 3 semanas, abarcando distintos momentos del período de 

floración del cultivo, específicamente en las fases inicial, intermedia (máxima) y final de floración. 

Las observaciones se efectuaron durante los días 12 de octubre de 2023 y 27 de octubre de 2023, lo 

que permitió evaluar la actividad de los polinizadores bajo distintas condiciones fenológicas y 

ambientales durante la floración del cultivo. 

 

El riego se realizó mediante un sistema de riego tecnificado por goteo, utilizando cinta de 16 mm de 

diámetro, con goteros espaciados cada 40 cm y un caudal nominal de 0.8 L·h⁻¹ por emisor. Para 

asegurar la disponibilidad de polinizadores durante el periodo de floración, el huerto fue manejado 

con la instalación de 20 colmenas de Apis mellifera. Adicionalmente, dado que Bombus terrestris 

puede visitar de forma espontánea las flores del cultivo y contribuir a la deposición de polen, se 

incorporó al análisis una variable que cuantificó el porcentaje de visitas realizadas por esta especie, 

con el fin de evaluar su influencia potencial sobre la deposición de polen en las flores femeninas. 

 
3.6.2. Despliegue floral cultivo 

Se contabilizó el número de flores estaminadas (flor masculina), ubicadas en un metro cuadrado, 

tomando como centro del cuadrante la flor pistilada (flor femenina) usada en el tratamiento de visita 

única y grupal, como una forma de evaluar si la oferta de flores estaminadas alrededor de la flor 

pistilada influye en las visitas de Apis mellifera a las flores. 

 

3.6.3. Eficiencia de la actividad Apis mellifera 

 

3.6.3.1. Visita Única  

 

Se evaluó la eficiencia de Apis mellifera mediante ensayos de visita única (en adelante EVU) y su 

actividad a partir del tiempo de duración de las visitas en la producción de semillas de zapallo 

camote. Para los EVU, se aislaron 25 flores femeninas de zapallo antes de la antesis floral, mediante 

una bolsa de malla de 17 cm de ancho por 23 cm de largo. Cuando la flor se encontró en antesis, se 

descubrieron las flores pistiladas de forma individual y escalonada a lo largo de la floración, para que 

la flor fuese polinizada por una visita individual de Apis mellifera. Con el fin de distribuir las flores de 



 

zapallo camote para que sean visitadas por Apis mellifera a lo largo de todo el rango horario de 

mayor actividad, siendo este de 9 y 13 horas, se realizaron EVUs a 5 flores cada una hora desde las 

9 am hasta las 13 pm, dando un total de 5 bloques horarios.  

 

Se consideró como visita floral cuando Apis mellifera ingresó a la flor y mantuvo contacto de su 

cuerpo y/o patas con el estigma. Además, se registró el tiempo de duración de la visita (desde que 

Apis mellifera ingresó a la flor e hizo contacto de su cuerpo o patas con el estigma, hasta que hizo 

abandono de la flor). Luego de la visita de Apis mellifera, el estigma floral fue extraído según la 

metodología descrita por Ramello (2021). Para ello se cortó el estigma desde su base y fue 

almacenado en una bolsa plástica con cierre hermético de 5 x 7 cm con alcohol al 70%, con una 

etiqueta detallando fecha, hora y planta. Las muestras obtenidas fueron refrigeradas 

inmediatamente en una nevera portátil provista con bolsas de gel refrigerante para evitar el 

deterioro de los pistilos. Se trasladaron las muestras del campo al laboratorio, para finalmente ser 

procesadas y se cuantificó la deposición de polen en los estigmas.  

 

En cada visita se registró la temperatura, humedad relativa y luminosidad a la que se encontraba 

expuesta la flor, mediante mediciones puntuales tomadas de manera simultánea a la visita del 

polinizador. Para ello, el sensor correspondiente (termómetro, higrómetro o luxómetro, según la 

variable) se posicionó a pocos centímetros de la flor, orientado directamente hacia esta, con el fin 

de capturar las condiciones microclimáticas inmediatas percibidas por A. mellifera durante el 

forrajeo, y no las condiciones generales del sitio de muestreo. Esta aproximación se justifica 

considerando que estas variables agroclimáticas son las que más inciden en la actividad de A. 

mellifera (Caselles et al., 2019). 

 

3.6.3.2. Visita grupal 

 

Se evaluó la relación entre las visitas sucesivas de individuos de Apis mellifera a una flor pistilada de 

zapallo camote y el número de granos de polen depositados. Para ello se aislaron 19 flores femeninas 

de zapallo camote, previo a la antesis, mediante el uso de una bolsa de malla de 17 cm de ancho por 

23 cm de largo. Al momento de la antesis las flores fueron descubiertas por un rango de 3 horas 



 

entre las 10 y 13 horas del día. Mientras estuvieron descubiertas las flores, las visitas de Apis 

mellifera fueron registradas mediante cámara de video. Posteriormente se contabilizó el número de 

individuos de Apis melífera que visitaron la flor femenina de zapallo y el tiempo efectivo de 

permanencia en cada visita. En el análisis se calculó la tasa de visita por hora de Apis mellifera como 

el número de individuos de Apis mellifera que llegaron a las flores durante la grabación, dividido por 

el tiempo de grabación. Además, se registró la temperatura, humedad y luminosidad a la cual se 

encontró la flor pistilada y el ambiente, mediante la utilización de un termómetro, higrómetro y 

luxómetro respectivamente. Al finalizar las 3 horas de visita, el estigma floral fue extraído según la 

metodología descrita por Ramello (2021), cortando el estigma desde su base para ser almacenado 

en una bolsa plástica con cierre hermético de 5 x 7 cm y alcohol al 70%, junto a su etiqueta detallando 

fecha, hora y planta. Las muestras obtenidas fueron refrigeradas inmediatamente en una nevera 

portátil provista con bolsas de gel refrigerantes para conservar las muestras, obtenidas a fin de evitar 

el deterioro de los pistilos. Se trasladaron las muestras al laboratorio, para finalmente ser procesadas 

y cuantificar la deposición de polen en los estigmas. La deposición de granos de polen por cm² en 

flores de zapallo camote durante visitas de Apis mellifera, fue analizada mediante un GLM con 

distribución de Poisson, considerando como variables explicativas la tasa de visitas por hora, la 

densidad floral, la presencia de Bombus terrestris, variables microclimáticas y el estado de floración 

del cultivo. 

 

3.6.4. Cuantificación de polen en estigma 

 
Las muestras de estigmas de los tratamientos de visita única y visita grupal fueron teñidos mediante 

azul de metileno con fucsina acida para visualizar correctamente la presencia de granos de polen. 

Para la tinción del material, los estigmas fueron llevados a placa Petri, donde se adicionaron cinco 

gotas directamente sobre el estigma dejando que actúe la tinción durante un minuto. Transcurrido 

el tiempo, se retiró el exceso de tinción con agua destilada y se procedió a realizar el recuento total 

de granos de polen bajo lupa estereoscópica (Leica S9i, Leica Microsystems, Wetzlar, Alemania). Los 

estigmas fueron fotografiados y se midió su superficie total. La cuantificación de granos de polen por 

cm² se realizó utilizando el software ImageJ (Schneider et al., 2012), mediante el procesamiento 

digital de las imágenes obtenidas y calibrando las fotografías según el aumento de la lupa utilizado y 



 

la resolución de la foto. Los granos de polen de zapallo camote pueden ser vistos bajo lupa sin 

requerir el uso de microscopio óptico (obs. pers.). 

 

3.6.5. Análisis de datos 

 

Los datos fueron analizados mediante modelos lineales generalizados (GLM), lo que permite modelar 

de manera apropiada variables respuesta que siguen distribuciones no normales, incorporando al 

mismo tiempo la influencia conjunta de múltiples factores ambientales y biológicos sobre la actividad 

de visita de A. mellifera (Dobson & Barnett, 2018; Bolker et al., 2009). 

 

Para el ensayo de visita única, la variable respuesta correspondió al número de granos de polen 

depositados por cm² en el estigma, modelada en función de la densidad de flores estaminadas 

presentes en un radio de 1 m alrededor de la flor pistilada, las condiciones microclimáticas 

registradas durante la visita (temperatura, humedad relativa y luminosidad), el porcentaje de visitas 

realizadas por Bombus terrestris y el estado fenológico de la floración del cultivo. Si bien la 

proporción de visitas de B. terrestris fue baja en comparación con A. mellifera, esta variable se 

incorporó como covariable de control, con el fin de descartar su posible efecto confundente sobre 

la deposición de polen y aislar así el efecto específico de la actividad de A. mellifera. 

 

Para el ensayo de visita grupal, la deposición de granos de polen por cm² fue analizada mediante un 

GLM con distribución de Poisson, considerando como variables explicativas la tasa de visitas por 

hora, la densidad floral, la presencia de B. terrestris, las variables microclimáticas y el estado de 

floración del cultivo. En ambos casos, aquellas variables que no presentaron significancia estadística 

fueron excluidas del análisis, considerándose en el modelo final solo aquellas que se relacionaron 

significativamente con la variable respuesta. 

 

Con el fin de evaluar la robustez de las relaciones entre variables, se realizó adicionalmente un 

análisis de vías para cada tipo de ensayo utilizando el paquete lavaan en R (Rosseel, 2012), lo que 

permitió cuantificar simultáneamente los efectos directos e indirectos de cada variable sobre la 



 

deposición de polen, evaluando además el ajuste global del modelo propuesto a los datos 

observados. 

 

Para el procesamiento de los datos, estos fueron ordenados y registrados en una planilla Microsoft 

Excel 2025 Versión 16.100.3 (Microsoft Corporation, 2025). Posteriormente, el análisis se realizó 

mediante el software RStudio versión 2025.05.1 (Posit Team, 2025). Para el análisis de ecuaciones 

estructurales y modelamiento de vías se empleó el paquete lavaan (Rosseel, 2012), mientras que la 

visualización de efectos parciales y el análisis de modelos se realizaron con los paquetes effects y car 

(Fox & Weisberg, 2019). Procedimientos estadísticos adicionales se implementaron mediante el 

paquete MASS (Venables & Ripley, 2002). La generación de gráficos se realizó utilizando funciones 

base del sistema gráfico de R. 

 

3.6.5.1. Desarrollo de modelos funcionales 

Con el fin de describir la relación entre número de visitas por hora de Apis mellifera y la deposición 

de polen por cm² en flores de zapallo camote, se evaluaron distintos modelos funcionales que 

representan diferentes formas de relación entre estas variables. Específicamente, se comparó un 

GLM con distribución Poisson, un modelo asintótico tipo Michaelis-Menten y un modelo 

exponencial, utilizando como criterio de selección el Criterio de Información de Akaike (AIC). Los tres 

modelos incorporaron como covariables la densidad floral, la luminosidad, la presencia de Bombus 

terrestris y el estado fenológico del cultivo, manteniendo estas variables como covariables del 

modelo ya que resultaron seleccionadas en la etapa previa. El modelo con menor AIC fue 

considerado el más parsimonioso y adecuado para describir la relación funcional entre la tasa de 

visitas y la deposición de polen. 

 

 

3.7. Resultados 

3.7.1. Actividad individual de A. mellifera en relación con la densidad floral y microclima 

3.7.1.1. Duración de la visita individual 

La duración de las visitas individuales de Apis mellifera a las flores de zapallo camote mostró una 

relación significativa con la luminosidad ambiental registrada durante el período de observación 



 

(χ²(1) = 10.45, p = 0.001). El modelo ajustado indicó un efecto negativo de la luminosidad sobre el 

tiempo de permanencia de las abejas en las flores, evidenciándose una disminución progresiva en la 

duración de la visita a medida que aumentaron los niveles de iluminación. 

Los valores predichos por el modelo muestran que, bajo condiciones de menor luminosidad 

ambiental, las visitas presentaron una mayor duración promedio, mientras que en condiciones de 

mayor luminosidad se registraron tiempos de visita más cortos. Esta tendencia se observa de manera 

consistente a lo largo del gradiente de luminosidad evaluado, según lo representado en los efectos 

parciales del modelo (ver Figura 1). 

 

 
Figura 1. Efecto de la luminosidad ambiental sobre la duración de la visita individual de Apis 

mellifera 

 

3.7.1.2. Deposición de polen durante visitas individuales de Apis mellifera 

La deposición de polen por cm² durante visitas individuales de Apis mellifera presentó variaciones 

significativas en función de la actividad de visita, la densidad floral, las condiciones microclimáticas 

de la flor y el estado de floración del cultivo. 

El tiempo de permanencia de la abeja en la flor tuvo un efecto positivo y altamente significativo (χ²(1) 

= 71.54, p < 2.2 × 10⁻¹⁶) sobre la cantidad de polen depositado, registrándose un aumento progresivo 

en los granos de polen por cm² a medida que aumentó la duración de la visita (ver Figura 2). 

Asimismo, la hora del día influyó significativamente en la deposición de polen (χ²(4) = 416.27, p < 2.2 



 

× 10⁻¹⁶), con menor deposición a las 10:00 h y 12:00 h de la mañana y mayores niveles de deposición 

a las 9:00 h, 11:00 h y 13:00 h del día (Figura 2). 

La densidad de flores estaminadas (o densidad floral) presentó un efecto negativo significativo sobre 

la deposición de polen por cm², evidenciándose una disminución en la cantidad de polen depositado 

a medida que aumentó la densidad floral (χ²(1) = 39.89, p = 2.69 × 10⁻¹⁰). Las variables 

microclimáticas mostraron relaciones positivas significativas, registrándose un aumento en la 

deposición de polen con el incremento de la humedad floral (χ²(1) =5,4 ; p = 0,02) y la luminosidad 

floral (χ²(1) = 18.39, p = 1.80 × 10⁻⁵). La temperatura floral tuvo un efecto altamente significativo 

sobre el número de granos de polen depositados en los estigmas de las flores femeninas (χ²(1) = 

62.48, p = 2.69 × 10⁻¹⁵) (ver Figura 2). 

El período de floración del cultivo también influyó significativamente en la deposición de polen 

durante las visitas individuales por Apis mellifera (χ²(2) = 64.48, p = 9.94 × 10⁻¹⁵). El período de 

floración inicial e intermedio presentaron los valores más altos de deposición de polen por cm² de 

superficie del estigma, mientras que el período final de floración registró los valores más bajos, 

diferenciándose significativamente de los otros períodos evaluados. 

Con el fin de evaluar si la luminosidad ambiental podía actuar como variable sustituta de la hora del 

día en la explicación de la deposición de polen, se compararon ambas variables mediante selección 

de modelos por AIC. La eliminación de la hora del día del modelo final generó un incremento 

sustancial en el AIC (de 803,47 a 872,06; ΔAIC = 68,59), mientras que la eliminación de la luminosidad 

produjo un incremento marginal (AIC = 804,33; ΔAIC = 0,86). La correlación entre ambas variables 

fue significativa pero moderada (r = 0,415; p = 0,039). Estos resultados indican que la hora del día 

constituye un predictor de mayor peso relativo que la luminosidad en la explicación de la deposición 

de polen, y que ambas variables no son intercambiables como predictores en el modelo. 

En conjunto, los resultados indican que la deposición de polen durante visitas individuales 

incrementa según la duración de la visita de Apis mellifera y las condiciones microclimáticas de la 

flor y disminuye con la densidad floral, a las 10:00 h y 12:00 h de la mañana y durante el período de 

floración avanzado del cultivo (Figura 2). 



 

 

Figura 2. Efectos de la actividad de visita, densidad floral, variables microclimáticas y estado de 

floración sobre la deposición de polen (granos de polen/cm²) durante visitas individuales de Apis 

mellifera. 

Los efectos parciales estimados por el GLM muestran que, el tiempo de visita, la hora del día, la 

densidad floral, la humedad floral, la luminosidad floral, la temperatura floral y el estado de floración 

influyen en la deposición de polen (granos de polen·cm⁻²) durante visitas individuales de Apis 

mellifera. Las líneas representan los valores predichos por el modelo y las bandas sombreadas los 

intervalos de confianza. En conjunto, el modelo explicó una proporción sustancial de la variabilidad 

observada, con un pseudo-coeficiente de determinación de McFadden de 0.66, lo que indica un buen 

ajuste a los datos. 

 

3.7.2. Actividad grupal de A. mellifera en relación con la densidad floral y microclima  

3.7.2.1. Visitas por hora (Tasa de visita grupal) 

 



 

El número de visitas por hora de Apis mellifera mostró una relación positiva y significativa con la 

densidad de flores estaminadas presentes en el área de muestreo. El GLM con distribución Poisson 

indicó que la densidad floral tuvo un efecto significativo sobre la frecuencia de visitas (χ²(1) = 12.57, 

p = 0.00039), evidenciando un aumento en el número de visitas a medida que incrementó la 

densidad floral (ver Figura 3). 

Asimismo, el período de floración del cultivo influyó significativamente en la actividad de visitas (χ²(2) 

= 21.38, p = 2.28 × 10⁻⁵). En particular, el estado de floración intermedio y final presentaron los 

valores más altos de visitas por hora, mientras que al inicio de floración se registraron los niveles 

más bajos.  

El análisis del número de visitas por hora indicó que la humedad relativa floral tuvo un efecto 

significativo sobre la actividad de Apis mellifera, mostrando una relación positiva con la frecuencia 

de visitas (χ²(1) = 5.29, p = 0.021). En condiciones de mayor humedad relativa, se registraron mayores 

niveles de actividad de Apis mellifera, manteniendo constantes la densidad floral y el estado de 

floración. 

Por el contrario, ni la luminosidad ni la temperatura presentaron un efecto significativo directo sobre 

el número de visitas por hora en los modelos ajustados, lo que sugiere que sus efectos se 

manifestaron principalmente sobre otros aspectos del comportamiento de forrajeo, como la 

duración de las visitas, más que sobre el número de visitas. 

En el modelo se incorporaron simultáneamente variables microclimáticas y biológicas. El estado de 

floración mantuvo un efecto significativo sobre la actividad de visitas, indicando que la respuesta de 

A. mellifera al microclima floral ocurre en conjunto con la dinámica fenológica del cultivo. 

 



 

 
Figura 3. Efectos de la densidad floral, humedad  y el estado de floración del cultivo sobre el número 

de visitas por hora de Apis mellifera. 

 

3.7.2.2. Duración de las visitas grupales 

La duración promedio de las visitas de Apis mellifera a las flores de zapallo camote fue analizada 

mediante un GLM con distribución gaussiana. Los resultados indicaron que la duración de las visitas 

no presentó una relación significativa con la densidad de flores estaminadas ni con el estado de 

floración del cultivo. 

En contraste, la luminosidad ambiental mostró un efecto positivo y significativo sobre el tiempo de 

permanencia de las abejas en las flores (χ²(1) = 5.73, p = 0.0166), observándose un aumento gradual 

en la duración de las visitas a medida que se incrementaron los niveles de luminosidad. Otras 



 

variables microclimáticas, como la humedad relativa y temperatura, no mostraron efectos 

significativos sobre la duración de las visitas (figura 4). 

Los efectos estimados por el modelo indican que, si bien la densidad floral influye en la frecuencia 

de visitas, la duración de estas se ve principalmente modulada por condiciones de luminosidad, más 

que por la oferta floral disponible. 

 

 
Figura 4. Relación duración visita grupal y el efecto de la luminosidad  

 

3.7.2.3. Deposición de polen durante visitas grupales de Apis mellifera 

Si bien el objetivo central de este estudio fue evaluar la actividad y eficiencia de Apis mellifera como 

visitador floral del zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine), durante el desarrollo del ensayo 

de visitas grupales se registró la presencia ocasional de Bombus terrestris como visitante floral en 

algunas unidades experimentales. Esta situación permitió ampliar el análisis e incorporar la 

comparación entre flores visitadas exclusivamente por A. mellifera y aquellas visitadas 

conjuntamente por A. mellifera y B. terrestris. 

 

Las unidades experimentales fueron clasificadas según la composición del ensamblaje de visitantes 

florales registrado durante el ensayo: flores visitadas exclusivamente por Apis mellifera (n = 12) y 

flores visitadas conjuntamente por A. mellifera y Bombus terrestris (n = 7). La deposición de polen 

fue significativamente mayor en flores con presencia conjunta de ambas especies (mediana = 80,6 



 

granos/cm²) en comparación con flores visitadas solo por A. mellifera (mediana = 33.5 granos/cm²), 

diferencia que resultó estadísticamente significativa según la prueba de Wilcoxon (W = 11; p = 0.007). 

Las medias correspondientes fueron 142.8 ± 116.0 granos/cm² para el grupo A+B y 44.4 ± 28.4 

granos/cm² para el grupo A, representando una deposición aproximadamente 3.2 veces mayor en 

presencia de B. terrestris (Figura 5). La alta variabilidad observada en el grupo A+B refleja la 

heterogeneidad en la intensidad de participación de B. terrestris entre unidades experimentales. 

 
Figura 5. Deposición de polen por cm² en flores pistiladas de zapallo camote (Cucurbita maxima 
var. Paine) según la composición del ensamblaje de visitantes florales. 
 

Con el fin de estimar el efecto de la composición del ensamblaje de visitantes controlando la 

variabilidad intrínseca del sistema, se ajustó un GLM con distribución Binomial Negativa, adecuado 

para datos de conteo con alta dispersión. A diferencia de la comparación directa entre grupos, este 

modelo estima el efecto del visitante floral ajustando por la estructura de variabilidad de los datos, 

por lo que el valor resultante puede diferir de la razón entre medias observadas. En este modelo, la 

composición del visitante floral fue el único predictor que explicó de manera significativa la variación 

en la deposición de polen (χ²(1) = 10,27; p = 0,0013), estimándose que en presencia conjunta de A. 

mellifera y B. terrestris la deposición fue aproximadamente 4,7 veces mayor en comparación con 

flores visitadas exclusivamente por A. mellifera. 

Las medias ajustadas mostraron una deposición estimada de 40.4 granos·cm⁻² (IC 95%: 28.8–56.5) 

en flores visitadas únicamente por A. mellifera, valor que representa la deposición esperada en 



 

ausencia de B. terrestris, mientras que en flores con participación de ambos polinizadores la 

deposición alcanzó 189.1 granos·cm⁻² (IC 95%: 90.6–394.9). Las demás variables ambientales y 

biológicas consideradas en el modelo no mostraron efectos independientes significativos una vez 

controlada la variabilidad intrínseca del sistema. 

Estos resultados evidencian que, bajo condiciones de visitas grupales, la composición del ensamblaje 

de polinizadores constituye un factor determinante en la eficiencia de deposición de polen, 

superando el efecto aislado de variables microclimáticas o de intensidad de actividad. En este 

contexto, la inclusión de B. terrestris como visitante floral permitió dimensionar el aporte diferencial 

entre especies y enriquecer la interpretación de la eficiencia polinizadora observada en el sistema 

de estudio. 

 

Los resultados indicaron que el número de visitas por hora tuvo un efecto altamente significativo y 

positivo sobre la cantidad de granos de polen depositados por cm² (χ²(1) = 342.28, p < 2.2 × 10⁻¹⁶), 

de modo que al aumentar la actividad de visitas grupales de A. mellifera, se registró un incremento 

consistente en la deposición de polen. 

La densidad de flores estaminadas presentó un efecto significativo y negativo sobre la deposición de 

polen por cm² (χ²(1) = 154.71, p < 2.2 × 10⁻¹⁶). Dado que la densidad floral se relacionó positivamente 

con el número de visitas por hora en análisis previos, se evaluó la posible colinealidad entre ambas 

variables mediante el factor de inflación de la varianza (VIF). Los valores obtenidos fueron bajos 

(GVIF^(1/(2·Df)) = 1.36 para densidad floral y 1.39 para número de visitas), descartando dependencia 

estadística entre ellas. Por tanto, el efecto estimado para la densidad floral representa su influencia 

independiente sobre la deposición de polen, controlando estadísticamente por la tasa de visitas. En 

consecuencia, bajo condiciones de mayor densidad floral, la cantidad de polen depositado por 

unidad de superficie disminuye aun considerando la actividad de visitas, lo que sugiere un efecto de 

dilución del forrajeo y una reducción en la eficiencia marginal por visita. 

La luminosidad mostró un efecto positivo y altamente significativo sobre la deposición de polen (χ²(1) 

= 288.53, p < 0.001), evidenciando un aumento en la cantidad de granos depositados por cm² en 

condiciones de mayor radiación lumínica. De manera similar, la presencia de Bombus terrestris como 

visitante floral presentó un efecto positivo significativo sobre la deposición de polen (χ²(1) = 291.18, 

p < 2.2 × 10⁻¹⁶). El estado de floración del cultivo influyó significativamente en la deposición de polen 



 

por cm² (χ²(2) = 52.91, p < 0.001). En particular, tanto el estado de floración media como el estado 

final presentaron valores significativamente menores de deposición en comparación con el estado 

inicial de referencia. 

Los efectos estimados evidencian una relación positiva entre la actividad de visitas grupales 

efectuadas por Apis mellifera y la deposición de polen, modulada por la densidad floral, la 

luminosidad y el estado fenológico del cultivo (Figura 6). El modelo presentó un coeficiente de 

determinación R² McFadden = 0.661, indicando que las variables incluidas explican aproximadamente 

el 66% de la variación observada en la deposición de granos de polen por cm². Con el fin de evaluar 

si la duración promedio de las visitas individuales contribuía de manera independiente a la 

deposición de polen, se incorporó la variable tiempo por visita al modelo. Los valores de inflación de 

la varianza descartaron colinealidad entre esta variable y la tasa de visitas por hora (GVIF^(1/(2·Df)) 

= 1.30 y 1.43, respectivamente), confirmando que ambas capturan dimensiones distintas de la 

actividad de forrajeo. Sin embargo, el tiempo de permanencia por visita no resultó significativo (Z = 

−0.995, p = 0.320) y fue excluido mediante selección por AIC, el cual convergió al modelo final 

reportado. Este resultado indica que, en el contexto de visitas grupales, la tasa de visitas por hora 

integra de manera suficiente la información sobre la actividad de Apis mellifera como predictor de 

la deposición de polen. 

 



 

 
Figura 6. Deposición de polen (granos/cm2) y su relación con las variables predictoras seleccionadas 
 

3.7.3.  Análisis de vías 

Para el ensayo de visitas grupales, el modelo de vías presentó un ajuste elevado (CFI = 1,00; RMSEA 

= 0,000; SRMR = 0,053), explicando el 51,3% de la varianza en la deposición de polen (R² = 0,513). 

Los efectos significativos confirmaron las relaciones identificadas en el análisis GLM: la tasa de visitas 

por hora presentó un efecto directo positivo sobre la deposición de polen (β = 0,427; p = 0,010); la 

luminosidad mostró efectos positivos tanto sobre el tiempo por visita (β = 0,502; p = 0,011) como 

sobre la deposición de polen directamente (β = 0,505; p = 0,024); y la presencia de Bombus terrestris 

presentó el mayor efecto directo sobre la deposición (β = 0,560; p = 0,010). El tiempo por visita no 

presentó un efecto directo significativo sobre la deposición de polen (β = −0,062; p = 0,737), 

confirmando que en el contexto grupal la tasa de visitas integra de manera suficiente la actividad 

colectiva de forrajeo (Figura 7). 

La ausencia de una relación entre la densidad floral y el tiempo de permanencia de Apis mellifera en 

las flores fue verificada mediante análisis de correlación en visitas grupales (r = 0,104; p = 0,671) y 



 

confirmada mediante el análisis de vías. La incorporación de esta vía no mejoró el ajuste del modelo 

grupal (AIC aumentó de 164,91 a 166,37; ΔAIC = 1,46), lo que indica que la densidad floral opera 

directamente sobre la deposición de polen sin mediar a través del tiempo de permanencia. 

 
Figura 7. Mapa de relaciones entre variables para el ensayo de visita grupal de Apis mellifera en 
flores de zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine). Las flechas azules indican efectos positivos 
significativos, las flechas rojas indican efectos negativos significativos, y las flechas grises 
discontinuas representan relaciones no significativas. 
 

Para el ensayo de visitas únicas, el modelo de vías incorporó la hora del día como variable categórica, 

presentando un ajuste adecuado (CFI = 1,00; RMSEA = 0,000; SRMR = 0,079) y explicando el 38,6% 

de la varianza en la deposición de polen (R² = 0,386). Este ajuste mejoró sustancialmente respecto 

al modelo con hora como variable continua (R² = 0,139; CFI = 0,00; RMSEA = 0,163), confirmando 

que la deposición de polen presentó un patrón horario no lineal que no puede ser capturado 

adecuadamente mediante una variable continua. El bloque horario de las 11:00 horas presentó el 

mayor efecto positivo sobre la deposición (β = 0,373), mientras que los bloques de las 10:00 y 12:00 

horas mostraron efectos negativos (β = −0,200 y β = −0,217, respectivamente), evidenciando un pico 

de deposición a media mañana. La luminosidad presentó un efecto indirecto negativo sobre la 



 

deposición a través del tiempo en flor (efecto indirecto = −0,059), indicando que a mayor 

luminosidad se reduce el tiempo por visita y con ello la transferencia de polen por evento (Figura 8). 

La ausencia de una relación entre la densidad floral y el tiempo de permanencia también fue 

confirmada en visitas únicas (r = −0,020; p = 0,924). La incorporación de esta vía en el modelo de vías 

de visitas únicas redujo el ajuste (CFI disminuyó de 1,000 a 0,801), confirmando que la densidad floral 

opera directamente sobre la deposición sin mediar a través de la duración de la visita individual en 

ninguno de los dos tipos de ensayo. 

 
Figura 8. Mapa de relaciones entre variables para el ensayo de visita única de Apis mellifera en 
flores de zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine). Las flechas azules indican efectos positivos 
significativos, las flechas rojas indican efectos negativos significativos, y las flechas grises 
discontinuas representan relaciones no significativas. 

En conjunto, los análisis de vías respaldan la robustez de los mapas de relaciones propuestos para 

ambos tipos de ensayo. En visitas grupales, la tasa de visitas por hora y la presencia de Bombus 

terrestris fueron los predictores de mayor peso sobre la deposición de polen. En visitas únicas, el 

patrón horario no lineal constituyó el factor de mayor peso relativo, superando los efectos de las 

variables microclimáticas medidas a escala de flor (Figuras 7 y 8). 



 

 
3.7.4. Eficiencia de A. mellifera en la polinización de zapallo camote 

3.7.4.1. Desarrollo de modelos funcionales 

Con el fin de describir la relación entre número de visitas por hora de Apis mellifera y la deposición 

de polen por cm² en flores de zapallo camote, se evaluaron distintos modelos funcionales que 

representan diferentes formas de relación entre estas variables. Específicamente, se comparó un 

GLM con distribución Poisson, un modelo asintótico tipo Michaelis-Menten y un modelo 

exponencial, utilizando como criterio de selección el Criterio de Información de Akaike (AIC). Los tres 

modelos incorporaron como covariables la densidad floral, la luminosidad, la presencia de Bombus 

terrestris y el estado fenológico del cultivo, manteniendo estas variables como covariables del 

modelo ya que resultaron seleccionadas en la etapa previa. El modelo con menor AIC fue 

considerado el más parsimonioso y adecuado para describir la relación funcional entre la tasa de 

visitas y la deposición de polen. 

 

El modelo lineal generalizado con distribución de Poisson presentó el menor AIC (539.82) en 

comparación con los modelos asintótico y exponencial, siendo considerado el más parsimonioso 

para describir la relación entre la tasa de visitas y la deposición de polen (McFadden R² = 0.661). 

 

 

3.7.4.2. Modelo lineal 

El GLM con distribución de Poisson consideró la deposición de polen por cm² como variable 

respuesta y la actividad de visitas por hora como principal variable explicativa, incorporando además 

la densidad floral, la luminosidad, la presencia de Bombus terrestris y el estado de floración del 

cultivo. Este modelo presentó un valor de AIC = 539.82 (Figura 9).  

Los resultados muestran una relación positiva entre el número de visitas por hora y la deposición de 

polen por cm², manteniéndose constantes las demás covariables en sus valores promedio. La Figura 

9 muestra esta relación lineal, reflejando un incremento proporcional y sostenido en la deposición 

de polen a medida que aumenta la tasa de visitas grupales de Apis mellifera. 



 

 
Figura 9. Relación lineal entre la tasa de visitas por hora y la deposición de polen estimada por el 
GLM (GLM Poisson). Los valores del eje Y corresponden a log(granos de polen/cm² + 1). 
 

3.7.4.3. Modelo asintótico 

El modelo asintótico, basado en la función de Michaelis-Menten, fue ajustado para evaluar la 

presencia de una posible saturación en la deposición de polen a medida que aumenta la actividad 

de visitas grupales. Este modelo incorporó las mismas covariables que el modelo lineal, describiendo 

la relación entre visitas por hora y deposición de polen mediante la función µ(x) = 334.1·visitas por 

hora / (56.07 + visitas por hora), con efectos aditivos de la presencia de Bombus terrestris, la 

densidad floral, la luminosidad y el estado de floración. Sin embargo, presentó un valor de AIC 

considerablemente mayor (AIC = 753.97), indicando un ajuste inferior en comparación con el modelo 

lineal. En la Figura 10 se observa que la curva asintótica tiende a aplanarse a medida que aumenta 

la tasa de visitas, sin embargo esta saturación no se aprecia con claridad dentro del rango de visitas 

registrado en el sistema de estudio, lo que puede explicar en parte su menor capacidad predictiva 

respecto al modelo lineal. 



 

 
Figura 10. Relación entre la tasa de visitas por hora y la deposición de polen estimada por el modelo 
asintótico tipo Michaelis-Menten. Los valores del eje Y corresponden a log(granos de polen/cm² +1) 

 

3.7.4.4. Modelo exponencial 

El modelo exponencial fue evaluado como alternativa para describir un aumento acelerado en la 

deposición de polen en función de la actividad de visitas grupales de Apis mellifera, incorporando las 

mismas covariables que los modelos anteriores: densidad floral, luminosidad, presencia de Bombus 

terrestris y estado de floración del cultivo. La forma funcional del modelo corresponde a µ(x) = 80,8 

· exp(0,0500 · visitas por hora+ c · densidad floral + d · luminosidad + e · porcentaje de visitas de 

Bombus + f · período de floración), donde la deposición de polen aumenta de manera acelerada a 

medida que se incrementa la tasa de visitas por hora. Sin embargo, este modelo presentó el valor de 

AIC más alto entre los tres modelos comparados (AIC = 1423.96). En la Figura 8, se observa que la 

curva exponencial representa un incremento acelerado en la deposición de polen a medida que 

aumenta la tasa de visitas grupales (Figura 11). 



 

 
Figura 11. . Relación entre la tasa de visitas por hora y la deposición de polen estimada por el modelo 
exponencial. Los valores del eje Y corresponden a granos de polen/cm² 
 

3.7.4.5. Comparación de modelos 
 
La comparación entre los modelos funcionales mediante el Criterio de Información de Akaike (AIC) 

indicó que el modelo lineal presentó el menor valor de AIC (539.82), seguido por el modelo asintótico 

(AIC = 753.97) y el modelo exponencial (AIC = 1423.96), reflejando diferencias sustanciales en el 

ajuste relativo entre los tres modelos evaluados. Esto lleva a concluir que el modelo lineal fue el que 

mejor se ajustó a los datos, lo que implica que A. mellifera estaría depositando el polen de forma 

aditiva en los estigmas florales, sin interferir con la deposición de polen de las abejas que llegan a 

sucesivamente después a la flor.  

 

3.7.4.6. Eficiencia de polinización de A. mellifera: valor esperado vs observado 
 
La eficiencia de polinización de Apis mellifera fue evaluada comparando la deposición de polen 

observada en ensayos de visita única con los valores estimados a partir del modelo funcional de 

mejor ajuste, ajustado con datos de visitas grupales. Los valores esperados fueron obtenidos fijando 

la tasa de visitas en la fracción de hora equivalente a la duración promedio de una visita única 

registrada en el ensayo (74,91 segundos, equivalente a 0,0208 visitas/hora), manteniendo las 



 

covariables en sus valores promedio del ensayo grupal: densidad floral = 3,37 flores/m², luminosidad 

= 25.095 lux, presencia de Bombus terrestris = 0% y estado de floración en el nivel de referencia. 

El GLM, que presentó el mejor ajuste a los datos grupales según AIC (AIC = 539,82), proyectó una 

deposición esperada de 44,00 ± 3,55 granos·cm⁻² para una visita de duración equivalente al 

promedio registrado en visitas únicas. La comparación con el valor observado promedio en visitas 

únicas (23,55 ± 7,91 granos·cm⁻²) reveló una diferencia estadísticamente significativa (t = −2,584; gl 

= 24; p = 0,016). Esta sobreestimación es esperable, dado que el modelo fue ajustado a partir de 

datos de visitas grupales, contexto en el que la presencia de B. terrestris incrementa la deposición 

de polen respecto a lo observado en ensayos de visita única con A. mellifera exclusivamente. Por lo 

tanto, el valor proyectado por el modelo incorpora implícitamente el efecto de Bombus y no 

constituye una estimación equivalente al desempeño de A. mellifera en ausencia de este polinizador 

(Figura 12).  

Figura 12.  Comparación entre la deposición de polen observada en visitas únicas de Apis mellifera y 
el valor estimado a partir del modelo lineal. 
 

Sin embargo, al estratificar el análisis por bloque horario, se evidenció que esta discrepancia está 

fuertemente influida por el patrón horario no lineal de la deposición de polen en visitas únicas (Figura 

11). A las 11:00 horas, cuando se registró el valor máximo de deposición en visitas únicas (56,66 ± 

35,11 granos/cm²), la comparación con el valor proyectado por el modelo lineal (44,01 ± 3,55 

granos/cm²; IC 95%: 37,05–50,97) no reveló una diferencia estadísticamente significativa (t = 0,360; 



 

gl = 4; p = 0,737). Este resultado indica que a las 11:00 horas, período de máxima eficiencia de 

polinización individual, la deposición observada es compatible con la proyectada por el modelo 

grupal, lo que sugiere que bajo esas condiciones las visitas sucesivas de A. mellifera actúan de forma 

aditiva, sin interferencia entre individuos en la deposición secuencial de polen. 

En conjunto, estos resultados indican que el tipo de interacción entre visitas individuales en el 

contexto grupal varía según las condiciones horarias. Solo a las 11:00, hora de máxima receptividad 

estigmática, la deposición observada superó la proyectada por el modelo, evidenciando una 

interacción sinérgica entre las visitas de A. mellifera. En las horas restantes (9:00 h, 10:00 h, 12:00 h 

y 13:00 h), los valores observados fueron inferiores a los proyectados, lo que sugiere interacciones 

sub-aditivas o antagónicas, posiblemente asociadas a menor disponibilidad de polen o receptividad 

estigmática reducida fuera del período de máxima actividad floral. 

 

Figura 13. Deposición de polen por visita única observada (promedio ± error estándar) y valor 
proyectado de modelo lineal, los valores constantes debido a que la hora no fue incorporada como 
covariable en los modelos de visitas grupales. 
 

3.8. Discusión 

En síntesis, los resultados de este estudio muestran que la densidad floral y el estado fenológico del 

cultivo redujeron la deposición de polen tanto en visitas únicas como grupales, mientras que la 



 

duración de la visita fue el predictor más relevante a escala individual y la tasa de visitas por hora lo 

fue a escala grupal. La hora del día explicó la deposición de polen con mayor precisión que la 

luminosidad ambiental. La deposición de polen mostró una relación lineal con la tasa de visitas, sin 

evidencia de saturación estigmática dentro del rango observado, y el desempeño individual 

proyectado coincidió con el observado únicamente en el bloque horario de mayor actividad floral 

(11:00 h). Finalmente, la presencia ocasional de Bombus terrestris incrementó significativamente la 

deposición de polen, pese a reducir la frecuencia de visitas de A. mellifera. A continuación, se 

desarrollan estos hallazgos en detalle. 

 

3.8.1. Coherencia entre el análisis de visita única y visita grupal 

La comparación entre los ensayos de visita única y visita grupal permite evaluar la consistencia de 

los factores que regulan la actividad de Apis mellifera y su eficiencia de polinización a distintas 

escalas. En términos generales, los resultados indican que las variables que explican la deposición de 

polen se mantienen de forma consistente entre ambos enfoques: la densidad floral presentó un 

efecto negativo significativo sobre la deposición de polen tanto en visitas únicas como grupales, y la 

luminosidad mostró un efecto positivo en ambos contextos, lo que sugiere que estos factores operan 

de manera robusta e independiente de la escala de observación. 

Sin embargo, las variables asociadas a la duración de la visita de Apis mellifera en las flores 

presentaron respuestas distintas según el tipo de ensayo. En visitas únicas, la duración de la visita 

fue el predictor más relevante de la deposición de polen, con un efecto positivo y altamente 

significativo, mientras que en visitas grupales la duración de la visita no resultó un predictor 

significativo una vez controlada la tasa de visitas por hora. Esta diferencia tiene una explicación 

biológica coherente con la teoría del forrajeo óptimo: en condiciones de visita única, la abeja dispone 

de la flor sin competencia intraespecífica, por lo que la duración de su permanencia refleja, 

principalmente, la evaluación del recurso disponible y las condiciones microclimáticas locales 

(Chittka et al., 1997; Pyke, 1984). En contraste, bajo condiciones de visita grupal, la presencia 

simultánea de múltiples individuos genera competencia por el recurso floral, lo que induce una 

reducción de la duración por visita y un incremento en la tasa de visitas como estrategia para 

maximizar la recolección bajo competencia (Possingham, 1989; Dreisig, 1995). Estos antecedentes 



 

permiten plantear, como hipótesis integradora no anticipada en el diseño inicial del estudio, que la 

tasa de visitas por hora resume de manera más eficiente la actividad colectiva de forrajeo bajo 

competencia intraespecífica, lo que explicaría por qué este predictor desplaza a la duración 

individual en la estimación de la deposición de polen a escala grupal. Bajo esta misma hipótesis, el 

efecto sinérgico observado en la deposición de polen a escala grupal podría atribuirse a que la 

competencia intraespecífica incrementa la tasa de visitas, de modo que la deposición total 

acumulada en el estigma bajo condiciones grupales resultó mayor que la depositada en visitas 

individuales aisladas, consistente con la relación aditiva y proporcional entre tasa de visitas y 

deposición de polen descrita por el modelo lineal. 

La evaluación mediante análisis de vías permitió cuantificar simultáneamente los efectos directos e 

indirectos de cada variable sobre la deposición de polen, aportando evidencia adicional sobre la 

robustez de los patrones identificados en los modelos GLM. Para el ensayo de visitas grupales, el 

modelo de vías presentó un ajuste excelente (CFI = 1,00; RMSEA = 0,000; R² = 0,513), confirmando 

que la tasa de visitas por hora y la presencia de Bombus terrestris constituyen los predictores de 

mayor peso directo sobre la deposición de polen, mientras que la luminosidad opera tanto de forma 

directa sobre la deposición como indirectamente a través de la duración de la visita.  

Para el ensayo de visitas únicas, el modelo de vías con hora del día como variable categórica presentó 

un ajuste adecuado (CFI = 1,00; RMSEA = 0,000; R² = 0,386), sustancialmente superior al modelo con 

hora como variable continua (CFI = 0,00; R² = 0,139), confirmando que el patrón horario de 

deposición de polen no es lineal y constituye el factor de mayor peso relativo en este tipo de ensayo. 

El pico de deposición registrado a las 11:00 horas (β = 0,373) y los efectos negativos a las 10:00 y 

12:00 horas (β = −0,200 y β = −0,217), respectivamente, son consistentes con la dinámica de antesis, 

receptividad del estigma y disponibilidad de recursos en Cucurbita maxima (Nepi et al., 2001; 

Willmer & Stone, 2004; Nakamura et al., 2021). 

La ausencia de una relación entre la densidad floral y la duración de la visita de Apis mellifera en las 

flores, confirmada tanto por correlación (r = −0,020; p = 0,924 en visitas únicas; r = 0,104; p = 0,671 

en visitas grupales) como por el análisis de vías, indica que la densidad floral opera directamente 

sobre la deposición de polen sin mediar a través de la duración de la visita individual. La 



 

incorporación de esta vía no mejoró el ajuste en ninguno de los dos tipos de ensayo: en visitas 

grupales el AIC aumentó de 164,91 a 166,37 (ΔAIC = 1,46), y en visitas únicas el CFI disminuyó de 

1,000 a 0,801. Este resultado sugiere que el efecto negativo de la densidad floral sobre la eficiencia 

de polinización no se expresa mediante un cambio en el comportamiento temporal de la abeja 

dentro de la flor, sino a través de la redistribución del forrajeo entre múltiples flores disponibles y la 

dilución del recurso polínico por flor receptora, mecanismos que actúan a una escala espacial más 

amplia que la de la visita individual (Adlerz, 1966; Artz & Nault, 2011; Knapp & Osborne, 2019). 

Respecto a la relación entre densidad floral y luminosidad, se detectó una correlación moderada y 

significativa en el ensayo de visitas grupales (r = 0.461; p = 0.047), sugiriendo que en condiciones de 

mayor luminosidad tiende a registrarse una mayor densidad de flores estaminadas, posiblemente 

asociado a la dinámica fenológica del cultivo. No obstante, los valores de VIF obtenidos en el modelo 

final fueron bajos (GVIF^(1/(2·Df)) = 1.36 para densidad floral y 1,34 para luminosidad), descartando 

colinealidad problemática entre ambas variables en el modelo de deposición de polen. 

La evaluación del rol de la luminosidad ambiental como posible proxy de la hora del día demostró 

que, si bien ambas variables comparten una correlación moderada, no operan de manera 

intercambiable como predictores de la deposición de polen. Tal como se presentó en los resultados, 

el modelo basado en luminosidad presentó un ajuste considerablemente inferior al modelo que 

incorpora la hora del día como variable categórica, diferencia que se mantiene incluso al considerar 

la penalización por número de parámetros mediante el AIC (AIC luminosidad = 804.33 ; AIC hora = 

872.06; Burnham & Anderson, 2002). Este resultado indica que el patrón horario captura 

información biológica adicional que va más allá de la variación lumínica. En Cucurbita maxima, la 

receptividad del estigma, la viabilidad del polen y la disponibilidad de néctar alcanzan su máximo en 

las primeras horas de la mañana y disminuyen progresivamente hacia el mediodía (Nepi & Pacini, 

1993; Nepi et al., 2001; Nakamura et al., 2021), de modo que la hora del día integra esta dinámica 

floral de manera más precisa que la luminosidad por sí sola. A su vez, aunque la luz influye en la 

actividad locomotora y de forrajeo de Apis mellifera (Moore & Rankin, 1993; Erdem et al., 2026), su 

variación a lo largo de la mañana no refleja necesariamente los cambios en la receptividad floral ni 

en la disponibilidad de recursos. Cabe señalar además que la luminosidad ambiental fue registrada 

en lux, unidad que pondera la energía lumínica según la sensibilidad del ojo humano y que no captura 



 

el espectro ultravioleta; sin embargo, Apis mellifera presenta una sensibilidad visual marcada 

precisamente en ese rango espectral, sensibilidad que ha demostrado modular su actividad 

locomotora y de forrajeo (Moore & Rankin, 1993; Erdem et al., 2026;), por lo que la medición en lux 

podría subestimar la información lumínica que efectivamente percibe la abeja durante el forrajeo. 

Esta limitación instrumental podría explicar, al menos parcialmente, el menor ajuste del modelo 

basado en luminosidad respecto del modelo horario: si la variable lux no captura la componente 

ultravioleta relevante para A. mellifera, entonces subestima parte de la señal lumínica que 

efectivamente orienta su actividad de forrajeo, reduciendo su capacidad predictiva frente a la hora 

del día, la cual integra de manera indirecta tanto la dinámica floral como los cambios en el espectro 

lumínico completo a lo largo de la mañana. En consecuencia, luminosidad y hora del día deben 

considerarse predictores complementarios en el contexto de visitas individuales, y no variables 

equivalentes. 

Respecto a la posible conexión entre el tiempo de permanencia y el número de visitas en el ensayo 

grupal, los datos no evidenciaron una relación significativa entre ambas variables (r = 0.055; p = 

0.822) y la incorporación de esta vía en el análisis de vías no mejoró el ajuste del modelo (ΔAIC = 

1,98). Este resultado confirma que la duración promedio de las visitas y la tasa de visitas por hora 

constituyen dimensiones independientes del comportamiento de forrajeo colectivo de Apis 

mellifera, probablemente porque responden a estímulos distintos. La duración reflejaría la calidad 

del recurso en cada flor individual, mientras que la tasa de visitas reflejaría la actividad general del 

parche floral en respuesta a factores como la densidad floral, la humedad relativa y el estado 

fenológico del cultivo (Pyke, 1984; Chittka et al., 1997). 

En cuanto a la deposición de polen, los resultados muestran una alta coherencia entre visitas 

individuales y visitas grupales. La densidad de flores estaminadas presentó un efecto negativo 

significativo sobre la deposición de polen por cm², tanto en visitas únicas como en visitas grupales, 

indicando que una mayor oferta floral masculina reduce la cantidad de polen depositado por unidad 

de superficie del estigma. Este patrón ha sido descrito previamente en cucurbitáceas y se asocia a 

un efecto de dilución del forrajeo, donde los polinizadores distribuyen su actividad entre múltiples 

flores masculinas, reduciendo la transferencia efectiva hacia las flores pistiladas (Adlerz, 1966; Artz 

& Nault, 2011; Knapp & Osborne, 2019). Este comportamiento podría estar relacionado con el hecho 



 

de que Apis mellifera, como polinizador generalista, visita las flores de zapallo principalmente en 

búsqueda de néctar y no de polen. Estudios en cultivos de cucurbitáceas han documentado que la 

proporción de granos de polen de Cucurbita en las corbículas de A. mellifera es muy reducida, lo que 

sugiere que la abeja evita activamente la recolección del polen de esta especie (Brochu et al., 2020). 

Esto sugiere que la deposición de polen observada en este estudio no derivaría de un 

comportamiento activo de recolección, sino de un contacto incidental entre el cuerpo de la abeja y 

las estructuras reproductivas de la flor durante la búsqueda de néctar. En términos de eficiencia 

polinizadora, esto implica que 1 actuaría como un polinizador pasivo en este sistema: su contribución 

a la deposición de polen dependería más de la frecuencia y duración de sus visitas florales que de 

una carga activa de polen transportada en las corbículas, lo que es consistente con los predictores 

conductuales (duración y tasa de visita) identificados como determinantes en los modelos de 

deposición de polen de este estudio. Determinar si este patrón se reproduce en C. maxima var. Paine 

bajo condiciones chilenas requeriría estudios complementarios mediante trampas de polen en 

colmenas y análisis del contenido de celdas de cría, lo que constituye una línea de investigación 

futura relevante para comprender la motivación de forrajeo de A. mellifera en este cultivo. 

De manera consistente, el estado de floración del cultivo influyó negativamente sobre la deposición 

de polen en ambos tipos de ensayo, con una reducción progresiva a medida que avanzó la floración. 

En visitas únicas, el estado de floración final presentó una deposición significativamente menor 

respecto al estado inicial (Floración final: β = −1.467; p < 0.001), mientras que en visitas grupales 

tanto el estado medio como el final mostraron reducciones significativas respecto al inicio (floración 

media: β = −0.848; p < 0.001; floración final: β = −0.584; p < 0.001). Esta tendencia es coherente con 

la biología reproductiva de Cucurbita maxima, donde la disponibilidad y viabilidad del polen 

disminuyen progresivamente a lo largo del período de floración, reduciendo la eficiencia de 

transferencia polínica independientemente de la escala de análisis (Nepi et al., 2001; Free, 1993). 

Este patrón es consistente con lo planteado en H1, en la medida en que la fenología floral constituye 

una de las condiciones bióticas de la flor pistilada que modulan la actividad polinizadora y, en 

consecuencia, la eficiencia de deposición. La coherencia de este patrón entre ambos tipos de ensayo 

refuerza la robustez del efecto fenológico sobre la deposición de polen como un factor determinante 

de la eficiencia de polinización en este cultivo 



 

3.8.2. Conexión entre duración de la visita, tasa de visitas y deposición de polen 
 
Los resultados de este estudio evidencian que la duración de las visitas, la tasa de visitas y la 

deposición de polen están funcionalmente conectadas, aunque la naturaleza de esta relación varía 

según la escala de observación. A nivel de visita única, se observó una relación positiva y significativa 

entre el tiempo de permanencia en la flor y la deposición de polen, indicando que visitas más 

prolongadas favorecen un mayor contacto entre el cuerpo del polinizador y el estigma.  

 

Este patrón coincide con lo reportado por Harder y Thomson (1989) y Cresswell (1999), quienes 

señalaron que la eficiencia de transferencia de polen depende en gran medida del tiempo de 

interacción floral y de la probabilidad de contacto efectivo con las estructuras reproductivas. 

Hallazgos similares han sido reportados recientemente en otros sistemas florales: Paul et al. (2024) 

documentaron que la eficiencia de deposición de polen por visita varía según el comportamiento de 

forrajeo de distintos visitantes florales generalistas, mientras que Broussard et al. (2022) 

encontraron que tanto la identidad del polinizador como su comportamiento de visita influyen 

directamente en el éxito de polinización en un cultivo dioico, reforzando la relevancia de la duración 

de la visita como predictor conductual de la eficiencia polinizadora. De manera similar, Elsafy et al. 

(2021) reportaron que el momento del día de la polinización afecta significativamente la viabilidad 

del polen y el cuajado de fruto en palma datilera, evidenciando que la ventana temporal de 

interacción floral constituye un factor determinante y transversal en distintos sistemas 

reproductivos vegetales. 

 

En el análisis de visitas grupales, la deposición de polen estuvo principalmente determinada por el 

número de visitas por hora, mostrando una relación positiva y altamente significativa que refleja un 

efecto acumulativo donde múltiples visitas contribuyen a incrementar la deposición total de polen 

en el estigma. Sin embargo, este incremento no fue proporcional al aumento en la tasa de visitas 

cuando la densidad floral era alta: bajo condiciones de mayor disponibilidad de flores estaminadas, 

el aumento en el número de visitas produjo incrementos menores en la deposición de polen por 

unidad de superficie del estigma. Esta aparente paradoja se explica por tres mecanismos que operan 

simultáneamente bajo condiciones de alta actividad de forrajeo. El primero es el acicalamiento del 



 

polen (pollen grooming), proceso mediante el cual Apis mellifera transfiere activamente los granos 

de polen adheridos a su cuerpo hacia las corbículas de sus patas traseras, donde los compacta con 

néctar. Este proceso reduce drásticamente la cantidad de polen disponible para la transferencia al 

estigma —se estima que entre el 60% y el 95% del polen cargado por la abeja termina empaquetado 

en las corbículas y no es depositado en las flores pistiladas visitadas (Harder, 1990)—. Sin embargo, 

evidencia reciente sugiere que el acicalamiento no solo reduce la carga polínica disponible, sino que 

también reorganiza su distribución sobre el cuerpo de la abeja, lo que puede facilitar su transporte 

hacia flores visitadas posteriormente (Marcelo et al., 2022). A medida que la abeja acumula más 

polen durante visitas sucesivas, el acicalamiento se intensifica, reduciendo progresivamente la 

eficiencia de transferencia por visita individual, aunque este efecto podría compensarse 

parcialmente mediante un mayor arrastre de polen (carryover) hacia flores subsiguientes. El segundo 

mecanismo es la redistribución del forrajeo (foraging redistribution) entre múltiples flores 

disponibles. Bajo condiciones de alta densidad floral, las abejas distribuyen su actividad entre un 

mayor número de flores, siguiendo los principios de la teoría del forrajeo óptimo — el individuo 

maximiza la tasa de recolección visitando múltiples flores en lugar de explotar exhaustivamente una 

sola (Pyke, 1984). En Cucurbita, la alta disponibilidad de flores masculinas actúa además como un 

diluyente del servicio de polinización, ya que las abejas las prefieren por su mayor oferta de néctar 

y polen, reduciendo la proporción de visitas destinadas a flores pistiladas (Adlerz, 1966; Nicolson & 

Thornburg, 2007; Artz & Nault, 2011). El tercer mecanismo es la saturación progresiva del estigma 

(stigmatic saturation). El estigma de Cucurbita maxima presenta una superficie receptiva limitada 

con capacidad máxima de retención de granos de polen. Estudios en cucurbitáceas han 

documentado que esta saturación se alcanza con relativamente pocas visitas: en Cucurbita pepo, 

entre 6 y 8 visitas de Apis mellifera son suficientes para alcanzar el umbral mínimo de granos 

necesarios para la fructificación (Artz & Nault, 2011; Kamo et al., 2022). Una vez alcanzado ese 

umbral, las visitas adicionales generarían rendimientos decrecientes en la deposición efectiva de 

polen (Harder & Barrett, 1995); sin embargo, en el presente estudio la relación entre tasa de visitas 

y deposición de polen siguió un patrón lineal dentro del rango de visitas registrado, lo que sugiere 

que el umbral de saturación estigmática no fue alcanzado de manera generalizada en las condiciones 

del cultivo evaluado. 

 



 

La acción conjunta de estos tres mecanismos explica por qué bajo condiciones de alta densidad floral, 

una mayor frecuencia de visitas no se traduce en una mayor eficiencia de polinización por flor 

receptora y constituye el sustento biológico del efecto negativo de la densidad floral sobre la 

deposición de polen observado en ambos tipos de ensayo. 

 
3.8.3. Influencia del estado fenológico del cultivo 

El estado de floración del cultivo mostró efectos diferenciados sobre la actividad de A. mellifera y la 

deposición de polen. Durante los ensayos de visita única, la deposición de polen fue mayor durante 

los períodos inicial e intermedio de floración y disminuyó hacia el final del ciclo. En contraste, la 

frecuencia de visitas grupales fue mayor durante los estados intermedio y final del cultivo. Este 

patrón sugiere que al inicio de la floración existe una menor competencia floral, lo que favorece una 

mayor eficiencia por visita. A medida que avanza la floración, el aumento en la oferta floral 

incrementa la actividad de visitas, pero reduce la deposición efectiva por flor receptora debido a los 

efectos de dilución y redistribución del forrajeo descritos en la sección anterior (Adlerz, 1966; Artz & 

Nault, 2011). Cambios en la proporción de flores masculinas y femeninas a lo largo del ciclo 

fenológico también pueden modificar las rutas de forrajeo y la eficiencia de transferencia de polen 

(Nepi & Pacini, 1993). 

Las variables microclimáticas mostraron efectos diferenciados según el tipo de ensayo y el estado 

fenológico. La humedad relativa presentó un efecto positivo sobre la tasa de visitas grupales, lo que 

es consistente con estudios que señalan que condiciones de humedad moderada favorecen la 

actividad de forrajeo de A. mellifera al reducir el estrés hídrico de las abejas y mantener la viscosidad 

del néctar en rangos óptimos para su recolección (Willmer & Stone, 2004). La temperatura, aunque 

no resultó significativa en el modelo grupal debido a su alta colinealidad con la luminosidad (r = 

0,660) y la humedad relativa (r = −0,917), fue significativa en el modelo de visita única, donde 

presentó un efecto positivo sobre la deposición de polen, coherente con su rol en la volatilización de 

compuestos florales asociados con la atracción de los polinizadores y la actividad enzimática del 

estigma (Clarke & Robert, 2018). 

3.8.4. Comparación visita observada vs visita proyectada entre modelos 



 

Si bien el objetivo central de este estudio fue evaluar la actividad y eficiencia de Apis mellifera como 

visitador floral del zapallo camote, la construcción de modelos funcionales a partir de datos de visitas 

grupales ofrece una perspectiva adicional para interpretar la eficiencia de polinización individual: 

comparar lo que la abeja deposita en una visita única con lo que el modelo predice que debería 

depositar bajo condiciones grupales equivalentes. Esta comparación permite inferir si las visitas 

sucesivas de A. mellifera en un contexto colectivo se comportan de forma aditiva, sinérgica o 

subaditiva respecto al desempeño individual. 

El GLM, seleccionado como el de mejor ajuste según AIC (AIC = 539,82) frente al modelo asintótico 

(AIC = 753,97) y al exponencial (AIC = 1423,96), proyectó una deposición esperada de 44,00 ± 3,55 

granos·cm⁻² para una duración de visita equivalente al promedio registrado en visitas únicas. Este 

resultado es coherente con la naturaleza lineal de la relación entre tasa de visitas y deposición de 

polen dentro del rango observado, lo que implica que cada visita adicional de A. mellifera contribuye 

de manera proporcional y constante a la deposición acumulada en el estigma, sin evidencia de 

saturación estigmática generalizada en las condiciones del cultivo evaluado. La ausencia de un ajuste 

asintótico significativo dentro del rango de visitas registrado indica que el umbral de saturación del 

estigma no fue alcanzado de manera sistemática, lo que contrasta con lo reportado en Cucurbita 

pepo, donde entre seis y ocho visitas serían suficientes para alcanzar el mínimo de granos necesarios 

para la fructificación (Artz & Nault, 2011; Kamo et al., 2022), y sugiere que las densidades de visita 

registradas en C. maxima var. Paine operan por debajo de ese umbral. 

La comparación entre el valor proyectado (44,00 ± 3,55 granos·cm⁻²) y el observado promedio en 

visitas únicas (23,55 ± 7,91 granos·cm⁻²) reveló una diferencia estadísticamente significativa (t = 

−2,584; gl = 24; p = 0,016). Sin embargo, esta discrepancia no refleja necesariamente una menor 

eficiencia intrínseca de A. mellifera en visitas individuales, sino que es consecuencia de que el modelo 

fue ajustado con datos de visitas grupales en cuyo contexto operó también B. terrestris, cuya 

presencia incrementó sustancialmente la deposición de polen. Por lo tanto, el valor proyectado por 

el modelo incorpora implícitamente el efecto aditivo del abejorro, y su comparación directa con 

visitas únicas de A. mellifera no es equivalente desde el punto de vista de las condiciones de 

referencia. En este sentido, la sobreestimación del modelo puede interpretarse como una medida 



 

indirecta del efecto diferencial de B. terrestris sobre la deposición polínica en el contexto grupal, 

tema que se desarrolla con mayor detalle en la sección 3.8.5. 

Al estratificar el análisis por bloque horario, el patrón de discrepancia entre valores observados y 

proyectados mostró una variación temporal que aporta información biológicamente relevante. A las 

11:00 horas, período de máxima receptividad estigmática y mayor actividad polinizadora de A. 

mellifera, la deposición observada en visitas únicas (56,66 ± 35,11 granos·cm⁻²) no difirió 

significativamente del valor proyectado por el modelo lineal (44,01 ± 3,55 granos·cm⁻²; t = 0,360; gl 

= 4; p = 0,737). Este resultado indica que bajo las condiciones de mayor disponibilidad de recursos 

florales, la eficiencia de una visita individual de A. mellifera es compatible con la proyectada a partir 

del comportamiento grupal, evidenciando una interacción de tipo aditivo o potencialmente sinérgico 

entre las visitas sucesivas durante ese bloque horario. En contraste, en los bloques restantes (9:00 

h, 10:00 h, 12:00 h y 13:00 h), los valores observados en visitas únicas fueron consistentemente 

inferiores a los proyectados por el modelo, lo que sugiere interacciones subaditivas fuera del período 

de máxima actividad floral, posiblemente asociadas a la menor receptividad del estigma y a la 

reducida disponibilidad de polen viable en esas horas (Nepi & Pacini, 1993; Nepi et al., 2001). 

En conjunto, estos resultados indican que la eficiencia de polinización de A. mellifera en C. maxima 

var. Paine no es constante a lo largo de la jornada, sino que está fuertemente modulada por el 

período horario y las condiciones de receptividad floral asociadas. La convergencia entre el 

desempeño observado y el proyectado exclusivamente a las 11:00 horas, refuerza la relevancia de 

este bloque como ventana crítica de polinización efectiva, con implicancias directas para el manejo 

del cultivo en términos de la sincronización entre la actividad de las colmenas y el estado de máxima 

receptividad de las flores pistiladas. 

 

3.8.5. Diferencias entre Apis mellifera y Bombus terrestris 

El diseño de este estudio centró su análisis en Apis mellifera como polinizador principal, decisión 

fundamentada en observaciones preliminares de la temporada 2024-2025 en las que esta especie 

fue el único visitante floral registrado de manera consistente, lo que es coherente con lo señalado 



 

por Vieli & Barahona (2023) respecto al predominio de A. mellifera como polinizador manejado en 

cultivos agrícolas de Chile. No obstante, durante el ensayo de visitas grupales se registró la presencia 

ocasional de Bombus terrestris, lo que permitió incorporar su análisis de manera complementaria. 

La revisión de registros de video indicó que ambas especies visitaban las flores en momentos 

distintos sin coincidir simultáneamente. Aun así, la presencia de B. terrestris se asoció negativamente 

con la tasa de visitas de A. mellifera en el modelo GLM (χ²(1) = 291,18; p < 2,2 × 10⁻¹⁶), lo que sugiere 

que su efecto operaría a través de mecanismos indirectos como la competencia por el recurso floral 

o la inhibición conductual ante la presencia del abejorro en el parche, más que por desplazamiento 

físico directo dentro de la corola (Goulson, 2010). 

A pesar de esta reducción en la frecuencia de visitas de A. mellifera, la deposición de polen fue 

significativamente mayor en flores con presencia conjunta de ambas especies (142,80 ± 116,0 vs 

44,40 ± 28,4 granos·cm⁻²; Wilcoxon W = 11; p = 0,007). Este resultado es atribuible a los atributos 

morfológicos y conductuales de B. terrestris: su mayor tamaño corporal, la elevada densidad de pelos 

ramificados y su patrón de movimiento dentro de la corola generan contactos más frecuentes y 

consistentes con los órganos reproductivos en comparación con A. mellifera (Goulson, 2010; Artz & 

Nault, 2011; Kamo et al., 2022). En Cucurbita maxima, cuyas flores son grandes y profundas, estas 

características favorecen especialmente a polinizadores de mayor tamaño capaces de contactar 

completamente las estructuras reproductivas durante cada visita. En consecuencia, la eficiencia por 

visita de B. terrestris compensa con creces la reducción en la frecuencia de visitas de A. mellifera, 

resultado consistente con el predominio conjunto de ambas especies como principales visitantes 

florales de C. maxima var. Paine reportado previamente en Chile central (Donoso & Murúa, 2021), 

aunque este estudio no había evaluado previamente su eficiencia relativa por visita. 

Estos resultados apoyan la hipótesis de complementariedad funcional entre polinizadores, que 

postula que la coexistencia de especies con distintos atributos morfológicos y conductuales 

incrementa la eficiencia global del servicio de polinización más allá de lo que lograría cualquier 

especie de forma aislada (Hoehn et al., 2008; Brittain et al., 2013;  Garibaldi et al., 2013) En el 

contexto del zapallo camote, esto sugiere que estrategias de manejo orientadas a fomentar la 

diversidad de polinizadores —mediante la conservación de hábitats para abejas silvestres en bordes 



 

del cultivo o la introducción de colonias de B. terrestris— podrían optimizar el servicio de 

polinización, especialmente en condiciones de alta densidad floral donde la eficiencia individual de 

A. mellifera disminuye (Ricketts et al., 2008; Garibaldi et al., 2013). 

Sin embargo, el uso de B. terrestris como polinizador manejado no está exento de consecuencias 

ambientales que deben ser consideradas en el contexto productivo. En Chile, esta especie fue 

introducida comercialmente en 1997 y desde entonces se ha asilvestrado y expandido hasta la costa 

atlántica de Sudamérica, constituyéndose en una especie invasora con impactos documentados 

sobre polinizadores nativos, flora silvestre y la apicultura (Smith-Ramírez et al., 2018). Entre los 

efectos más relevantes se encuentran la declinación de hasta un 99,4% en la abundancia relativa del 

abejorro nativo Bombus dahlbomii en zonas de Chiloé, la transmisión de patógenos —incluyendo 

Crithidia bombi, Nosema spp. y el virus de alas deformadas— a abejas silvestres y melíferas, y el robo 

de néctar en plantas nativas y cultivadas que reduce la disponibilidad de recursos para otros 

polinizadores (Smith-Ramírez et al., 2018). Adicionalmente, su superabundancia puede generar 

efectos de sobre-polinización con consecuencias negativas en cultivos como frambuesa (Sáez et al., 

2014, citado en Smith-Ramírez et al., 2018). Desde una perspectiva ecológica más amplia, Morales 

(2007) advierte que los abejorros introducidos son altamente polilécticos, adquieren recursos de 

manera más eficiente que las especies nativas y tienden a excluirlas espacial y temporalmente, 

favoreciendo además la polinización de malezas invasoras. En este contexto, los resultados del 

presente estudio sugieren que si bien la complementariedad funcional entre A. mellifera y B. 

terrestris puede aprovecharse productivamente, su implementación en cultivos al aire libre debe 

evaluarse bajo criterio de precaución, privilegiando estrategias que minimicen el escape de 

individuos y fomenten la conservación de polinizadores nativos mediante el mantenimiento de 

hábitat en los bordes del cultivo (Morales, 2007; Smith-Ramírez et al., 2018). 

Es importante señalar que esta comparación tiene limitaciones metodológicas, dado que la 

presencia de B. terrestris no fue manipulada experimentalmente sino registrada de manera 

oportunista durante el ensayo de visitas grupales, lo que impide establecer una relación causal 

directa entre su presencia y el incremento en la deposición de polen. Estudios futuros con diseños 

que controlen explícitamente la composición del ensamblaje de visitantes permitirán cuantificar con 

mayor precisión la contribución diferencial de cada especie al servicio de polinización en este cultivo. 
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4. CONCLUSIONES 

La presente tesis contribuyó a profundizar el conocimiento sobre la actividad de Apis mellifera y su 

eficiencia como polinizador del zapallo camote (Cucurbita maxima var. Paine), mediante el análisis 

integrado de la densidad floral, el microclima y la actividad de forrajeo a dos escalas de observación. 

Los resultados obtenidos permiten avanzar desde una aproximación centrada únicamente en la 

frecuencia de visitas hacia una comprensión más funcional del proceso de polinización, considerando 

tanto la escala individual como la colectiva. 

Conclusiones teóricas 

En primer lugar, la relación entre actividad de visitas y eficiencia de polinización no es lineal. Una 

mayor densidad floral favoreció la frecuencia de visitas grupales, pero se asoció simultáneamente a 

una disminución en la deposición de polen por unidad de superficie del estigma, evidenciando un 

efecto de dilución del forrajeo que reduce la transferencia efectiva de polen hacia las flores 

femeninas. 

En segundo lugar, el microambiente floral constituye un factor determinante en la expresión del 

servicio de polinización. La luminosidad y la temperatura influyeron significativamente en la duración 

de las visitas individuales y en la deposición de polen, condicionando tanto las decisiones individuales 

de forrajeo como los patrones colectivos de visita. El patrón horario no lineal de deposición de polen, 

con un pico a las 11:00 horas, refleja la interacción entre la dinámica de antesis, la receptividad del 

estigma y las condiciones ambientales a lo largo de la mañana. 



 

En tercer lugar, la comparación entre visitas individuales y grupales evidenció un patrón variable 

según las condiciones horarias: en la mayoría de los bloques horarios la eficiencia por visita individual 

fue inferior a la proyectada por el modelo grupal, evidenciando interacciones subaditivas asociadas 

al acicalamiento del polen y la redistribución del forrajeo entre flores disponibles. Sin embargo, a las 

11:00 horas —período de máxima receptividad estigmática— la deposición observada en visitas 

únicas no difirió significativamente de la proyectada por el modelo grupal, lo que indica una 

interacción de tipo aditivo en esa ventana de máxima eficiencia. El GLM presentó el mejor ajuste 

global a los datos grupales (AIC = 539,82; R² McFadden = 0,661), describiendo adecuadamente la 

relación entre la tasa de visitas y la deposición de polen a escala colectiva. 

En cuarto lugar, la presencia ocasional de Bombus terrestris como visitante floral reveló una 

contribución significativamente mayor a la deposición de polen en comparación con A. mellifera en 

solitario, con una deposición 3,2 veces superior en flores con presencia conjunta de ambas especies. 

Este resultado es consistente con la hipótesis de complementariedad funcional entre polinizadores, 

que postula que la coexistencia de especies con distintos atributos morfológicos y conductuales 

puede optimizar el servicio de polinización más allá de lo que lograría cualquier especie de forma 

aislada. 

Conclusiones prácticas 

La introducción de colmenas de A. mellifera debería concentrarse en el inicio de la floración del 

cultivo, período en que la eficiencia por visita es máxima dada la menor competencia floral y la mayor 

disponibilidad y viabilidad del polen, y no cuando la floración ya está avanzada como suele ocurrir 

en la práctica agrícola habitual. 

La densidad floral masculina debe ser considerada en el manejo del cultivo, dado que densidades 

elevadas de flores estaminadas pueden reducir la deposición efectiva de polen en las flores 

femeninas aun cuando la actividad de visitas sea alta. 

Dado que Bombus terrestris es una especie invasora asilvestrada en Chile, no se recomienda la 

provisión deliberada de colonias comerciales de esta especie, por los riesgos que representa para la 

conservación de los polinizadores nativos. Sin embargo, los resultados de este estudio muestran que 



 

su presencia espontánea en condiciones naturales del cultivo puede tener un impacto positivo sobre 

la deposición de polen, lo que constituye un servicio ecosistémico relevante para la agricultura. En 

consecuencia, se recomienda favorecer el incremento de la diversidad de polinizadores en los 

cultivos mediante el manejo del hábitat, a través del establecimiento de franjas florales en los bordes 

del cultivo y la instalación de hoteles de abejas, medidas que promueven la presencia de 

polinizadores silvestres nativos y complementan la actividad de A. mellifera, especialmente en 

condiciones de alta densidad floral donde su eficiencia individual disminuye. 

En conjunto, esta investigación demuestra que la eficiencia de polinización del zapallo camote 

depende de la interacción entre densidad floral, microclima y comportamiento de forrajeo de Apis 

mellifera, y no exclusivamente de la frecuencia de visitas. Estos hallazgos entregan bases científicas 

relevantes para el manejo de polinizadores en sistemas hortícolas dependientes de insectos en Chile 

central, destacando la importancia de considerar tanto la calidad de las visitas como el contexto 

ambiental y la composición del ensamblaje de polinizadores. En particular, el manejo del hábitat 

mediante franjas florales y hoteles de abejas emerge como una estrategia promisoria para 

incrementar la diversidad de polinizadores silvestres y optimizar el servicio de polinización del cultivo 

de manera ecológicamente sustentable. 

 
 


