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Resumen

En los ecosistemas de alta montafia se presentan condiciones ambientales limitantes
para el establecimiento y la supervivencia de las plantas. Estas condiciones presentan una
gran variacion a lo largo de gradientes de elevacion relativamente cortos en distancia,
siendo la temperatura una de las variables mas evidentes, lo cual favorece la presencia de
diferentes tipos de bosque y variables ambientales asociadas. En el Nevado de Colima, se
utilizé un arbusto de alta montafia, Ribes ciliatum, para evaluar la hipdtesis de que la
variacion ambiental asociada a las diferencias en elevacion influye sobre los rasgos
vegetativos y reproductivos de las plantas, que a su vez afectan la atraccion de los
polinizadores. El objetivo de este estudio fue determinar el efecto de la elevacion sobre los
rasgos vegetativos y reproductivos de R. ciliatum y determinar su importancia como
recurso alimenticio en la alta montafia. Se compararon poblaciones en el limite maximo y
minimo de su distribucion altitudinal (3686 y 3100 m.s.n.m., respectivamente). Se
cuantificaron diferencias en variables asociadas al tamafio y morfologia de las plantas, asi
como rasgos florales que influyen sobre el despliegue floral. Ademas, se determiné si las
interacciones planta-polinizador y el éxito reproductivo cambiaban entre las dos
elevaciones. Se documento que las variables asociadas al tamafio de las plantas, asi como la
longevidad floral y la longitud de las inflorescencias, fueron mayores en el bosque de
menor elevacion. EI nimero de flores por inflorescencia, el tamafio floral y el peso de los
frutos no mostraron diferencias entre las dos elevaciones. En contraste, la tasa de visitas y
el éxito reproductivo aumentaron con la elevacion. La comunidad de visitantes florales fue
diversa pero los colibries y los abejorros fueron los principales polinizadores en las dos
elevaciones. Estos resultados sugieren que los cambios ambientales asociados a los cambios
en elevacion en estos ecosistemas influyen sobre la interaccion entre las plantas y sus
polinizadores y determinan las estrategias empleadas por las plantas para establecerse y
reproducirse exitosamente. Por otro lado, se destaca la importancia de R. ciliatum como
recurso alimenticio para sus polinizadores, asi como para otras especies que se alimentan de

sus frutos en estos ecosistemas extremos de alta montafa.



Abstract

High mountain ecosystems pose challenging environmental conditions for the
establishment and survival of plants. These conditions exhibit great variation along
relatively short-distance elevation gradients, with temperature being one of the most
obvious variables, resulting in different forest types and associated environmental variables.
In Nevado de Colima, we used a high mountain shrub, Ribes ciliatum, to test the hypothesis
that environmental variation associated with differences in elevation influences plant
vegetative and reproductive traits, which in turn affect pollinator attraction. The main
objective of this study was to determine the effect of elevation on the vegetative and
reproductive traits of R. ciliatum and to determine its importance as a food resource in high
mountains. We compared plant traits of R. ciliatum populations at the high and low ends of
its elevational distribution (3686 and 3100 m.a.s.l., respectively). We quantified changes in
variables associated with plant size and morphology, as well as floral traits that influence
floral display. We determined whether plant-pollinator interactions and reproductive
success changed between the two elevations. We found that variables associated with plant
size, as well as floral longevity and inflorescence length, were higher at lower elevations.
The number of flowers per inflorescence, floral size and fruit weight did not differ between
the two elevations. In contrast, floral visitation rate and reproductive success actually
increased with elevation. The community of floral visitors was diverse but hummingbirds
and bumblebees were the main pollinators at both elevations. These results suggest that
environmental changes associated with elevational differences in these ecosystems
influence the interaction between plants and their pollinators and determine the strategies
used by plants to successfully establish and reproduce. On the other hand, we highlight the
importance of R. ciliatum as a food resource for its pollinators as well as for other species

that feed on its fruits in these extreme high mountain ecosystems.



Introduccién

Las montafias cubren aproximadamente el 25% de la superficie terrestre y albergan
al menos un tercio de la diversidad de plantas terrestres (Barthlott et al., 1996). Poseen una
gran biodiversidad, especialmente en zonas tropicales y subtropicales (Price, 1999); vy
cuentan con altos niveles de endemismo (Chaverri-Polini, 1998). Estos ecosistemas son
fuente de importantes servicios ecosistémicos para el bienestar humano (Grét-Regamey et
al., 2012). Por ejemplo, méas de la mitad de la poblacion humana sobrevive con el agua
dulce que se obtiene de estas montafias (Viviroli et al., 2003).

Los ecosistemas de alta montafia se caracterizan por presentar gradientes de
elevacion, a lo largo de los cuales se pueden observar cambios drasticos en el ambiente,
como la temperatura, la presién atmosférica, la topografia, la humedad, la radiacion solar,
la composicion, estructura y diversidad de las comunidades, entre otros (Abbott y Brennan,
2014). Estos gradientes han sido objeto de estudio desde el siglo XVI1II cuando cientificos
como Alexander von Humboldt y Charles Darwin mostraron interés por describir y explicar
la variacion de habitats observada a lo largo de estos gradientes de elevacion. Sin embargo,
durante las ultimas décadas, el mayor interés se ha centrado en entender los patrones de la
diversidad de especies a lo largo de estos gradientes, mayoritariamente en regiones
templadas (revisado en Fischer et al., 2011). Las revisiones de Rahbek (1995) y Fischer et
al. (2011) analizan estudios que abarcan gradientes desde los 500 hasta mas de 8000
m.s.n.m., y demuestran que, ademas de los cambios en la diversidad de especies, la
composicion de las comunidades cambia drasticamente con la elevacion, donde se observa
una disminucion de la diversidad en la mayoria de los grupos taxon6micos a mayores
elevaciones, mientras que unos pocos grupos se vuelven mas diversos.

Por ejemplo, la distribucion de los insectos a lo largo de los gradientes de elevacion
estd limitada principalmente por las bajas temperaturas y se ha visto que tanto los insectos
como los vertebrados se vuelven menos diversos con el aumento en elevaciéon (Arroyo et
al., 1982). Sin embargo, ciertos grupos taxonémicos (como las moscas) son dominantes en
zonas de mayor elevacion (Lefebvre et al., 2018). La variacién en la abundancia de los
diferentes grupos de insectos puede afectar negativamente el éxito reproductivo de las
plantas que dependen de estos para su polinizacion. Ante este escenario, se ha estudiado
cémo las plantas hacen frente a la escasez del servicio de polinizacibn a mayores

elevaciones. Por un lado, se propone que una reducida actividad de los polinizadores a
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mayores elevaciones puede ocasionar que las plantas respondan modificando ciertos
atributos florales (e.g., mayor longevidad y despliegue floral) para incrementar la atraccion
de los polinizadores (Proctor et al., 1996). Por otro lado, algunas especies de plantas
cuentan con mecanismos de autopolinizacion como método de aseguramiento reproductivo
ante la escasez de polinizadores (Holsinger, 1996).

Las condiciones ambientales presentan una gran variacion a lo largo de estos
gradientes de elevacidn, los cuales son relativamente cortos en distancia (Korpelainen et
al., 2012). Por ejemplo, la temperatura disminuye drasticamente a mayores elevaciones, lo
cual influye sobre la humedad del ambiente. La presion atmosférica también disminuye con
el aumento en elevacion, mientras que la radiacion solar aumenta (Koérner, 2007). Estos
cambios afectan ciertos rasgos funcionales de las plantas, lo cual puede influir sobre las
interacciones planta-polinizador y, por lo tanto, sobre el éxito reproductivo de las plantas
(Schob et al., 2013). El estudio del crecimiento y reproduccion de las plantas a lo largo de
estos gradientes de elevacion permite evaluar las respuestas evolutivas y ecologicas de las
especies ante diferentes presiones del ambiente (Korner, 2007).

Existen varios estudios que analizan los efectos de la variacion ambiental sobre
diferentes rasgos vegetativos (e.g., altura, area foliar, anatomia de hojas y madera) y
reproductivos (e.g., longevidad y despliegue floral, fruit set, sistema de apareamiento) en
plantas de ecosistemas de alta montafia (Kérner, 2003). Por ejemplo, las plantas que se
encuentran a mayores elevaciones presentan una notable reduccion en su altura, en el ancho
de sus copas, en el area foliar y en el area foliar especifica en comparacion con las plantas
de menores elevaciones (Korner et al., 1989; Fabbro y Kdrner, 2004; Jiménez-Noriega et
al., 2015). Por el contrario, las plantas de mayores elevaciones presentan una mayor
longevidad floral y mayores tasas de exocruzamiento (Primack, 1983; Primack, 1985;
Kdrner, 1999; Bingham y Ranker, 2000). Sin embargo, el despliegue y el tamafio floral y la
produccién de frutos y semillas no muestran un patrén claro, ya que existen ejemplos
contrastantes en la literatura (Blionis et al., 2001; Baret et al., 2004; Fabbro y Koérner,
2004; Giménez-Benavides et al., 2006; Phillips et al., 2011; Gulias y Traveset, 2012). Al
analizar la relacion entre estos cambios observados a nivel vegetativo y reproductivo,
Fabbro y Korner (2004) proponen que las plantas invierten mas en estructuras
reproductivas a mayores elevaciones, ya que, a pesar de ser mucho mas pequefas,

mantienen despliegues y tamafios florales similares a las plantas de menores elevaciones.



Aungue existen algunos estudios que analizan el efecto de la variacion ambiental a
lo largo de gradientes de elevacion sobre los rasgos vegetativos o reproductivos de las
plantas y la riqueza de insectos (Korner, 2003; Korner, 2007; Lefebvre et al., 2018), existen
muy pocos estudios en ambientes extremos de alta montafia donde se analice el efecto de la
variacion ambiental sobre las interacciones entre las plantas y sus polinizadores y las
consecuencias sobre el éxito reproductivo de las plantas. Ademas, los estudios de
gradientes de elevacion se han llevado a cabo mayoritariamente en regiones extratropicales
del planeta, mientras que los estudios en montafias tropicales son escasos (Fischer et al.,
2011). Esto cobra mayor importancia al considerar la hipétesis de Janzen (1967), quien
argumenta que los gradientes de temperatura en las montafias tropicales son barreras mas
eficientes limitando el movimiento de algunos organismos en comparacion con lo que
ocurre en las montafias de las zonas templadas y boreales del planeta. Bajo esta hipotesis,
se puede plantear que los organismos estén adaptados a condiciones abidticas particulares a
lo largo del gradiente de elevacion.

El Nevado de Colima es un volcan inactivo que alcanza los 4330 m.s.n.m. y se
ubica en el Centro-Occidente de México. Se encuentra dentro de las 10 montafias mas altas
del Eje Neovolcanico Transmexicano. A lo largo del gradiente de elevacion se pueden
encontrar distintos tipos de vegetacion, como bosques de coniferas, bosques de niebla,
bosques de encino, bosques mixtos y zacatonales, presentando una gran variacion en las
condiciones ambientales (CONANP, 2008). Ribes ciliatum (Grossulariaceae) es una
especie de arbusto que se distribuye en zonas montafiosas desde el centro de México hasta
el norte de Guatemala (Pérez-Calix, 2005). En el Nevado de Colima, R. ciliatum se
distribuye entre los 3100 y los 3700 m.s.n.m., por lo cual representa un buen modelo de
estudio para entender los efectos de los cambios en elevacidn sobre los rasgos vegetativos y
reproductivos de las plantas de alta montafia.

En el presente trabajo se determiné si existen diferencias en: (a) rasgos vegetativos,
(b) rasgos reproductivos, y (c) la riqueza y la tasa de visitas de los polinizadores de R.

ciliatum entre los dos limites de su distribucion altitudinal en el Nevado de Colima.
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Hipdtesis y predicciones

(a) Las condiciones ambientales presentes a mayores elevaciones, como lo son la
baja temperatura, la alta radiacion solar y la poca humedad, limitan el crecimiento
vegetativo de las plantas por medio del dafio ocasionado a los meristemos de crecimiento y
la ralentizacion de la formacién de nuevas células. Por esta razén, se espera que los rasgos
vegetativos muestren una reduccion a mayores elevaciones.

(b) Las bajas temperaturas presentes a mayores elevaciones dificultan la capacidad
de vuelo de los polinizadores y afectan su metabolismo, resultando en una menor actividad
de forrajeo de los polinizadores a mayores elevaciones. Esto propicia la modificacion de
ciertos rasgos reproductivos de las plantas (e.g., mayores despliegues florales) como
estrategia de atraccion de polinizadores o la presencia de mecanismos de autopolinizacion
como método de aseguramiento reproductivo. Por esta razon, se espera que R. ciliatum
presente un mayor despliegue floral y mayores tasas de autopolinizacion a mayores
elevaciones.

(c) La actividad de forrajeo de los polinizadores serd menor a mayores elevaciones.
Por lo tanto, se espera que la riqueza y la tasa de visitas de los visitantes florales

disminuyan con el aumento en elevacion.

Objetivo general

Determinar el efecto de la elevacion sobre la comunidad de visitantes florales y los

rasgos vegetativos y reproductivos de R. ciliatum.

Objetivos especificos

1. Determinar el efecto de la elevacion sobre los rasgos vegetativos de R. ciliatum en
las dos elevaciones que limitan su distribucion.

2. Determinar el efecto de la elevacion sobre los rasgos reproductivos de R. ciliatum en
las dos elevaciones que limitan su distribucion.

3. Determinar el efecto de la elevacion sobre la riqueza y la tasa de visitas de los

visitantes florales de R. ciliatum en las dos elevaciones que limitan su distribucion.
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Meétodos

Sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo en el Parque Nacional Volcan Nevado de Colima, ubicado
en los estados de Colima y Jalisco, México. EI Nevado de Colima tiene una extension de
6554.75 ha y alcanza una elevaciéon de 4330 m.s.n.m. en su cima, cuyo crater esta
ocasionalmente cubierto de nieve (CONANP, 2008). Es un sitio estacional con una época
seca que abarca los meses de octubre a mayo, y una época de lluvias que se extiende de
junio a septiembre, concentrando los méaximos de precipitacion durante el mes de julio
(CONANP, 2008). EIl area de estudio presenta cuatro tipos de vegetacion distribuidos
altitudinalmente. De menor a mayor elevacion se encuentran: bosque de pino-encino de
2400 a 2600 m.s.n.m., bosque de Abies colimensis de 2800 a 3100 m.s.n.m., bosque
subalpino de A. colimensis y Pinus hartwegii de 3400 a 3700 m.s.n.m. y zacatonal alpino a
mas de 3700 m.s.n.m. Este trabajo se desarrollo en el bosque de oyamel (3100 m.s.n.m.) y
en el bosque subalpino (3686 m.s.n.m.) durante los meses de enero y marzo del 2021.

El bosque de oyamel y el bosque subalpino difieren en cuanto a la estructura de la
vegetacion y las condiciones ambientales presentes. EI bosque de oyamel estd compuesto
principalmente por Abies colimensis y arbustos de los géneros Salvia, Fuchsia, y otras
especies como Lobelia laxiflora y herbaceas de la familia Asteraceae. El bosque subalpino
estd compuesto principalmente por Pinus hartwegii y pastos del género Muhlenbergia,
plantas herbaceas como Bidens triplinervia y arbustos como R. ciliatum y dos especies del
género Lupinus. Debido a que se encuentra a una mayor elevacion, en el bosque subalpino
la temperatura es menor y la radiacion solar es mayor en comparacion con el bosque de
oyamel. Los oyameles tienen una menor tolerancia a la sequia que los pinos, lo cual indica
que los bosques de oyamel suelen ser mas humedos (Knapp y Smith, 1981). Las bajas
temperaturas ralentizan las tasas de descomposicion de la materia organica, propiciando
suelos con menor contenido de carbono a mayores elevaciones (Tian et al., 2013; Fan et al.,
2014).

Especie de estudio

Ribes ciliatum Humb. & Bonpl. ex Roem & Schult. (Grossulariaceae) es una
especie de arbusto que se distribuye en bosques de coniferas, de encinos y bosques mixtos,
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desde el centro-occidente de México hasta el norte de Guatemala (Pérez-Calix, 2005).
Puede alcanzar hasta los 5 m de alto, tiene hojas alternas, pubescentes en ambas superficies
y con margen irregularmente dentado (Jiménez-Noriega et al., 2015) y su época de
floracion comprende los meses de noviembre a marzo. Las flores estan dispuestas en
inflorescencias de hasta 25 flores, en forma de racimos péndulos de 5 a 8 cm de largo. Las
flores son pequefias y acampanadas, de color blanco, hermafroditas, con 5 estambres
ubicados alrededor del pistilo que se encuentra en el centro de la flor, bifurcado cerca del
apice, ovario glabro, baya globosa de unos 8 mm de didmetro, coronada con restos del
perianto, glabra y de color negro (Pérez-Célix, 2005). Las flores producen pequefias
cantidades de néctar. Hasta el momento, se desconoce el sistema de compatibilidad
genética de la especie.

De acuerdo con los registros de ocurrencia a lo largo de su distribucion, esta especie
se puede encontrar entre los 1050 y los 4200 m.s.n.m. (GBIF, 2021). En el sitio de estudio
se encuentra entre los 3100 y los 3686 m.s.n.m., lo cual nos indica que la estamos
documentando cerca de su limite méximo de distribucion, en un ambiente con condiciones

extremas.

Disefo experimental

Se identificaron ambos extremos de la distribucién altitudinal de esta especie en el
Nevado de Colima, siendo el punto mas bajo a 3100 m.s.n.m. (bosque de oyamel) y el més
alto a 3686 m.s.n.m. (bosque subalpino), con una diferencia de c.a. 600 m entre ambos
extremos de la distribucién. En cada uno de estos extremos, de aqui en adelante bosque de
oyamel y bosque subalpino, se seleccionaron 30 individuos (N = 60) aleatoriamente para
realizar el muestreo de rasgos vegetativos, rasgos reproductivos e interacciones con

polinizadores.

Rasgos vegetativos

Para determinar diferencias en el tamafio de los individuos entre el bosque de
oyamel y el bosque subalpino, en cada uno de los 60 individuos se registraron las siguientes
medidas: la altura, el ancho de la copa y el nimero de tallos basales. Para determinar
diferencias en el area foliar de R. ciliatum entre el bosque de oyamel y el bosque subalpino,

se recolectaron 20 hojas aleatoriamente de cada uno de los 60 individuos, las cuales fueron
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fotografiadas sobre papel milimétrico para calcular su éarea con el programa Imagel
(Rasband, W.S., ImageJ, U.S. National Institutes of Health, Bethesda, Maryland, USA).

Rasgos reproductivos

Para determinar diferencias en la longevidad floral de R. ciliatum entre el bosque de
oyamel y el bosque subalpino, en cada individuo se embolsaron 10 botones florales. Se
realizaron revisiones diarias para registrar la longevidad de las flores, desde el dia en que
abrieron los botones y hasta su senescencia. Las flores se consideraron vivas cuando el
perianto y las estructuras reproductivas tenian una apariencia fresca y funcional. Cuando la
corola se encontraba descolorida o marchita, las flores se consideraron senescentes.

Para determinar diferencias en el despliegue floral de R. ciliatum entre el bosque de
oyamel y el bosque subalpino, se consideraron los siguientes rasgos florales: longitud de las
inflorescencias, numero de flores por inflorescencia y tamafio de las flores. Se midié la
longitud de 10 inflorescencias seleccionadas al azar en cada uno de los 60 individuos. Se
conto el numero de flores de 10 inflorescencias seleccionadas al azar en cada uno de los 60
individuos. Para calcular el tamafo floral, se colectaron 10 flores de apariencia fresca y
funcional de cada uno de los 60 individuos y se midid la longitud total de la corola (LC), el
ancho o diametro de la corola (AC), la longitud del tubo floral (LTF), el ancho del tubo
floral o garganta (ATF), la longitud de un estambre (LE) y la longitud del pistilo (LP).

Para determinar el sistema de compatibilidad genética de R. ciliatum, se realizaron
dos tratamientos: autopolinizacion y polinizacion abierta en 24 individuos, 12 individuos
del bosque de oyamel y 12 del bosque subalpino. Para el tratamiento de autopolinizacion,
se embolsaron 10 botones en cada individuo para evaluar si las plantas eran capaces de
autopolinizarse. Para el tratamiento de polinizacion abierta, en cada individuo se marcaron
3 inflorescencias con flores abiertas de apariencia fresca y funcional, para posteriormente
evaluar la capacidad de las plantas de producir frutos en condiciones naturales.

Para determinar diferencias en el fruit set de R. ciliatum entre el bosque de oyamel y
el bosque subalpino, en cada uno de los 60 individuos se seleccionaron 10 inflorescencias
al azar donde se contabiliz6 el nimero de flores y el nimero de frutos. Posteriormente, se
calculd el fruit set, medido como la relacién entre el nimero de flores por inflorescencia y

el nimero de frutos.

14



Para determinar diferencias en el peso de los frutos de R. ciliatum entre el bosque de
oyamel y el bosque subalpino, se colectaron entre 20 y 25 frutos maduros por individuo y

posteriormente se pesaron en una balanza analitica (Ohaus PA224C).

Riqueza y tasa de visitas de visitantes florales

Para determinar diferencias en la riqueza y en la tasa de visitas de los visitantes
florales de R. ciliatum entre el bosque de oyamel y el bosque subalpino, se realizaron 63
horas de observaciones focales (OF) de 1 hora cada una. Las OF se realizaron entre las
07:00 hrs y 15:00 hrs en parches de individuos en floracion. Registramos hora de la
observacién, nimero de individuos y nimero de flores observadas, especie del visitante
floral, nimero de visitas y si hubo o no contacto con los érganos reproductivos de la flor.
Para determinar la identidad de los insectos, estos fueron capturados con redes
entomoldgicas y preservados en alcohol al 70% para su posterior identificacion. Para
determinar la identidad de los colibries, se utilizaron guias de campo. La tasa de visitas fue

calculada como el nimero total de visitas por flor por hora.

Andlisis estadisticos

Utilizamos modelos lineales generalizados de efectos mixtos para determinar
diferencias en los rasgos vegetativos, los rasgos reproductivos y la tasa de visitas entre el
bosque de oyamel y el bosque subalpino. En los modelos, el nimero de tallos basales, la
longevidad floral, el nimero de flores por inflorescencia y el fruit set fueron incluidas como
variables dependientes, la elevacion fue incluida como variable independiente y el
individuo como efecto aleatorio con una distribucién Poisson y una funcion de enlace log.
En otros modelos, la altura, el ancho de la copa, el area foliar, la longitud de las
inflorescencias, el tamafio floral y el peso de los frutos fueron incluidas como variables
dependientes, la elevacién fue incluida como variable independiente y el individuo como
efecto aleatorio con una distribucion Gaussiana y una funcion de enlace log. Por ultimo, en
otro modelo se utilizdé el nimero de visitas como variable dependiente, la elevacién y el
namero de flores observadas como variables independientes y el individuo como efecto
aleatorio con una distribucion Poisson y una funcion de enlace log. Todos los analisis se
llevaron a cabo en SAS 9.4 (SAS Institute, Cary NC).
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Resultados

Rasgos vegetativos

Los individuos del bosque subalpino presentaron una menor altura (Fy = 23.71, P <
0.001), menor ancho de la copa (F1 = 31.18, P < 0.001) y menor é&rea foliar (F1 =174.18, P
< 0.001) en comparacién con los del bosque de oyamel (Fig. 1). En el caso del nimero de
tallos basales, no existen diferencias estadisticas significativas entre las dos elevaciones (F:
=1.98, P =0.165).
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Figura 1. Rasgos vegetativos de R. ciliatum en dos bosques (Subalpino y Oyamel) a
distintas elevaciones en el Nevado de Colima. A) Altura; B) Ancho de la copa; C) NUmero

de ramas; y D) Area foliar. Las lineas sobre las barras representan los errores estandar.
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Rasgos reproductivos

Con el tratamiento de autopolinizacion no se formé ningln fruto en ninguna de las
dos elevaciones, lo cual aporta evidencia de que R. ciliatum no es capaz de autopolinizarse
y depende exclusivamente de la fecundacion cruzada para la produccion de frutos. La
longevidad floral y la longitud de las inflorescencias fueron significativamente menores en
el bosque subalpino (F1 =11.99, P <0.01y F; = 112.33, P < 0.001, respectivamente) (Fig.
2). Sin embargo, no hubo diferencias significativas en el nimero de flores por
inflorescencia (F1 = 0, P = 0.947) ni en ninguna de las mediciones del tamafo floral
(longitud de la corola: F1 = 1.38, P = 0.245; ancho de la corola: F; = 0.13, P = 0.716;
longitud del tubo floral: F1 = 0.49, P = 0.488; ancho del tubo floral: F1 = 2.89, P = 0.095;
longitud de un estambre: F1 = 0, P = 0.955; longitud del pistilo: F1 = 1.75, P = 0.192) entre
las dos elevaciones. El fruit set fue significativamente mayor en el bosque subalpino (F1 =
6.61, P < 0.05) en comparacion con el bosque de oyamel (Fig. 2C). No se encontraron
diferencias significativas en el peso de los frutos de R. ciliatum entre las dos elevaciones
(F1=0.76, P =0.388).
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Figura 2. Rasgos reproductivos de R. ciliatum en dos bosques (Subalpino y Oyamel) a
distintas elevaciones en el Nevado de Colima. A) Longevidad floral; B) Longitud de las
inflorescencias; C) Fruit set; y D) Tasa de visitas de los visitantes florales. Las lineas sobre

las barras representan los errores estandar.

Riqueza y tasa de visitas de visitantes florales

Observamos un total de diez especies de visitantes florales, que incluyen ocho
especies de colibries, una especie de abejorro y una especie de ave. Aparte de los visitantes
florales, se encontré una gran diversidad de insectos asociados a las flores, entre ellos:
Diptera (4 morfoespecies), Coleoptera (1 morfoespecie), Lepidoptera (1 morfoespecie),
Hemiptera (1 morfoespecie), Thysanoptera (2 morfoespecies) e Hymenoptera (3
morfoespecies). Estos grupos no se observaron realizando visitas legitimas, sino que se

encontraban habitando dentro de las flores o consumiendo néctar sin hacer contacto con los
18



6rganos reproductivos de las flores, por lo cual no fueron considerados como visitantes
florales.

La riqueza de visitantes florales fue de nueve especies en el bosque subalpino y
siete especies en el bosque de oyamel. En el bosque subalpino se observaron siete especies
de colibries y en el bosque de oyamel se observaron cinco, de las cuales cuatro especies se
comparten entre ambas elevaciones, mientras que tres especies son exclusivas del bosque
subalpino (Archilochus colubris, Eugenes fulgens y Selasphorus calliope) y una especie es
exclusiva del bosque de oyamel (Selasphorus sp.). Bombus ephippiatus fue la Gnica especie
de abejorro observada y se encontr6 en ambas elevaciones, al igual que el ave Oreothlypis
celata.

La tasa de visitas fue mayor en el bosque subalpino, donde se obtuvo un promedio
de 167 visitas por hora frente a 13 visitas por hora en el bosque de oyamel (F1 = 12.64, P <
0.05) (Fig. 2D).

Discusion

Los organismos que habitan en montafias de gran altura enfrentan desafios
ambientales particulares que se vuelven mas intensos con el aumento en elevacion
(Cavieres y Piper, 2004). En el presente estudio, una de las predicciones fue que las
condiciones ambientales mas estables, asi como una mayor cantidad de recursos en el
bosque de oyamel de menor elevacion, darian como resultado plantas mas grandes y con un
mayor despliegue floral, lo cual se reflejaria en una mayor frecuencia de interacciones con
los visitantes florales y un mayor éxito reproductivo en comparacion con el bosque
subalpino de mayor elevacion. Sin embargo, se encontré que las comunidades de visitantes
florales de R. ciliatum difieren entre el bosque de oyamel y el bosque subalpino, y la tasa de
visitas fue mayor en el bosque subalpino (Fig. 2). Los individuos de R. ciliatum son mas
pequefios en el bosque subalpino (menor altura, menor ancho de sus copas y menor area
foliar) en comparacion con los del bosque de oyamel (Fig. 1). Nuestros resultados
demuestran que R. ciliatum es autoincompatible y aunque los individuos del bosque
subalpino produjeron flores menos longevas e inflorescencias mas pequefias, produjeron

una mayor cantidad de frutos en comparacién con el bosque de oyamel (Fig. 2).
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En cuanto a los rasgos vegetativos, los resultados coincidieron con nuestras
predicciones, ya que los individuos del bosque subalpino resultaron ser mas pequefios que
los del bosque de oyamel (menor altura, menor ancho de sus copas y menor area foliar)
(Fig. 1). La reduccion en el tamafio es una de las alteraciones estructurales de las plantas
mas conspicuas en los gradientes de elevacion, lo cual se puede deber a las restricciones de
crecimiento impuestas por el clima (Korner et al., 1989). En el bosque de oyamel
predominan los arboles de Abies colimensis que alcanzan un gran tamafio, formando un
dosel cerrado que impide que se filtre mucha radiacién solar hacia el sotobosque,
propiciando una mayor humedad del suelo y una mayor competencia por el recurso de luz
solar, lo cual podria explicar un mayor tamafio de las plantas y de las hojas (Craine y
Dybzinski, 2013). Por el contrario, el bosque subalpino se encuentra a una mayor
elevacion, por lo cual la radiacion solar es mas intensa y puede ocasionar dafos a las
células de las plantas, afectando asi su crecimiento (Klein, 1978; Hollosy, 2002; Dukowic-
Schulze et al., 2021).

Existen dos tendencias globales con relacion a las diferencias en rasgos
reproductivos en gradientes de elevacion: las tasas de polinizacion disminuyen a mayores
elevaciones mientras que la longevidad floral aumenta (Pacheco et al., 2016). Se piensa que
ambas tendencias estan funcionalmente relacionadas, ya que una mayor longevidad floral
puede compensar las menores tasas de polinizacion a mayores elevaciones. Sin embargo, en
este estudio se encontrd lo opuesto: en el bosque subalpino la tasa de visitas y el fruit set
fueron mayores, mientras que la longevidad floral fue menor. A pesar de que las
condiciones ambientales presentes en el bosque subalpino son menos favorables para la
actividad de forrajeo de los polinizadores, es probable que la tasa de visitas fue mayor
debido a la baja disponibilidad de otros recursos florales para los polinizadores en este
bosque. Dado que R. ciliatum es una de las pocas especies en floracion durante esta época
en el bosque subalpino y que ademas florece de manera abundante, estas flores representan
un recurso importante para los colibries y abejorros presentes.

La longevidad floral puede ser influenciada por presiones ambientales como la
temperatura y la disponibilidad de agua (Pacheco et al., 2016). Se ha demostrado que las
altas temperaturas (Teixido y Valladares, 2014) y la sequia (Jorgensen y Arathi, 2013)
pueden incrementar los costos fisioldgicos del mantenimiento de las flores, y por lo tanto
también disminuir las posibilidades de tener un mayor éxito reproductivo debido a la

limitacion de recursos para la produccion de frutos y semillas (Arceo-Gomez y Ashman,
20



2014). De esta manera, se puede explicar que las flores del bosque subalpino sean menos
longevas, ya que es un ambiente mucho méas seco y con una alta exposicion a la radiacion
solar durante el dia.

La longitud de las inflorescencias también fue menor en el bosque subalpino (Fig.
2). Sin embargo, no hubo diferencias en cuanto al nimero de flores por inflorescencia y el
tamafio floral. Este resultado sugiere que estos rasgos podrian estar determinados
genéticamente, es decir, que no estuvieran sujetos a las presiones del ambiente. Por
ejemplo, si las flores de R. ciliatum en el bosque subalpino también sufrieran una reduccion
en su tamarfio debido a las condiciones ambientales menos favorables, esto podria ocasionar
interferencia sexual entre los 6rganos reproductivos de las flores, ocasionando asi una
disminucidn del fitness tanto femenino como masculino (Routley y Husband, 2006). Esto es
particularmente importante en este caso, dado que descubrimos que R. ciliatum no se
autopoliniza, y, por lo tanto, esta interferencia sexual impediria la reproduccion. Otro
escenario posible es que el tamafio de las flores sea el indicado para poder establecer un
contacto adecuado entre los 6rganos reproductivos y los polinizadores, por lo cual una
disminucion en el tamafio de las flores podria perjudicar este acople y prevenir una
polinizacion efectiva (Ishii y Harder, 2006). Por ultimo, si las flores fueran mas pequefias
podrian producir menos néctar, y esto podria afectar las visitas por parte de los
polinizadores al haber una menor recompensa (Irwin et al., 2004).

La atraccion de visitantes florales depende de ciertos rasgos reproductivos como el
despliegue floral, la duracion de la floracién, la diversidad de recompensas florales, entre
otros (Morgan et al., 2006). Como se menciono anteriormente, en el presente estudio la tasa
de visitas fue mas alta en el bosque subalpino en comparacioén con el bosque de oyamel
(Fig. 2D), a pesar de que los rasgos reproductivos (longevidad y despliegue floral) fueron
menores. Esto podria explicarse por la diferencia en la disponibilidad de recursos florales
entre las dos elevaciones (Tachiki et al., 2010). Por ejemplo, en el bosque subalpino sélo
tres especies (Lupinus angustifolius, L. reflexus y Bidens triplinervia) traslapan su floracién
con la de R. ciliatum, mientras que en el bosque de oyamel R. ciliatum florece en el mismo
periodo que al menos trece especies mas, que incluyen: siete especies del género Salvia
(Lamiaceae), cinco especies de la familia Asteraceae (Gnaphalium sp., Verbesina sp.,
Senecio callosus, Ageratina glabrata y B. triplinervia) y Lobelia laxiflora (Campanulaceae)

(Senties-Aguilar et al., in prep.). De esta forma, R. ciliatum, al ser uno de los pocos
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recursos disponibles en el bosque subalpino, recibe hasta trece veces mas visitas en
comparacion con el bosque de oyamel.

Se encontrd una amplia variedad de visitantes asociados a las flores de R. ciliatum,
incluyendo colibries, abejorros, moscas, escarabajos, polillas, hemipteros, trips y
braconidos. Los colibries realizaron el 98.7% del total de visitas observadas en ambas
elevaciones, y junto con los abejorros representan el 99.5% del total de visitas. Estos dos
grupos fueron observados realizando contacto con los 6rganos reproductivos de las flores,
lo cual nos indica que podrian ser los principales polinizadores. Oreothlypis celata fue el
Unico paseriforme observado realizando visitas, pero su frecuencia fue muy baja (0.41% del
total de visitas observadas). Las moscas, escarabajos, hemipteros, trips y braconidos no se
observaron en contacto con los 6rganos reproductivos de las flores, sino que habitan dentro
de ellas o las utilizan como lugares de alimentacion y/o reproduccion sin tener contacto con
los 6rganos reproductivos.

Por ejemplo, algunas especies de trips son parasitos de flores donde se alimentan del
polen y depositan sus huevos (Reitz et al., 2020). De la misma manera, se ha visto que
algunos escarabajos de la familia Curculionidae utilizan las flores para alimentarse,
reproducirse y depositar sus huevos (Franz, 2007), aunque en algunos casos son los
principales polinizadores de plantas con las que mantienen asociaciones especificas
(Downie y Williams, 2009; Apriyanto y Tambunan, 2020). En el caso de los hemipteros,
estos pueden utilizar las flores como una ruta hacia los recursos alimenticios presentes en el
floema o en el mesoéfilo (Kitching et al., 2007). Las moscas y los bracénidos podrian ser

polinizadores, pero en este caso no se observaron realizando visitas legitimas.

Conclusion

Los cambios ambientales asociados con la elevacion en los ecosistemas de montafia
influyen en las interacciones planta-polinizador y determinan las estrategias utilizadas por
las plantas para establecerse y reproducirse. Por otro lado, el presente estudio destaca la
importancia de R. ciliatum como recurso alimenticio para sus polinizadores y para otras
especies que se alimentan de sus frutos en estos ecosistemas estacionales de extrema alta

montafa.
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