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Resumen

Las flores son 6rganos complejos fundamentales para la reproduccién sexual de las
angiospermas y estan constituidas por distintos rasgos que cumplen la funcién de atraer
polinizadores y asegurar una transferencia efectiva de polen para una éptima produccion de
frutos. La covariacion entre los distintos rasgos florales puede cuantificarse mediante la
integracion fenotipica que permite analizar cuantitativamente la relacion entre rasgos
funcionalmente relacionados. El valor de integracion en una flor puede ser mediada por
distintas presiones de seleccion. Una de las mas importantes es la presion selectiva que
tienen los polinizadores sobre las flores, ya que se ha sugerido que son los principales
mediadores de la morfologia floral y por lo tanto de la magnitud de la integracion floral. El
objetivo de este estudio fue cuantificar la integracion floral de 18 especies de plantas del
sotobosque en un ecosistema de alta montafia y determinar su relacion con la
especializacion en el sistema de polinizacion (especializado o mixto) y con la produccion
de frutos, asi también con determinar el grado de dependencia a los polinizadores. Para
obtener la integracion floral y cuantificar el éxito reproductivo, durante 2021 y 2022 se
trazaron 9 transectos dentro del bosque del Parque Nacional Nevado de Colima y se
ubicaron 30 individuos de cada especie. Para cada individuo se midieron rasgos florales
como el largo y ancho del tubo floral, longitud de los 6rganos reproductivos y el volumen y
la concentracion del néctar. Los resultados indican que el indice de integracion es mayor en
especies de plantas especialistas y que el modulo eficiencia fue el mas integrado. Los
resultados también muestran que no hay una correlacién significativa entre el nivel de
integracion floral y el éxito reproductivo, mientras que la correlacion entre el indice de
integracion floral y las visitas de polinizadores tampoco fue significativa. También se
encontrd que las especies estudiadas son altamente dependientes de la polinizacion por
animales. Por lo tanto, las especies de plantas analizadas son especialistas, dependen en
gran medida de polinizadores para su reproduccion y el médulo floral de eficiencia es
altamente integrado. Ademas, el éxito reproductivo de las plantas analizadas en el Parque
Nacional Nevado de Colima puede ser resultado de varios factores ademés de la integracion
floral que afectan el desempefio reproductivo de las especies como el ambiente y la

disponibilidad de recursos.



Abstract

Flowers are complex organs crucial for the sexual reproduction of angiosperms;
flowers are characterized by various traits that serve to attract pollinators and to ensure
effective pollen transfer for optimal fruit production. The covariation among different floral
traits can be quantified through phenotypic integration, allowing for a quantitative analysis
of the relationship between functionally related traits. Integration values within a flower
may be influenced by various selection pressures, with one of the most significant being the
selective pressure exerted by pollinators on flowers. It has been suggested that pollinators
are key mediators of floral morphology and, consequently, the magnitude of floral
integration. The main objective of this study was to quantify floral integration in 18 species
of plants in a high-altitude ecosystem and determine its relationship with pollination system
specialization (specialized or mixed) and fruit production. To assess floral integration and
quantify reproductive success, nine transects were established within the Oyamel forest of
the Nevado de Colima National Park during 2021 and 2022, each containing 30 individuals
of each species. Floral traits, such as the length and width of the floral tube, reproductive
organ length, and nectar volume and concentration, were measured for each individual. The
results indicate that the integration index is higher in specialist plant species, with
efficiency being the most integrated module. Additionally, there is no significant
correlation between floral integration level and reproductive success. Moreover, the
correlation between the floral integration index and pollinator visits was also found to be
non-significant. Therefore, the analyzed plant species are specialists, high-pollinator
dependent for reproduction, and the floral efficiency module is highly integrated. Finally,
reproductive success of the analyzed plants in the Nevado de Colima National Park may
result from various factors beyond floral integration, such as environmental conditions and

resource availability, influencing the reproductive performance of these species.



Introduccion

Las angiospermas representan el grupo de plantas terrestres con mayor diversidad en el
planeta con mas de 300,000 especies; se estima que el 90% depende de la polinizacién por
animales (Tong et al. 2023). El origen y diversificacion de las angiospermas se remonta al
Cretacico temprano, hace aproximadamente 140 millones de afios (Magallon et al. 2015).
Se considera que la gran diversificacion de las angiospermas esta relacionada con diversos
eventos de radiacion adaptativa ligados a la adaptacion a diferentes ambientes (e.g. suelos y
climas), asi como a las diversas interacciones bioticas con insectos como la herbivoria y la
polinizacion (Heimhofer 2005; Pellmyr 1992). La diversificacion floral esta intimamente
relacionada con las interacciones con insectos que favorecen la transferencia de polen entre
plantas conespecificas para la reproduccion sexual de las plantas. Con este supuesto se ha
sugerido que, durante la evolucion temprana de las angiospermas, las interacciones insecto-
planta representaron una estrategia reproductiva que las plantas con flor pudieron explotar
(Pellmyr 1992). Posteriormente aparecieron otros organismos vertebrados (e.g colibries,
murciélagos) que también contribuyeron a la reproduccion sexual de las plantas (Ratto
2018).
La seleccion natural mediada por polinizadores ha jugado un papel importante en la
evolucion de la diversidad floral (Harder y Johnson 2009). Los polinizadores han ejercido
presiones selectivas sobre las caracteristicas florales y viceversa, dando como resultado una
gran variedad de adaptaciones florales, asi como de caracteristicas particulares en los
polinizadores que facilitan el uso eficiente de las recompensas florales. (Asar et al. 2022).
La seleccion natural puede actuar sobre caracteristicas particulares; por ejemplo, el largo
del tubo floral puede responder al largo de las partes bucales de los polinizadores proceso
que se ha documentado entre Gladiolus longicollis (Iridaceae) y diversas especies de
polillas, en donde la longitud del tubo floral esta adaptada para asegurar la transferencia de
polen (Alexandersson & Johnson, 2002). Asimismo, la seleccion natural puede actuar de
forma correlativa en caracteristicas que se seleccionan de forma conjunta. Por ejemplo, en
orquideas se ha demostrado que la seleccion mediada por polinizadores ha seleccionado
multiples rasgos que afectan el ajuste entre los polinizadores y las flores, e.g., tamafio de la
flor y la longitud del espol6n (Rodriguez-Otero et al. 2023)
Las flores son 6rganos modulares compuestos por sepalos, pétalos, estambres y carpelos
funcionales especializados para la recepcién y donacion de polen (Rudall 2013). Existe una
8



gran variacion entre los rasgos florales de las diferentes taxa, incluyendo el color, la forma,
el tamafio y las recompensas florales que se han asociado con la especializacion funcional
en sistemas de polinizacion (Armbruster 2014). El principio del polinizador més frecuente
y efectivo, propuesto por Stebbins en 1970, propone que la forma de las flores esta
moldeada por procesos de seleccion asociadas a aquellos polinizadores que la visiten con
mayor frecuencia y eficiencia. Generalmente estos polinizadores no representan una unica
especie de animal, sino grupos taxondmicos o funcionales de polinizadores con formas,
tamafios y comportamientos semejantes que ejercen presiones selectivas semejantes sobre
las caracteristicas florales (Fenster et al. 2004).

Los sindromes de polinizacion se refieren a conjuntos de caracteristicas que atraen a
polinizadores especificos. Estos sindromes engloban una variedad de atributos florales, que
van desde rasgos morfologicos hasta aspectos bioquimicos, incluyendo la produccion de
sustancias atractivas y recompensas (Baker y Baker 1990, Martén-Rodriguez et al, 2009).
Los sindromes florales implican cierto nivel de especializacion de las flores en polinizacién
por grupos especificos de visitantes florales, lo que significa que los rasgos florales han
evolucionado para aumentar la eficiencia de la transferencia de polen por los grupos de
polinizadores mas efectivos y desalentar a los visitantes no deseados (Stebbins 1970;
Faegri & van der Pjil 1978; Fenster et al 2004). Entre los sindromes mas comunes
encontramos el melitofilico (polinizacion por abejas) y ornitofilico (polinizacion por
colibries). Las flores con sindrome melitofilico tienen formas de plato o acampanadas,
apertura diurna, colores diversos (incluyendo azul, morado, amarillo, blanco, a veces con
marcas con reflectancia ultravioleta) simetria bilateral y recompensas que incluyen polen,
néctar y a veces aceites, fragancias y resinas (Rosas-Guerrero et al. 2014). En cuanto al
sindrome ornitofilico las flores son de color rojo, rosa o naranja, sin aroma, de forma
tubular y simetria radial o bilateral, y néctar como recompensa (Rosas-Guerrero et al.
2014). Los sindromes de polinizacion no implican polinizacion exclusiva por un Unico
grupo funcional de polinizadores, ya que las flores generalmente no son capaces de excluir
otros grupos de polinizadores menos frecuentes y efectivos. La evidencia en la literatura
sugiere que los sindromes coinciden generalmente con el polinizador mas eficiente (Rosas-
Guerrero et al. 2014); igualmente, cuando se utiliza la produccion de frutos y semillas para
analizar la eficiencia de polinizacion, el polinizador que promueve el mayor éxito
reproductivo coincide con el sindrome floral (King et al 2013; de Santiago-Hernandez et al.

2019). Esto implica que los sindromes de polinizacion reflejan los grupos funcionales de
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polinizadores maés eficientes que han ejercido presiones de seleccion sobre los fenotipos
florales (Fenster et al. 2004)

La existencia de visitantes florales que no corresponden con el sindrome de polinizacién es
un tema de gran interés, ya que estos podrian actuar como robadores de polen o néctar, o
podrian actuar como un complemento a la polinizacion llevada a cabo por los polinizadores
principales (e.g. Delgado-Carrillo et al. 2018). Los polinizadores de menor frecuencia o
eficiencia, se han denominado polinizadores secundarios, y estos, podrian ser importantes
también cuando varia la abundancia del polinizador principal (Rosas-Guerrero et al. 2014);
en este caso, incluso animales que generalmente toman recompensas contribuyendo poco al
éxito reproductivo de la planta, podrian convertirse en polinizadores efectivos en caso de
ausencia de los polinizadores primarios (Thomson 2003).

El sistema de polinizacién de una planta se refiere al conjunto de polinizadores efectivos de
una planta (Stebbins 1970) y se han clasificado como sistemas mixtos (o generalistas) y
sistemas especializados de acuerdo al nimero de grupos funcionales de polinizadores y su
frecuencia (Fenster 2004, e.g., Muchhala et al. 2009; Salas-Arcos et al. 2017). En la
literatura se sugiere que los sistemas de polinizacion generalistas son mas comunes que los
especialistas (Waser et al. 1996), sin embargo, la “especializacion” ha sido un término
confundido y malinterpretado (Fenster et al. 2004). La especializacion ecologica se refiere a
“el estado contemporaneo de tener polinizadores que pertenecen principalmente a un solo
grupo funcional” (Armbruster et al. 2000). El sistema de polinizacion mixto es la
polinizacion efectiva de una especie de planta por parte de dos 0 mas grupos funcionales de
animales (Fenster et al. 2004). La polinizacion mixta puede ser resultado de una transicion
entre sindromes de polinizacion en donde los rasgos florales atraen a mas de un grupo
funcional de polinizadores (Ramirez-Aguirre et al. 2016) o puede ser un estado
evolutivamente estable (Zhou et al. 2016; Schiestl et al. 2018).

Existe evidencia de que las especies con sistemas de polinizacion especializados tienen una
menor variacion fenotipica, en comparacion con los sistemas de polinizacién generalista
(Armbruster et al. 2009; Meng et al. 2008). Ademas, se ha propuesto que los sistemas
especialistas deberian tener mayor covariacién entre caracteres florales que los generalistas
dado que un Unico grupo funcional de polinizadores ejerceria presiones de seleccion
correlativa entre caracteres florales (Lanuza et al. 2023). La covariacién entre caracteres
florales se refiere a la tendencia de dos 0 més rasgos de una flor de cambiar en conjunto, es

decir, cuando la variacion entre rasgos no es independiente. Una manera de cuantificar la
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covariacion entre los rasgos es a partir del calculo de la integracion fenotipica. El estudio de
la integracion fenotipica comenzé con las investigaciones de Raissa L. Berg en 1960, quien
analiz6 los patrones de correlacion en las caracteristicas fenotipicas de las plantas. La
integracion fenotipica se refiere a la relacion bioldgica que existe entre multiples rasgos de
un fenotipo complejo (Pigliucci, 2003). La flor es un fenotipo complejo el cual tiene como
funcion la reproduccion de las plantas; y puede ser dividida en dos modulos: uno con la
funcion de atraer polinizadores (color, didmetro de la corola, néctar) y otro que tiene que
ver con la correcta transferencia y deposicion del polen (longitud del tubo floral, longitud
de las anteras, estigma, etc.) (Rosas-Guerrero et al. 2011; Murren 2012). Rosas-Guerrero y
colaboradores (2011) evaluaron la relacién entre la integracién fenotipica y los sistemas de
polinizacién y reproductivos de 20 especies de Ipomoea, encontrando que la integracion
floral del modulo de atraccion (i.e., caracteristicas relacionadas al tamafio y disponibilidad
a las recompensas de la flor) era menor que la del modulo de eficiencia (i.e., alto de tubo
floral, estigma y las anteras), posiblemente debido a que la seleccion ejercida por los
polinizadores seria mayor en los rasgos relacionados con el transporte y deposicion de
polen que en los rasgos de atraccion floral. Asimismo, este estudio encontré6 una menor
variacion fenotipica y mayor integracion floral en las especies especializadas que en la
generalista (Rosas-Guerrero 2011).

En este proyecto, se evalud la relacion entre la integracion floral, el nivel de especializacion
en sistemas de polinizacion y el éxito reproductivo (capacidad de reproduccion autdbnoma)
en una comunidad de plantas de alta montafia polinizadas por colibries e insectos. Estudiar
la relacion que existe entre la integracion floral y la produccion de semillas de las plantas es
importante para entender si los fenotipos integrados confieren una ventaja selectiva a las
plantas. Este estudio contribuira a generar informacién sobre la evolucién de la relacion
entre rasgos florales y sistemas de polinizacion en un ecosistema de alta montafia donde los
recursos florales son muy importantes para muchas especies de polinizadores. También se
estudia la relacion que existe entre la forma de la flor y las adaptaciones de los
polinizadores para acceder a las recompensas florales. Ademas de revelar la importancia de

la polinizacion en el éxito reproductivo de las plantas de alta montafa.
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Objetivo general

Determinar el nivel de integracion fenotipica floral y relacionarlo con el sistema de
polinizacion, la dependencia de polinizadores y el éxito reproductivo de una comunidad de
plantas del bosque montano del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.

Objetivos especificos

1. Determinar el sistema de polinizacion y la frecuencia de visitas de polinizadores
para cada especie de planta

2. Determinar el grado de dependencia de las plantas a la polinizacion por animales de
una comunidad de alta montaria.

3. Determinar el éxito reproductivo de las especies de plantas y evaluar su relacion con
la frecuencia de visitas.

4. Analizar la variacion y la relacion morfométrica entre rasgos florales de las especies
de estudio

5. Evaluar el nivel de integracién entre plantas con sistemas de polinizacién mixta y
especializada y entre médulos florales

6. Analizar la relacion entre la integracion floral y (a) la frecuencia de visitas de los

visitantes florales, (b) el éxito reproductivo femenino.

Hipotesis y predicciones

La covariacion e integracion fenotipica de los caracteres florales esta asociada con la
atraccion de polinizadores y/o la efectividad en la transferencia de polen. Si un fenotipo
floral integrado tiene una ventaja selectiva, se espera una relacién positiva entre la
integracion fenotipica y el éxito reproductivo de la planta. Sin embargo, el éxito
reproductivo de una planta puede ser afectado por diferentes factores incluyendo la tasa de
visitas, el ajuste fenotipico entre flores y polinizadores y la eficiencia del polinizador. Por
tanto, se esperaria que las especies con mayor frecuencia de visitas o con sistemas de
polinizacién especializada o autbnoma tuvieran una mayor produccion de frutos que las

especies con sistemas de polinizacién mixta y mayor exocruzamiento.
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Métodos

Sitio de estudio

El estudio se llevo a cabo en el Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima (PNVNC). El
Volcan Nevado de Colima junto con el Volcan de Fuego, forman un complejo volcanico
situado en el Cinturon Neovolcanico Mexicano (CONANP, 2008). Este complejo se
encuentra localizado entre los limites de los estados de Jalisco y Colima (19°27° 15"y 19°
357 097 N, 103° 34’ 38” y 103° 39° 04” O). El Volcan Nevado de Colima tiene una
elevacién aproximada de 4,260 metros sobre el nivel del mar y una extension de 6554.75
ha. El tipo de clima semifrio con verano fresco corto (clasificacién Kopper) constituye el
clima mas representativo del parque, con precipitaciones en verano, y oscilacion térmica
anual de méas de 7°C (CONANP, 2008). Las temperaturas medias anuales se mantienen
muy bajas, pero sin descender del cero. Las temperaturas nocturnas producen
congelamiento casi todo el afio.

El Volcan Nevado de Colima presenta cuatro tipos de vegetacion que se distribuyen en
distintos pisos altitudinales. De menor a mayor elevacion se encuentran: (1) bosque de
pino-encino (BPE) de 2400 a 2800 m.s.n.m. que se caracteriza por su estacionalidad y
siendo el sitio mas bajo de la montafia sus temperaturas no llegan a ser extremas;(2)
Bosque de oyamel (Abies religiosa) (BAR) de 2800 a 3200 m.s.n.m., un bosque cuya
distribucion se relaciona estrechamente a la disponibilidad hidrica (Knapp & Smith, 1981),
el sotobosque de este ecosistema es especialmente diverso, con un gran nimero de especies
de herbaceas que florecen durante una gran parte del afio; (3) Bosque de pino de altura
Pinus hartwegii de 3200 a 3800 m.s.n.m (BPH). Estos bosques son los mas tolerantes a las
temperaturas bajas y a las nevadas, en la parte mas baja de su distribucion (3200- 3400 m),
el P. hartwegii también se asocia con otras especies de &rboles, de los cuales el mas
abundante es Alnus jorullensis (Pérez-Suarez et al. 2022); Finalmente, el zacatonal alpino,
que se desarrolla sobre los 3900 m.s.n.m es un tipo de vegetacidn que se caracteriza por la
dominancia de especies de gramineas y algunas otras herbaceas, y en general una baja
diversidad de flora y fauna,(Rzedowski, 2006; Steinmann et al. 2017). El estudio se llevo
a cabo entre 2400 y 3800 m.s.n.m., en el bosque de pino-encino (BPE), bosque de Abies
religiosa (BAR) y bosque de Pinus hartwegii (BPH).
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Disefio Experimental

El estudio se realiz6 entre noviembre 2021 y diciembre 2022. Se establecieron 3 transectos
de 1 km en linea recta con un ancho de 20m en cada piso altitudinal (bosque de pino-
encino, bosque de Oyamel y bosque de pinus hartwegii). A lo largo de estos transectos se
seleccionaron 18 especies de plantas polinizadas por colibries e insectos (Tabla 1). Se
marcaron entre 15 y 30 individuos por especie de acuerdo a su abundancia. En cada
individuo se midieron caracteristicas morfologicas y de néctar con el fin de realizar el
andlisis de integracion floral. También se utilizaron individuos a lo largo de los transectos
para realizar observaciones de polinizadores y tratamientos para determinar si las especies

tienen la capacidad de reproduccién auténoma.

Especies de estudio

Las especies seleccionadas forman parte de la comunidad de plantas del sotobosque del
Nevado de Colima (Tabla 1, Fig. 1), y se distribuyen desde el piso altitudinal mas bajo con
vegetacion de Bosque de pino-encino hasta especies que se encuentran en el piso
altitudinal mas alto con Bosque de Pinus hartwegii, son especies herbaceas o arbustivas, y
la mayoria tienen flores tubulares con tonalidades, rojas, rosas o naranjas, a excepcion de
Ribes ciliatum, un arbusto con flores pequefias blancas y acampanadas.

Tabla 1. Familia y especies de estudio, morfologia floral y piso altitudinal en el que se
distribuyen: Bosque de pino-encino (BPE), Bosque de Abies religiosa (BAR), Bosque de
Pinus hartwegii (BPH).

Piso Familia Especie Forma y simetria
altitudinal
BPH Orobanchaceae Castillefa cryptandra Tubular - Radial
BPE Orobanchaceae Castilleja tenuiffora Tubular — Radial
BPE Lythraceae Cuphea jorullensis Tubular — Radial
BAR Orobanchaceae Lamourouxia macrantha Tubular - Bilateral
BAR Orobanchaceae Lamourouxia xalapensis Tubular — Bilateral
BAR Campanulaceae Lobelia laxiflora Tubular — Bilateral
BPH Plantaginaceae Penstemon roseus Campanulada - Radial
BPH Grossulariaceae Ribes ciliatum Campanulada — Radial
BAR Lamiaceae Salvia elegans Tubular - Bilateral
BAR Lamiaceae Salvia gesneriiflora Tubular - Bilateral
BPE Lamiaceae Salvia iodantha Tubular - Bilateral
BAR Lamiaceae Salvia longistyla Tubular - Bilateral
BPE Lamiaceae Salvia mexicana var Tubular - Bilateral
minor
BAR Lamiaceae Salvia microphylla Tubular - Bilateral
BAR Lamiaceae Salvia purpurea Tubular - Bilateral
BPE Lamiaceae Salvia ramamoorthyana Tubular - Bilateral
BAR Lamiaceae Salvia sp Tubular - Bilateral
BAR Lamiaceae Stachys pilosissima Tubular - Bilateral



Figura 1. Fotografias especies de estudio. A) C. cryptandra, B) C. tenuiflora, C) C.
jorullensis, D) L. macrantha, E) L. xalapensis, F) L. laxiflora, G) P. roseus, H) R. ciliatum,
I) S. elegans, J) S. gesneriflora, K) S. iodantha, L) S. longistyla, M) S. mexicana var minor,
N) S. microphylla, N) S. purpurea, O) S. ramamoorthyana, P) S. sp, Q) S. pilosissima.

Medicion de rasgos fenotipicos

Los rasgos morfologicos fueron seleccionados de acuerdo a la morfologia floral de cada
especie de planta. En el caso de las flores labiadas se midieron: la longitud de la corola
(LC), el ancho de la corola (AC), la longitud del labio inferior (LLI), el ancho del labio
inferior (ALI), la longitud del labio superior (LLS), el ancho del labio superior (ALS), la
longitud del pistilo (Pistilo) y la longitud de los estambres (Estambre) (Fig 1.). Por otro
lado, para las especies con flores tubulares o acampanadas como Ribes, Cuphea, Lobelia,

Penstemon y Castilleja se midio la longitud de la corola (LC), el ancho de la corola (AC),
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la longitud del tubo floral (LT), el ancho del tubo floral (AT), la longitud del pistilo (Pist) y
la longitud de los estambres (Est) (Fig 1.). Para las especies que tenian mas de una antera
por flor se midieron todas las anteras de cada flor y se calcul6 el promedio para obtener un
valor unico por flor. Para todas las especies de estudio se cuantificd el néctar acumulado
durante 24 horas. Para esto se seleccionaron 6 flores de 15 individuos por especie. Cada
flor fue embolsada un dia antes de la antesis floral y las mediciones de néctar se realizaron
entre las 8:00 y 11:00 hrs. Para medir el volumen del néctar (\ol) se utilizaron capilares de
20 pl y para la concentracion total de azicares se utilizo un refractometro digital que mide

en grados Brix la concentracion de azUcares.

Tratamientos reproductivos

Para determinar el grado de dependencia de las plantas a la polinizacion animal y su éxito
reproductivo, seleccionamos 15 individuos por especie de planta y aplicamos dos
tratamientos en cuatro inflorescencias por planta. El primer tratamiento, polinizacion
abierta (TA), fue para cuantificar la contribucion de los polinizadores a la reproduccién de
las plantas, en este tratamiento, se embolsaron las inflorescencias inmaduras con bolsas de
tul hasta el inicio de la floracion. Se removieron las bolsas y las inflorescencias fueron
expuestas a todos los visitantes florales posibles durante 10 dias. Se contaron todas las
flores que se abrieron durante este periodo y se dio seguimiento al desarrollo de los frutos
en cada inflorescencia. El segundo tratamiento se llevé a cabo para cuantificar el nivel de
dependencia de las especies a la polinizacion biotica. Este consistio en un tratamiento de
exclusion de polinizadores (TC) en el que todas las inflorescencias con botones florales se
mantuvieron embolsadas para evitar la visita de los visitantes florales, por lo cual la
produccién de semillas obtenida corresponde a mecanismos autbnomos de reproduccion
como la autopolinizacion o la apomixis. Para ambos tratamientos, las inflorescencias
permanecieron embolsadas durante 1-2 meses para evitar la pérdida de semillas al madurar
de forma escalonada los frutos en las especies con inflorescencias grandes. Una vez
maduros los frutos, se recolectaron las inflorescencias y se cuantific el namero de frutos

en laboratorio.
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Observaciones de polinizadores

Con el fin de determinar la identidad de los visitantes florales de cada especie y su
frecuencia de visitas, se seleccionaron parches con abundantes flores de cada especie de
planta. Se llevaron a cabo periodos de observacion de 30 min en cada parche para un total
de horas de observacion por especie de 4 a 10 horas. En cada parche se registraron el
namero de flores, especies de visitantes florales, el nimero de visitas a las flores de cada
visitante floral y si hubo contacto del visitante floral con los 6rganos reproductivos florales.
Los visitantes florales fueron categorizados en los siguientes grupos taxondémicos y
funcionales: abejas y abejorros (Hymenoptera), moscas (Diptera), mariposas (Lepidopteros)

y colibries (Trochilidae).

Analisis
Dependencia de polinizadores

Para evaluar el grado de dependencia de las plantas a la polinizacion bidtica se calcul6 el
indice de dependencia de polinizadores (PDI por sus siglas en inglés) que se refiere a la
contribucion proporcional de los polinizadores a la reproduccion de las plantas (Xu et al.
2023). Se calcula como (produccion de frutos de polinizacion natural menos la produccion
de frutos de tratamientos de exclusion de polinizadores)/produccién reproductiva en
tratamientos de polinizacion natural, es decir (TA-TC)/TC. Este indice va de 0 a 1, siendo
cero el estado en que la poblacion no depende de la polinizacion bidtica y uno, el estado
dependencia total de los polinizadores (i.e., que no hay produccion de frutos en los
tratamientos de exclusion).

Sistema de polinizacion

Para determinar si el sistema de polinizacion de las especies de estudio es especializado o
mixto se determiné el porcentaje de visitas recibidas por cada grupo de polinizadores. Se
realizaron observaciones focales a cada individuo seleccionado y se registraron las visitas
de todos los grupos taxondémicos de polinizadores. Si el porcentaje de visitas de un grupo
taxonomico representa mas del 75% del total de visitas se consideré que la especie de

planta tiene un sistema de polinizacion especialista (de acuerdo con Fenster 2004). Si
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ningun grupo de polinizadores representa mas del 75% del total de visitas la planta tiene un

sistema de polinizacion mixto.

Visitas de polinizadores y éxito reproductivo

Se calcul6 la tasa de visita por hora para cada especie de planta dividiendo el niamero de
visitas entre el ndmero de flores y el tiempo de observacion total de cada parche
observado. Se obtuvo una tasa de visita para cada grupo funcional: Hymenoptera (abejas),
Diptera (moscas), Lepidoptera (mariposas) y Trochilidae (colibries). Se evalud la diferencia
entre la tasa de visitas total de plantas con sistemas de polinizacion mixto y especializado
con un modelo lineal generalizado en el programa R con la funcion Im (Chambers et al.
1992), para este modelo se utiliz6 una distribucion quasipoisson y los datos de tasa de visita
fueron transformados a logaritmo.

Para calcular el éxito reproductivo se cuantificd la produccion de frutos para el tratamiento
abierto y se dividio entre el nimero de flores. Con esto se calculd el promedio de la
proporcidn fruto/flor para cada especie de planta. Se realiz6 un modelo lineal generalizado
para evaluar las diferencias en la produccion de frutos entre sistemas de polinizacion en el
programa R con la funcion Im (Chambers et al. 1992), para este modelo se utilizé una
distribucion Poisson.

Para analizar la relacion entre el éxito reproductivo (fruit set) y la tasa de visitas se realizo
un andlisis de correlacion de Pearson en el programa R con la funcién ggscatter del paquete
ggpubr (Kassambara 2023), para los datos de tasa de visita se utilizd una transformacion
logaritmica.

Variacion y relacion morfométrica entre rasgos florales

Se calculd la variacion de los rasgos florales para cada especie de planta mediante
coeficientes de variacion en el programa R version 4.3.0 (R Core Team 2021) con una
funcion personalizada en donde el coeficiente de variacion es igual a la desviacion estandar
entre la media aritmética de los rasgos multiplicado por cien, el resultado es expresado en
porcentaje. Para cuantificar la relacion entre los rasgos florales se realizd un analisis de
correlacion de Pearson utilizando todos los rasgos florales, mediante la funcion cor del
paquete Stats (R Core Team 2021).
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Integracion floral

La magnitud de integracion fenotipica se calcula a partir de la varianza de los autovalores
obtenidos a partir de un analisis multivariado (Wagner, 1984; Torices y Mufioz-Pajares
2015). Debido a que se midié un nimero distinto de individuos para cada especie de planta
y para hacer comparable la magnitud de integracion entre las especies de plantas utilizamos
el maximo porcentaje posible de integracion (RelPINT). Todos los célculos de integracion
fenotipica se realizaron con la funcién pint del paquete PHENIX implementado en la
plataforma R (Torices & Mufidz-Pajares, 2015). Se calcularon tres indices de integracion
para cada especie: (1) indice de integracion total utilizando todos los rasgos medidos, (2)
indice de integracion del moédulo de atraccion con los rasgos AC, LC, LLS, LLI, ALL, AL,
Vol, °Brix y (3) indice de integracion del modulo de eficiencia con los rasgos AT, LT,
Est, Pist. (Rosas-Guerrero et al. 2011; Glasser et al. 2023).

Para evaluar la relacién entre la integracion floral (total y por mddulos) el éxito
reproductivo y la tasa de visitas se realizd un andlisis de correlacion de Pearson en el
programa R con la funcién scatterplot del paquete ggpubr (Kassambara 2023). Los datos de
integracion fueron transformados con logaritmo. Ademas, para evaluar las diferencias entre
los valores de integracion entre sistemas de polinizacion se realizaron andlisis lineales
generalizados con la funcién Im del paquete Stats implementado en el programa R versién
4.3.0 (R Core Team 2021).

Para evaluar si la integracion floral diferia entre sistemas de polinizacion, utilizamos un
modelo lineal generalizado donde la variable dependiente fue el valor de integracion floral
total y la variable independiente fue el sistema de polinizacién. Se realizaron dos modelos
adicionales para evaluar la integracion a nivel de médulos florales, uno para el médulo de
atraccion y otro para el médulo de eficiencia). Las distribuciones utilizadas para cada
modelo fueron Gamma. Las distribuciones utilizadas en los modelos lineales generalizado
se obtuvieron a partir de un analisis de bondad de ajuste mediante una simulaciéon con
valores residuales observados y esperados con la funcion simulateResiduals del paquete
DHARMA (Florian Hartig 2017) en el programa R version 4.3.0 (R Core Team 2021).
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Resultados

Dependencia de las plantas a la polinizacion por animales

El indice de dependencia de polinizadores (PDI) indica que el 88% de todas las especies de
plantas tienen una alta dependencia a los polinizadores (PDI > .70). En promedio, el valor
de PDI de la comunidad de especies plantas en el Nevado de Colima fue de 0.80. Las
especies con mayor indice de dependencia fueron S. elegans y R. ciliatum (PDI= 1), y las

especies con el menor indice fueron L. macrantha, S. elegans, L. laxiflora (Tabla 2).

Especie Produccion de frutos Produccion de PDI
TA (%) frutos TC (%)

Castilleja cryptandra 44.8 6.5 0.83
Castillefa tenuiflora 824 33 0.86
Cuphea jorullensis 423 83 0.80
Lamourouxia macrantha 93.8 81.5 0.16
Lamourouxia xalapensis 68.4 6.32 0.90
Lobelia laxiflora 34.5 19.8 0.47
Penstemon roseus 50.0 0.6 0.97
Ribes ciliatum 44.7 0.0 1.00
Salvia elegans 425 26.0 0.51
Salvia gesneriifiora 58.3 0.4 0.99
Salvia sp. 19.3 7.0 0.71
Salvia iodantha 73.6 121 0.82
Salvia longistyla 56.5 37 0.82
Salvia mexicana var minor T4.4 79 0.89
Salvia microphyilla 80.5 0.0 1.00
Salvia purpurea 57.8 1.8 0.98
Salvia ramamoorthyana 68.8 26 0.85
Stachys pilosissima 88.2 28.6 0.68

Tabla 2. Tabla con los valores produccion de frutos (%) en el tratamiento abierto y cerrado,
e indice de dependencia de polinizadores (PDI) de las especies de estudio.

Sistema de polinizacion

De las 18 especies de estudio se encontré que 7 especies tienen un sistema de polinizacién
mixto y 11 tienen un sistema de polinizacién especializado. Entre las especies de plantas
especialistas una especie es especialista en Hymenopteros (S. ramamoorthyana), el resto de
especies fueron especialistas de Trochilidae (Colibries) (Figura 2). Las especies de plantas
con un sistema mixto, una es campanulada con simetria radial (P.roseus) y las 6 especies

restantes son tubulares y con simetria bilateral. Entre las especies especialistas sdlo R.
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ciliatum es campanulada y con simetria radial, las demas son tubulares con simetria

bilateral (Figura 2).
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Figura 2. Porcentaje de visitas representado por cada grupo funcional para las 18 especies
de plantas de plantas del Parque Nacional Volcan Nevado de Colima.

Visitas de polinizadores y éxito reproductivo

Se encontraron diferencias significativas entre la tasa de visita promedio entre especies de
plantas con un sistema de polinizacion mixto y especialista (Fi/soi= 48.59, p= >0.001,;
Figura 3A) las especies con sistema mixto tuvieron mayor tasa de visitas florales que las
especies con sistema especialista. En cuanto al éxito reproductivo no se encontraron
diferencias significativas entre los sistemas de polinizacion (Fi/ee= 3.168, p= 0.07; Fig.
3B).

El anélisis de correlacion entre tasa de visita y éxito reproductivo (Fruit set) indica que no
hay correlacion significativa entre ambas variables (R= 0.45 p=0.059; Fig. 4), sin embargo,
se observa una tendencia positiva donde a mayor tasa de visita mayor es el éxito

reproductivo.
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Variacion de rasgos fenotipicos

Los coeficientes de variacion mostraron que la mayoria de los rasgos tienen mayor
variacion en especies de plantas especialistas que en especies con sistema de polinizacion
mixto. En cuanto a la variacién de los rasgos entre mddulos florales, encontramos que
ambos sistemas de polinizacién mantienen coeficientes de variacion mas bajos en rasgos

relacionados al modulo de eficiencia que en los rasgos del modulo de atraccion (Anexo ).

Correlacién de rasgos

El anélisis de correlacion entre rasgos florales indica que hay un mayor ndmero de
correlaciones significativas en especies de plantas con sistema de polinizacion especialista
que en especies con sistema de polinizacién mixto (Figura 5y 6). Ademas, hubo un mayor
namero de correlaciones significativas entre rasgos florales relacionados a la eficiencia

reproductiva que entre rasgos de atraccién ambos sistemas de polinizacion.

En las especies de plantas con sistema de polinizacion especialista se encontré que los
rasgos florales, como la longitud del tubo floral, longitud del pistilo y la longitud de los
estambres, tuvieron correlaciones positivas significativas entre ellos para todas las especies
(Fig. 5). También se encontr6 que en siete de las once especies de plantas especialistas
tuvieron una correlacion positiva entre el volumen y la concentracion del néctar, solo un
caso de correlacion negativa (R. ciliatum) y dos que no fueron significativas (S. elegans, S
longistyla).

En cuanto a las especies con sistema de polinizacién mixto encontramos que cinco de las
siete especies tienen una correlacion positiva significativa entre la longitud del tubo floral y
la longitud del pistilo. Tres especies de plantas tuvieron correlaciones positivas
significativas entre la longitud del tubo floral y la longitud de los estambres y correlaciones
positivas entre la longitud del pistilo y la longitud de los estambres. También cinco de las

especies tuvieron una correlacion positiva entre el volumen y la concentracion del néctar
(Fig. 6).
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Figura 5. Matriz de correlacién de rasgos florales en las especies con sistema de
polinizacion especialista: A) C. Cryptandra, B) C. tenuiflora, C) C. watsoniana, D) L.
macrantha, E) L. xalapensis, F) R. ciliatum, G) S. ramamoorthyana, H) S. elegans, 1) S.
longistyla, J) S. gesneriiflora, K) Salvia sp. Las letras rojas representan cada uno de los
rasgos descritos en la metodologia. Las correlaciones positivas se presentan en color azul,
mientras que las correlaciones negativas se representan en color rojo. La intensidad del
color y el tamafio del circulo son proporcionales a la magnitud de los coeficientes de

correlacion.
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Figura 6. Matriz de correlacion de rasgos florales en las especies con sistema de
polinizacion mixto. A) L. laxiflora, B) P. roseus C) S. purpurea, D) S. microphylla, E) S.
iodantha, F) S. mexicana var. minor, G) S. pillosisima. Las letras rojas representan cada
uno de los rasgos descritos en la metodologia. Las correlaciones positivas se presentan en
color azul, mientras que las correlaciones negativas se representan en color rojo. La
intensidad del color y el tamafio del circulo son proporcionales a la magnitud de los
coeficientes de correlacion.
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Integracion floral

Los resultados del anélisis de integracion entre plantas con diferentes sistemas de
polinizacién indicaron que el valor de integracion total fue significativamente mayor en
plantas con sistema de polinizacion especialista que en plantas con sistemas mixto (Fi/320=
4.631, p= 0.03) (Figura 7). En cuanto al indice de integracion por médulos florales se
encontré que el médulo de eficiencia es mayor que el de atraccién tanto para las especies
con sistema de polinizacion mixta como especialista (Fi/s3o= 99.397, p= >0.001). Cuando
comparamos los valores de integracion de los mddulos florales entre sistemas de

polinizacion no encontramos diferencias significativas (Fi/ss0= 2.986, p= 0.08) (Figura 8).
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Figura 7.Indice de integracion total por sistema de polinizacion de 18 especies de plantas
del Parque Nacional Volcan Nevado de Colima. Las barras representan el error estandar.
Letras diferentes indican diferencias significativas.
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Figura 8. Indice de integracion floral para los mddulos de atraccion y eficiencia y se
comparan los sistemas de polinizacion de 18 especies del Parque Nacional VVolcan Nevado
de Colima. Las barras representan el error estandar. Letras diferentes indican diferencia
significativa.

Integracion floral, tasa de visitas y éxito reproductivo

El analisis de correlacion entre el indice de integracion total, integracion del médulo de
eficiencia y la integracion del modulo de atraccién no fue significativo (R= -0.35, p= 0.16;
R= -0.39, p= 0.11; R= -0.13, p= 0.59 respectivamente). (Fig. 9, 10 y 11). Las especies
especialistas tuvieron valores mas bajos de tasa de visita y las especies con sistema de
polinizacion mixto tienen valores de integracién mas bajos. Ademas, el andlisis indicé que
el indice de integracion total, el mddulo de eficiencia y el de atraccion no tuvieron
correlaciones significativas con el éxito reproductivo (R= 0.27, p= 0.28; R=0.31 p= 0.22;
R=0.24 p= 0.34). s (Fig. 12, 13 y 14).
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Figura 9. Correlacién entre indice de integracion total y tasas de visita total de 18 especies
de plantas del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.
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Figura 10. Correlacion entre el indice de integracion del médulo de atraccion y tasa de
visita total de 18 especies de plantas del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.
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Figura 11. Correlacion entre el indice de integracion del modulo de eficiencia y tasa de
visita total de 18 especies de plantas del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.
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Figura 12. Correlacion entre indice de integracion total y el éxito reproductivo de 18
especies de plantas del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.
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Figura 13. Correlacion entre el indice de integracion del modulo de atraccion y el éxito
reproductivo de 18 especies de plantas del Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima.
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Figura 14. Correlacion entre el indice de integracion del mddulo de eficiencia y el éxito
reproductivo de 18 especies de plantas del Parque Nacional Volcan Nevado de Colima.
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Discusién

Algunos estudios han sugerido que, en ambientes alpinos, la dependencia a la polinizacién
animal disminuye, ya que a mayor elevaciéon la diversidad de polinizadores tiende a
disminuir (Arroyo et al. 2006). Por lo que se esperaba que las especies de plantas en este
estudio tuvieran una baja dependencia a los polinizadores. Sin embargo, el 88% de las
especies de plantas analizadas tuvieron alta dependencia a la polinizacion animal (Tabla 2).
Este resultado esta de acuerdo con estudios que sugieren que la polinizacion de especies de
plantas alpinas es altamente dependiente de la polinizacion bidtica (Wirth et al. 2010; Xu et
al. 2023). Es posible que bajo condiciones climaticas extremas se favorezca el
exocruzamiento para evitar la disminucién de la diversidad genética de las especies de
plantas y los efectos negativos de la depresion por endogamia (Bingham & Orthner 1998;
Bingham & Ranker 2000; Xu et al. 2023).

Cuando analizamos la frecuencia de visitas, encontramos que 11 especies de plantas
tuvieron un sistema de polinizacion especialista en el que los colibries fueron el grupo
funcional de polinizadores mayormente representados con mas del 75% del total de visitas
florales, excepto en S. ramamoorthyana donde las abejas fueron el principal grupo
funcional de visitantes florales. En las 7 especies de plantas restantes se encontr6 que
tuvieron un sistema de polinizacion mixto en el que fueron visitadas por al menos 3 grupos
funcionales de polinizadores que incluyeron abejas, moscas y colibries (Figura 2). Estos
resultados indican que la comunidad de plantas analizadas en un ecosistema alpino es

especializada y altamente dependiente de la polinizacion animal.

Algunos estudios han sugerido que aquellas plantas que tienen una mayor tasa de visitas de
visitantes florales tienen mayor éxito reproductivo (Sahli & Conner 2007; Melen et al.,
2016; Grass et al., 2018). Contrario a esta evidencia, para las especies de estudio no se
encontrd una correlacion significativa entre la tasa de visitas y la produccion de frutos; pero
si se encontr6 una tendencia positiva que sugiere que a mayor frecuencia de visitas hay un
incremento en la produccion de frutos (Figura 4). Considerando que las especies de la
comunidad de plantas tienen dos sistemas de polinizacion, analizamos la diferencia en la
tasa de visitas entre estos sistemas. Encontramos que hubo diferencias significativas, donde

las especies de plantas con sistema mixto tuvieron una mayor tasa de visita que las especies
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de plantas con sistema especialista (Figura 3A). Sin embargo, cuando analizamos la
produccién de frutos entre sistemas de polinizacion, no encontramos diferencias
significativas (Figura 3B). Estos resultados sugieren que hay diferencias en la frecuencia y
efectividad de los polinizadores ambos sistemas de polinizacion, que sugieren que los
polinizadores de plantas especialistas pueden ser menos frecuentes y efectivos, mientras
que los polinizadores participantes en sistemas mixtos de polinizacion pueden ser mas
frecuentes, pero menos efectivos (Javorek et al. 2022). Por lo tanto, ambas estrategias
reproductivas resultan en un éxito reproductivo similar. Ademas, se ha sugerido que utilizar
la frecuencia de visitas no es la mejor aproximacion para describir el éxito reproductivo de
las plantas, ya que esta aproximacion no considera el éxito en la remocién y el deposito de
polen de cada uno de los visitantes florales (Fenster et al 2004; de Santiago-Hernandez et
al. 2019).

Durante su historia evolutiva, las plantas han desarrollado diversos fenotipos florales que
atraen a polinizadores particulares que facilitan la remocién y el deposito de polen sobre el
estigma de flores conespecificas (Armbruster 2017). En ese sentido, las flores son unidades
funcionales formadas por diferentes verticilos que covarian de acuerdo a sus relaciones
geneticas y de desarrollo (Rudall 2013). Esta covariacion esta relacionada directamente a la
variacioén individual de los rasgos florales y se ha sugerido que es resultado de la seleccién
impuesta por los polinizadores (Rosas-Guerrero et al. 2011). Los resultados en este estudio
indican que los rasgos florales de las especies de plantas especialistas tuvieron mayor
variacion que los rasgos de plantas con sistema mixto. Este resultado no coincide con
nuestra prediccion, ya que esperdbamos que los rasgos florales de las especies de plantas
con sistema especialista tuvieran menor variacion que los de especies con sistema mixto,
como se ha encontrado en otros estudios (Meng et al. 2008, Rosas-Guerrero et al. 2011).
Armbruster et al. (2004) sugirié que en plantas que son polinizadas por grupos especificos
de polinizadores la variacion de los rasgos florales estd dada por la variacion intra e

interespecifica de los polinizadores legitimos.

En el caso de las plantas de este estudio con sistema especializado fueron principalmente
visitadas por 14 especies de colibries que varian en tamafio, forma de pico, comportamiento
y posiblemente en efectividad de polinizacion. Estas diferencias fenotipicas de los colibries

podrian favorecer la seleccion de los rasgos florales en diferentes direcciones resultando en
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mayor variacion de los rasgos florales. De acuerdo con los resultados, las especies con
sistema mixto fueron en su mayoria visitadas por moscas y abejas. Ambos tipos de
polinizadores han sido considerados equivalentes en el servicio de polinizacion debido a su
similitud en tamafo y fenotipo (Cook et al. 2020; Stavert et al. 2018). Estas similitudes
fenotipicas entre abejas y moscas podrian favorecer una menor variacion de los rasgos
florales en plantas con sistema mixto, aunque se requiere de estudios que evalten la
direccion de las presiones selectivas que ejercen estos dos grupos de insectos sobre las

flores, asi como su eficiencia de polinizacion.

Cuando analizamos por separado la variacién de los rasgos florales entre los mddulos
florales de atraccion y de eficiencia, encontramos que tanto en plantas con sistema
especializado y mixto, los rasgos reproductivos (longitud tubo floral, longitud estambres,
longitud pistilo) tuvieron indices de variacion bajos comparados con los rasgos
relacionados a la atraccion de polinizadores (volumen y concentracion de néctar, ancho de
la corola, etc). Dada la importancia que tienen los rasgos de eficiencia, que afectan
directamente el éxito en el deposito de polen conespecifico sobre los estigmas y determinan
en gran parte el éxito de la produccion de semillas, era de esperar que este el conjunto de
rasgos de eficiencia tenga menor variacion floral que el conjunto de rasgos de atraccion.
Este resultado ha sido reportado por Rosas-Guerrero y colaboradores (2011) para especies

del género Ipomoea.

Cuando analizamos el arreglo de las relaciones entre rasgos florales mediante la correlacion
de rasgos, encontramos que las plantas con sistema especialista tuvieron una mayor
cantidad de correlaciones significativas que los rasgos de las especies con sistema mixto.
Algunos estudios han sugerido que un mayor numero de correlaciones en plantas con
sistema especializado se debe a que las plantas desarrollan rasgos que restringen la
polinizacion de grupos de polinizadores distintos al de su polinizador legitimo y las
correlaciones entre estos rasgos son méas fuertes que en plantas que son polinizadas por
diferentes grupos funcionales de polinizadores (Fenster et al. 2004). Los resultados en este
estudio van de acuerdo con esta hipotesis, ya que las especies de plantas especialistas
visitadas principalmente por colibries como C. cryptandra, S. gesneriiflora, S. sp, tienen
flores grandes, rojizas y oOrganos reproductivos ocultos, tienen mayor numero de

correlaciones significativas fuertes (R>0.5) entre rasgos florales, que especies como P.
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roseus, S. iodantha, S. pillosisima, que son flores mas pequefias, de color rosa, con los
6rganos reproductivos expuestos y que son visitadas por mas de un grupo funcional de
polinizadores (Figura 5y 6). Berg (1960) también sugirié que las correlaciones entre rasgos
florales son més fuertes cuando estan relacionados funcionalmente en la donacién y el
deposito de polen o para atraer polinizadores. Este patron lo observamos en las plantas de
estudio, ya que los rasgos del médulo de eficiencia como la longitud y ancho del tubo
floral, longitud del estambre y longitud del pistilo tuvieron correlaciones significativas
altas, mientras que los rasgos de atraccion como el ancho de la corola y/o ancho y largo de
los labios inferior y superior en especies de Salvia no presentaron correlaciones

significativas (Figura 5y 6).

Stebbins (1974) propuso que las plantas mejor adaptadas a la polinizacion por animales
especificos tienen flores altamente integradas para ajustarse a la morfologia de los
polinizadores mas eficientes. Por esto, una especie de planta altamente especializada tendra
rasgos florales més integrados que una especie con sistema mixto (Delgado-Davila et al.
2016; Ordano et al., 2008). En este estudio se encontrd que las especies de plantas con
sistema especialista tuvieron mayor grado de integracion floral que las especies con sistema
mixto. En plantas con sistemas de polinizacion especialistas donde hay un Unico
polinizador efectivo, los rasgos responden a las presiones ejercidas por un Gnico grupo
funcional, por lo que valores de integracion altos pueden ser favorecidos, mientras que en
plantas con sistema mixto las presiones de seleccion son difusas y puede dirigir la seleccion
de rasgos florales en diferentes direcciones (Rosas-Guerrero et. al 2011). El patron de
integracion floral para cada sistema de polinizacion puede estar dado por las relaciones
genéticas y de desarrollo que hay entre los caracteres florales, sin embargo, estas pueden
ser exacerbadas por las presiones de seleccion ejercidas por los polinizadores (Armbruster
et al. 1999; Armbruster et al. 2014).

El andlisis de la integracion entre mddulos florales indica que los rasgos del médulo de
eficiencia fueron mas integrados que los rasgos del modulo de atraccién. Algunos estudios
han encontrado resultados similares y explican que esto ocurre por la precision y exactitud
que se requiere para la donacién y recoleccion del polen ya que esto es muy importante
para garantizar que la visita de un polinizador sea efectiva (Armbruster et al. 2004; Rosas-

Guerrero et al. 2011). Ademas, siendo que las plantas de este estudios son altamente
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dependientes de polinizadores, los rasgos como la longitud y ancho de la corola, la longitud
de los estambres y la longitud de los pistilo, que favorecen la transferencia de polen, son
rasgos que posiblemente han sufrido fuertes presiones de seleccion para favorecer el éxito
reproductivo de las plantas y minimizar la pérdida de polen. Por otro lado, mayor
integracion entre rasgos florales del mddulo de atraccion puede propiciar un mayor
atractivo floral, sin embargo esto no garantiza un aumento en las tasas de polinizacion
legitima y éxito reproductivo, por lo que es posible que estos rasgos en las especies de
estudio han pasado por un proceso de seleccion mas laxo y los valores de integracion son

bajos que el médulo de eficiencia.

Existen pocos estudios que relacionen la integracion floral y el éxito reproductivo, por lo
que es importante evaluar el valor adaptativo de la integracion en el desempefio
reproductivo de las plantas (Cuartas-Dominguez & Medel 2010). En este estudio se
esperaba que una mayor integracion floral estuviera asociada con una mayor tasa de visita
de polinizadores y una alta produccion de frutos; sin embargo, no se encontré una relacion
significativa entre estas variables (Figura 9-14). Otros estudios que evaltan la integracion
floral y el éxito reproductivo tampoco encontraron resultados concluyentes, aunque
sugieren que una mayor integracion floral puede favorecer el éxito reproductivo de las
plantas. (Pinto et al. 2022; Paglia et al 2023). Estos resultados sugieren que el éxito
reproductivo de las especies de estudio puede ser resultado de la suma de varios factores
ademas de la integracion, por ejemplo, la disponibilidad de recursos, el nimero de flores
producidas, la asignacion de recursos, el sistema de apareamiento, y la eficiencia de la
polinizacion, etc (Stephenson 1981; Aizen et al. 2002; Ne'eman et al 2010; ). Por tanto, se
requiere un muestreo mayor a nivel comunitario y poblacional para poder tomar en cuenta

estas variables.
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Conclusiones

En este estudio encontramos que la comunidad de plantas del sotobosque del Parque
Nacional Volcan Nevado de Colima es altamente dependiente de polinizadores, tienen
sistemas de polinizacion especialistas y los rasgos florales del moédulo de eficiencia
mantienen una alta integracion fenotipica. Sin embargo, faltan estudios que evallen la
relacion entre la integracion floral y la produccién de frutos considerando otras variables
que determinan el éxito reproductivo en plantas. Hasta ahora, el estudio de la integracion
floral se habia limitado a estudiar la covariacion entre rasgos morfoldgicos. Actualmente
comienza a haber estudios donde se analiza la integracion floral en conjunto con diversos
factores que pueden afectar la evolucion de las plantas. Por ejemplo, los sistemas
reproductivos, la eficiencia en la polinizacion y las relaciones filogenéticas son factores que
pueden afectar la magnitud de la integracién floral afectando el desempefio reproductivo de
las plantas y la relacidn evolutiva entre las plantas y sus polinizadores (Ordano et al. 2008).
Por lo tanto, la investigacion de estos factores puede contribuir a una mayor comprension
de la integracion floral y sus implicaciones en la ecologia evolutiva de la interaccion planta-

polinizador.
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Anexo

Especie

Salvia
elegans
Salvia sp

Salvia
iodantha
Salvia
mexicana
var. minor
Salvia
longistyla
Salvia
microphyla
Salvia
ramamoorth
yana

Salvia
gesneriflora
Salvia
purpurea
Stachys
pilosissima
Lamourouxia
xalapensis
Lamourouxia
macrantha
Penstemon
roseus
Cuphea
watsoniana
Lobelia
laxiflora
Ribes
ciliatum
Castilleja
cryptandra
Castilleja
tenuiflora

LC
NA

NA
NA

NA

NA
NA
NA

NA
NA
NA
NA
NA
8.7
8.0
8.0
9.3
15:7
10.3

AC
NA

NA
NA

NA

NA
NA
NA

NA
NA
NA
NA
NA
12.1
221
12.7
125
NA
NA

LT
10.7

13.6
16.6

10.7

9.6
10.9
13.6

14.3
6.7
10.0
7S
8.8
7.2
10.2
8.4
10.0
18.6
17.5

AT
14.0

24.6
15:4:

13.4

14.2
16.6
18.3

219
13.7
1:7:2
14.9
9.9
10.3
2277
115
12.9
12.7
16.5

LLI
19.0

26.3
21.0

16.5

35.6
18.2
14.7

22.2
145
15.1
16.3
15.:3
NA
NA
NA
NA
NA
NA

ALI
18.6

30.3
23.4

19.6

20.6
29.6
26.9

22.3
13.4
34.5
17.0
25.1
NA
NA
NA
NA
NA
NA

LLS
14.9

22.7
18.8

10.8

12.6
16.9
16.5

17.4
8.8
20.7
10.5
12.0
NA
NA
NA
NA
NA
NA

ALS
22.2

24.2
19.8

16.1

21.5
17.0
20.6

17:3
18.7
212
20.8
14.2
NA
NA
NA
NA
NA
NA

Estambre

12.2

13.6
15.8

8.7

72,
8.6
13.2

10.3
8.8
24.8
23.5
8.3
5.4
23.9
6.6
10.2
18.2
11.2

Pistilo

10.7

11.9
17.0

10.5

7.6
7.8
11.0

119
6.3
11.8
9.4
10.7
6.0
16.6
11.3
7.9
14.3
10.2

Volumen

51.2

85.5
55.9

73.1

52.9
58.5
104.9

67.2
57.6
103.8
82.5
75.8
76.5
125.6
122.4
81.1
151.2
93.7

Anexo 1. Coeficientes de variacion de los rasgos florales medido, los valores estan
expresados en porcentajes (%).

4

°Brix
27.8

55.2
22.9

20.2

19.8
37:5
59.6

33.9
32.0
62.2
48.3
44.0
47.9
78.8
101.3
24.0
89.9
77.8
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