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RESUMEN

Un aspecto particularmente importante en la relacion de flor-polinizador que forma parte de los sindromes florales, es
el ajuste y el acoplamiento entre las flores y sus polinizadores, surgiendo el concepto de exactitud adaptativa de
polinizacién, el cual esta relacionado con la presidn de seleccion que ejercen los polinizadores sobre las flores. Este
concepto se define como la adaptacidn fenotipica de los rasgos florales a los rasgos fenotipicos de sus polinizadores.
Estd conformado por dos componentes, la optimizacién y la precision, los cuales son influenciados por factores
genéticos, de desarrollo y ambientales. La optimizacién se refiere a la distancia que hay de un rasgo fenotipico
determinado a un dptimo adaptativo, (por ejemplo, la altura media del pistilo seria el valor éptimo de la altura media de
los estambres y viceversa 6 la longitud media de la corola se podria considerar como el valor éptimo de la longitud del
pico del colibri y viceversa). La precision hace referencia a la variacion que hay entre los individuos de una poblacion
respecto a la media poblacional de ese rasgo fenotipico (por ejemplo, la variacion en la posicion de contacto de las
anteras o el estigma con los polinizadores). Son contados los trabajos que han hecho referencia a este particular
enfoque de la polinizacién, y un grupo de plantas que son un objeto ideal de estudio para analizarlo son las especies del
género Ipomoea (Convolvulaceae). La presente investigacion se ha enfocado en estudiar la exactitud adaptativa de
polinizacién de dos especies de este género relacionadas filogenéticamente que presentan diferente sistema de
polinizacién, . hederifolia con polinizacion especialista por colibries, e I. quamoclit, con un sistema generalista,
polinizada por colibries, mariposas y abejas. A pesar de estas diferencias, ambas especies presentan el fenotipo del
sindrome ornitofilico, por lo que el estudio se enfocd en su ajuste adaptativo con los colibries. Se pueden distinguir dos
tipos de exactitud adaptativa, la fundamental, basada Unicamente en los caracteres florales, y la real, considerando los
rasgos morfoldgicos de las flores y los colibries. Se comparé el grado de exactitud adaptativa fundamental y real de
ambas especies de Ipomoea. Se encontré que la exactitud fundamental fue mayor que la exactitud real en ambas
especies de Ipomoea. Esto se puede relacionar al hecho de que la integracidén de los rasgos del polinizador, tienden a
aumentar la variacion debido a las diferencias que se presentan entre las caracteristicas de los polinizadores, y por
tanto, disminuye la precision en este ajuste. Tanto la exactitud fundamental como la exactitud real basada en el
contacto con los érganos reproductivos con los polinizadores, fue menor en I. hederifolia. Esta diferencia podria estar
relacionada con el hecho de que I. hederifolia tiene sus drganos reproductivos doblemente exertos en relacién a /.
quamoclit, por lo que presentan diferencias en el grado de movilidad y restricciéon de sus érganos al entrar en contacto
con el polinizador, expresado sobre el grado de precisidn en la colecta y deposicidon del polen. Las diferencias en la
exactitud real entre las especies de colibries, se pueden asociar a su morfologia y su comportamiento, lo cual influencia
la forma de interactuar con las flores. Aunque se encuentran considerables diferencias en el grado de exactitud en
funcidn de los rasgos de las flores y de los colibries, estas aves parecen cumplir un importante papel como polinizadores
en ambas especies de Ipomoea, donde la tendencia a presentar una baja precision en la colecta y deposicion del polen,
puede ser compensada con una alta optimizacion, como aseguramiento de que el polinizador colecte y deposite polen
en todas sus visitas. El estudio de la exactitud adaptativa de polinizacidn nos permite analizar de manera mas integral el

acoplamiento morfoldgico de las flores y los polinizadores y la parte funcional de la polinizacién.

Palabras clave: Exactitud adaptativa, ajuste morfoldgico, polinizacion, colibries.




ABSTRACT

An important aspect in the flower-pollinator relationship that conform the pollination syndrome is the fit and coupling
between flowers and pollinators, emerging the concept of adaptive accuracy of pollination, which is related with the
selective pressure that the pollinators exert on the flowers. This concept is defined as the phenotypic adaptation of
floral traits in relation to the pollinators phenotypic traits and it’s defined by optimality and precision, which are
influenced by genetic, developmental and environmental factors. Optimality refers to the distance of certain phenotypic
trait to the adaptive optimum (i. e., mean stigma height could be the selective optimum for individual anther levels and
vice versa or the mean corolla length could be the optimum to the hummingbird bill length and vice versa). Precision is
the variation between the individuals of one population in relation to the population mean of that phenotypic trait (i.e.,
the variation in the position of contact of anthers or stigma with the pollinators, or the variation in the corolla length or
bill length). This concept has been the subject of few studies, and an ideal group of plants for analyze it is the species of
the genera Ipomoea (Convolvulaceae).The present research is has focused to study the adaptive accuracy of pollination
of two species of this genera related phylogenetically, which present a different pollination system, I. hederifolia with
specialist pollination by hummingbirds, and I. guamoclit, with a generalist system, pollinated by hummingbirds, bees and
butterflies. In spite of these differences, both species present the phenotype of ornithophilous syndrome, which is why
this study focus on the fit with hummingbirds only. It can differentiate between two types of adaptive accuracy, the
fundamental, based only in the floral traits, and the real, considering the morphological traits of flowers and pollinators.
This work compared the degree of adaptive accuracy fundamental and real, of both species of Ipomoea. We found that
the fundamental accuracy is greater than realized accuracy in both species of Ipomoea. This might be related with the
integration of traits of pollinators, which increase the variation because the differences in the traits of the pollinators,
reducing the precision in this fit. The fundamental and realized accuracy, based in the contact of reproductive organs
with the pollinators, was lower in I. hederifolia. This difference could be related with the fact of /. hederifolia has twice
exerted reproductive organs respect to I. quamoclit. This present differences in the degree of movement and restriction
of this organs when interact with the pollinators, showed over the level of precision in the pollen collect and pollen
deposition. Differences in the realized accuracy index between hummingbird species might be associated to the
morphology and their behavior involved in the visitation of flowers. Although we can found considerable differences in
the degree of accuracy related with the traits of the flowers and the pollinators, these birds seem carry out an important
role as pollinators of both species of Ipomoea, where the tendency to present a low precision in the pollen collect and
pollen deposition, can be compensate with a high optimality, as assurance that the visit of the pollinator collect and
deposit pollen in every visit. The study of adaptive accuracy of pollination allow as analyze in an integral way the

morphological coupling of flowers and pollinators and the functional part of the pollination.

Key words: Adaptive accuracy, morphological fit, pollination, hummingbirds.




INTRODUCCION

La ecologia de la polinizacidn es la disciplina que analiza la interaccién bidtica entre las flores y sus
polinizadores (Darwin 1862; Faegri and van der Pijl 1979; Johnson & Steiner 1997; Fleming &
Muchhala 2008). Los polinizadores han sido reconocidos como el principal agente selectivo en la
evolucidn de la morfologia floral (Darwin 1859), lo que ha dado como resultado el reconocimiento
de los sindromes de polinizacién, asociados a determinadas caracteristicas fenotipicas de las flores
gue suelen reflejar ciertas adaptaciones a grupos funcionales de animales (Fenster et al. 2004).
Estas relaciones estan asociadas al ajuste y el acoplamiento entre las flores y sus polinizadores,
gue pueden estar ligadas a procesos evolutivos en los que los polinizadores ejercen seleccion
sobre las flores (Sprengel 1793; Darwin 1862; Armbruster et al. 2009a). Este fendmeno se conoce
como exactitud adaptativa de polinizacién, que se define como la adaptacion fenotipica de los
rasgos florales con los rasgos fenotipicos de sus polinizadores (Armbruster et al. 2004; Armbruster
et al. 2009a; 2009b; Armbruster et al. 2011). Este concepto estd conformado por la optimizacién y
la precisidon, los cuales son influenciados por factores genéticos, de desarrollo y ambientales
(Armbruster et al. 2004; 2009b). La optimizacidn se refiere a la distancia que hay de un rasgo
fenotipico determinado a un rasgo 6ptimo (por ejemplo, la altura media del pistilo es el selectivo
Optimo de la altura media de los estambres y viceversa, mientras que la longitud media de la
corola es el rasgo 6ptimo de la longitud del pico del colibri y viceversa) (Hansen et al. 2006,
Armbruster et al. 2004; 2009a; 2009b). La precisién hace referencia a la variacién que hay entre
los individuos de una poblacion respecto a la media poblacional de ese rasgo fenotipico (por
ejemplo, la variacidn en la posicion de contacto de las anteras o el estigma con los polinizadores, la
variacion que existe en las longitudes de corolas o de los picos de los colibries, respecto a la
interaccion entre ellos) (Hansen et al. 2006; Armbruster et al. 2004; 2009a; 2009b). Cabe
mencionar que hay restricciones y caracteristicas conflictivas sobre las estimaciones de la
exactitud adaptativa, que pueden relacionarse a rasgos que previenen o promueven la
autopolinizacidon como lo es la dicogamia o la hercogamia, afectando la optimizacion y la precision
(Armbruster et al. 2009b). El ajuste entre flores y polinizadores es critico para la transferencia
exitosa del polen (Muchhala 2007), por lo que es importante tomar en cuenta tanto el ajuste
morfoldgico de la flor y el polinizador, asi como de las estructuras reproductivas de la flor, en
relacidn a la coleccion y dispersién del polen, lo cual influye directamente sobre la adecuacién de
las plantas (Hansen et al. 2006; Armbruster et al. 2004; 2009a; 2009b). Para complementar los

niveles de ajuste entre los rasgos florales y de los polinizadores, es indispensable tomar en cuenta




la influencia del sistema de apareamiento de las plantas, ya que las plantas autocompatibles
podrian tener polinizacién auténoma en la que el polinizador pierde importancia y asi recurrir a
mecanismos de aseguramiento reproductivo (Lemus-Jiménez & Ramirez 2005; Fenster & Martén-
Rodriguez 2007; Rosas-Guerrero et al. 2011). Sin embargo, la autopolinizacién podria también
estar asociada a fendmenos de endogamia que pueden terminar en depresidon por endogamia
afectando negativamente la adecuacion de las plantas (Charlesworth & Charlesworth 1987; Barret
1998). Por lo tanto, aln en plantas con sistemas de apareamiento autdénomo, existe una relacién
importante entre las flores y sus polinizadores que mantienen el exocruzamiento y la variabilidad
genética, evitando los efectos perjudiciales de la endogamia (Barret 1998; Galetto et al. 2002). Un
grupo de plantas que presenta gran variacion en su biologia floral como reflejo de su diversidad de
polinizadores son las especies del género Ipomoea (Bullock 1987; Chemds-Jaramillo 1995; Rosas-
Guerrero et al. 2011), perteneciente a la familia Convolvulaceae, siendo un objeto ideal de estudio
para analizar el ajuste de las caracteristicas de la morfologia floral y la de sus polinizadores. Este
estudio se ha enfocado en analizar la exactitud adaptativa de polinizacidn de dos especies de este
género relacionadas filogenéticamente que presentan diferente sistema de polinizacion, I
hederifolia, polinizada por colibries e, I. quamoclit, polinizada por colibries, abejas y mariposas
(Machado & Sazima 1987). A pesar de estas diferencias, ambas especies presentan un fenotipo de
sindrome ornitofilico, por lo que el estudio se enfocé en el ajuste de estas especies con los
colibries. Se pueden distinguir dos tipos de exactitud adaptativa de polinizacién, una denominada
como exactitud adaptativa fundamental, basada uUnicamente en los caracteres florales, y la
exactitud adaptativa real, considerando tanto los rasgos morfoldgicos de las flores como de los
polinizadores. Este trabajo pretende comparar el grado de exactitud adaptativa fundamental y real
de ambas especies de Ipomoea, con la finalidad de estudiar el fenotipo floral 6ptimo en un sistema
polinizado por colibries. Se hipotetizd que las especies con sistemas de polinizacién especializados
y generalizados presentarian diferencias en sus niveles de exactitud adaptativa de polinizacion,
esperando un mayor ajuste de la especie con un sistema especialista, que en la especie con un
sistema generalista de polinizacidon. Son pocos los trabajos que han hecho referencia a este
particular enfoque de la polinizacién, siendo éste el primero en examinarlo mediante datos
empiricos en campo, buscando contribuir a un conocimiento y entendimiento mas completo de lo

gue sucede en la naturaleza en las complejas interacciones de polinizacion.




OBIJETIVOS

GENERAL

Comparar el grado de exactitud adaptativa de polinizacién de las dos especies de Ipomoea que
presentan diferente sistema de polinizacién, basado en los caracteres florales solamente
(exactitud fundamental), y considerando los rasgos morfoldgicos de sus polinizadores (exactitud

real)

PARTICULARES

a) Determinar y comparar el indice de exactitud adaptativa fundamental y real de
polinizacién de I. hederifolia e I. quamoclit

b) Analizar y comparar los indices de exactitud adaptativa real de polinizaciéon entre las
diferentes especies de colibries para ambas especies de Ipomoea

c) Realizar tratamientos de polinizacion para determinar la relacién entre la exactitud

adaptativa de polinizacion y el sistema de apareamiento de las plantas




ANTECEDENTES

El concepto de sindromes de polinizacidon se considera como un indicativo de la polinizacién
especializada (Grant and Grant 1965; Stebbins 1970; Waser et al. 1996; Tripp & Manos 2008),
entendida como la polinizacion exitosa de una planta por un conjunto de polinizadores
funcionalmente agrupados, por lo que se espera que el fenotipo floral evolucione en respuesta al
polinizador mds frecuente y efectivo en su habitat (Stebbins 1970; Fenster et al. 2004). Por
ejemplo, se ha sugerido que los colibries ejercen una fuerte presién selectiva sobre la morfologia
de la corola en varias especies de plantas neotropicales (Stiles 1975) las cuales presentan flores
caracterizadas por tener corolas rojas, ocasionalmente amarillas, que contienen néctar en
estructuras tubulares para ser extraido, casi de forma exclusiva, por su polinizador especifico;
ademas de presentar partes reproductivas exertas que aseguran el contacto con los colibries y que
impiden que otros visitantes hagan contacto con ellos (Tripp & Manos 2008; Martén-Rodriguez et
al. 2009). Por otro lado, existe otro grupo de flores que son visitadas o polinizadas por diferentes
grupos funcionales de animales, a las que se les ha asignado dentro de un sistema generalizado de
polinizacién (Waser et al. 1996). La seleccién mediada por el polinizador puede ser un importante
factor que moldea los patrones de variacién y covariacion de rasgos florales (Ambruster et al.
2004). Por ejemplo, polinizadores de lengua o pico largo seleccionan especies de plantas con
corolas de tubos florales largos (Darwin 1862; Grant & Grant 1965; Muchhala & Thomson 2009).
Se ha encontrado que la transferencia de polen en especies con estas caracteristicas puede
mejorar la colocacién de polen sobre el cuerpo del polinizador, en contraste con las flores de
corola corta que no presentan la misma eficiencia (Feinsinger et al. 1976). Asi, el ajuste y
acoplamiento entre las flores y los polinizadores puede estar ligado a un proceso evolutivo donde
los polinizadores ejercen presidon de selecciéon sobre las flores (Sprengel 1793; Darwin 1862;
Armbruster et al. 2009a), emergiendo el concepto de exactitud adaptativa de polinizaciéon. Este
fendmeno se define como la adaptacidn fenotipica de los rasgos florales con los rasgos fenotipicos
de sus polinizadores (Armbruster et al. 2004; Armbruster et al. 2009a; 2009b; Armbruster et al.
2011). La exactitud adaptativa de polinizacién estd conformada por dos componentes principales,
la optimizacién y la precision (Fig. 1) (Hansen et al. 2006; Armbruster et al. 2004). La optimizacion
se refiere a la distancia que hay de un rasgo fenotipico determinado a un éptimo adaptativo,
mientras que la precisién hace referencia a la variacidn que hay entre los individuos de una
poblacién respecto a la media poblacional de ese rasgo fenotipico (Hansen et al. 2006). Aplicado a

la polinizacidn, se debe hacer distincion entre dos categorias de exactitud adaptiva, en donde si




analizamos solamente los rasgos florales se denomina como exactitud fundamental, y si se
consideran los rasgos de las flores y de los polinizadores, se designa como exactitud real, ya que se
estd tomando en cuenta ambas partes de la interaccidon. De este modo, los aspectos principales a
considerar en la interaccidn flor-polinizador del analisis de la exactitud adaptativa de polinizacién,
son el ajuste de las estructuras morfoldgicas y de recompensa de la flor a la morfologia y
comportamiento del polinizador, el ajuste de la morfologia de los polinizadores a las estructuras
morfoldgicas y de recompensa de la flor, ademds del acoplamiento de las estructuras de
dispersidn y recepcion de polen de la flor sobre el polinizador, en relacidn a donde el polen es
colectado o depositado (Armbruster et al. 2004; 2009b). En la exactitud fundamental, se
consideran Unicamente los caracteres de la flor, basado principalmente en los caracteres
reproductivos, donde la optimizacién va a estar conformada por el ajuste entre el estigma y las
anteras. Esto es, la cercania que puede encontrarse entre la altura de las anteras o el estigma de
un individuo con respecto a la altura media poblacional del rasgo opuesto, el cual representaria el
optimo selectivo (esto es, la altura media del estigma seria el 6ptimo de la altura media de las
anteras, y viceversa). Por otro lado, la precision esta enfocada al hecho de que las anteras deben
contactar al polinizador, y por tanto depositar el polen, en el mismo sitio donde se espera que los
estigmas toquen en flores conespecificas, y viceversa. En la evaluacidn de este componente es
importante considerar el comportamiento del polinizador, ya que dependiendo de ello se puede
aumentar la variacién en el contacto con las anteras y el estigma y asi aumentar el grado de
imprecision (Armbruster et al. 2009b). Respecto a la exactitud adaptativa real, tomando en cuenta
los rasgos de las flores y sus polinizadores, la optimizacidén hace referencia a la cercania que hay en
la relacién entre la morfologia de la flor con respecto a la morfologia del polinizador, en este caso
los colibries. Por ejemplo, se puede considerar la proximidad de la longitud media poblacional de
la corola y la longitud media poblacional del pico, siendo uno el rasgo 6ptimo del otro; también, la
cercania que hay entre la media poblacional del diametro de la garganta de la corola con respecto
a la longitud media poblacional de la anchura y altura del pico de los colibries, siendo uno el
Optimo selectivo del otro. Se puede asumir que el éptimo adaptativo coincide con la simetria
perfecta, y las desviaciones azarosas de la simetria son asumidas como maladaptativas (Hansen et
al. 2006). Es importante decir que aunque se tiende a relacionar esta simetria perfecta como un
sinénimo de adaptacién, no necesariamente es asi. Las especies presentan estrategias que
responden a las variaciones que presentan, aunque esto implique disminuir su optimizacién y

precision (Armbruster et al. 2009b).
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Figura 1. Componentes y categorias de la exactitud adaptativa de polinizacién.




METODOLOGIA

SITIO DE ESTUDIO

El estudio se llevé a cabo en la Estacién de Biologia Chamela-UNAM perteneciente a la Reserva de
la Biésfera Chamela-Cuixmala. Se localiza en la costa del Pacifico mexicano en el estado de Jalisco
en la zona intertropical del hemisferio norte a 19°29’'N de latitud y 105°01’0 de longitud (Fig. 2). La
Estacion Bioldgica se ubica en la Provincia Fisiografica de la Sierra Madre del Sur que constituye un
sistema de bloques montafiosos y lomerios que se extienden a lo largo de la costa (Brown & Lugo
1990). Esta drea estd cubierta principalmente por bosque tropical caducifolio o selva baja
caducifolia, ecosistema caracterizado por tener un patron de lluvias marcadamente estacional
(Bullock 1986; Garcia-Oliva et al 2002). Presenta un clima calido subhimedo (Képpen modificado
por Garcia (1988)) con una temperatura media anual es de 24.6°C. En este bosque podemos
encontrar principalmente arboles de poca altura, asi como arbustos y lianas (Trejo & Dirzo 2000).
En menor proporcion, también se encuentra selva mediana subperennifolia, la cual se desarrolla a
lo largo de los arroyos principales presentando arboles de mas altura y una composicion de
especies distinta. Ademas, a los alrededores podemos hallar manglares, tulares, matorral espinoso
secundario y vegetacion de las dunas costeras. En cuanto a la riqueza de especies, la flora de esta
region se compone de especies restringidas al Pacifico, asi como de especies de amplia
distribucidn neotropical, encontrando ademas una gran diversidad de fauna presente en esta

Zona.
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Figura 2. Estacién Biolégica Chamela-UNAM. Reserva de la Bidsfera Chamela-Cuixmala, Jalisco.




ESPECIES DE ESTUDIO

IPOMOEA

El género Ipomoea es el género mas grande de la familia Convolvulaceae, con 500 a 700 especies a
nivel mundial (Austin & Huaman 1996; Carranza 2007), con su mayor diversidad y endemismo en
los trépicos (McDonald 1991; Austin & Bianchini 1998). Es un grupo de plantas con una gran
diversidad en México, donde se han registrado poco mas de 160 especies, con una gran
variabilidad morfolégica poco frecuente (Carranza 2007). Del nimero total, se han registrado 26
especies en la Estacién Bioldgica de Chamela y alrededores (Lott 1993).Estas adaptaciones a tan
diversos polinizadores han originado una gran variedad dentro del género Ipomoea, donde
podemos encontrar los subgéneros Eriospermum, Ipomoea y Quamoclit (Austin & Huaman 1996).
Las especies del ultimo grupo estan restringidas a los neotrdpicos (McDonald 1991; Austin &
Huaman 1996) y es donde se localizanlas dos especies en las que se enfocara el presente estudio,

I. hederifolia e I. quamoclit (Fig. 3).
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Figura 3. Filogenia de 45 especies de las 87 pertenecientes al subgénero Quamoclit, dentro del género

Ipomoea (Smith et al. 2010).
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hederifolia e I. quamoclit son plantas herbaceas, trepadoras, anuales, hermafroditas vy

autocompatibles (Chemas-Jaramillo & Bullock 2002; Guerrero-Rosas et al. 2011). Presentan una

distribucién pantropical, prosperando en zonas de clima cdlido enbosque tropical caducifolio y su

vegetacidn secundaria correspondiente (Carranza 2007; 2008). . hederifolia muestra un sistema

de polinizacion especializada hacia los colibries, mientras que I. quamoclit presenta un sistema

generalizado, siendo polinizada por colibries, abejas y mariposas (Machado & Sazima 1987;

Rodriguez-Cano datos no publicados).

I. hederifolia (Fig. 4) presenta un tallo ramificado que puede alcanzar los 4 m de largo y sus hojas

por lo regular presentan forma trilobada. Sus flores presentan una corola en forma de trompeta,

con el tubo angosto y el limbo abierto de forma circular de color rojo a rojizo-anaranjada, con un

—— =

septiembre a noviembre (Carranza 2007; 2008).
También se puede encontrar en bosques de pino y
pino-encino, donde el pico de floracién ocurre de

julio a septiembre (Lara & Ornelas 2001).

Blanco, M. Flora de Filipinas. t. 17 (1875)

y

tubo floral por lo general ligeramente curvado. Presenta
cinco estambres de tamafios desiguales por lo regular y un
estilo, exertos. La apertura de las flores es variable
(Chemas-Jaramillo & Bullock 2002), aunque la mayor parte
abre en el transcurso de la madrugada (obs. pers.), y duran
aproximadamente 24 hrs (Rosas-Guerrero coms. pers.; obs.
pers.). El fruto es pequefio con una capsula de color café
palido, tarda en madurar alrededor de un mes (obs. pers.) y
puede producir hasta cuatro semillas, las cuales son de
color café oscuro a negro puberulentas de forma
ligeramente triangular (Carranza 2007; 2008). Se encuentra
desde el nivel del mar hasta los 1350 msnm vy florece

principalmente a finales de la temporada lluviosa de

Figura 4. Ipomoea hederifolia
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1. quamoclit (Fig. 5) presenta un tallo ramificado, con hojas muy peculiares de forma pinnatisecta.

Sus flores presentan una forma de trompeta, con el tubo angosto y el limbo abierto de forma

estrellada de color rojo intenso, con un tubo floral recto. Presenta cinco estambres de tamafios

POMEL QUANILET Lk~ B
e

Blanco, M. Flora de Filipinas. t. 33 (1875)

a5

desiguales por lo regular y un estilo, por lo regular exertos.
La apertura de las flores ocurre aproximadamente dos horas
antes del amanecer, y duran aproximadamente 12 hrs
(Rosas-Guerrero coms. pers.; obs. pers.). El fruto es
pequefio con una capsula de color café palido, tarda en
madurar alrededor de un mes (obs. pers.) y puede producir
hasta cuatro semillas, las cuales son de color café oscuro a
negro puberulentas-furfurdceas de forma ligeramente
ovalada (Carranza 2008). Se ha registrado desde el nivel del
mar hasta los 400 msnm y florece de septiembre a enero

(Carranza 2008).

Figura 5. Ipomoea quamoclit
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COLIBRIES

En Chamela se puede encontrar siete especies de colibries, los cuales se encuentran presentes

durante la floracién de las especies de Ipomoea del presente estudio (Arizmendi & Ornelas 1990).

Amazilia rutila es una especie residente de tamano mediano, mide de 10 a 11.5 cm (Howell &
Webb 1995) y pesa 4.3 g (Arizmendi & Ornelas 1990). Es la mas abundante en Chamela, siendo
muy territorial y dominante, por lo que se le puede encontrar por todos los tipos de vegetacion en
esta zona (Arizmendi & Ornelas 1990). Tiene una distribucidn restringida a la vertiente del Pacifico
y la costa de la Peninsula de Yucatan, encontrdndose desde el nivel del mar, hasta los 1600 m. Vive
en bosques tropicales semideciduos y su borde, bosques espinosos y plantaciones, situados

tipicamente en zonas bastante aridas (Howell & Webb 1995).

Cynanthus latirostris es de tamafo mas pequefo que el anterior, midiendo de 9 a 10 cm (Howell &
Webb 1995), con un peso de 2.9 g (Sibley 2000). También es residente en la zona, donde suele ser
menos abundante que A. rutila, pero ampliamente distribuido en el lugar (Arizmendi & Ornelas
1990). Se encuentra desde el nivel del mar hasta los 2500 m, sobre el oeste de México, el Pacifico
y hacia el centro y norte del pais. Esta especie suele vivir en bosques arbustivos aridos y

semiaridos, asi como en areas abiertas con arboles dispersos (Howell & Webb 1995).

Chlorostilbon auriceps es el colibri mas pequefio del area, mide 9.5 cm (Howell & Webb 1995) y
pesa 2.1 g (Arizmendi & Ornelas 1990). Es un ave endémica al oeste mexicano. Se le encuentra
desde el nivel del mar hasta los 1800 m, y esta restringido a la vertiente del Pacifico y al interior de
la cuenca del Balsas. Vive en dareas aridas y semihimedas, en bosques arbustivos y arbolados,
lugares con vegetacion densa y en los bordes (Howell & Webb 1995). Es un migratorio estacional
en el drea de estudio y se le ha observado ser abundante en la estacidn seca y a comienzos de las

lluvias, encontrandose por lo regular en sitios conservados (Arizmendi & Ornelas 1990).

Heliomaster constantii es la especie de mayor tamafio en Chamela, mide de 12 a 13 cm (Howell &
Webb 1995) y pesa 7.3 g (Sibley 2000). Se encuentra desde el nivel del mar hasta los 1500 m,
sobre la vertiente del Pacifico y hacia el interior de la cuenca del Balsas. Vive en los bordes de

vegetacidn en zonas aridas y semidridas, regularmente asociados a climas estacionales (Johnsgard
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1993 cit. Abad-Ibarra et al. 2008), bosques espinosos, bosques riparios y en areas semiabiertas
con arboles dispersos y sus bordes (Howell & Webb 1995), especialmente cerca del agua (Howell
2003). Ademas, es un migratorio estacional en la zona y se le ha encontrado ser frecuente durante
la estacidn seca y en sitios perturbados (Arizmendi & Ornelas 1990), ademas de ser observada en

sitios cercanos a arroyos y cuerpos de agua (Ejemplares de museo; obs. pers.).

A.colubris es una especie pequefia, que mide de 8 a 9 cm (Howell & Webb 1995) y pesa 3.2 g
(Sibley 2000). Es migratorio en nuestro pais, distribuyéndose desde una parte del norte hacia el
centro y sur del pais, y puede estar desde el nivel del mar hasta los 3000 m. Pasa el invierno en la
parte oeste de México hacia el sur, mientras que ocupa el resto del territorio transitoriamente
(Howell & Webb 1995). Esta especie vive en bosques mixtos y deciduos, parques, jardines y en
areas abiertas. En invierno, principalmente se encuentra en habitats humedos de vegetacion
secundaria, bordes de bosque y campos cubiertos de maleza con flores. Esta especie es menos

comun en lugares secos, donde A. alexandri es mas frecuente (Howell 2003).

A.alexandri es un ave pequefia también, mide de 8.5 a 9.5 cm (Howell & Webb 1995) y pesa 3.3 g
(Sibley 2000). Es migratorio en México, se encuentra desde el centro hacia el norte del pais y
puede estar desde el nivel del mar hasta los 2000 m. Se le puede observar todo el invierno
Unicamente en la parte oeste del pais, ya que el resto del territorio donde se distribuye lo ocupa
de manera transitoria o como residente de verano (Howell & Webb 1995). Esta especie se
encuentra en bosques con malezas y matorrales, principalmente en arboledas riberefias y otras
areas cerca de arroyos, areas abiertas y jardines. Durante el invierno, prefiere habitats aridos a

semidridos de vegetacion secundaria, menos himedos que A. colubris (Howell 2003).

Amatzilia violiceps es un colibri de tamafno mediano, que mide de 10 a 11.5 cm (Howell & Webb
1995) y pesa 5.5 g (Sibley 2000). Es endémico al oeste de México, considerandose como un
visitante ocasional en la zona (Arizmendi & Ornelas 1990), por lo que es poco frecuente observarla
por esta region. Este colibri se encuentra desde el nivel del mar hasta los 2400 m, distribuyéndose
sobre el lado Pacifico, hacia el centro y norte del pais. Vive en zonas arbustivas dridas y semiaridas,

bosques espinosos y riparios, en zonas abiertas y con arboles dispersos (Howell & Webb 1995).
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MUESTREO DE /IPOMOEA
Las plantas que se utilizaron en el estudio procedieron tanto de condiciones de invernadero como

de campo.

INVERNADERO

Se colectaron semillas de I. hederifolia e I. quamocli de la regidn de Chamela, y fueron sembradas
en un invernadero en el campus CIEco-UNAM, Morelia. De I. hederifolia se obtuvieron semillas de
dos poblaciones, Tecuan (129 semillas) y de la Estacién Bioldgica (120 semillas). De I. quamoclit
solo se colectaron de una poblacidn, Tenacatita, germinando 127 semillas. En principio, previo a la
germinacidon de las semillas, se realizd un proceso de escarificacién de las mismas con acido
sulfurico al 100%, sometiéndolas durante una hora a los efectos del acido (Sobrero et al. 2003).
Después, se colocd una parte de las semillas en cajas petri con algodén himedo, donde cada caja
contenia diez semillas acomodadas de manera tal que tuvieran suficiente espacio alrededor para
el momento en que comenzara a nacer la radicula. Otra parte de las semillas se germind sobre
suelo estéril contenido en bandejas, donde se colocaron 18 semillas, distribuidas en tres filas de
seis semillas, igualmente espaciadas unas de otras. Las semillas se mantuvieron en camaras de
germinacidon a una temperatura de 22°C bajo un fotoperiodo de 12 hrs de luz y 12 hrs de
oscuridad. La camara de germinacidon fue necesaria, dado que el sitio donde se ubicé el
invernadero presenta caracteristicas climaticas muy diferentes a la regidn de origen de las
semillas. Una vez expuesta la radicula y con la presencia de los cotiledones, las plantulas fueron
trasplantadas a macetas individuales colocadas en el invernadero. La disposicion de las macetas
sobre la plancha del invernadero se hizo en filas de cuatro, ordenadas por especie, y dentro de la
especie, por poblacién. Se regaron de dos a tres veces por semana, dependiendo de la
temperatura ambiente y por la mafana, buscando que la tierra estuviera fresca aun. Una vez que
comenzaron a crecer las plantulas, se armaron estructuras sobre las cuales se pudieran acomodar
las enredaderas y tuvieran espacio donde extenderse conforme a su crecimiento. Regularmente se
debian acomodar las plantas sobre las estructuras armadas, para evitar su unidn con otras plantas
y que esto dificultara conservar separados a los individuos. Este experimento se mantuvo durante
un afio, observando todas las etapas del ciclo vital de las plantas. Esto es, desde la germinacién de
las semillas (enero) hasta la muerte de las mismas (diciembre), donde la etapa de floraciéon duré

cuatro meses aproximadamente, de agosto a noviembre.
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CAMPO

Una parte de las semillas colectadas de ambas especies de Ipomoea, se sembrdé bajo condiciones
naturales en un espacio asignado dentro de la Estacién Bioldgica de Chamela. Para I. hederifolia se
sembraron semillas de las dos poblaciones mencionadas anteriormente, Tecuan y Estacién
Bioldgica (100 semillas para ambas poblaciones). Asimismo, para . quamoclit en esta ocasion
también se obtuvieron semillas de dos poblaciones, Tenacatita y Careyes (100 y 64 semillas,

respectivamente).

Las semillas, igual que el procedimiento anterior, se sometieron a un proceso de escarificacién
bajo los mismos términos. En esta ocasion, después de escarificadas, las semillas sélo se dejaron
en agua durante un dia para que se expusiera la radicula, dado que el clima caluroso de la zona lo
permitié. Las semillas fueron sembradas ordenadamente por especie, y por poblacién dentro de
cada especie. Se colocaron algunos carrizos y cintas para que las plantas tuvieran superficies
donde enredarse al momento de crecer. Este experimento se mantuvo durante cinco meses,
observando todas las etapas del ciclo vital de las plantas, el cual fue mas corto que en las plantas
sembradas bajo condiciones de invernadero. En esta ocasién, la germinacion de las semillas se
realizd en junio y las plantas murieron a finales del mes de noviembre. La etapa de floracién duré
tres meses aproximadamente, de septiembre a noviembre. Las diferencias en el ciclo vital de las
plantas puede deberse a las diferentes condiciones climaticas de los lugares donde fueron

sembradas.
MORFOLOGIA

Los rasgos medidos en las flores de las especies de Ipomoea fueron longitud y diametro de corola,
longitud y didmetro de garganta del tubo floral, longitud del pistilo y de los cinco estambres (/.
hederifolia: campo n=467 flores, 1 poblacidn, 39 individuos, 4-6 flores por individuo; invernadero
n=556 flores, 2 poblaciones, 42 individuos, 5-24 flores por individuo; I. quamoclit: n=856 flores, 2

poblaciones, 26 individuos, 14-44 flores por individuo).

MUESTREO DE COLIBRIES

Para realizar los experimentos de las flores con los colibries, fue necesario capturarlos y

mantenerlos en cautiverio por un periodo corto de tiempo. Primero se hicieron experimentos con
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las plantas cultivadas en el invernadero, del mes de agosto a septiembre. Posteriormente, con las
plantas cultivadas en campo, de octubre a noviembre. La captura de los colibries se llevd a cabo
mediante redes de niebla de 6 y 12 m. Se intentd capturar ademas con trampas con bebederos
pero no se tuvo éxito debido a que habia muchos recursos florales en el drea. Las aves capturadas
se mantuvieron en cautiverio por un periodo de una a dos semanas, en jaulas de 60x60x60cm,
colocadas en un cuarto con luz artificial en los experimentos con plantas de invernadero (debido a
la infraestructura disponible) y luz natural en los experimentos en campo, en ambos casos a
temperatura ambiente. Los colibries se alimentaron libremente de una solucién de azucar al 20%
asi como por moscas de la fruta Drosophila, de una a dos veces al dia como fuente de proteinas.
Las aves se mantuvieron de uno a dos dias sin actividad para su acoplamiento al cautiverio antes
de comenzar los experimentos (Lara & Ornelas 2001). Se tomaron las mediciones morfoldgicas de
cada individuo capturado: longitud total del culmen, culmen expuesto, ancho y alto del culmen.
Tanto estas mediciones como las de las flores, se llevaron a cabo con un calibrador digital

(Mitutoyo Corp) con 0.1mm de precision.

EJEMPLARES DE MUSEO

Se llevé a cabo la medicion de ejemplares de museo de las especies de colibries encontradas en la
region de Chamela, con la finalidad de aumentar el nimero de muestra para los datos
morfoldgicos de los mismos. Se utilizaron los ejemplares de la Coleccién Nacional de Aves del
Instituto de Biologia-UNAM (251 ejemplares), la Coleccién del Museo de Zoologia Alfonso Herrera

(236 ejemplares) y la Coleccién de la Estacion Bioldgica Chamela (19 ejemplares).

EXPERIMENTOS

El primer paso fue seleccionar las flores para realizar los experimentos, las cuales estaban
controladas por individuo y se les realizaban las siguientes mediciones previas a los experimentos:
longitud y didmetro de corola, longitud y diametro de garganta del tubo floral, longitud del pistilo
y de los cinco estambres. Posteriormente, en una jaula de 60x60x60 cm se colocaban las flores,
para después introducir a los colibries, esperando que éstos las visitaran. Cada evento era filmado
mediante una camara digital Sony (DCR-PC 100, DCR-TRV80E, DCR-SR42) por un tiempo de 1 a 3

minutos generalmente, aunque en algunas ocasiones se requiri6 de una mayor duracidn
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dependiendo del comportamiento del ave. Se controlaba que cada visita correspondiera a una sola
flor, esto es, se colocaba una sola flor cada vez que un colibri era introducido a la jaula para
realizar las filmaciones. Después de cada visita, los colibries eran devueltos a sus jaulas de
cautiverio. El nimero de filmaciones obtenidas correspondié al nimero de flores visitadas por
cada colibri. Cada colibri visitd entre 20 a 40 flores, pertenecientes de 13 a 30 individuos

diferentes de cada especie de Ipomoea.

EXACTITUD ADAPTATIVA DE POLINIZACION

Para efectos de la medicidn las relaciones entre las flores y los polinizadores en la exactitud
adaptativa, se debe tomar en cuenta que lo que realmente se esta estimando son las desviaciones
y las variaciones de los rasgos fenotipicos determinados con respecto a su rasgo éptimo. Esto es, la
inexactitud adaptativa. Para ello, se debe estimar la desviacién que existe entre el rasgo fenotipico
hacia su rasgo 6ptimo, la variacion que existe en ese rasgo dptimo asi como la variacién del rasgo

fenotipico, refiriéndose a éste ultimo como imprecisidén (Armbruster et al. 2009b).

Este indice va desde cero hasta infinito, donde entre menor sea el valor del indice, menor sera el
grado de inexactitud, o bien, la exactitud sera mayor en la relacion flor-polinizador. Este indice se
presenta a manera de porcentaje, lo cual permite realizar las comparaciones pertinentes

(Armbruster coms. pers.).

INDICE DE EXACTITUD ADAPTATIVA FUNDAMENTAL DE POLINIZACION

Como se explicé anteriormente, este indice esta basado solamente en los caracteres florales. Los
caracteres florales considerados fueron solamente los reproductivos, esto es, los estambres
(anteras) y el pistilo (estigma). En este analisis, es necesario tomar en cuenta que para medir la
posicidon tanto del estigma como de las anteras, se considera un marco de referencia, que es aquel
qgue controla la posicidn del polinizador por lo que el valor del éptimo debe ser ajustado a este
marco. Este indice presenta diferentes variantes en funcion del comportamiento y tipo de
movimientos del polinizador, tomando en cuenta diferentes marcos de referencia para realizar las

mediciones (Armbruster et al. 2004; 2009a; 2009b).
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Para este trabajo, cuyo grupo polinizador estudiado son los colibries, el marco de referencia
adecuado seria el tubo floral, pues es donde se encuentra la recompensa, asi como la garganta del
tubo, que es el lugar que restringe hasta qué punto puede el polinizador obtener la recompensa,
en este caso, el néctar. Hablando de optimizacién, aplicado a este caso, se refiere a que la
distancia entre las anteras y el estigma, ya sea de la base del tubo floral (es decir la longitud de
estambres vy pistilo) o desde la garganta del tubo floral (es decir, la exersién de ambos) deben ser
similares, donde uno seria el 6ptimo del otro. Para ello se utilizaron las mediciones de la longitud
de los estambres (de los cuales se sacé un promedio de los cinco) y los pistilos, asi como sus

exersiones.

De esta manera, se puede obtener un indice de inexactitud masculino y femenino, donde se
asume entonces que la posicién de las anteras de cada individuo va a corresponder con la media
de la posicién del estigma en la poblacion y que la posicién del estigma de cada individuo sea
semejante a la media de la posicién de las anteras en la poblacion. La precisidn esta referida a que
las anteras (polen) y el estigma deben contactar el polinizador en el mismo sitio entre flores y
entre los individuos de la poblacién (Armbruster et al. 2004; 2009a; 2009b). En este caso, este
componente estd basado solamente en la variacién de los estambres y pistilos en si mismos sin
considerar al polinizador, pero que de cierta manera refleja el ajuste que hay en la coleccién y
deposicién de polen. Se utilizaron las mediciones de las flores llevadas a cabo tanto en plantas de

campo como de invernadero.

EXACTITUD ADAPTATIVA REAL DE POLINIZACION

En este apartado, se integran los valores de los rasgos fenotipicos de las flores con los rasgos
fenotipicos de los polinizadores, proporcionando una perspectiva mds cercana a lo que realmente

ocurre en la naturaleza.
AJUSTE ESTRUCTURAS REPRODUCTIVAS DE LA FLOR CON LOS POLINIZADORES (ANGULO VERTICAL)

Para obtener la posicion de contacto del colibri con las anteras y el estigma, de cada video
obtenido de las visitas de los colibries a las flores, se extrajeron fotografias de las cuales se escogié
donde mejor se mostrara el contacto del estigma y las anteras de la flor con el colibri. De cada foto

se realizaron mediciones mediante el programa Sigma ScanPro, donde cada una se calibré
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previamente a su medicion. Es decir, mediante alguna longitud ya conocida de los elementos de la
foto, se gradud la escala de medicidén para que el resultado fuera valido y lo mds cercanamente
posible a la realidad. Lo que se hizo con cada fotografia fue establecer un plano cartesiano sobre la
cabeza del colibri, estableciendo las dimensiones X/Y, y se marcaron cuatro puntos periféricos
para las anteras (tomando las cinco anteras como un conjunto y no individualmente) y los
estigmas (Fig. 6), realizando esta medicién para cada flor visitada, y obteniendo como resultado de
cada foto cuatro coordenadas (x, y) para cada parte reproductiva. De cada conjunto de
coordenadas de las anteras y el estigma de cada flor, se obtuvo un centroide o promedio, las
varianzas de los promedios asi como la varianza promedio de los centroides, considerando las
dimensiones X y Y por separado. Ademds, se obtuvo la covarianza de los centroides en las
dimensiones X y Y, de maneja conjunta. Todos estos datos para las anteras y el estigma de cada

flor contactada por el colibri.

Estigma
Coordenadas (X))

Anteras
Coordenadas(X,Y)

Figura 6. Esquema que muestra la medicidn del contacto de las anteras y el estigma de la flor con el colibri.

En este indice podemos obtener ahora si la interaccidn entre la flor y el polinizador, donde Ia
precisidn esta referida a que las anteras (polen) y los estigmas deben contactar el polinizador en el
mismo sitio entre flores y entre los individuos de la poblacién (Armbruster et al 2004; 2009a;

2009b).

CARGA DE POLEN (ANGULO HORIZONTAL)

Por otro lado, después de cada visita de los colibries, se les tomé fotografia de la carga de polen

que quedaba adherida a las plumas de la cabeza. Se realizé el mismo procedimiento de las
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fotografias anteriores (Fig. 7), la diferencia es que en este caso no se tiene la posicidén de contacto
del estigma, por lo que el indice obtenido estd basado principalmente en la parte masculina,

siendo complemento del angulo de perfil.

Figura 7. Esquema de la medicién de la carga de polen sobre el colibri.

AJUSTE DE LOS RASGOS MORFOLOGICOS DE ATRACCION DE LAS FLORES Y LOS RASGOS DE LOS COLIBRIES

Aqui se consideraron las relaciones morfoldgicas usuales entre las flores y los polinizadores,
analizadas con la formula del indice de inexactitud inicial, estandarizando sobre la media
poblacional del rasgo fenotipico. En este apartado, los caracteres involucrados correspondieron a
aquellos mds directamente relacionados con la interaccion del colibri con la flor y la obtencién de
recompensa por parte de los polinizadores. Estos fueron el ajuste de la longitud de la corola
efectiva o el tubo floral con la longitud del culmen expuesto de los colibries asi el didmetro de la
garganta de la corola efectiva o tubo floral con la anchura y altura del culmen de los colibries. De
esta manera, la relacidon de optimizacién se aplic6 de manera reciproca como en los analisis
anteriores, donde los rasgos de la flor serian el rasgo dptimo del colibri y viceversa, asi como sus
respectivas variaciones que reflejan el grado imprecisidn en el ajuste de estos caracteres. Para las
estimaciones, en esta parte se consideran todas las especies de colibries encontradas en Chamela,
se hayan capturado o no, ya que se utilizaron las mediciones de los ejemplares de las colecciones
(Amazilia rutila n=23, A. violiceps n=48, Cynanthus latirostrisn=12, Chlorostilbon auriceps n=36,
Archilochus colubris n=19, A. alexandri n=26, Heliomaster constantii n=8). Respecto a las especies
de Ipomoea, se ocuparon las mediciones de todas las flores realizadas (/. hederifolia: campo n=

499, invernadero n=540; I. quamoclit: n=816).
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CARACTERES FENOTIPICOS

Ademas de los datos obtenidos de las fotografias de las visitas de los colibries a las flores, se
registrd la parte del colibri que hizo contacto con las anteras y el estigma. Se desarrollé una base
binaria (0/1) donde se consideraron dos opciones de contacto en el polinizador, las plumas y el
pico. Se tomdé como parte éptima de contacto las plumas, ya que aqui el polen puede adherirse
mejor y de esta manera es mas probable que el colibri lo mantenga y lo disperse a un mayor
numero de plantas, mientras que en el pico es mas facil que haya pérdida de polen. Este analisis
permitié analizar las caracteristicas morfoldgicas de las flores sobre las que se podria suponer que
hubo selecciéon por parte de los colibries (Armbruster et al. 2011), para que pudieran contactar las
partes reproductivas de las mismas, observando las diferencias entre especies de colibries con

respecto a las especies de Ipomoea estudiadas.

EFICIENCIA DE POLINIZACION

De las visitas realizadas de los colibries a las flores de Ipomoea, en condiciones de invernadero fue
posible etiquetar la mayoria de las flores visitadas por los colibries (tres individuos) y embolsarlas
para esperar la produccién de fruto y semillas. Para las plantas en campo, una jaula montable
(60x200x60 cm) se colocaba sobre las plantas, donde las flores eran embolsadas el dia anterior
para evitar que tuviera alguna otra visita. Se introducia el colibri, individualmente, a la jaula,
cuidando de cerrarla muy bien para que no escapara. Después de cada visita se etiquetaba y
embolsaba la flor para esperar la produccién de fruto y semillas. Se logré la recoleccién de frutos

de algunas de las especies capturadas (tres individuos).

TRATAMIENTOS DE POLINIZACION

El sistema de apareamiento de las especies de Ipomoea fue evaluado a través de pruebas de
autofructificacién y autocompatibilidad, para lo cual se llevaron a cabo diferentes tratamientos de
polinizacién (Tabla 1). Para la mayoria de los tratamientos, y solamente para las plantas tratadas
en campo, los botones florales se embolsaron con bolsas de tul un dia antes de la antesis para
excluir a los polinizadores (campo: n=25-30 flores por tratamiento; invernadero: n=50-70 flores

por tratamiento).
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Tabla 1. Tratamientos de polinizacion realizados con ambas especies de Jpomoea.

Tratamiento Método

Las flores no fueron manipuladas, se embolsé el botdn floral y se
Polinizacién espontanea (Autonoma)

esperd a su produccién de frutos

Las flores fueron polinizadas manualmente con el polen de la misma
Polinizacién manual

flor

Las flores fueron polinizadas utilizando polen de otra flor de la misma
Geitonogamia

planta

Las flores se polinizaron con polen de otras plantas, tanto de la misma
Exocruzamiento

como de diferente poblacién
Polinizacién abierta Las flores estuvieron expuestas a una polinizacién natural

Antes de que las anteras estuvieran receptivas, se cortaron y se dejé la
Emasculacion abierta flor solamente con el pistilo (estigma) a condiciones de polinizacion

natural

Los frutos fueron colectados aproximadamente un mes después de llevar a cabo los tratamientos.
En condiciones de invernadero, dichos tratamientos se llevaron a cabo solamente para |
hederifolia, los cuales fueron: polinizacion espontanea (auténoma), manual, geitonogamia y
exocruzamiento entre individuos de la misma y de diferente poblacidn. Los tratamientos en
condiciones naturales se realizaron en las dos especies de Ipomoea, y fueron: polinizacidn
espontanea (auténoma), manual, geitonogamia, exocruzamiento entre individuos de la misma y

diferente poblacién, polinizacién abierta y emasculacion.

ANALISIS ESTADISTICOS

El andlisis de los datos se realizé mediante R Development Core Team (2013).

MORFOLOGIA IPOMOEA-COLIBRIES
Se llevd a cabo un Anadlisis de Varianza (ANOVA) para comparar los valores promedio de las
caracteristicas morfoldgicas florales para establecer las diferencias entre las especies de Ipomoea

de estudio. También aplicé el mismo método para determinar las distinciones entre los rasgos
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morfoldgicos de las distintas especies de colibries. En ambos casos, como variables explicativas se

consideraron las especies, mientras que como variables de respuesta, los rasgos de las mismas.

EXACTITUD ADAPTATIVA DE POLINIZACION

Armbruster et al (2009b) propusieron una férmula general para obtener el indice de exactitud
adaptativa, al que se hara referencia como indice de inexactitud adaptativa, por lo mencionado

anteriormente:

Inexactitud adaptativa= (Desviacidén de la media poblacional del rasgo fenotipico del éptimo)2+ Variacion del

Optimo + Imprecision

U

Inexactitud adaptativa= (L rasgo- u c’>ptimo)2 + VAR gptimo + VAR rasgo fenotipico)

p=media poblacional, VAR= varianza

Este indice va desde cero hasta infinito, donde entre menor sea el valor del indice, menor serd el
grado de inexactitud, o bien, la exactitud sera mayor en la relacion flor-polinizador. Este indice se

presenta a manera de porcentaje, lo cual permite realizar las comparaciones pertinentes.
INDICE DE EXACTITUD ADAPTATIVA FUNDAMENTAL DE POLINIZACION

Como se explicd anteriormente, este indice estd basado solamente en los caracteres florales. La
formula contiene los elementos previamente mencionados, estandarizado sobre la media

poblacional del 6ptimo elevada al cuadrado:

[(u rasgo- p 6ptimo)” + VAR sptimo + VAR raseo)]

( (’thimo)2
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EXACTITUD ADAPTATIVA REAL DE POLINIZACION
AJUSTE ESTRUCTURAS REPRODUCTIVAS DE LA FLOR CON LOS POLINIZADORES (ANGULO VERTICAL)

Para integrar los resultados de la interaccién de los polinizadores con las flores, un nuevo marco
matemadtico se desarrolld para obtener el indice de inexactitud adaptativa de polinizacion real
(Armbruster & Hansen), con la adicién de algunos elementos a los valores basicos de la férmula ya

propuesta (Armbruster et al 2009a; 2009b) (Tabla 2).

Férmula para obtener el indice de inexactitud real:

(E(Tx)-E(Ox)) x (E(Ty) -E(Oy)) +V(Tx) + V(Ty) + COV(Tx,Ty) + E(Vw(Tx)) + E(Vw(Ty)) +V(Ox) + V(Oy) + COV(Ox,0y)

Aplicado a cada rasgo:

ﬂndice de inexactitud masculina \

(E(Ax)-E(Ox)) x (E(Ay) -E(Oy)) +V(Tx) + V(Ty) + COV(Tx,Ty) + E(Vw(Ax)) + E(Vw(Ay)) +V(Ox) + V(Oy) + COV(0Ox,0y)

v

[ E(Media A ;o x) —E (Media S ;o x) ] X [ E (media A 5, y) — E (Media S 4 y) ] + Var (Media A g, ) + Var (Media Agq,y) + Cov

(Media Agorxy) + E (Var A fiorx) + E (Var Agory) + Var (Spop x) +Var (Spop v) + CoV (Spob xv)

\ (Mediajp, estambres)’ /
/I'ndice de inexactitud femenina \

(E(Sx)-E(Ox)) x (E(Sy) -E(Oy)) +V(Tx) + V(Ty) + COV(Tx,Ty) + E(Vw(Sx)) + E(Vw(Sy)) +V(Ox) + V(Oy) + COV(Ox,0y)

'

[ E (Media S popx) — E (Media Ay x) ] X [ E (media S o5v) — E (Media A o5 y) ] + Var (Media S g0, x) + Var (Media S f6rv) + Cov

(Media S flor )(Y) +E (Var S flor X) +E (Var S flor V) + Var( Apob X) +Var (Apob V) + Cov (Apob XY)

K (Mediapubpistilo)2 /
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Tabla 2. Elementos clave para obtener el indice de inexactitud adaptativa de polinizacion real aplicado al

contacto de las anteras y el estigma por los colibries.

Simbolos Definicién

Optimo

Anteras
S Estigma
E(Txp) Media poblacional de la posicidn del rasgo en las dimensiones x/y
E (Oxp) Media poblacional de la posicién del dptimo en las dimensiones x/y
V (Tyy) Variacidn en la posicion media del rasgo entre las flores en las dimensiones x/y
COV (Tx,Ty) Covariacion entre la posicion media del rasgo entre flores entre las dimensiones x/y
E (VW(Tx) Variacién de la posicién media del rasgo dentro de las flores en las dimensiones x/y
V (0 xy) Variacién de la posicién media del éptimo dentro de las flores en las dimensiones x/y
COV (Ox,0y) Covariacién entre la posicién media del dptimo entre flores entre las dimensiones x/y

Las medias e intervalos de confianza al 95% de los indices estimados, fueron obtenidas por
bootstrapping (n=10000 permutaciones en cada prueba). Se realizaron pruebas de t para

comparar los indices resultantes.

CARGA DE POLEN (ANGULO HORIZONTAL)

Para este analisis, se manejo la misma féormula, utilizando solamente la parte masculina de la

interaccion.

Las medias e intervalos de confianza al 95% de los indices estimados, fueron obtenidas por
bootstrapping (n=10000 permutaciones en cada prueba). Se realizaron pruebas de t para

comparar los indices.

AJUSTE DE LOS RASGOS MORFOLOGICOS DE ATRACCION DE LAS FLORES Y LOS RASGOS DE LOS COLIBRIES

Aqui se consideraron las relaciones morfoldgicas usuales entre las flores y los polinizadores,
analizadas con la formula del indice de inexactitud inicial, estandarizando sobre la media

poblacional del rasgo fenotipico.

26




Esto es:

[(IJ- rasgo- u éptimo)z + VAR optimo + VAR rasgo)]

(M rasgo)’

ANALISIS DE CARACTERES FENOTIPICOS

Para este andlisis, se utilizaron analisis de devianza (andlogo al analisis de varianza) mediante
Modelos Lineales Generalizados (GLM). En este caso, dada la naturaleza de las variables, la
transformacion correspondié a una distribucidon binomial (funcién logistica) (Armbruster et al.

2011).

EFICIENCIA DE POLINIZACION

Se realizaron Anadlisis de Varianza (ANOVA’s) para estimar la diferencia entre la eficiencia de

polinizacién entre las diferentes especies de colibri para cada especie de Ipomoea.

TRATAMIENTOS DE POLINIZACION

Para obtener el indice de autocompatibilidad (IAC) se obtuvo de la relacién entre los frutos

autopolinizados y los que fueron producto de la polinizacidn cruzada.

[ IAC = Proporcion de frutos autopolinizados / Proporcion de frutos de exocruzamientos J

Los valores hasta 0.199 son atribuidos a un sistema de autoincompatibilidad y los valores
superiores a 0.199 a un sistema de autocompatibilidad de las plantas (Lloyd & Schoen 1992;
Chemas-Jaramillo & Bullock 2002).
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RESULTADOS

MUESTREO DE /IPOMOEA

INVERNADERO

De la siembra de las plantas en invernadero, se obtuvo que la germinacidn de las semillas fuera
inmediata en las cajas petri, y mas tardada en tierra, pero al cabo de los dias las plantulas se
desarrollaron mejor en esta ultima. Al cabo de una semana a quince dias, las plantulas estaban
listas para ser transplantadas. Cabe notar que con la tierra como sustrato de germinacion, éstas

presentaron una menor mortandad al momento de trasplantarlas a las macetas en el invernadero.

Para I. hederifolia se obtuvieron semillas de dos poblaciones, Tecuan y Estacidn Bioldgica Chamela,
con un éxito de germinacion de 92.25% y 91.67%, respectivamente. Para I. quamoclit sélo se
tenian semillas de una poblacién, Tenacatita, de las cuales germinaron el 89.77%. El desarrollo y
sobrevivencia de estas dos especies fue diferente, siendo mas resistente /. hederifolia. Al cabo de
seis meses, las plantas comenzaron a dar flores, principalmente de la especie I. hederifolia, de las

dos poblaciones sembradas.

CAMPO

De las semillas cultivadas en condiciones naturales, solo se desarrollaron los individuos de /.
quamoclit, con dos poblaciones, Careyes y Tenacatita, mientras que I. hederifolia resulté en un par
de individuos solamente y casi al final de la temporada de muestreo. Afortunadamente, esta

especie crecid sobre muchos senderos de la Estacién Bioldgica.

MORFOLOGIA

En relacion a las caracteristicas morfoldgicas entre ambas especies de Ipomoea, se encontraron
diferencias significativas para todos los rasgos morfoldgicos. Igualmente, se encontraron
diferencias en las caracteristicas de las plantas de /. hederifolia crecidas en campo e invernadero

(Tabla 3).
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Tabla 3.Medidas morfoldgicas de las especies de Ipomoea.

Morfologia Plantas
Especie N

LCT LCE DC GC LP LE

I. hederifolia (campo) 449  33.90+43.52 30.46+2.52 22.39+2.73 3.12+0.33  41.03+3.48  42.02+3.64
I. hederifolia (invernadero) ~ 540  34.5143.58  29.04+2.22  22.42+2.69 3.26+0.38  40.13+2.77  38.77+3.14
I. quamoclit (campo) 816  31.2042.11 27.67+1.74 20.40+1.56 3.3142.54  3534+1.64  34.26+1.69

|
N=Numero de flores medidas.

Morfologia: LCT=Longitud corola total, LCE=Longitud corola efectiva (tubo floral), DC=Didmetro corola, GC=Didmetro garganta corola,
LP=Longitud pistilo, LE=Longitud estambres.

MUESTREO DE COLIBRIES

Los colibries capturados para realizar los experimentos con las plantas de invernadero en Morelia
fueron tres, correspondiendo cada uno a diferente especie, las cuales eran compartidas con la
region de Chamela (Amazilia violiceps, Cynanthus latirostris y Archilochus colubris). En contraste,
en Chamela se capturaron en total 25 individuos pertenecientes a cinco especies. De estos, 19 se
enjaularon para cautiverio, pero algunos de ellos presentaron sintomas de estrés severos por lo
qgue no se pudieron mantener cautivos, mientras que otros no realizaron suficientes visitas a las

flores. Asi, se obtuvo un total de 8 individuos para realizar los experimentos (Tabla 4).

Tabla 4. Individuos por especie de colibri capturados en Chamela con los que se llevaron a cabo los

experimentos de exactitud adaptativa.

Especie No. Individuos
Cynanthus latirostris 4
Amazilia rutila 2
Amatzilia violiceps 1
Heliomaster constantii 1

EJEMPLARES DE MUSEO
Se encontrd una cantidad considerable de especimenes de las especies de colibries requeridas en

las colecciones visitadas (Tabla 5 ).




Tabla 5. Niumero de ejemplares, por especie de colibri, medidos en las Colecciones de Aves.

Coleccion Nacional de Aves del Coleccion del Museo de Coleccion de la Estacién
Especie de colibri Instituto de Biologia-UNAM Zoologia Alfonso Herrera Bioldgica Chamela
(251 ejemplares) (236 ejemplares) (19 ejemplares)
Amazilia rutila 41 75 9
Cynanthus latirostris 46 34 5
Chlorostilbon auriceps 29 7 -
Heliomaster constantii 17 6 5
Archilochus colubris 80 80 -
Archilochus alexandri 17 9 -
Amatzilia violiceps 21 25 -

Se encontraron diferencias significativas en todas las caracteristicas morfoldgicas de las diversas
especies de colibries. Ademas, se encontraron diferencias entre las diferentes regiones de
muestreo de los especimenes para cuatro especies (Tabla 6), por lo que para esos casos, aunque
soélo una sola caracteristica mostrara alguna diferencia significativa, sélo se utilizaron los datos de
los colibries colectados en el area de estudio. En el caso contrario se tomaron en cuenta todos los

especimenes encontrados en las colecciones.

Tabla 6. Medidas morfolégicas del pico de las especies de colibries encontradas en la regidon de Chamela, en

base a las colecciones de aves.

'
Morfologia Colibries

Especie N
Culmen total Culmen expuesto Anchura culmen Altura culmen
Amazilia rutila* 23 24.07 +0.81 21.69+1.23 4.22+04 3.23+0.54
Amatzilia violiceps 48 25.34+1.19 21.94 +1.27 4,15+0.44 3.11+0.49
Cynanthus latirostris* 12 21.48 +2.21 18.87 + 2.69 3.5+0.53 2.32+0.39
Chlorostilbon auriceps 36 16 + 1.25 13.4+1.45 2.8+0.27 2.15+0.28
Heliomaster constantii* 8 36.01+1.04 32.65+1.54 4,58 +0.47 3.69+0.44
Archilochus colubris* 19 19.55+1.5 16.19 + 1.67 2.73+0.36 2.15+0.34
Archilochus alexandri 26 20.92 +1.21 17.39+1.11 2.58 + 0.46 1.98 +0.32

|
*Especies donde se encontraron diferencias significativas en los rasgos morfoldgicos por region de colecta.
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EXACTITUD ADAPTATIVA DE POLINIZACION

INDICE DE EXACTITUD ADAPTATIVA FUNDAMENTAL DE POLINIZACION

Los indices de inexactitud adaptativa fundamental, obtenidos solamente a partir de los rasgos
florales de eficiencia (Tabla 7) presentaron diferencias notables entre las especies de Ipomoea,
donde 1. quamoclit obtuvo los valores mds bajos, mientras que I. hederifolia presentd indices
mayores. En esta Ultima especie se encontré que las plantas cultivadas en invernadero mostraron
indices mas bajos, lo cual era de esperarse ya que en condiciones de invernadero las condiciones
ambientales son mas homogéneas que en campo (Armbruster et al, 2009b). Las diferencias en los
indices entre las especies de Ipomoea se dan principalmente en base a la variacién que presenta
cada una, esto es, la imprecision, ya que la diferencia que hay entre la posicién de las anteras y el
estigma es muy pequefia regularmente. En /. hederifolia es mucho mayor esta variaciéon que en /.
quamoclit, aportando mayor imprecision, lo cual hace que el indice de inexactitud sea mas alto.
No se observan considerables diferencias entre el indice masculino y femenino, aunque la
tendencia que se espera por lo regular es que la inexactitud masculina sea mayor, dado que la flor

presenta cinco estambres y un solo pistilo (Armbruster, coms. pers.).

Tabla 7. indices de inexactitud adaptativa fundamental.

Desviacién % Impresicion / % Varianza en el % indice de indice de
del Inexactitud P v Inexactitud 6ptimo/ CV Inexactitud Inexactitud inexactitud
optimo total total P total crudo estandarizado
Ipomoea hederifolia
CAMPO
LONGITUD ESTAMBRES/PISTILO
Inexactitud Total 0.49 1.97 12.13 (8.49%) 48.69 12.29 (8.74%) 49.34 24,91
Inexactitud Femenina 0.49 1.97 12.13 (8.49%) 48.69 12.29 (8.74%) 49.34 2491 1.43
Inexactitud Masculina 0.49 1.97 12.29 (8.74%) 49.34 12.13 (8.49%) 48.69 2491 1.48
EXERSION ESTAMBRES/PISTILO
Inexactitud Total 0.89 8.59 5.17 (20.69%) 49.9 4.29 (20.61%) 41.41 10.36
Inexactitud Femenina 0.89 8.59 5.17 (20.69%) 49.9 4.29 (20.61%) 41.41 10.36 10.25
Inexactitud Masculina 0.89 8.59 4.29 (20.61%) 41.41 5.17 (20.69%) 49.9 10.36 8.57
INVERNADERO
LONGITUD ESTAMBRES/PISTILO
Inexactitud Total 1.83 9.46 7.67 (6.90%) 39.64 9.85 (8.09%) 50.9 19.35
Inexactitud Femenina 1.83 9.46 7.67 (6.90%) 39.64 9.85 (8.09%) 50.9 19.35 1.29
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Inexactitud Masculina 1.83 9.46 9.85 (8.09%) 50.9 7.67 (6.90%) 39.64 19.35 1.2

EXERSION ESTAMBRES/PISTILO

Inexactitud Total 0.75 8.89 3.80 (17.59%) 45.02 3.89 (16.50%) 46.09 8.44
Inexactitud Femenina 0.75 8.89 3.80 (17.59%) 45.02 3.89 (16.50%) 46.09 8.44 5.91
Inexactitud Masculina 0.75 8.89 3.89 (16.50%) 46.09 3.80 (17.59%) 45.02 8.44 6.87

Ipomoea quamoclit

CAMPO

LONGITUD ESTAMBRES/PISTILO

Inexactitud Total 1.17 17.41 2.70 (4.64%) 40.18 2.85(4.93%) 42.41 6.72

Inexactitud Femenina 1.17 17.41 2.70 (4.64%) 40.18 2.85 (4.93%) 42.41 6.72 0.57
Inexactitud Masculina 1.17 17.41 2.85(4.93%) 42.41 2.70 (4.64%) 40.18 6.72 0.54

EXERSION ESTAMBRES/PISTILO

Inexactitud Total 1.17 32.96 1.44 (15.68%) 40.56 0.94 (14.71%) 26.48 3.55
Inexactitud Femenina 1.17 32.96 1.44 (15.68%) 40.56 0.94 (14.71%) 26.48 3.55 8.2
Inexactitud Masculina 1.17 32.96 0.94 (14.71%) 26.48 1.44 (15.68%) 40.56 3.55 6.05

|
CV: Coeficiente de variacién del rasgo evaluado.

EXACTITUD ADAPTATIVA REAL DE POLINIZACION
AJUSTE ESTRUCTURAS REPRODUCTIVAS DE LA FLOR CON LOS POLINIZADORES (ANGULO VERTICAL)

Los indices de inexactitud entre las especies de Ipomoea en relacién a las especies de colibries,
mostraron diferencias significativas (t=2.80, gl= 26, P= 0.009) no asi comparando los indices
masculino y femenino para ambas especies de Ipomoea, los cuales no presentaron diferencia
estadistica(l. hederifolia: campo t = -0.182, gl = 12, P = 0.858; invernadero t =0.132, gl = 2, P=
0.907; I. quamoclit: t = 0.076, gl= 12, P = 0.941) e igualmente entre los indices obtenidos en
experimentos con plantas en campo y con plantas de invernadero para I. hederifolia (t = 0.848, gl=
7, P = 0.424). El patrén que se observa es que en I. quamoclit los indices de inexactitud son mas
bajos que en I. hederifolia (Tabla 8), lo cual coincide con los resultados del indice de inexactitud

fundamental.

Respecto a las diferencias entre especies de colibries, se pudo observar que la especie que
presentod el indice mas alto para /. hederifolia fue Amazilia violiceps (masculino 1062.67, femenino
1030.89), y respecto a I. guamoclit, tuvo uno de los valores mas altos (667.02, 648.38). A. rutila fue
la especie que presentd un menor indice de inexactitud para I. hederifolia e I. quamoclit en uno de

los individuos capturados (Ind. 2=461.55, 455.99; 143.64, 139.13; respectivamente), mientras que
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el otro colibri de esta especie tuvo el indice mas bajo sélo por encima de un individuo de
Cynanthus latirostris (Ind. 1= 521.18, 502.12; 364.75, 362.03). Respecto a los individuos de C.
latirostris hay variaciéon en los indices mostrados por sus individuos, para ambas especies de
Ipomoea. En |. hederifolia, los indices para estos colibries van de 478.21 a 862.69 para la
inexactitud masculina, mientras que para la femenina van de 473.23-849.85. Para I. quamoclit se
tiene la misma situacién: 291.89-793.15, 284.99-785.92, indices masculino y femenino
respectivamente. En esta especie se puede observar que un mismo individuo puede presentar
diferencias entre la exactitud con que contacta a las partes reproductivas de Ipomoea,
presentando el indice de inexactitud mas alto para una especie y el mds bajo para la otra (Ind. 4= 1.
hederifolia: 862.69, 828.32, I. quamoclit: 291.89, 284.99). Las especies con las que se realizaron los
experimentos con plantas de invernadero con [. hederifolia presentaron diferencias entre las
especies, donde el Unico individuo capturado de C. latirostris tuvo los indices mas altos (749.53,

725.74) y el Unico individuo de Archilochus colubris los mas bajos (495.05, 471.4).

CARGA DE POLEN (ANGULO HORIZONTAL)

En estos indices no se pudo cuantificar la posicion del estigma, pero dado los resultados
anteriores, donde la desviacion del 6ptimo (la distancia entre anteras y estigma) es minima, se
asumio dicha distancia igual a cero, por lo que estos resultados son en base solamente en la
imprecision masculina (Tabla 9). Estos indices resultaron no significativas entre las diferentes
especies de Ipomoea (t = -0.085, gl= 10, P = 0.934) por lo que no se puede observar alguna
tendencia distinguible como en los indices anteriores. Esto nos dice, por un lado, que en cuanto la
colocacién de la carga de polen sobre la cabeza de los colibries es similar para ambas especies de
Ipomoea, pese a sus diferencias en la exersion las anteras. Asi también los indices entre especies
de colibries, no difieren notablemente en sus indices. Por otro lado, el que estos indices sean mds
pequefios que los indices desde el angulo de perfil o vertical, esta en funcién que no se esta

considerando la variacién del rasgo 6ptimo (el estigma).
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Tabla 8. indices de inexactitud adaptativa real basado en el analisis de contacto de las anteras y el estigma sobre los colibries.

Ipomoea hederifolia

CAMPO
INEXACTITUD MASCULINA Imprecision
Variacion de Variacién Covariacion Variacion de Variacion de Variaciéon Variacion Covariacion
Especies Colibries Desv. Desv. posicion media posicion media posicion media anteras anteras enel enel enel indice de indice de
optimo o6ptimo  anteras entre anteras entre anteras entre dentro de dentro de optimo o6ptimo optimo Inexactitud  Inexactitud
(X) (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado

Amazilia violiceps 1.39 0.31 96.64 55.98 64.22 4.07 2.13 98.1 56.3 59.96 439.12 1062.67
Amatzilia rutila (Ind.1) 1.84 0.69 33.55 34.81 27.66 4.27 1.05 35.69 38.38 30.65 208.6 521.18
Amazilia rutila(Ind.| 2) 0.54 0.21 28.78 31.29 21.68 5.03 1.14 39.17 35.29 26.69 189.84 461.55
Cynanthus latirostris (Ind. 1) 0.84 0.69 54.54 47.1 11.71 5.58 3.08 55.02 49.39 14.61 242.59 587.55
Cynanthus latirostris (Ind. 2) 0.48 0.33 36.72 68.55 46.53 4.77 1.67 35.42 76.14 45.95 316.59 779.52
Cynanthus latirostris (Ind. 3) 0.46 0.81 20.18 52.24 19.39 5.02 2.05 24.19 50.14 22.44 196.95 478.21
Cynanthus latirostris (Ind. 4) 1.72 1.15 33.7 87.91 47.97 4.75 1.37 33.74 85.16 44.27 341.75 862.69

INEXACTITUD FEMENINA Imprecision

Variacion de Variacion Covariacion Variacion de  Variacion  Variacion Variacion Covariacion
Desv. Desv. posicion media posicion media posicion media estigma del estigma enel enel enel indice de indice de
optimo optimo  estigma entre estigma entre estigmaentre dentro de dentro de o6ptimo o6ptimo optimo Inexactitud  Inexactitud
(X) (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado

Amazilia violiceps 1.39 0.31 97.64 56.08 59.9 0.47 0.23 100.71 58.11 64.41 439.25 1030.89
Amatzilia rutila (Ind.1) 1.84 0.69 35.48 38.19 30.63 0.21 0.19 37.82 35.86 28.39 209.32 502.12
Amazilia rutila(Ind.| 2) 0.54 0.21 38.93 35.06 26.69 0.25 0.23 33.81 32.44 22.78 190.94 455.99
Cynanthus latirostris (Ind. 1) 0.84 0.69 54.71 49.09 14.62 0.31 0.3 60.12 50.19 12.79 243.67 849.85
Cynanthus latirostris (Ind. 2) 0.48 0.33 35.12 75.88 45.94 0.29 0.26 41.49 70.22 47.68 317.72 767.34
Cynanthus latirostris (Ind. 3) 0.46 0.81 23.97 49.92 22.44 0.22 0.21 25.2 54.3 20.33 197.89 473.27
Cynanthus latirostris (Ind. 4) 1.72 1.15 33.49 84.91 44.27 0.25 0.25 38.45 89.28 49.53 343.3 828.32

34



INVERNADERO

INEXACTITUD MASCULINA

Especies Colibries

Cynanthus latirostris
Archilochus colubris

INEXACTITUD FEMENINA

Cynanthus latirostris
Archilochus colubris

Ipomoea quamoclit

CAMPO

INEXACTITUD MASCULINA

Especies Colibries

Amazilia violiceps

Amazilia rutila (Ind.1)
Amazilia rutila(Ind.| 2)
Cynanthus latirostris (Ind. 1)
Cynanthus latirostris (Ind. 2)
Cynanthus latirostris (Ind. 3)
Cynanthus latirostris (Ind. 4)

Imprecision

Variacion de

Variacién

Covariacion

Variacion de Variacidon de Variacion Variacion Covariacion

Desv. Desv. posicion media posicion media  posicion media anteras anteras enel enel enel indice de indice de
optimo optimo  anteras entre anteras entre anteras entre dentro de dentro de optimo optimo optimo Inexactitud  Inexactitud
(X) () flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado
1.49 0.77 46.85 74.77 19.74 2.89 1.29 51.68 74.29 16.47 290.26 749.53
1.58 0.33 29.43 49.34 14.35 1.77 1.5 31.37 47.76 10.58 188.02 495.05
Imprecision
Variacion de Variacién Covariacion Variacion de Variacion  Variacién Variacién Covariacion
Desv. Desv. posicion media posicion media  posicion media estigma del estigma enel enel enel indice de indice de
optimo optimo  estigma entre estigma entre estigmaentre dentro de dentro de optimo o6ptimo optimo Inexactitud  Inexactitud
(X) (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado
1.49 0.77 51.51 74.12 16.48 0.17 0.18 49.74 76.06 18.84 289.36 725.74
1.58 0.33 31.2 47.59 10.58 0.17 0.17 31.19 50.85 13.92 187.59 471.4
Imprecision
Variacion de Variacion Covariacion Variacion de Variacion de Variacion Variacion Covariacion
Desv. Desv. posicion media posicion media posicion media anteras anteras enel enel enel indice de indice de
optimo o6ptimo  anteras entre anteras entre anteras entre dentro de dentro de o6ptimo o6ptimo éptimo Inexactitud  Inexactitud
(X) (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado
1.37 0.35 45.76 34.29 25.33 4.35 1.16 45.51 40.69 26.54 225.36 667.02
0.67 0.3 14.38 37.58 11.89 4.15 0.98 13.55 34.12 12.47 130.09 364.75
1.98 2E-04 9.16 6.38 3.13 3.93 1.19 11.09 7.4 3.18 47.44 143.64
0.56 0.47 36.31 74.03 35.23 4.33 2.26 33.34 55.16 31.05 272.74 793.15
0.27 0.31 17.61 37.99 14.98 3.61 2.56 16.64 44.68 15.07 153.72 435.02
1.19 1.23 21.14 53.98 15.32 3.77 2.34 17.38 65.57 15.78 197.71 565.78
1.64 0.41 15.68 19.18 10.71 3.4 1.58 18.72 18.84 11.08 101.26 291.89
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Imprecision

INEXACTITUD FEMENINA

Variacion de Variacion Covariacion Variacion de  Variacion  Variacion Variaciéon Covariacion
Desv. Desv. posicion media posicion media  posicion media estigma del estigma enel enel enel indice de indice de
optimo optimo  estigma entre estigma entre estigmaentre dentro de dentro de optimo optimo optimo Inexactitud  Inexactitud
(X) (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) (X) (Y) (XY) total estandarizado
Amazilia violiceps 1.37 0.35 45.29 40.42 26.52 0.23 0.27 50.11 35.45 25.24 225.26 648.38
Amazilia rutila (Ind.1) 0.67 0.3 13.33 33.89 12.45 0.22 0.23 18.53 38.56 12.68 130.87 362.03
Amazilia rutila(Ind.| 2) 1.98 2E-04 10.85 7.14 3.16 0.23 0.26 13.09 7.58 3.35 47.65 139.13
Cynanthus latirostris (Ind. 1) 0.56 0.47 33.04 54.86 31.03 0.29 0.29 40.64 76.29 36.41 273.91 785.92
Cynanthus latirostris (Ind. 2) 0.27 0.31 16.42 44.43 15.05 0.21 0.25 21.22 40.55 15.74 154.47 426.41
Cynanthus latirostris (Ind. 3) 1.19 1.23 17.13 65.3 15.75 0.25 0.27 24.9 56.32 16.03 198.39 551.31
Cynanthus latirostris (Ind. 4) 1.64 0.41 18.53 18.64 11.06 0.19 0.2 19.09 20.77 11.59 102.12 284.99
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AJUSTE DE LOS RASGOS MORFOLOGICOS DE ATRACCION DE LAS FLORES Y LOS RASGOS DE LOS COLIBRIES

Los resultados de los indices, donde se relacionan los caracteres de atraccion y eficiencia de las
flores con los rasgos del pico de los colibries, muestran notables diferencias (Figuras 8 y 9; Tabla 1,
Anexo |). El patrén de los indices respecto a las diferentes caracteristicas de las flores y los
colibries relacionados despliega diferentes sugerencias en cuanto a los rasgos relacionados, mas
no entre especies de Ipomoea. Primero hay que recordar que estos indices ahora estan enfocados
en rasgos diferentes, esto es, que tenemos los indices referidos a la perspectiva de la flor
(inexactitud floral) y los que nos indican la perspectiva del polinizador (inexactitud del polinizador).
Cuando se relaciond la longitud de la corola efectiva (tubo floral) con la longitud del culmen
expuesto de los colibries, se encontré, para ambos casos (inexactitud floral y del polinizador) que
las especies con picos mas largos tienen indices de inexactitud menores (esto es, mayor exactitud
en esta relacidn). Cuando se tomd en cuenta la relacion entre didmetro de la garganta de la corola
con la anchura del pico, no se observa una clara tendencia. Y, respecto a la correspondencia entre
este mismo caracter de la flor y la altura del pico de los colibries, los indices de la inexactitud floral
fueron muy variables, pero si se pudo encontrar cierto apego a que A. rutila registra los valores
mdas pequeiios, en comparacion con las demds especies. Estadisticamente no hubo diferencias
significativas entre los indices entre el ancho y el alto del culmen, respecto a la garganta del tubo

floral.
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Tabla 9. indice de inexactitud adaptativa real basado en las cargas de polen sobre la cabeza de los colibries.

INEXACTITUD MASCULINA

Ipomoea hederifolia

CAMPO
Imprecision
ESPECIES COLIBRIES
Variacion de Variacion Covariacion Variacion de Variacién de
Desviacion Desviacion posicion media posicion media  posicion media anteras anteras indice de indice de
del del anteras entre anteras entre anteras entre dentro de dentro de Inexactitud Inexactitud
optimo (X) 6ptimo (Y) flores (X) flores (Y) flores (XY) flores (X) flores (Y) total estandarizado
Amazilia rutila (Ind.1) 27.61 20.45 25.83 29.06 25.89 1.96 1.63 132.43 330.88
Amatzilia rutila(Ind.| 2) 24.57 15.2 25.81 10.46 -1.91 5.17 231 81.6 198.41
Cynanthus latirostris (Ind. 2) 24.79 18.65 19.19 32.11 12.99 2.89 1.31 111.95 275.65
Cynanthus latirostris (Ind. 3) 22.71 15.19 24.56 4.76 4.99 4.38 1.44 78.04 189.48
Cynanthus latirostris (Ind. 4) 15.66 12.97 52.25 5.59 0.77 7.29 3.34 97.87 247.06
INVERNADERO
Archilochus colubris 16.95 14.19 13.62 21.3 16.45 7.18 2.74 92.43 243.36
Ipomoea quamoclit
CAMPO
Amazilia rutila (Ind.1) 24.42 17.92 13.13 6.34 7.42 1.81 1.32 72.37 202.89
Amazilia rutila(Ind.| 2) 19.57 15.52 28.16 6.75 5.67 1.04 0.86 77.58 234.89
Cynanthus latirostris (Ind. 1) 19.27 14.31 8.54 3.22 3.38 2.19 2.24 53.16 154.58
Cynanthus latirostris (Ind. 2) 26.22 20.27 36.49 57.67 40.37 2.84 1.11 184.99 523.49
Cynanthus latirostris (Ind. 3) 24.78 16.51 3.38 10.67 4.77 2.1 0.98 63.21 180.88
Cynanthus latirostris (Ind. 4) 234 16.29 1.59 4.15 1.85 2.36 1.45 51.1 147.31
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Especies de colibries
MLongitud corola efectiva-Culmen expuesto M Diametro garganta corola efectiva-ancho pico Diametro garganta corola efectiva-alto pico

Figura 8. Representacion grafica de los indices de inexactitud floral, desde la perspectiva de la flor,

considerando sus caracteres morfoldgicos de las mismas y los colibries.
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Heliomaster Amazilia violiceps ~ Amazilia rutila Cynanthus Archilochus Archilochus Chlorostilbon
constantii N=8 N=48 N=23 latirostris N=12 alexandriN=26 colubris N=19 auriceps N=36
Especies de colibries
MLongitud corola efectiva-Culmen expuesto M Diametro garganta corola efectiva-ancho pico Diametro garganta corola efectiva-alto pico

Figura 9. Representacion grafica de los indices de inexactitud del polinizador, desde la perspectiva de los

colibries, considerando sus caracteres morfolégicos y los de las flores.
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CARACTERES FENOTIPICOS

Para I. hederifolia en base a los rasgos fenotipicos de las flores de esta especie, para que los
colibries contactaran las anteras, tomando en cuenta todos los individuos capturados sin distinguir
entre especies, el andlisis de devianza dio por resultado un efecto significativo para la longitud del
pistilo y de los estambres, ademas de la longitud de la corola efectiva o tubo floral (Tabla 10). Para
hacer contacto los colibries con el estigma, los caracteres seleccionados fueron en primer lugar la
longitud de los estambres y la longitud del pistilo. El andlisis sobre el tubo floral mostré un efecto
menos fuerte. Para esta misma especie, en los experimentos llevados a cabo con plantas de
invernadero, tomando en cuenta todos los colibries, para contactar las anteras por los colibries, se
seleccioné de la longitud de la corola y sobre el didmetro de la garganta de la corola. Para hacer
contacto con el estigma sélo hubo un efecto significativo sobre la longitud de la corola total. Para
I. quamoclit, para que los colibries contactaran las partes reproductivas, tuvieron efecto los

mismos caracteres, la longitud de la corola, seguida por el diametro de la corola.

Tabla 10. Modelo lineal generalizado (Modelo binomial, funcién logistica) de caracteres fenotipicos que

tienen influencia en el contacto de los colibries con los érganos reproductivos de la flor.

Caracteres fenotipicos Contacto Anteras Contacto Estigma
gl )(2 P gl )(2 P
1. hederifolia
CAMPO
Longitud del pistilo 1 4.83 0.028 1 5.18 0.023
Longitud de estambres 1 5.17 0.023 1 8.02 0.005
Longitud de tubo floral 1 5.78 0.016 1 3.80 0.051
INVERNADERO
Longitud de corola 1 9.86 0.002 1 10.89 0.0009
Diametro garganta tubo floral 1 8.26 0.004 - - -
I. quamoclit
CAMPO
Longitud de corola 1 18.74 <0.05 1 24.69 <0.05
Diamétro de corola 1 6.09 0.014 1 4.59 0.032

|
*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001.

Analizando el contacto de las partes reproductivas de las flores con cada especie de colibri, se
encontré que entre individuos de la misma especie no hubo diferencias significativas, mas si las
hubo entre especies (I. hederifolia: estambre: gl=1, x’=126.96, P<0.05; pistilo: gl=1, x’= 133.01,
P<0.05; I. quamoclit: estambres: gl=1, x’= 80.74, P<0.05; pistilo: gl=1, x’= 133.01, P<0.05) (excepto
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en las especies de colibries de los experimentos llevados a cabo en invernadero, donde no hubo
diferencias) (Tabla 11). No se encontraron diferencias en la respuesta al contacto entre la longitud
o la exersién de las partes reproductivas. Analizando el efecto de los caracteres fenotipicos por
especie de colibri, se encontré que en [. hederifolia sélo A. rutila mostré un efecto sobre el
diametro de la corola y la longitud del pistilo para contactar las anteras y el estigma. A. violiceps
mostro seleccién sobre la longitud del pistilo para tocar las anteras. C. latirostris contactd en todas
las visitas las anteras, no asi para el contacto con el estigma, aunque no mostré alguna seleccidn
sobre algun caracter en especial. Para las plantas de invernadero, A. colubris mostré seleccion
sobre el didmetro de la garganta del tubo floral para contactar las anteras, sin efecto sobre el

estigma.

Para I. quamoclit, A. violiceps mostré un efecto sobre la longitud del pistilo en el contacto con las
anteras, mientras que para hacer contacto con el estigma hubo seleccién en la longitud de la
corola total. Para contactar las anteras y el estigma, en A. rutila hubo seleccién sobre la longitud
de la corola total asi como sobre la longitud del pistilo. C. latirostris no presenté alguna seleccion,

y H. constantii no tocé las partes reproductivas en ninguna visita a las flores.

Tabla 11. Modelo lineal generalizado (Modelo binomial, funcién logistica) de caracteres fenotipicos que

tienen influencia en el contacto con los érganos reproductivos de la flor por especie de colibri.

Caracteres fenotipicos Contacto Anteras Contacto Estigma
gl X P gl X P

I. hederifolia
CAMPO
Amatzilia violiceps Longitud pistilo 1 6.95 0.008 - - -
Amazilia rutila Diametro corola 1 5.28 0.021 1 5.28 0.021

Longitud pistilo 1 8.72 0.003 1 8.72 0.003
INVERNADERO
Archilochus colubris Garganta tubo floral 1 5.45 0.019 - - -
1. quamoclit
CAMPO

Longitud pistilo 1 4.73 0.029 - -

Amazilia violiceps

Longitud corola - - - 1 7.03 0.008
Amazilia rutila Longitud corola 1 5.18 0.023 1 6.09 0.014
Longitud pistilo 1 7.19 0.007 1 8.37 0.004

|
*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001.
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EFICIENCIA DE POLINIZADORES

Para los experimentos donde se logro conservar la produccidn de frutos después de las visitas por
los colibries (Tabla 12), se encontrd en cuanto al nimero de frutos por las visitas de los colibries a
las plantas de I. hederifolia en campo, que hubo diferencias significativas en el nimero de frutos
obtenidos por especie de colibri (F;;1,= 16.897, P<0.001), asi como el nimero de frutos por flores
por planta por especie de colibri (F; ¢,=5.748, P=0.018).En cuanto a la produccién de semillas, hubo
diferencias significativas entre los experimentos con las plantas de campo y de invernadero (F; 115=
7.178, P=0.008), asi como entre las especies de colibries (F,;5= 16.947, P<0.001), sin haber
diferencias entre la produccién de semillas por planta por especie de colibri.En cuanto a las
produccién de frutos entre las plantas de I. hederifolia e I. quamoclit no hubo diferencias en Ia
produccién de frutos, ni entre las especies de colibri por especie de Ipomoea, pero si en la
produccién de semillas entre especies de Ipomoea (F; ;= 61.541, P<0.001).A. violiceps presenta la
produccién de semillas mds alta por lo general para ambas especies de Ipomoea(l. hederifolia:
campo 60%, invernadero 91.9%; I. quamoclit: campo 96.66%), solamente rebasado para /.
quamoclit por un individuo de C. latirostris (100%), especie que muestra también una importante
contribucion a la produccién de frutos y semillas de Ipomoea (I. hederifolia: campo 54.54%,
invernadero 64.17%; I. quamoclit: campo 89.65%). El porcentaje de produccion de semillas se

observa es mayor para . quamoclit que para I. hederifolia.

Tabla 12. Eficiencia de polinizacidn por diferentes especies de colibries para ambas especies de Ipomoea.

[
Ipomoea hederifolia
Especies Colibries

CAMPO No. Flores No. Frutos Produccion de semillas (%)
Amatzilia violiceps 25 15 60
Cynanthus latirostris (Ind.1) 22 12 54.54
INVERNADERO

Amazilia violiceps 68 74 91.9
Cynanthus latirostris 43 67 64.17
Archilochus colubris 21 45 46.66
Ipomoea quamoclit

CAMPO

Amazilia violiceps 30 29 96.66
Cynanthus latirostris (Ind.0) 30 30 100
Cynanthus latirostris (Ind.1) 29 26 89.65
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TRATAMIENTOS DE POLINIZACION

Los resultados de los tratamientos de polinizacidn que se llevaron a cabo en campo e invernadero
de Ipomoea se presentan en la Tabla 13, donde se presenta de manera desglosada el indice de
autocompatibilidad (IAC), el cual resultd ser muy alto para ambas especies vegetales (Machado &

Sazima 1987; Rosas-Guerrero et al 2010; Chemas-Jaramillo & Bullock 2002).
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Tabla 13. indices de autocompatibilidad (AIC) para las especies de Ipomoea estudiadas.

Autopolinizacién Polinizacién cruzada
indice de Autocompatibilidad
Individuos misma Individuos diferente
Espontanea Manual Geitonogamia IAC
poblacién poblacién
1. hederifolia
CAMPO N F p N F p N F p N F p N F p E/XI E/XP M/XI M/XP G/XI  G/XP
Pob. Estacidn Bioldgica 36 30 0.83 | 30 27 0.9 32 29 091 | 32 24 0.75 | - - - 1.11 - 1.2 1.21 -
INVERNADERO
Pob. Tecuan 29 28 0.96 | 27 24 0.89 29 29 1 44 41 0.93 | 10 10 1 1.04 0.96 0.95 0.89 1.07 1
Pob. Estacion Bioldgica 25 24 096 | 29 27 0.93 28 28 1 32 31 0.97 | 25 22 0.88 0.99 1.09 0.96 1.06 1.03 1.14
2 poblaciones (Total) 54 52 096 | 56 51 0.91 57 57 1 76 72 0.95 | 35 32 0.91 1.02 1.05 0.96 0.99 1.06 1.09
1. quamoclit
CAMPO
Pob. Careyes 15 15 1 15 13 0.87 15 15 1 27 25 0.92 | 13 13 1 1.08 1 0.93 0.87 1.08 1
Pob. Tenacatita 16 16 1 17 17 1 11 11 1 10 10 1 13 12 0.92 1 1.08 1 1.08 1 1.08
2 poblaciones (Total) 31 31 1 32 30 094 26 26 1 37 35 0.94 | 26 25 0.96 1.06 1.04 0.99 0.97 1.06 1.04

N=numero de flores tratadas, F= frutos obtenidos por flores tratadas, P=proporcion de frutos obtenidos por flores tratadas. Pob.=poblacion

IAC: E=polinizacidn espontanea (auténoma), : M=polinizacién manual, G=geitonogamia, Xl=exocruzamiento entre individuos de la misma poblacion, XP=exocruzamiento entre individuos de diferente

poblacién.
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DISCUSION

La observacion y el estudio acerca del ajuste entre flores y polinizadores y su papel critico para el
nivel de eficacia en la polinizaciéon, comenzd con Darwin (1859, 1862). Este ajuste responde a la
variacién existente en la morfologia de flores y polinizadores, lo cual puede influenciar el grado de
exactitud adaptativa de las especies (Armbruster et al. 2009b), como se encontré en este trabajo.
La exactitud fundamental fue mayor que la exactitud real en ambas especies de Ipomoea, lo cual
plantea que cuando se consideran solamente los caracteres florales, el ajuste entre anteras y
estigma es mayor que cuando se considera la interaccidn con el polinizador. Esto se puede deber a
que cuando se integran los rasgos del polinizador y su comportamiento, la variacién tiende a
aumentar por las diferencias que se presentan entre las caracteristicas de los polinizadores, y por
tanto, disminuye la precision en este ajuste. Tanto la exactitud fundamental como la exactitud real
basada en el contacto con los drganos reproductivos con los polinizadores, fue menor en /.
hederifolia. Esta diferencia se atribuye a las diferencias mostradas en el grado de exersién de éstos
drganos en ambas especies de Ipomoea. La exactitud real basada en la morfologia de las flores y
los colibries, presenté el mismo patrdon anterior en ambas especies. Ademas, las diferencias en la
exactitud real entre las especies de colibries, se pueden asociar a su morfologia y su
comportamiento, lo cual influencia la forma de interactuar con las flores. Sin embargo, a pesar de
tales diferencias, estas aves parecen cumplir un importante papel como polinizadores en ambas
especies de Ipomoea, donde la tendencia a presentar una baja precisidn en la colecta y deposicidn
del polen, puede ser compensada con una alta optimizacion como aseguramiento de que el

polinizador colecte y deposite polen en todas sus visitas.

En primer lugar, conocer la morfologia de las especies que forman parte de esta interaccion, es
primordial para la interpretaciéon de los resultados de la exactitud adaptativa (Armbruster et al.
2004; 2009b). Respecto a las especies de Ipomoea del presente estudio, ambas presentan un
fenotipo floral ornitofilico, mostrando considerables diferencias en sus rasgos fenotipicos. /.
hederifolia posee flores de un tamafio mas grande y el tubo floral un poco curvo (lo cual asegura
que al momento de hacer contacto con los colibries toquen de manera infalible los érganos
reproductivos). I. quamoclit presenta flores mdas pequefias y su tubo floral es recto. Ambas
especies tienen los estambres y el pistilo exertos, pero I. hederifolia presenta, aproximadamente,
el doble de exersidn respecto a la otra especie de Ipomoea. No obstante, I. quamoclit es visitada

también por abejas y mariposas, pero probablemente los colibries estan siendo los polinizadores
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mas efectivos, ejerciendo una mayor presidn de seleccion sobre sus caracteres florales. En cuanto
a las especies de colibries que se encuentran en Chamela, se hallaron notorias diferencias
morfoldgicas, como es el tamafio del ave, la longitud y la amplitud del pico. Esta variacién en los
rasgos de los colibries, influencian la diversidad de recursos florales que se pueden encontrar en
un lugar determinado. Por ejemplo, Stiles (1975; 1981) encontrd diferencias entre las flores de
varias especies de Heliconia y las especies de colibries que las visitaban, donde las flores con
corolas largas y curvas, eran visitadas por colibries con picos largos y curvos, mientras que flores
cortas y rectas, eran visitadas por colibries de pico corto y recto. La selecciéon por parte de los
polinizadores hacia la morfologia de las flores que visita, puede promover la variacién en los

caracteres florales, permitiendo un ajustado acoplamiento entre las flores y los polinizadores.

Las flores polinizadas por colibries, suelen exhibir un grupo de caracteristicas que responden a
facilitar la visita de estas aves y asi mejorar el éxito de la polinizacién (Temeles 1996). No obstante,
la variacion existente en dichas caracteristicas puede aumentar o disminuir el nivel de
optimizacion y precisidon en la relacidn flor-polinizador. Esto se pudo observar en el indice de
inexactitud fundamental, donde se consideraron los caracteres florales reproductivos de Ipomoea
solamente. I. hederifolia fue mas inexacta que I. quamoclit, lo que se atribuyd principalmente a
qgue presentd una mayor exersion de sus érganos reproductivos, provocando una mayor variacion
en las longitudes de los estambres y el pistilo. Esta variacién aumenté considerablemente el grado
de imprecision en el ajuste entre anteras y estigma, lo cual tendria implicaciones sobre la colecta
del polen y su deposiciéon en el estigma. Este resultado, de alguna manera se demostrd
experimentalmente, mediante el analisis del grado de exactitud adaptativa real, basada en el
contacto de los polinizadores con los érganos reproductivos de la flor (dngulo vertical). En este
anadlisis se obtuvo un patrén similar, donde [. hederifolia presenta menor exactitud que /.
quamoclit, por lo que el grado de exersién de los 6rganos reproductivos parece estar
influenciando el grado de precisidn en el contacto de anteras y estigma al momento de interactuar
con sus polinizadores. Sin embargo, en ambas especies, la distancia que hay entre anteras y el
estigma (distancia del dptimo u optimizacién) fue minima, lo cual podria sugerir que, pese a las
diferencias en el grado de precisién, hay una alta probabilidad de que el polen se deposite en el
estigma de flores conespecificas en la mayoria de la visitas de sus polinizadores. Campbell (1989)
encontré en Ipomopsis aggregata, que los 6rganos reproductivos exertos tuvieron mads
posibilidades de que los colibries los contactaran y dispersaran el polen de manera mas efectiva.

Probablemente, en I. hederifolia podria haber una mayor seleccién hacia los drganos exertos,
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ejercida por los colibries, sacrificando el grado de precision a cambio de mas oportunidades de
dispersar el polen. Mientras que, en I. quamoclit, tal vez se mantiene una exersion menor de sus
drganos reproductivos, para que puedan contactarlos tanto los colibries, como las abejas y
mariposas que la visitan. Asimismo, estas diferencias en el nivel de exersion, pueden influenciar las
posibilidades de obtener polen exocruzado sobre el estigma, evitando la autopolinizacién, donde
se ha encontrado que las flores con estambres y pistilo poco exertos, tienden a depositar mas
polen de la misma flor en el estigma (Campbell 1989). Ademas, las flores de plantas crecidas bajo
condiciones de invernadero de I. hederifolia, mostraron indices de inexactitud menores que las
desarrolladas en campo, lo cual era de esperarse ya que se mantienen en un ambiente mds
homogéneo, por lo que la variacidon de los rasgos debe ser menor. Armbruster et al. (2009b)
encontraron que habia mayor precision floral en poblaciones de Dalechampia scandens crecidas

en condiciones de invernadero a diferencia de las poblaciones muestreadas en campo.

Ademas, los distintos rasgos fenotipicos de los colibries, se pudieron ver reflejados en las
diferencias en los indices de inexactitud real entre especies de colibries. Un trabajo sobre la
biologia floral de I. hederifolia e I. quamoclit (Machado & Sazima 1987), encontré que ambas
especies eran polinizadas eficientemente por colibries del género Amazilia. En Chamela, se
pueden encontrar dos especies de este género. A. rutila es una especie muy abundante en la zona,
la cual mostré la mayor exactitud en el contacto con las partes reproductivas en ambas especies
de Ipomoea. Ademas, resultd ser de las especies mas ajustadas en su tamafio de pico respecto a la
longitud del tubo de la corola de ambas especies de Ipomoea. Esto puede atribuirse a que este
colibri suele ser caracteristico del bosque tropical seco y su vegetacion secundaria
correspondiente, sitio donde las especies de Ipomoea se encuentran regularmente ya que
presentan las condiciones idoneas para su crecimiento. El nivel de exactitud que mostré este
colibri y en funcién de sus caracteristicas, se podria sugerir una cierta adaptacidn local a estos
recursos florales tan abundantes en la zona durante su época de floracién. La otra especie del
género Amazilia que podemos encontrar en Chamela es A. violiceps, siendo una especie poco
frecuente en la zona, presentando una distribucidn mds amplia en diferentes tipos de habitats.
Este colibri mostré la mayor inexactitud en el contacto con las anteras y el estigma en ambas
especies de Ipomoea, a pesar de que fue de las mas ajustadas también en su longitud de pico en
relacidn a la longitud del tubo floral de ambas especies de Ipomoea. Otra de las especies que se
encuentra frecuentemente en Chamela es C. latirostris, donde los individuos capturados

presentaron una inexactitud adaptativa variable, presentando indices intermedios entre las dos
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especies de Amazilia. También A. colubris presentd una exactitud adaptativa similar a C. latirostris,
siendo una especie que suele ser muy frecuente durante el invierno en el area de estudio. Las dos
ultimas especies de colibries, presentaron indices de inexactitud mas altos en su relacién entre el
tubo floral y el pico, dado que tienen un pico mas pequeiio, y hay una mayor distancia entre el
tamafio de la flor y del pico del colibri. Los resultados en esta correspondencia morfoldgica tienen
sentido respecto a la coevoluciéon de flores de tubos largos y polinizadores de lengua larga
planteada por Darwin (1862). Sin embargo, en este estudio se encontrd que H. constantii, la
especie mas grande y de pico mas largo en Chamela, presentd la relacién mds exacta con la
longitud del tubo de la corola de ambas especies de Ipomoea, pero raramente hizo contacto con
las partes reproductivas de la flor al realizar experimentos para analizar su grado de exactitud.
Aunque este colibri se alimenta de flores de las mismas plantas que los demas especies, se ha
encontrado que tiende a visitar plantas con flores mas grandes y que presentan un alto volumen y
concentracién de néctar (Arizmendi & Ornelas 1990; Caballero-Martinez et al. 2012). Ademas, en
el grado de exactitud del acoplamiento entre la amplitud de la garganta del tubo floral con la
anchura del pico, H. constantii presentdé la menor exactitud, mostrando una considerable
diferencia con respecto al resto de las especies de colibries. Algunos estudios han encontrado que
la visita de los colibries a las flores, varia por influencia de la amplitud del tubo floral (Temeles
1996; Campbell et al. 1996), ademads de descubrir que los colibries removian una mayor cantidad
de polen en la medida que la amplitud del tubo floral aumentaba (Campbell et al. 1996). Esto
puede sugerir que la amplitud del tubo de la corola podria ser una restriccién para que pueda
insertar su pico en la flor, reflejado en su ineficiencia como polinizador de estas especies de
Ipomoea. La amplitud del tubo floral parece ser un rasgo significativo que regula que flores
pueden visitar los colibries y que, ademads, puede influenciar el nivel de eficiencia en tales visitas.
Asimismo, la especie con el pico mas pequefio en Chamela, C. auriceps, presenté el indice mas
inexacto en la relacién del tubo floral con su tamafio del pico. Aunque no se pudo obtener el grado
de exactitud de esta especie respecto al contacto con los érganos reproductivos ya que no se pudo
capturar, se han mostrado que polinizan las flores de I. hederifolia (obs. pers.). Esta especie tiende
a restringirse a sitios conservados, por lo que no deben visitar estas plantas con frecuencia, dado
que las especies de Ipomoea se encuentran comunmente en sitios perturbados. Las diferentes
especies de colibries que comparten habitats similares, suelen presentar diferente uso de los
recursos, en base a su morfologia y sus requerimientos energéticos. Asimismo, la correspondencia

entre tamafio de corola y pico, no necesariamente debe ser equivalente a la eficiencia en la
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polinizacién. Ademads, es importante considerar que la relacién entre la longitud de la flor en
relacion con la del pico, podria influenciar el grado de insercién del pico en el tubo floral,
repercutiendo en su contacto con las partes florales, como se observé en experimentos realizados
con Archilochus colubris (Temeles 1996). Muchhala & Thomson (2009) encontraron que los
murciélagos entraban mas en las flores con tubos largos para alcanzar mejor el néctar, por lo que
colectaban y depositaban mds polen, a diferencia de las flores con tubos cortos. En los
experimentos con los colibries, se observé una situacién similar respecto a la interaccién con la
flor, donde C. latirostris y A. colubris, especies con pico mas pequefio, se adentraba mas en la flor
que los del género Amazilia, especialmente en I. hederifolia, que tiende a ser mds grande que /.
quamoclit. En esta relaciéon corola-pico, una consideracién importante que debe tomarse en
cuenta, es la perspectiva tanto de la flor como del polinizador. Por ejemplo, para la flor, puede ser
mas conveniente que el polinizador tenga un pico mas pequefio porque eso le va a garantizar que
inserte su pico mas profundamente en el tubo floral y, por tanto, tendrd mds oportunidad de
transportar mayor cantidad de polen. Desde la vision del colibri, le serd mas ventajoso que el
tamafio de la flor esté mas ajustado a su pico, para obtener con mas facilidad el néctar. Por esta
razon, es que las flores deben maximizar su oportunidad de ser polinizadas, respondiendo a la

seleccidn ejercida por los diferentes rasgos fenotipicos que presentan sus polinizadores.

Ademas de los distintos rasgos morfoldgicos de las flores y de los colibries, el grado de exactitud
entre las especies de colibries se puede ver influenciado en gran medida, por el comportamiento
que presentan al momento de interactuar con la flor, puesto que puede tener un gran efecto
sobre el grado de precision al contacto con las flores (Campbell et al. 1994). En un estudio
comparativo de la exactitud adaptativa de cuatro diferentes géneros de plantas, se encontrd que
la movilidad del polinizador tiene un gran efecto sobre la precisién, donde entre mds inmévil sea al
contacto con la flor, mas preciso sera (Armbruster et al. 2009b). De acuerdo a esto, A. rutila y A.
violiceps, mostraron poco movimiento durante la visita a la flor, la cual duraba mads tiempo que C.
latirostris, por lo regular visitandola sélo una vez. Este comportamiento se reflejé en una mayor
precision en A. rutila en el contacto con anteras y estigma, mientras que, aunque A. violiceps
presentaba estrategias similares, no era tan consistente en su modo de visitar las flores. C.
latirostris en ocasiones solia visitar la misma flor un par de veces donde variaba su contacto,
ademas de presentar considerable movimiento al momento de cada visitar, lo cual provocd una
notable variacién en su grado de precisidon. En los experimentos con las plantas de invernadero de

I. hederifolia, A. colubris mostré ser mas exacta en el contacto con las flores que el individuo
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colectado de C. latirostris, en funcion de las diferencias de comportamiento probablemente,
donde A. colubris presentd una conducta mas uniforme al visitar las flores y por tanto aumento su
precision. Observaciones en campo demostraron que el modo de visitar las flores de estas
especies era similar en cautiverio y en condiciones naturales. No se encontraron diferencias entre
los indices de inexactitud real masculino y femenino en ambas especies de Ipomoea, lo cual indica
qgue por lo regular los colibries contactan ambas partes reproductivas al momento de interactuar
con la flor. Esto puede sefialar que generalmente estas aves son polinizadoras efectivas de estas

plantas.

Los indices de inexactitud real resultantes del analisis de las cargas de polen (dngulo horizontal),
no mostraron diferencias entre las especies de [pomoea. Ademas, los indices entre las especies de
colibries fueron similares, pese a las diferencias en comportamiento discutidas anteriormente y, la
duracion de la visita de las aves, donde hay estudios que demuestran que esto puede afectar las
cargas de polen (Temeles & Rankin 2000; Rengifo et al. 2006). Sin embargo, esto puede ser
producto del plano en el que fueron tomadas las fotografias, donde sélo se puede observar la
cabeza del colibri desde la parte superior, sin tomar en cuenta si el polen también fue depositado

en el costado de la cabeza o la garganta.

Las diferencias en la correspondencia morfoldgica entre las flores y los colibries, se puede ver
reflejado en la seleccion que ejercen los colibries hacia determinados caracteres fenotipicos de
Ipomoea, influyendo en su contacto con los drganos reproductivos. En los analisis de caracteres
fenotipicos, considerando a todas las especies de colibries juntas, hubo un efecto diferente entre
las especies de Ipomoea. En I. hederifolia, hubo un efecto significativo sobre los caracteres de
eficiencia, donde entre mas largos eran los estambres y el pistilo, asi como el tubo floral, mas
oportunidad habia para que los colibries contactaran las anteras y el estigma. Mientras que en .
quamoclit, hubo un efecto significativo sobre los caracteres de atraccion, donde entre mas larga o
mas ancha era la corola, aumentaba la probabilidad de que los colibries tocaran los érganos
reproductivos. Particularmente, A. rutila fue la principal especie donde se encontré un efecto
sobre determinados rasgos de la flor para contactar los érganos reproductivos, como la longitud y
didmetro de la corola, y la longitud del pistilo, para ambas especies de Ipomoea. Esto puede
sugerir que este colibri podria estar ejerciendo una presién de seleccidn sobre algunos rasgos de
estas plantas, considerando que es una especie caracteristica del lugar donde se encuentran las

especies de Ipomoea, y que se refleja en su buen acoplamiento morfolégico con las flores y su
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mayor nivel de precision en la colecta de polen en las anteras y su deposicidn sobre los estigmas

de las flores de estas plantas.

A pesar de las diferencias en el grado de exactitud entre la morfologia de las flores y los colibries, y
en relaciéon a la colecta y deposicidon del polen, este trabajo demuestra que la mayoria de las
especies de colibries de la regién de Chamela, son polinizadores eficientes de las especies de
Ipomoea estudiadas. Por lo regular, los colibries siempre contactaron anteras y estigmas en todas
sus visitas. Para las especies de las que se tiene produccion de frutos como resultado de sus
visitas, entre el 50y el 100% de las flores produjeron frutos. Sin embargo, es importante tomar en
cuenta que estos resultados de eficiencia de polinizacién, pueden estar altamente afectados por el
sistema de apareamiento de las especies de Ipomoea estudiadas, altamente autocompatibles,
como ha sido registrado en otros trabajos (Machado & Sazima 1987; Chemas-Jaramillo & Bullock
2002; Rosas-Guerrero et al. 2011). Tanto /. hederifolia como I. quamoclit, presentaron una gran
cercania entre anteras y estigma, lo cual aumenta la posibilidad de la obtencién de frutos por
polinizacién auténoma. Pero, por otro lado, la exersién de los 6rganos reproductivos podria estar
contribuyendo a que haya mayores oportunidades de exocruzamiento, donde el papel de los
colibries tendria un papel fundamental. Los sistemas de autocompatibilidad se asocian a una
medida de aseguramiento reproductivo, relacionado al modo de vida de las plantas, como las
herbaceas anuales, como Ipomoea. Ademas se vinculan con la presencia de los polinizadores,
cuando estan ausentes o son poco frecuentes, como es el caso de los colibries. No obstante, esa
baja frecuencia de visitas puede ser compensada con una alta eficiencia como polinizadores, lo
cual parece ser el caso de los colibries, donde por lo regular, suelen depositar el polen donde
contactaran estigmas de flores conespecificas y viceversa, lo cual asegura una polinizacion
efectiva. En relacion a esta efectividad como polinizadores, los colibries suelen presentar distintos
habitos de forrajeo, los cuales pueden repercutir en el movimiento de polen entre las plantas que
polinizan. Se dividen en dos grupos, los territoriales y no territoriales o ruteros. Los territoriales
suelen establecer un area especifica de gran cantidad de recursos florales, donde se mueven
durante todo el dia activamente, como A. rutila. Mientras que los ruteros, visitan grupos de flores
dispersos, estableciendo rutas de explotacién de recursos, como lo es C. latirostris. Estos habitos
pueden repercutir en la transferencia de polen; se ha encontrado que los colibries territoriales
tienden a incrementar la autopolinizacién, ya que se mueven en un espacio restringido, mientras
que los ruteros aumentan la polinizacidon cruzada al visitar flores a lo largo de amplias areas de

recursos florales (Stiles 1975).
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El enfoque de la exactitud adaptativa de polinizacion es capaz de expresar cual especie de
Ipomoea es mas exacta en términos de los efectos reales de la polinizacién, donde cada especie
enfrenta costos y beneficios. Ademas, puede sefialar si hay una relacién mas exacta con alguna
especie en particular de colibri, lo cual puede permitir detectar posibles patrones de adaptacion
entre las especies. Este concepto integra todos los rasgos fenotipicos de la flor y el polinizador,
involucrados en la polinizacion, mostrando una perspectiva particular de esta compleja
interaccion. Es interesante analizar de manera integral todas las caracteristicas florales en relacidn
con la de los polinizadores, donde encontramos que no solamente basta estudiar la
correspondencia morfolégica entre ambas partes, sino es importante considerar los efectos de
esta relacién sobre la eficiencia real en la polinizacién. Este trabajo investiga por primera vez,
mediante experimentos empiricos, la exactitud adaptativa de la polinizacion en términos de la
interaccion entre la flor y el polinizador, contribuyendo a un enfoque mas completo de las
diferencias que pueden presentarse entre especies de plantas con diferente sistema de
polinizacién, tomando en cuenta el comportamiento de sus polinizadores y el resultado que esto
trae consigo sobre la transferencia de polen entre los individuos de una poblacién de plantas. Es
necesario en investigaciones futuras realizar mas trabajos experimentales como este, para analizar
la variacion en la exactitud adaptativa respecto a los diferentes recursos florales y sus
polinizadores. La elaboracion de disefios experimentales para estos estudios es indispensable,
para que los estudios puedan llevarse a cabo de manera mas precisa y eficaz. Los colibries suelen
ser un buen sistema de estudio para este tipo de trabajos, ya que permiten observar con gran
detalle la interaccion y el contacto con la flor. Asimismo, seria interesante analizar de manera
conjunta, el grado de precision de las visitas de los colibries y su aportacién a la adecuacion de las
plantas entre las diferentes especies de colibries, estudios que son muy contados o casi nulos.
Trabajos comparativos de la exactitud adaptativa de polinizacion entre diferentes grupos
funcionales de polinizadores y diferentes grupos vegetales, son necesarios para obtener una vision
mas amplia de la contribucion y la relacion de los diferentes grupos animales con las diversas
especies de plantas, integrando un enfoque mas funcional de las complejas relaciones de

polinizacion.
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CONCLUSIONES

El estudio de la polinizacidn desde el enfoque de la exactitud adaptativa, permite un andlisis mds

amplio de este complejo proceso.

La exactitud adaptativa de polinizacion va a estar influenciada irremediablemente por los

caracteres fenotipicos de las flores y de los polinizadores.

Las diferencias en los rasgos fenotipicos entre especies cercanas filogenéticamente, reflejadas en
su exactitud adaptativa fundamental, pueden relacionarse a condiciones de desarrollo vy

ambientales.

La exactitud adaptativa fundamental suele ser mayor que la real, debido a que los rasgos

morfoldgicos de los polinizadores, influencian en gran medida la imprecisién en este ajuste.

Las diferencias en el grado de exactitud adaptativa por los diferentes polinizadores, van a estar en

funcidn de sus caracteristicas fenotipicas y su comportamiento.

El sistema de polinizacién de las especies puede no cumplir con las predicciones esperadas, ya que
se puede presentar un balance entre las ventajas y desventajas de las flores a mostrar un mayor o

menor ajuste con sus polinizadores, con el objetivo de maximizar su adecuacion.

El estudio de la exactitud adaptativa de polinizacidn nos permite analizar de manera mas integral

el acoplamiento morfoldgico de las flores y los polinizadores y la parte funcional de la polinizacion.
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ANEXO |

Tabla 1. indices de inexactitud real con los caracteres morfoldgicos de las flores y los colibries.

Desviacion del % Inexactitud Imprecision/ % Inexactitud Variaciénenel % Inexactitud Indlce.de . Indlce.de
A6ptimo total cv total 6ptimo / CV total Inexactitud  inexactitud
P P total estandarizado
Ipomoea hederifolia
CAMPO
Heliomaster constantii
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 4.80 35.47 6.36 (8.28) 46.99 2.37(0.05) 17.54 13.53 1.46
Inexactitud del colibri 4.80 35.47 2.37 (0.05) 17.54 6.36 (8.28) 46.99 13.53 1.27
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 2.13 86.59 0.11 (10.53) 4.38 0.22 (0.10) 9.03 2.46 25.32
Inexactitud del colibri 2.13 86.59 0.22 (0.10) 9.03 0.11 (10.53) 4.38 2.46 11.74
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.33 52.01 0.11 (10.53) 17.24 0.19 (0.12) 30.74 0.63 6.43
Inexactitud del colibri 0.33 52.01 0.19(0.12) 30.74 0.11 (10.53) 17.24 0.63 4.60
Amatzilia violiceps*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 72.58 90.09 6.36 (8.28) 7.89 1.63 (0.06) 2.02 80.57 8.68
Inexactitud del colibri 72.58 90.09 1.63 (0.06) 2.02 6.36 (8.28) 7.89 80.57 16.74
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 1.06 77.79 0.11 (10.53) 7.90 0.20(0.11) 14.31 1.37 14.03
Inexactitud del colibri 1.06 77.79 0.20 (0.11) 14.31 0.11 (10.53) 7.90 1.37 7.93
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.00 0.02 0.11 (10.53) 30.73 0.24 (0.16) 69.25 0.35 3.61
Inexactitud del colibri 0.00 0.02 0.24 (0.16) 69.25 0.11 (10.53) 30.73 0.35 3.63
Amazilia rutila*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 76.81 90.71 6.36 (8.28) 7.51 1.51 (0.06) 1.78 84.68 9.13
Inexactitud del colibri 76.81 90.71 1.51 (0.06) 1.78 6.36 (8.28) 7.51 84.68 17.99
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 1.22 82.15 0.11 (10.53) 7.25 0.16 (0.09) 10.60 1.49 15.29
Inexactitud del colibri 1.22 82.15 0.16 (0.09) 10.60 0.11 (10.53) 7.25 1.49 8.34
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Inexactitud  inexactitud

o6ptimo total cv total 6ptimo / CV total

total estandarizado
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.01 3.14 0.11 (10.53) 25.88 0.30(0.17) 70.98 0.42 4.29
Inexactitud del colibri 0.01 3.14 0.30(0.17) 70.98 0.11 (10.53) 25.88 0.42 3.99
Cynanthus latirostris*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 134.14 90.79 6.36 (8.28) 4.30 7.24 (0.14) 4.90 147.74 15.93
Inexactitud del colibri 134.14 90.79 7.24 (0.14) 4.90 6.36 (8.28) 4.30 147.74 41.47
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.14 26.63 0.11 (10.53) 20.11 0.29 (0.15) 53.26 0.54 5.51
Inexactitud del colibri 0.14 26.63 0.29 (0.15) 53.26 0.11 (10.53) 20.11 0.54 4.39
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.63 70.55 0.11 (10.53) 12.14 0.15(0.17) 17.31 0.89 9.14
Inexactitud del colibri 0.63 70.55 0.15 (0.17) 17.31 0.11 (10.53) 12.14 0.89 16.41
Archilochus colubris
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 204.85 95.77 6.36 (8.28) 2.97 2.69 (0.10) 1.26 213.90 23.06
Inexactitud del colibri 204.85 95.77 2.69 (0.10) 1.26 6.36 (8.28) 2.97 213.90 82.06
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.15 39.74 0.11 (10.53) 27.97 0.12 (0.13) 32.29 0.39 3.97
Inexactitud del colibri 0.15 39.74 0.12 (0.13) 32.29 0.11 (10.53) 27.97 0.39 5.19
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.98 80.86 0.11 (10.53) 8.92 0.12 (0.16) 10.21 1.21 12.43
Inexactitud del colibri 0.98 80.86 0.12 (0.16) 10.21 0.11 (10.53) 8.92 1.21 26.65
Archilochus alexandri
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 170.80 95.74 6.36 (8.28) 3.56 1.24 (0.06) 0.69 178.39 19.23
Inexactitud del colibri 170.80 95.74 1.24 (0.06) 0.69 6.36 (8.28) 3.56 178.39 59.00
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.29 46.77 0.11 (10.53) 17.69 0.22 (0.18) 35.54 0.61 6.27
Inexactitud del colibri 0.29 46.77 0.22 (0.18) 35.54 0.11 (10.53) 17.69 0.61 9.13
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 1.30 86.14 0.11 (10.53) 7.13 0.10 (0.16) 6.73 1.51 15.55
Inexactitud del colibri 1.30 86.14 0.10 (0.16) 6.73 0.11 (10.53) 7.13 1.51 38.69
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optimo total cv total 6ptimo / CV total Inexactitud  inexactitud
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Chlorostilbon auriceps
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 291.07 97.17 6.36 (8.28) 2.12 2.11(0.11) 0.71 299.55 32.29
Inexactitud del colibri 291.07 97.17 2.11(0.11) 0.71 6.36 (8.28) 2.12 299.55 166.90
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.10 35.84 0.11 (10.53) 38.49 0.07 (0.09) 25.67 0.28 2.88
Inexactitud del colibri 0.10 35.84 0.07 (0.9) 25.67 0.11 (10.53) 38.49 0.28 3.57
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.93 83.00 0.11 (10.53) 9.68 0.08 (0.13) 7.32 1.11 11.46
Inexactitud del colibri 0.93 83.00 0.08 (0.13) 7.32 0.11 (10.53) 9.68 111 23.95
INVERNADERO
Amazilia violiceps*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 50.46 88.49 4.93 (7.65) 8.65 1.63 (0.06) 2.85 57.02 6.76
Inexactitud del colibri 50.46 88.49 1.63 (0.06) 2.85 4.93 (7.65) 8.65 57.02 11.85
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.80 69.82 0.15(11.84) 13.05 0.20 (0.11) 17.13 1.14 10.74
Inexactitud del colibri 0.80 69.82 0.20(0.11) 17.13 0.15(11.84) 13.05 1.14 6.62
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.02 5.18 0.15(11.84) 35.99 0.24 (0.16) 58.83 0.41 3.89
Inexactitud del colibri 0.02 5.18 0.24 (0.16) 58.83 0.15 (11.84) 35.99 0.41 4.27
Cynanthus latirostris*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 103.35 89.46 4.93 (7.65) 4.27 7.24 (0.14) 6.27 115.53 13.70
Inexactitud del colibri 103.35 89.46 7.24 (0.14) 6.27 4.93 (7.65) 4.27 115.53 32.42
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.06 11.67 0.15(11.84) 30.23 0.29 (0.15) 58.09 0.49 4.64
Inexactitud del colibri 0.06 11.67 0.29 (0.15) 58.09 0.15(11.84) 30.23 0.49 4.02
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.87 74.09 0.15(11.84) 12.73 0.15(0.17) 13.17 1.17 11.01
Inexactitud del colibri 0.87 74.09 0.15(0.17) 13.17 0.15(11.84) 12.73 1.17 21.56
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Archilochus colubris*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 166.32 95.62 4.93 (7.65) 2.84 2.69 (0.10) 1.55 173.95 20.62
Inexactitud del colibri 166.32 95.62 2.69 (0.10) 1.55 4.93 (7.65) 2.84 173.95 66.73
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.28 50.68 0.15(11.84) 26.84 0.12 (0.13) 22.48 0.55 5.22
Inexactitud del colibri 0.28 50.68 0.12 (0.13) 22.48 0.15(11.84) 26.84 0.55 7.45
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 1.27 82.36 0.15(11.84) 9.64 0.12 (0.16) 8.00 1.54 14.54
Inexactitud del colibri 1.27 82.36 0.12 (0.16) 8.00 0.15(11.84) 9.64 1.54 34.00
Ipomoea quamoclit
CAMPO
Heliomaster constantii
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 24.74 82.04 3.04 (6.30) 10.09 2.37(0.05) 7.87 30.16 3.94
Inexactitud del colibri 24.74 82.04 2.37(0.05) 7.87 3.04 (6.30) 10.09 30.16 2.83
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 1.60 84.80 0.06 (7.67) 3.42 0.22 (0.10) 11.78 1.89 17.19
Inexactitud del colibri 1.60 84.80 0.22 (0.10) 11.78 0.06 (7.67) 3.42 1.89 9.00
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.14 35.42 0.06 (7.67) 16.25 0.19 (0.12) 48.33 0.40 3.62
Inexactitud del colibri 0.14 35.42 0.19 (0.12) 48.33 0.06 (7.67) 16.25 0.40 2.92
Amazilia violiceps*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 32.90 87.58 3.04 (6.30) 8.10 1.63 (0.06) 4.33 37.57 4.91
Inexactitud del colibri 32.90 87.58 1.63 (0.06) 433 3.04 (6.30) 8.10 37.57 7.81
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.70 72.86 0.06 (7.67) 6.75 0.20(0.11) 20.39 0.96 8.72
Inexactitud del colibri 0.70 72.86 0.20 (0.11) 20.39 0.06 (7.67) 6.75 0.96 5.56
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.04 11.81 0.06 (7.67) 18.53 0.24 (0.16) 69.66 0.35 3.18
Inexactitud del colibri 0.04 11.81 0.24 (0.16) 69.66 0.06 (7.67) 18.53 0.35 3.61
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Amazilia rutila*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 35.77 88.71 3.04 (6.30) 7.54 1.51 (0.06) 3.75 40.32 5.26
Inexactitud del colibri 35.77 88.71 1.51 (0.06) 3.75 3.04 (6.30) 7.54 40.32 8.57
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.83 78.85 0.06 (7.67) 6.15 0.16 (0.09) 15.00 1.05 9.58
Inexactitud del colibri 0.83 78.85 0.16 (0.09) 15.00 0.06 (7.67) 6.15 1.05 5.89
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.01 1.77 0.06 (7.67) 17.61 0.30(0.17) 80.62 0.37 3.34
Inexactitud del colibri 0.01 1.77 0.30(0.17) 80.62 0.06 (7.67) 17.61 0.37 3.51
Cynanthus latirostris*
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 77.41 88.27 3.04 (6.30) 3.47 7.24 (0.14) 8.26 87.70 11.45
Inexactitud del colibri 77.41 88.27 7.24 (0.14) 8.26 3.04 (6.30) 3.47 87.70 24.61
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.03 8.72 0.06 (7.67) 16.84 0.29 (0.15) 74.43 0.38 3.50
Inexactitud del colibri 0.03 8.72 0.29 (0.15) 74.43 0.06 (7.67) 16.84 0.38 3.14
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 0.97 81.68 0.06 (7.67) 5.42 0.15 (0.17) 12.90 1.19 10.86
Inexactitud del colibri 0.97 81.68 0.15(0.17) 12.90 0.06 (7.67) 5.42 1.19 22.02
Archilochus colubris
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 132.92 95.87 3.04 (6.30) 2.19 2.69 (0.10) 1.94 138.65 18.10
Inexactitud del colibri 132.92 95.87 2.69 (0.10) 1.94 3.04 (6.30) 2.19 138.65 53.19
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.34 64.51 0.06 (7.67) 12.13 0.12 (0.13) 23.36 0.53 4.86
Inexactitud del colibri 0.34 64.51 0.12 (0.13) 23.36 0.06 (7.67) 12.13 0.53 7.17
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 1.40 88.16 0.06 (7.67) 4.07 0.12 (0.16) 7.77 1.59 14.47
Inexactitud del colibri 1.40 88.16 0.12 (0.16) 7.77 0.06 (7.67) 4.07 1.59 35.03
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Archilochus alexandri
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 105.79 96.11 3.04 (6.30) 2.76 1.24 (0.06) 1.12 110.07 14.37
Inexactitud del colibri 105.79 96.11 1.24 (0.06) 1.12 3.04 (6.30) 2.76 110.07 36.40
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.53 65.38 0.06 (7.67) 7.96 0.22 (0.18) 26.66 0.81 7.40
Inexactitud del colibri 0.53 65.38 0.22 (0.18) 26.66 0.06 (7.67) 7.96 0.81 12.16
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 1.79 91.48 0.06 (7.67) 331 0.10 (0.16) 5.21 1.95 17.78
Inexactitud del colibri 1.79 91.48 0.10 (0.16) 5.21 0.06 (7.67) 331 1.95 49.95
Chlorostilbon auriceps
Corola efectiva (tubo floral) - Culmen expuesto
Inexactitud de la flor 203.85 97.53 3.04 (6.30) 1.46 2.11(0.11) 1.01 209.00 27.29
Inexactitud del colibri 203.85 97.53 2.11(0.11) 1.01 3.04 (6.30) 1.46 209.00 116.45
Garganta tubo floral - Anchura culmen
Inexactitud de la flor 0.26 65.73 0.06 (7.67) 16.22 0.07 (0.09) 18.05 0.40 3.63
Inexactitud del colibri 0.26 65.73 0.07 (0.09) 18.05 0.06 (7.67) 16.22 0.40 5.08
Garganta tubo floral - Altura culmen
Inexactitud de la flor 1.34 90.15 0.06 (7.67) 4.36 0.08 (0.13) 5.49 1.48 13.52
Inexactitud del colibri 1.34 90.15 0.08 (0.13) 5.49 0.06 (7.67) 4.36 1.48 31.90

|
*Especies que se capturaron y con las que se realizaron los experimentos de exactitud adaptativa real respecto al contacto con las

partes reproductivas de la flor con el colibri.
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