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RESUMEN 

En la literatura se ha propuesto que los polinizadores más frecuentes y efectivos son 

los agentes que conducen la evolución de los rasgos florales, ya que han favorecido la 

diversidad y la convergencia de rasgos entre especies de plantas que comparten el tipo de 

polinizador.  Otros estudios han sugerido que las condiciones abióticas como la temperatura, 

humedad y luminosidad que pueden variar ampliamente en la distribución de las especies de 

plantas pueden afectar la expresión fenotípica floral.  A partir de estas hipótesis, realizamos 

una revisión de la literatura en la que buscamos y analizamos información disponible en la 

literatura que presenta evidencia del efecto de las condiciones ambientales o de polinización 

sobre la variación de los rasgos florales entre poblaciones de angiospermas.  Nuestros 

resultados indican que a la fecha hay pocos estudios que consideran el análisis de las 

condiciones geográficas en la variación de los rasgos florales entre poblaciones de 

angiospermas.  La evidencia indica que la selección mediada por polinizadores locales es el 

mecanismo principal que favorece diferencias fenotípicas florales entre poblaciones y en 

menor medida las condiciones abióticas de altitud, precipitación y temperatura. Estas 

condiciones afectan en menor medida fenotipos florales de especies de plantas con 

polinización especializada o con un sistema reproductivo autoincompatible. Finalmente, 

pocos de estos estudios han puesto a prueba si la variación observada en condiciones naturales 

es resultado de plasticidad fenotípica o selección natural.   

En esta tesis también analizamos la efectividad de los polinizadores para producir 

frutos y semillas mediante un enfoque de análisis de redes de interacciones en una comunidad 

de especies de Ipomoea en la costa de Jalisco, México. Evaluamos redes planta-polinizador 

desde la fenología floral hasta el éxito reproductivo en un grupo de diez especies de Ipomoea 

que coexisten y exhiben diferentes síndromes de polinización. Nuestros resultados indican 
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que las especies de Ipomoea que comparten síndrome de polinización tienen diferentes 

momentos de antesis o diferencias en el fenotipo floral que evitan la competencia por 

polinizadores.  Además, las redes están determinadas por el síndrome floral y solo el 27% de 

las interacciones contribuye a la adecuación de las plantas. Estos resultados proveen un fuerte 

apoyo para el principio de Stebbins que sugiere que los polinizadores más frecuentes y 

efectivos son los que conducen la evolución de los rasgos florales. 

En el capítulo III comparamos el tamaño de los rasgos florales de atracción y 

reproductivos entre poblaciones de seis especies de Ipomoea filogenéticamente 

relacionadas que varían en sistema de apareamiento, antesis floral y exhiben diferentes 

síndromes de polinización. Debido a que las flores son unidades compuestas por diferentes 

verticilos, analizamos la magnitud de correlación entre rasgos florales y calculamos índices 

de integración fenotípica para verticilos florales relacionados con la recepción/donación de 

polen y en la atracción/restricción de polinizadores. Nuestros resultados indican que los 

rasgos florales difieren entre poblaciones y estas diferencias están asociadas con variables 

locales de altitud y temperatura.  La integración de rasgos involucrados en la 

donación/recepción de polen fue mayor que los rasgos de atracción/restricción de 

polinizadores en todas las poblaciones de especies de Ipomoea con antesis nocturna. 

Nuestros resultados también indican que la magnitud de integración de rasgos florales varia 

más entre poblaciones de especies autocompatibles que entre poblaciones de especies 

autoincompatibles. Estas diferencias no son resultado de plasticidad fenotípica y todos los 

rasgos florales tuvieron valores altos de heredabilidad dentro de las poblaciones.  Por lo 

tanto, estos resultados apoyan la teoría del mosaico geográfico de coevolución propuesta 

por Thompson (1994) que sugiere que en la distribución geográfica de las especies de 

plantas hay un mosaico de condiciones selectivas que favorece la evolución de las especies. 
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ABSTRACT 

Scientific literature has proposed that the most frequent and effective pollinators 

drive the evolution of floral traits favoring the diversity and convergence of floral traits 

between plant species that share the type of pollinator. Other studies suggested that floral 

traits are affected by abiotic conditions such as temperature, hydric stress, and luminosity 

that vary in the geographical distribution of plant species.  Based on these hypotheses, we 

conducted a literature review, we search for evidence in the scientific literature that 

analyzes the effect of environmental or pollination conditions on the variation of floral 

traits in a geographical context. Our results indicate that few studies have analyzed floral 

trait variation in the geographical distribution of plant species.  These studies suggest that 

selection mediated by pollinators is the main mechanism that drives the variation of the 

floral traits between populations. On the other hand, differences in altitude, temperature, 

and latitude between plant populations are abiotic conditions that promote changes in the 

floral phenotype between populations. Most studies have analyzed floral traits dedicated to 

pollinator attractiveness. Finally, few studies tested whether floral trait variation on natural 

conditions is a result of phenotypic plasticity or natural selection. 

In this thesis we analyze the effectiveness of pollinators to produce fruits and seeds 

from interaction network analysis in a community of Ipomoea species in the pacific coast of 

Mexico. Interaction network analysis is a tool to analyze plant-pollinator interactions at the 

community level. However, most studies have analyzed plant-pollinator interaction based 

on floral visitation and at specific times of the year. We evaluate plant-pollinator networks 

from flower phenology to reproductive success for ten Ipomoea species that coexist and 

exhibit different pollination syndromes. Our results indicate that Ipomoea species that share 

pollination syndrome have different anthesis times or differences in the floral phenotype 
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that prevent competition for pollinators. In addition, plant-pollinator networks are 

determined by the floral syndrome and only 27% of total interactions contributed to plant-

fitness. These results provide strong support for Stebbins' principle that suggests that the 

most frequent and effective pollinators drive the evolution of floral traits. 

In chapter III, we compared the size of floral traits and the floral color between 

populations of six phylogenetically related Ipomoea species that vary in the breeding 

system, floral anthesis, and pollination syndromes. Because flowers are complex functional 

units composed by different whorls; we analyze whether structure of correlation and 

covariation differ between populations for each Ipomoea species. We calculate phenotypic 

integration for floral traits functionally related in reception and donation of pollen, and the 

attraction and restriction of pollinators.  Our results indicate that size of the floral traits 

differed significantly between populations. These differences were associated with 

geographical and environmental variables such as altitude, and temperature. The integration 

of floral traits functionally related to the donation/reception of pollen was higher than 

integration of traits related to the attraction/restriction of pollinator for all populations of 

species with nocturnal anthesis. This pattern was opposite in some populations of Ipomoea 

species with diurnal anthesis. Our results also indicate that floral integration varied more 

between populations of self-compatible species than populations of self-incompatible 

Ipomoea species. Our results suggest that floral differences between populations for each 

Ipomoea species have resulted from selection mediated by pollinators and pollination 

conditions. In addition, all floral traits were highly heritable within populations. These 

results support the hypothesis of the coevolutionary geographical mosaic proposed by 

Thompson (1994) that suggests that in the plant species geographical distribution there is a 

mosaic of selective conditions that drive the evolution of the species. 
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INTRODUCCION GENERAL 

La teoría evolutiva de Darwin, considera que la variación entre individuos de la 

misma especie es el material fundamental para la selección natural y que las diferencias 

geográficas son fundamentales en la formación, evolución y mantenimiento de las especies 

(Darwin 1859).  Para Darwin, los rasgos florales representaban “bellos artificios” que 

permiten promover la reproducción de las plantas, y su alta diversidad representa una 

acumulación persistente de selección gradual impuesta por sus polinizadores y las 

condiciones ambientales donde se desarrollan (Harder and Johnson 2009). Sin embargo, en 

tiempo de Darwin el registro fósil indicaba que las plantas con flores se diversificaron 

rápidamente en un corto periodo de tiempo durante el Cretácico tardío.  Esta rápida 

diversificación se oponía al gradualismo geológico planteado por Charles Lyell que 

consideraba mediante el registro fósil que la evolución de las especies estaba ligada a 

procesos geológicos lentos y graduales (Friedman 2009, Sultan 2009).  Por lo que Darwin 

llamo a la rápida diversificación de las angiospermas como un “abominable misterio”.   

Con el desarrollo de nuevas técnicas de análisis, Lande y Arnold (1983) propusieron 

que el análisis de correlación entre rasgos fenotípicos y la adecuación de las especies es una 

manera de analizar el proceso de selección natural. En angiospermas, las flores son 

unidades funcionales complejas que están formadas por diferentes verticilos que funcionan 

en conjunto para atraer polinizadores y maximizar la reproducción sexual.  El desarrollo 

cercano entre verticilos florales favorece correlaciones genéticas, limitaciones de desarrollo 

o relaciones funcionales como la recepción/donación de polen o la atracción de 

polinizadores (Berg 1960, Cheverud 1982, 1984, 1996, Herrera 2001, Armbruster et al. 

2004, Pavlicev et al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2011, Klingenberg 2014, Smith 2015).  
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Estas relaciones entre verticilos florales favorecen diversos patrones de correlación que son 

exacerbadas por eventos selectivos (Berg 1960). Por lo que la selección natural favorece 

algunas correlaciones entre verticilos florales sobre otras.  Por lo tanto, estudiar la 

correlación entre verticilos florales es una manera de analizar como la selección natural ha 

operado sobre los rasgos florales aun sin conocer cuáles han sido los factores selectivos.   

Otros estudios han sugerido que las condiciones ambientales pueden afectar la 

fenología y la longevidad floral, cambios en la tasa de secreción/concentración de azucares 

del néctar o cambios en el color/olor floral, que repercuten en la capacidad de las plantas 

para atraer a las especies de polinizadores (Herrera et al. 2006).  La variación de las 

condiciones ambientales también pueden tener un efecto sobre la presencia o ausencia de 

polinizadores, cambios en la preferencia y/o comportamiento de los polinizadores que 

modifican su efectividad para polinizar (Herrera 1983, Galen 1999, Harder and Aizen 

2010). Por lo tanto, se ha sugerido que es importante analizar las correlaciones entre rasgos 

florales y condiciones ambientales en el estudio de la evolución de los rasgos florales en 

angiospermas.  

La integración de información filogenética, historias de vida, genética y la inclusión 

de las condiciones geográficas de la distribución de las especies, dio como resultado la 

postulación de teorías evolutivas como “La teoría del mosaico geográfico de coevolución” 

propuesto por John N. Thompson (1994).  Esta teoría demuestra con ejemplos disponibles 

en la literatura, que especies que interactúan como las plantas y polinizadores son 

interdependientes y que existen diferencias geográficas en especialización y adaptación.  

Esta teoría sugiere que la evolución difusa mediada por polinizadores es el mecanismo por 

el cual evolucionan las especies de plantas y que hay un mosaico de posibilidades de 
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adaptación en la distribución geográfica que lleva a procesos de adaptación independiente.  

Esta teoría también ofrece una explicación para la variación de rasgos florales que 

coexisten en el tiempo, pero que difieren en espacio a lo largo de la distribución geográfica. 

Ya que múltiples fenotipos florales de una especie de planta pueden estar disponibles al 

mismo tiempo en diferentes localidades, por lo que el proceso de diversificación de los 

rasgos florales en angiospermas puede estar ocurriendo en un tiempo muy corto.  Por otro 

lado, la distribución de las especies de plantas ofrece una gran diversidad de condiciones 

ambientales y de polinización que favorecen diferentes escenarios adaptativos. La variación 

de las condiciones ambientales como la humedad, luminosidad y temperatura se ven 

afectadas por variables geográficas como la altitud y la latitud (Grant 1949) y en 

consecuencia el fenotipo floral y el número de flores producidas, disposición de estructuras 

reproductivas, altura de las inflorescencias y la composición del néctar o aromas puede 

variar entre poblaciones de angiospermas (Totland and Matthews 1998, Herrera et al. 2006, 

Arista et al. 2013, Peterson et al. 2015, Ferreiro et al. 2015). Con base en la información 

acumulada en la literatura científica nos planteamos realizar el análisis de la variación de 

rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de plantas, ya que es 

fundamental para entender como los patrones microevolutivos y las características 

reproductivas y ecológicas de las especies de plantas pueden limitar o favorecer la 

variación y la evolución de los rasgos florales.  
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OBJETIVOS  

Objetivo general 

Analizar la variación de los rasgos florales, la estructura de covarianza entre 

caracteres florales y la magnitud de la integración fenotípica floral en un contexto evolutivo 

en la distribución geográfica de especies de Ipomoea que difieren en sistema reproductivo, 

síndrome de polinización y antesis floral. 

Objetivos particulares 

1) Revisar, compilar y analizar la información disponible en la literatura que trata del

efecto de las condiciones bióticas o abióticas sobre los fenotipos florales en la

distribución geográfica de las especies de angiospermas.

2) Analizar y cuantificar la contribución de los visitantes florales a la adecuación de

diez especies de Ipomoea que difieren en síndrome de polinización, sistema

reproductivo, antesis floral y comparten sitios de distribución.

3) Comparar la magnitud de variación de los rasgos florales, diferencias de tamaño

floral y la magnitud de integración fenotípica floral entre poblaciones de especies de

Ipomoea relacionadas filogenéticamente que difieren en síndrome de polinización,

sistema reproductivo y antesis floral.

4) Analizar la relación entre el tamaño de los rasgos florales, patrones de covarianza-

correlación e integración fenotípica con variables geográficas como la altitud,

longitud y latitud y variables ambientales como la precipitación y la temperatura de

las poblaciones de especies de Ipomoea relacionadas filogenéticamente que difieren

en síndrome de polinización, sistema reproductivo y antesis floral.

5) Determinar si la variación de los rasgos florales en la distribución geográfica de las

especies de Ipomoea se debe a procesos de selección natural o plasticidad

fenotípica.
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DESCRIPCION DE LOS CAPÍTULOS 

Debido a que la evidencia acumulada en la literatura es fundamental para conocer el 

efecto de diferentes factores que han favorecido la evolución de los rasgos florales de las 

angiospermas, realizamos una revisión de la literatura científica con el objetivo de 

cuantificar la evidencia que trata sobre cuáles son los factores bióticos o abióticos que 

favorecen la variación de rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de 

angiospermas. Consideramos todos aquellos estudios que han analizado la variación de los 

rasgos florales entre poblaciones, si la variación de los rasgos florales esta correlacionada 

con factores bióticos o abióticos y si en estos estudios han puesto a prueba si las diferencias 

fenotípicas florales en la distribución natural de las especies de plantas se deben a procesos 

adaptativos o es el resultado de plasticidad fenotípica. Los resultados de este capítulo 

indican que el estudio de la variación geográfica de los rasgos florales es poco estudiado y 

que generalmente los estudios se realizan fuera de la zona tropical.  Además, que los 

factores ambientales pueden afectar el tamaño no solo de los rasgos florales sino también 

de los polinizadores y que estos últimos a pesar de ser los agentes selectivos más 

importantes sobre los rasgos florales son los menos estudiados a nivel geográfico.  

Para los capítulos uno y tres, seleccionamos especies del género Ipomoea 

(Convolvulaceae) como nuestro sistema modelo.  Este género de plantas es uno de los más 

diversos en México con 90 especies aproximadamente (McDonald 1991, Miller et al. 

2004).  Las especies seleccionadas incluyeron todos los síndromes de polinización descritos 

para el género Ipomoea (Rosas-Guerrero et al. 2011, 2014) y pertenecen al subgénero 

monofilético Quamoclit cuyo centro de origen es México (McDonald 1991, Miller et al. 

1999, 2002, Manos et al. 2001, Eserman et al. 2014).  En el capítulo uno, analizamos 

mediante el análisis de redes de interacciones, la relación entre los visitantes florales y el 
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éxito reproductivo de 10 especies de Ipomoea. En este capítulo consideramos el análisis de 

la fenología floral, frecuencia de los visitantes florales y el efecto de cada uno de los 

visitantes florales en el éxito reproductivo de 10 especies de Ipomoea que representan 

diferentes síndromes de polinización y que coexisten en tiempo y espacio.  Pusimos a 

prueba la especialización de la interacción planta-polinizador, la predictibilidad de los 

síndromes de polinización, la existencia de polinizadores secundarios e hicimos una 

descripción precisa del efecto de cada visitante floral sobre la producción de frutos y 

semillas. Nuestros resultados indican que las redes de polinización están determinadas por 

el síndrome floral. Que algunas especies tienen polinizadores secundarios efectivos y que 

solamente el 27% de las interacciones contribuyen a la adecuación de las especies de 

plantas. Estos resultados apoyan el principio de Stebbins que sugiere que los visitantes 

florales más frecuentes y efectivos son los que conducen la evolución de las plantas con 

flores. 

Para el tercer capítulo analizamos la variación de los rasgos florales de seis especies 

de Ipomoea relacionadas filogenéticamente a lo largo de su distribución geográfica en 

México. Analizamos la variación de los rasgos florales como la longitud y el diámetro de la 

corola, longitud y diámetro del tubo floral, la longitud de los estambres y el pistilo y el 

color floral que ha sido poco estudiado en la literatura. Pusimos a prueba sí los patrones de 

correlación, covarianza y la integración floral difiere entre poblaciones.  Además, pusimos 

a prueba si las diferencias fenotípicas florales entre poblaciones es resultado de plasticidad 

fenotípica o selección natural y cuantificamos el grado de heredabilidad de los rasgos 

florales de cada población para cada especie de Ipomoea.  Nuestros resultados indican que 

los rasgos florales pueden variar independientemente entre poblaciones.  Las especies con 

antesis floral nocturna tuvieron menor variación de rasgos florales, son menos integradas y 
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difieren poco entre poblaciones. Por otro lado, las especies con antesis diurna tuvieron 

mayor variación entre rasgos florales y la magnitud de integración floral varió ampliamente 

entre poblaciones.  Solamente los rasgos florales de dos especies, una autocompatible y una 

autoincompatible tuvieron correlaciones significativas mayores al 80% con la variable 

geográfica altitud y variables ambientales como la precipitación y temperatura de las 

poblaciones. Por su parte, el color floral en especies de Ipomoea con flores blancas no tuvo 

diferencias entre poblaciones. Mientras que, en especies con flores pigmentadas el color 

floral tuvo diferencias entre poblaciones y fue más intenso en poblaciones a baja altitud, 

con menor precipitación y mayor temperatura.  Los rasgos vinculados funcionalmente en la 

recepción/donación de polen fueron más integrados que los rasgos de atracción/restricción 

de polinizadores en todas las especies de Ipomoea autoincompatibles o con antesis 

nocturna, mientras que en algunas poblaciones de especies autocompatibles y con antesis 

diurna este patrón fue opuesto. Por otro lado, los rasgos florales observados en condiciones 

naturales no tuvieron diferencias significativas con rasgos florales de individuos cultivados 

en condiciones controladas y cada rasgo floral tuvo valores altos de heredabilidad.  Estos 

resultados sugieren que los rasgos florales dentro de cada población se encuentran bajo 

selección mediada principalmente por polinizadores y condiciones de polinización; 

mientras que las diferencias de color floral parecen ser resultado de efectos pleiotrópicos o 

compromisos fisiológicos con otros rasgos florales. Estos resultados apoyan la teoría del 

mosaico geográfico de coevolución propuesto por John N. Thompson (1994), que sugiere 

que en la distribución de las especies de plantas existen diferentes escenarios selectivos que 

favorecen la diversidad y la evolución de los rasgos florales.   
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CAPÍTULO I 

THE ROLE OF POLLINATION EFFECTIVENESS ON THE ATTRIBUTES OF 
INTERACTION NETWORKS: FROM FLORAL VISITATION TO PLANT 

FITNESS
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Abstract. Network analysis is a powerful tool to understand community-level plant–polli- nator 
interactions. We evaluated the role of floral visitors on plant fitness through a series of pollination exclusion 
experiments to test the effectiveness of pollinators of an Ipomoea commu- nity in the Pacific coast of Mexico, 
including: (1) all flower visitors, (2) visitors that contact the reproductive organs, (3) visitors that deposit 
pollen on stigmas, and (4) visitors that mediate fruit and seed production. Our results show that networks 
built from effective pollination inter- actions are smaller, less connected, more specialized and modular than 
floral visitor networks. Modules are associated with pollinator functional groups and they provide strong 
support for pollination syndromes only when non-effective interactions are excluded. In contrast to other 
studies, the analyzed networks are not nested. Our results also show that only 59% of floral vis- itors were 
legitimate pollinators that contribute to seed production. Furthermore, only 27% of the links in visitation 
network resulted in seed production. Our study shows that plant-pollina- tion networks that consider 
effectiveness measures of pollination in addition to floral visitation provide insightful information about the 
different role floral visitors play in a community, encompassing a large number of 
commensalistic/antagonistic interactions and the more restricted set of mutualistic relationships that underlie 
the evolution of convergent floral phe- notypes in plants. 

Key words: effective pollinators; floral visitors; fruit set; phenology; plant fitness; pollen count; pollina- tion networks; 
pollination syndromes; seed set. 
 
 
INTRODUCTION 

Biotic interactions between plants and pollinators are 
considered important drivers of angiosperm diversifica- 
tion (van der Niet and Johnson 2012). Floral visitors that 
effectively transfer viable pollen between plant indi- 
viduals are considered major agents of selection on flo- ral 
traits (Stebbins 1970), underlying the evolution of 
convergent floral phenotypes, i.e., pollination syndromes 
(Armbruster  et al.  2000,  Fenster  et al.  2009,  Mart'en- 
Rodr'ıguez et al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2014). In the 
past 15 yr, network analysis has been an important tool to 
study plant–pollinator interactions, providing information 
on the number, distribution, strength, and specialization 
of interactions between plants and their 
 
Manuscript received 12 January 2019; revised 11 April 2019; 
accepted 20 May 2019. Corresponding Editor: Rebecca Irwin. 
5 E-mail: mquesada@cieco.unam.mx 

 
floral visitors at the community level (Olesen et al. 2006, 
Bascompte and Jordano 2007, Dormann et al. 2009). Most 
studies on mutualistic networks show asymmetric 
specialization between network partners, generating a 
nested structure, i.e., networks with a high proportion of 
generalized species that interact with other generalists and 
with the highly specialized species (Bascompte et al. 2003, 
Bascompte and Jordano 2007). To date, the described 
patterns mainly reflect diurnal pollination interactions, and 
few network studies include nocturnal interactions (e.g., 
Devoto et al. 2011, Banza et al. 2015, Macgregor et al. 
2019). 
A current limitation of studies on visitation networks 
(conventionally termed pollination networks) is that they 
consider all interactions among floral visitors and plants 
regardless of their contribution to plant fitness, assuming 
all visitors are effective pollinators. This is a relevant 
concern because population-level studies that 
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quantify pollinator effectiveness generally find that flo- 
ral visitors differ in their ability to transfer pollen and that 
floral visitors outnumber effective pollinators (Rosas-
Guerrero et al. 2014, Ashworth et al. 2015), call- ing into 
question the preponderance of generalization in 
mutualistic network patterns and their ecological and 
evolutionary implications (King et al. 2013, Tur et al. 
2013). Some pollination network studies have used prox- 
ies to discriminate pollinators from other floral visitors, 
such as contact with reproductive organs (Kaiser-Bun- 
bury et al. 2010, Danieli-Silva  et al.  2012,  Benevides et  
al. 2013), pollen loads on floral visitors (Lopezaraiza- 
Mikel  et al.  2007,  Jezdrzejewska-Szmek  and  Zych  2013, 
Tur  et  al. 2014) and pollen deposition on stigmas  (Bal- 
lantyne et al. 2015, 2017); however, due to the enormous 
task of measuring effectiveness at the community level, 
there are few quantitative assessments of the different 
surrogates of plant fitness and their impact on the struc- 
ture and specialization of pollination networks. V'azquez 
et al. (2012) assessed plant species interaction strength 
using effectiveness data based on pollen tube growth after 
a single visit; additionally, they considered the ani- mal 
perspective by evaluating the diversity of pollen in a 
sample of floral visitors. They found that the distribu- tion 
of interaction strengths and asymmetry were well 
predicted from interaction frequencies based on visita- 
tion data. Ballantyne et al. (2015, 2017) found that net- 
works based on visitation frequency and pollen deposition 
on stigmas were more specialized than net- works  
exclusively  based  on  visitation   data.  Yet,   the 
extent to which pollen deposition on stigmas translates 
into successful seed set has to be further investigated, 
since pollen quality (e.g., self vs. outcross pollen, self- 
compatible vs. self-incompatible pollen) generally cannot 
be determined by pollen counts (Patchett et al. 2017). 
Other studies at the species level have demonstrated the 
importance of considering variables such as pollen 
removal, pollen deposition, and fruit set to  determine the 
pollination efficiency of different floral visitors (e.g., 
Barrios et al. 2016). Thus, the incorporation of effective- 
ness measures of pollination is fundamental to under- 
stand the functional relationships potentially  depicted by 
pollination network analyses (King et al. 2013, Bal- 
lantyne et al. 2015). To our knowledge, pollination net- 
works based on pollinators that directly contribute to plant 
fitness have not yet been described. 
The contrast between networks based on floral visita- tion 
and those that consider only effective pollination 
interactions and their strength might provide insights into 
the role played by ecological processes at the com- munity 
level on the evolution of floral specialization, the 
evolution of mutualisms and coevolution. For instance, 
networks based on effective pollination interactions may 
lead to a better understanding of the pollination syn- 
drome concept, which implies plant specialization in pol- 
linator functional groups (Fenster et al.  2004, Willmer  et 
al. 2017). Pollination syndromes have been evaluated in 
network analyses through the composition of 

modules, i.e., groups of species that interact more strongly 
with each other than with other species in the network 
(Dicks et al. 2002, Carstensen et al. 2016). While these 
studies provide evidence that module species composition 
is generally consistent with pollination syn- dromes, there 
are many interactions within and among modules that do 
not correspond to the pollination syn- drome concept, 
possibly due to the lack of data on polli- nator 
effectiveness in most network studies. 
The structuring of pollination networks into modules may 
indicate pollinator sharing. In natural communities, many 
plant species coexist, share floral traits, and have 
overlapping flowering phenologies, promoting competi- 
tion for pollinators (Robertson 1895, Thomson et al. 
1982). On the other hand, plant species may have evolved 
strategies to avoid competition, such as stag- gered 
flowering phenologies in phylogenetically related plant 
species that share a pollination syndrome (Stiles 1975, 
Lobo et al. 2003). Alternatively, facilitation, rather than 
competition may drive community patterns of flow- ering 
phenology, since species that share the same polli- nation 
syndrome may attract more pollinators if they flower 
simultaneously. In the context of network studies, 
phenology has been included as a factor to evaluate the 
role of temporal mismatches in structuring plant–polli- 
nator interactions (Alarco'n et al. 2008, Maruyama et al. 
2014, Valverde et al. 2016). However, a phenological 
component in networks may also help evaluate the 
potential role of competition for pollinators on floral 
visitation and plant fitness. 
In this study, we use a phylogenetically restricted and 
ecologically diverse subset of the plant community of a 
tropical dry forest of the Pacific coast of Mexico to 
evaluate differences in structure among plant–pollinator 
networks built from different surrogates of plant fitness. 
We evaluated plant–pollinator networks in a community 
of sympatric Ipomoea species that represents one of the 
most important plant genera  of the tropical dry  forest  of 
western Mexico at the Chamela-Cuixmala Biosphere 
Reserve  (Gentry  1995,  Chem'as-Jaramillo  and  Bullock 
2002, Lott and Atkinson 2002). The genus Ipomoea is 
the most species-rich in this forest with 26 species 
(Gentry 1995, Lott and Atkinson 2002), and provides 
resources to pollinators and herbivores throughout the 
year  (Arizmendi  1990,  Chem'as-Jaramillo  and  Bullock 
2002, Lott and Atkinson 2002). The selected study spe- 
cies represent almost one-half of the species of Ipomoea 
described at the study site and include all pollination 
syndromes described for the genus (McDonald 1991). 
This is an ideal study system to evaluate different surro- 
gates of plant fitness in pollination networks because it is 
possible to record plant–pollinator interactions under 
natural conditions with detailed observations of pollina- 
tor behavior throughout the life span of the flower, and 
because it is feasible to precisely quantify fruit set and 
seed production. We selected 10 common Ipomoea spe- 
cies to construct interaction networks between  plants and 
(1) all floral visitors, (2) visitors that contacted the 
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flower reproductive organs, (3) visitors that deposited 
pollen on stigmas, (4) visitors that contributed to fruit and 
seed production. We specifically assessed the extent to 
which these networks depict interactions between plants and 
legitimate pollinators that  contribute to  plant fitness and 
how specialization metrics differ between these networks. 
We assessed whether networks are modular, whether 
modules are organized by pollina- tion syndromes and 
whether plant species within mod- ules have staggered 
flowering phenologies. We further compared the structure 
of diurnal networks, where all nocturnal floral visitors were 
excluded, with the net- works that included all interactions. 
We hypothesized that floral visitor assemblages would 
include cheaters, robbers, and legitimate pollinators when 
considered from a plant perspective. We predicted that (1) 
visitation networks would be larger and less specialized than 
effec- tive pollination networks (those that include only visi- 
tors that contribute to plant fitness), (2) modules in 
pollination networks would correspond to pollination 
syndromes, (3) plant species within the same modules in 
networks of effective pollinators would show temporal 
differentiation in flowering phenologies or floral mor- 
phology, (4) diurnal networks, due to their smaller size, 
would be more specialized and less nested when con- 
trasted with networks that include diurnal and noctur- nal 
interactions. 
Due to the wide use of interaction networks in ecolog- ical 
and evolutionary studies of plant-pollinator interac- tions 
and mutualism (V'azquez et al. 2005, Lopezaraiza- Mikel  et 
al.  2007,  Santamar'ıa  and  Rodr'ıguez-Giron'es 2007, King 
2012, Rosas-Guerrero et al. 2014, Giannini et al. 2015), we 
aimed to quantify the extent to which visitation data reveal 
network organization of effective plant–pollinator 
interactions. We demonstrate that polli- nation networks 
change drastically in size, structure, and modularity when 
the functional relationship between floral visitors and plants 
is properly determined by an assessment of plant fitness. 

 
METHODS 

 
The study system 

This study included 10 sympatric species of Ipomoea 
(Convolvulaceae) from the Tropical Dry Forest of the 
Chamela-Cuixmala Biosphere Reserve (Universidad 
Nacional  Auto'noma  de  M'exico,  UNAM),  located  on the 
Pacific coast  of  Mexico  (19°220–19°350  N, 104°560 W) 
(Table 1). This tropical ecosystem is highly seasonal with a 
dry season that extends from November to June and a rainy 
season from July to October (Trejo and Dirzo 2000). Since 
the study species are heliophytes, individual plants of each 
species were haphazardly selected along trails within the 
Reserve. The study area encompasses approximate 100 ha. 
Evidence from the literature suggests that pollination 
syndromes effectively predict pollinator functional 

groups in plant species from tropical regions (Rosas- 
Guerrero et al. 2014, Ashworth et al. 2015). Thus, we 
assigned pollination syndromes to each plant species based 
on the presence or absence of particular floral characters 
according to the classifications of Faegri and Van Der Pijl 
(1979) and Proctor et al. (1996) (Table 1, Appendix S1: 
Fig. S1). All selected species are climbing plants that 
produce four seeds per fruit and vary in anthesis time 
(Mcdonald et al. 2011). 

 
Flower visitor assemblages 

To describe the interactions between plants and their floral 
visitors, we selected 24 individuals of each Ipo- moea 
species and conducted video recordings of a sin- gle flower 
per individual. Video recordings were performed during 
the five hours of anthesis using cam- corders (Sony Digital 
Handycam DCR-SR46;  Sony, San Diego, CA, U.S.A.), for 
a total observation time of 120 h per species. Videos were 
examined with Kinovea 
0.8.15 (Kinovea open source project; https://www.kino 
vea.org/) computer software to determine the identity and 
behavior of floral visitors (Charmant 2011). Specif- ically, 
we determined if floral visitors contacted stigmas and 
anthers. To determine the taxonomic identity of floral 
visitors we captured all invertebrate visitor spe- cies 
registered on video: for diurnal insects, we used 
entomological nets, and for nocturnal invertebrates, we use 
an ultraviolet lamp for attracting and capture man- ually. To 
enhance the identification of floral visitors, we captured the 
diurnal insects detected by human obser- vers near the 
cameras after each video recording per- iod. We identified 
vertebrates (hummingbirds and bats) from video recordings 
and pictures. We used taxonomic guides to determine each 
floral visitor species (D’Abr- era 1986, Medell'ın et al. 
1997, Edwards 1998, Mich- ener 2007, Sarmiento Cordero 
et al. 2010, Asher and Pickering 2013). Moreover, we 
compared invertebrate species with specimens from the 
collection of inverte- brates of Chamela Biological Station. 
Pollinator obser- vations and pollination experimental 
treatments were conducted for a month, three  times  
throughout  the  year (see Fig. 3). 

 
Pollinator assemblages 

We conducted experiments to determine the ability of 
different floral visitors to transfer pollen and mediate 
successful fruit and seed production. We selected 30 indi- 
viduals per species and bagged 60 flower buds per indi- 
vidual. Before anthesis, we assigned groups of 20 flowers to 
each of the following treatments: (1) emasculated flowers, 
at the onset of anthesis we removed anthers and exposed 
each flower to a single animal visit to quantify pollination 
effectiveness after a single visit; (2) bagged flowers, we 
bagged flowers with mesh fabric to exclude floral visitors 
and to obtain an estimate of self-pollen deposition and fruit 
set by autonomous pollination; (3) 
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TABLE 1. Floral traits of selected Ipomoea species. 

 
Species 

 
Color 

 
Shape 

 
Size 

Nectar 
guides 

Sexual 
organs 

Odor 
strength 

Sexual 
system 

 
Anthesis 

Pollination 
syndrome 

Ipomoea alba white  T  H  A  E  W  SA  nocturnal  moth 
Ipomoea ampullacea white  B  H  A  E  S  SI  nocturnal  bat 
Ipomoea bracteata pink  T  L  A  E  I  SI  diurnal  bird 
Ipomoea chamelana yellow  B  M  A  I  I  SA  diurnal  bee 
Ipomoea coccinea red, yellow  T  L  A  E  I  SA  diurnal  bird 
Ipomoea hederifolia red  T  L  A  E  I  SA  diurnal  bird 
Ipomoea meyeri blue  B  M  P  I  I  SA  diurnal  bee 
Ipomoea neei dark red, yellow  B/T  L  A  E  I  SI  nocturnal  bat 
Ipomoea quamoclit dark red  T  L  P  E  I  SA  diurnal  bird 
Ipomoea trifida light pink  B  L  A  I  W  SI  diurnal  bee 

Notes: All species have flowers with radial symmetry and offer nectar as reward to attract pollinators. Shape: B, bell; T, tubular. 
Size: M, medium (15–30 mm); L, large (30–60 mm); H, huge (>60 mm). Nectar guides: A, absent; P, present. Sexual organs: E, 
exposed; I, enclosed. Odor strength: I, imperceptible; S, strong; W, weak. Sexual system: SA, self compatible; SI, self-incompatible. 
 
 
open-pollination control, we exposed flowers to all floral 
visitors to determine natural pollination success, includ- 
ing the contribution of outcross pollination, facilitated 
self-pollination, and autonomous self-pollination. 
Experimental treatments were divided in two groups; in 
one group, stigmas were clipped after a single visit (treat- 
ment 1, N = 300) and at the end of floral anthesis (treat- 
ments 2 and 3, N = 300 each), after which pollen grains 
on stigmas were counted using a microscope. In the sec- 
ond group, flowers were bagged after the single visit 
(treatment 1, N = 300) and at the end of floral anthesis 
(treatments 2 and 3, N = 300 each); fruits were allowed to 
developed and collected upon ripening to quantify fruit 
and seed production. For the first treatment, the number of 
flowers sampled differed among species of floral visitors 
because they differed in visitation fre- quency (see 
Appendix S2: Table S1). 
To quantify the contribution of each pollinator species to 
seed production, we selected 30 individuals of each 
Ipomoea species and exposed one emasculated flower 
per individual to each of the following treatments: (1) 
open pollination emasculated control, where we exposed 
emasculated flowers to all floral visitors during the flower 
life span (N = 30), and (2) emasculated flowers exposed 
to one visit by each floral visitor species that was 
videorecorded during pollinator observations. After a 
visit, flowers were bagged (N = maximum 30 flowers per 
visitor species); sample sizes differed between visitor 
species due to variation in visitation rates. For both 
treatments, fruits were collected upon maturity to quan- 
tify seed production. 
We compared the per-visit effectiveness of each spe- cies 
of floral visitor using generalized linear models (Genmod 
procedure; SAS Institute 2014). The models included 
pollinator species as a predictor variable and,  as response 
variables, the number of pollen grains deposited on 
stigmas, fruit production (yes or no, bin- ary response), 
and the number of seeds produced per visit. For the 
analyses of pollen grains deposited on 

 
stigmas and seed set, we used a  Poisson  distribution and 
a logarithmic link function. For analyses of fruit 
production, we used a binomial distribution and a logistic 
link function. To obtain back-transformed least square 
means to the original scale, we used the Ilink option in the 
LSMEANS statement. All analyses were performed in 
SAS 9.4 statistical package (SAS Institute 2014). 

 
Construction and comparison of interaction networks 

Based on the data obtained from videos and experi- 
mental treatments, we constructed and compared five 
quantitative interaction networks: interaction networks 
based on visitation data (V network), visitor’s contact 
with plant reproductive organs (C network), pollen 
deposition on stigmas (P network), fruit production (F 
network), and seed production (S network) following 
visitation. Observation time was standardized among 
plant species in video recordings; therefore, for the V 
network, we employed the total number of visits per visi- 
tor species registered on video to weigh interactions. 
Similarly, for the C network based on visitor contact, we 
used the total number of times that each floral visitor 
made contact with both anthers and stigma. To weigh 
interactions in networks P, F, and S, which describe the 
effectiveness of pollinators, we considered the frequency 
and effectiveness of each plant–pollinator interaction as 
follows: we used the total number of pollen grains 
deposited and the total number of fruits and seeds pro- 
duced per plant species in two separate emasculation 
treatments for each floral visitor species. Sample sizes 
were equal among plant species (N = 300), and only the 
first visitor was allowed to visit each flower. Therefore, 
sample sizes for different floral visitors reflect the natu- 
ral visitation frequency to flowers (see Appendix S2: 
Table S1). 
To compare specialization among networks, we used 
the  following  metrics:  (1)  H2

0   specialization  index,  a 
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network level index based on weighted links, indicating 
increasing specialization with values from 0 to 1 (Blu€th- gen 
et al. 2007); (2) nestedness, a network structure that 
describes specialization asymmetry (we used NODF 
[nestedness based on overlap and decreasing fill; Almeida-
Neto et al. 2008] and weighted NODF [WNODF]; both 
indices takes values between 0 [non- nested] and 100 
[perfect nestedness]; we calculated both indices because 
they are the most widely used to calcu- late nestedness, and 
to make our results comparable with those of other studies); 
(3) connectance, the proportion of interactions that occur
out of the total number of pos- sible interactions (Jordano
1987); (4) the weighted mean number of interacting partners 
(generality for pollina- tors and vulnerability for plants;
Bersier et al. 2002); (5) plant species specialization using
species degree, Shan- non diversity, and d0  specialization
index (Blu€thgen et al. 2007; pollinator specialization was not 
assessed because the complete plant community was not
included); (6) Q modularity for weighted bipartite networks
(Dormann and Strauss 2014) to test for the presence of
groups of species within the networks that interact more
strongly among themselves (we looked at 100 independent
runs, and only one modular configuration resulted for each
network; by an assessment of the floral visitors associ- ated
with each module, we determined whether or  not the
modules represented pollination syndromes). We 
additionally calculated interaction evenness, to compare the
homogeneity in interaction frequencies, with values of
increasing evenness from 0 to 1 (Bersier et al. 2002). To 
discard whether network metrics are the result of chance, we 
compared each network metric with a null model (Fischer
and Lindenmayer 2002, Ulrich et al. 2009, Ulrich and
Gotelli 2013). We assessed the signifi- cance of network
metrics comparing our results to null model expectations (N
= 1,000, r2dtable null model, that keeps the matrix sum and
row/column sum constant; Dormann et al. 2008, R Core
Team 2016). Significant P values (P ≤ 0.05) from
comparisons between empirical network metrics and metric
from the null model repre- sent the probability that one
calculated metric from the null distribution will be higher
than values obtained  from an empirical network. P values
are calculated by counting the frequency of matrices in the
null model that have higher values than the empirical
network. Low P values indicate that an empirical network
metric deviates significantly from the mean of a metric
obtained from the null model. We also calculate a
standardized effect size to quantify the direction and degree
of deviation of each network metric from the null model. We 
calculated a standardized effect size, Z-transformed score (Z 
= [v l]/r) to compare the empirical network metrics to
the distribution of simulated indices (v is the observed
metric network value, l is the mean, r is the standard
deviation of the 1,000 network metrics values obtained from
the simulated matrices). Positive Z scores indicate that the
observed metric value is higher than mean value of the null-
model generated networks, while negative

scores indicate that the observed value is lower than the 
mean value from null-model networks. 
To analyze the extent to which interaction networks 
built from different data depict interactions among plant 
species and legitimate pollinators, we used a likelihood 
analysis  of  pairwise  interaction  probabilities  (V'azquez 
et al. 2009). We assumed that network S described 
authentic pollinator contributions to plant fitness, and 
evaluated the ability of interaction probability matrices 
calculated from networks V, C, P, and F to predict net- 
work S. For each network, we constructed an interaction 
probability matrix based on the empirical data, in which 
plant species correspond to rows, animal species to col- 
umns, and entries to the probability of occurrence of 
interactions between a given plant and a given animal, 
so that all matrix elements summed to one. All interac- 
tion probability matrices had the same plant and animal 
species, and when an animal species was not recorded 
interacting at a given network, column entries were 
zeros. As a benchmark, we constructed a null matrix in 
which all interactions had the same probability of occur- 
rence. We assumed that the pairwise probability of inter- 
action between a plant and a pollinator species followed a 
multinomial distribution, and calculated the likelihood of 
each probability matrix given the network S, using the 
function dmultinom in the stats package of R (V'azquez 
et al. 2009, R Core Team 2016). We compared the per- 
formance of the V, C, P, and F network models in 
describing the plant–pollinator network (S) using the 
Akaike information criterion (AIC; Akaike 1974, 
Wagenmakers and Farrell 2004). The number of parame- 
ters that contributed to generate the probability matrices 
were one for the V (floral visitors only) and null net- 
works, two for networks C (floral visitors that made con- 
tact) and P (pollinators that deposited pollen), and three 
for the F and S networks (floral visitors that deposited 
compatible pollen and successfully mediated fruit and 
seed production). The model with the lowest DAIC, the 
difference in AIC between a given model and the AIC of 
matrix S fitted to itself, indicates the model that best fits 
the data. 

Flowering phenology 

To characterize the flowering phenology among Ipo- 
moea species, we selected 10 individuals per species sepa- 
rated by at least 10 meters. The flowers produced by each 
individual were counted twice per month from September 
2014 to August 2015. Precipitation data used to relate to 
flowering patterns, were obtained from the meteorological 
station of Chamela Biological Station (UNAM). We 
determined the level of phenological over- lap between 
plant species within each module using the Pianka niche 
index analysis (Pianka 1973, Kochmer and Handel 1986). 
To determine statistical significance in phenological 
overlap we used a null model analysis to compare the 
mean of the observed Pianka index and 1000 randomly 
simulated value (Pianka 1973, Kochmer 
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and Handel 1986, Lobo et al. 2003). Phenological over- 
lap was considered significant when the observed values 
were larger than the 95% of the simulated values. All cal- 
culations were performed using EcoSim v7.71 (Gotelli 
and Entsminger 2004). 

 
RESULTS 

The selected species of Ipomoea have floral traits that fall 
into four  different  pollination  syndromes  according to the 
classifications of Faegri and Van Der Pijl  (1979)  and 
Proctor et al. (1996): bird flowers (Ipomoea coc- cinea, 
Ipomoea hederifolia, Ipomoea quamoclit, and Ipo- moea 
bracteata); bee flowers (Ipomoea chamelana, 
Ipomoea meyeri, and Ipomoea trifida); moth flowers 
(Ipomoea alba), and bat flowers (Ipomoea ampullacea 
and Ipomoea neei). Four of the selected Ipomoea species 
are self-incompatible (Ipomoea bracteata, Ipomoea tri- 
fida, Ipomoea ampullacea, and Ipomoea neei) and the 
remaining are self-compatible (Mcdonald et al. 2011) (Table 
1 and Appendix S1: Fig. S1). 
A total of 1,384 interactions and 41 floral visitor spe- cies 
were registered in 1,200 h of video recordings of the 
complete anthesis of Ipomoea flowers. These floral visi- 
tors belong to six families of Hymenoptera, three fami- 
lies of Diptera, four families of diurnal Lepidoptera, four 
species of hummingbirds, two species of bats, and five 
species of hawkmoths (Appendix S2: Table S1). Flo- ral 
visitors interacted with flowers in different ways, 
including robbers, cheaters, and legitimate pollinators. The 
most frequent floral visitors during the day were social 
bees, such as Apis mellifera, Trigona fulviventris, and 
halictid bees with different levels of social behavior. Some 
floral visitors such as Bombylius sp. (Bombyliidae) and 
halictid bees Lasioglossum sp. (Halictidae) were 
determined to the genus level due to the difficulty of 
conducting taxonomic identification at the species level on 
video recordings. Ipomoea species with nocturnal 
anthesis were only visited by species of bats and hawk- 
moths (for more details, such as sample sizes, see 
Appendix S2: Table S1). 

 
Contribution of flower visitors to plant fitness 

For all Ipomoea species, pollen deposition under the 
open-pollination treatment was higher than self-pollen 
deposition, and deposition by one visit from any floral 
visitor species (Appendix S2: Table S1). Self-compatible 
species of Ipomoea produced a similar amount of fruits 
and seeds under the open-pollination and self-pollina- tion 
treatments. Self-incompatible species produced fruits and 
seeds only under open pollination. Self-com- patible I. 
meyeri and I. hederifolia and self-incompatible 
I. trifida showed the greatest change in species composi- 
tion from the P network to the F network, with several 
species of floral visitors that deposited pollen on stigmas 
but did not affect fruit set. For all Ipomoea species 
except I. neei, no pollinator species contributed more to 

seed production than the open pollination emasculated 
treatment (Appendix S2: Fig. S1). 
Some of the most frequent floral visitors that con- tacted 
the reproductive organs of Ipomoea species with diurnal 
anthesis were not legitimate pollinators (Fig. 1 and 
Appendix S2: Fig. S1). For all but one Ipomoea spp. at 
least two of the five most frequent visitor species were not 
effective pollinators, and for seven Ipomoea spp., one or 
both of the first two most frequent visitor species were not 
effective pollinators (Appendix S2: Fig. S1). For example, 
for I. quamoclit and I. bracteata (bird flower), the 
most frequent floral visitors did not con- tribute to plant 
fitness (Appendix S2: Fig. S1b). Con- versely, for 
Ipomoea species with nocturnal anthesis, the most 
frequent visitors (bats and hawkmoths) were also the 
legitimate pollinators (Fig. 1a, b). The most efficient 
pollinators of all Ipomoea species matched the func- 
tional group predicted by the pollination syndrome (Fig. 
1c, d, e). I. hederifolia and I. neei also had effective 
pollinators from functional groups not predicted by the 
syndrome (Fig. 1d, e). 
Generalized linear models showed differences in mea- sures 
of pollination effectiveness between different floral visitors 
in most plant species (Appendix S2: Table S2). Specifically, 
floral visitors of all Ipomoea species with bee flowers and 
bird flowers differed in pollen deposition; however, only the 
floral visitors of I. chamelana, I. meyeri (bee flowers), 
and I. quamoclit (bird flowers) dif- fered in their ability to 
lead to fruit and seed production (Appendix S2: Fig. S2). 
Visitor effectiveness also differed in I. hederifolia (bird 
flowers) for seed production, and I. neei (bat flowers) for 
fruit production. I. alba (moth flowers) was visited by five 
hawkmoth species, but statis- tical analyses were not possible 
due to the very low visi- tation rates. 

 
Interaction networks 

We used several metrics to compare the structure and 
specialization of the networks. The interaction networks 
differed in structure (Table 2, and Fig. 1). Network size 
and number of links were highest for the visitation net- 
work and decreased for networks that considered polli- 
nator effectiveness and contribution to plant fitness.  Only 
59% of all visitor species were legitimate pollina- tors 
whose visits resulted in seed production. Further- more, 
only 27% of the links in the visitation network resulted in 
seed production. Network weight represents the sum of all 
link weights in each network; therefore, it is not directly 
comparable between networks because it has different 
units of measurement. However, 47% of the visits in the V 
network were from legitimate pollinators, as indicated by 
the comparison with the P, F, and S net- works. 
Specialization and modularity gradually increased as 
more information on the contribution of pollinators to 
plant fitness were included, and the metrics were similar 
for networks that considered pollinator effectiveness (P, 
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FIG. 1. Plant–pollinator networks of an Ipomoea community built from different surrogates of plant fitness. (a) visits (V); (b) 
contact (C); (c) pollen deposition (P); (d) fruit (F), and (e) seed production (S). Circles represent floral visitors and legitimate polli- 
nator species. Gray lines represent floral visitors. Line colors represent legitimate pollinators of each Ipomoea species. The width of 
connecting lines represents the strength of the interaction. 
 
 
TABLE 2.  Network metrics based on visits, contact, pollen deposition on stigmas, and flower visits that resulted in fruit and seed  set. 

Metrics  Visits  Contact  Pollen deposition  Fruit production  Seed production 

Size  51  42  36  35  34 
Network weight  1384  949  824  654  657 
Pollinator species  41  32  26  25  24 
Links  176  95  69  49  47 
H20 0.293** 0.437** 0.585** 0.611** 0.626** 
Nestedness (NODF)  53.927*,† 23.134*,† 17.857*,† 10.267*,† 9.168*,† 
Weighted nestedness (WNODF)  30.783*,† 13.091*,† 8.124*,† 6.784*,† 6.438*,† 
Connectance  0.429** 0.296** 0.265** 0.196** 0.195** 
Interaction evenness  0.791** 0.732** 0.638** 0.646** 0.642** 
Generality (visitors)  4.544** 3.450** 2.551** 2.186** 2.231** 
Vulnerability (plants)  16.149** 10.429** 5.710** 6.576** 6.122** 
Modularity (Q)  0.296* 0.411* 0.582** 0.532* 0.532* 
Modules  6  5  5  5  5 
Links between modules  119  39  10  15  11 
Links within modules  57  56  59  34  36 
Within module links not matching syndrome  22  30  3  4  3 
Pollinator spp. not matching syndrome  13  14  3  4  3 

Notes: *P < 0.01; **P < 0.001. P values represent that observed metrics significantly deviate from the metrics of the null model. 
† Indicates nonsignificant nestedness. 

 
 
F, and S networks). Specialization (H2

0) of V and C net- 
works represented 47% and 70% respectively, of special- 
ization of the S network; while P and F networks 

 
represented 93% and 98% respectively. Likewise, modu- 
larity for V and C networks represented 56% and 77% 
respectively of the S network; while P and F networks 
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had the same level of modularity as the S network. Nest- 
edness, connectance, interaction evenness, generality, and 
vulnerability decreased in the following order across 
networks V, C, P, F, and S. Nestedness of the S network is 
only 17% of NODF and 21% WNODF of the V net- work, 
connectance 46% and interaction evenness 81%. 
Likewise, 49% of the generality (floral visitor specializa- 
tion) and 38% of the vulnerability (plant specialization) of 
the V network are represented in the S network. At the 
plant species specialization level, the differences were 
consistent; the d0 specialization index values generally 
increased in the following order across networks V, C, P, F, 
and S networks, while the Shannon diversity index 
decreased for each Ipomoea species in the same order 
(Appendix S3: Fig. S1). 
The V network consisted of six modules, while the rest of 
the networks consisted of five modules (Appendix S3: 
Fig. S2). The number of links between modules decreased 
in the following order across networks: V, C, P, F, and S. 
Plant species within each module corre- sponded to a 
single pollination syndrome in all net- works, except for 
the C network in which species with nocturnal pollination 
syndromes were grouped together. The number of visitor 
species and links that did not cor- respond to the 
pollination syndrome of the module decreased in the 
following order across networks: V, C, P, F, and S (Table 
2). Thus, floral visitors in the V and C networks showed 
low correspondence with the pollina- tion syndrome of 
the plant species, with modules includ- ing two or three 
pollinator functional groups.  In contrast, nearly all the 
floral visitors of networks P, F, and S belonged to the 
functional group predicted by the floral syndrome, with 
modules including mostly a single pollinator functional 
group. 
We compared values of network metrics against the 
distribution of values corresponding to null-model-gen- 
erated networks (Patefield algorithm) to assess the role of 
neutrality of interactions in explaining network struc- ture. 
All networks had significantly lower values of con- 
nectance, nestedness, interaction evenness, generality, and 
vulnerability, and higher values of specialization (H2

0)  
and  modularity  than  the  distribution  of  values from 
the null-model-generated networks (Appendix S3: Table 
S1), suggesting that other deterministic factors contribute 
to explain network properties. The pattern of increasing 
specialization across networks with increasing information 
on pollinator effectiveness (V, C, P, F, and 
S) is absent in the null-model-generated networks, except 
for vulnerability and nestedness, which suggests that the 
observed differences among networks are not due to net- 
work size, weight, or species interaction frequency (i.e., 
parameters constrained by the Patefield algorithm). 
When considering only diurnal interactions, all met- rics 
showed the same pattern of differences among net- works 
compared to the networks that included all interactions;  
values  of  modularity,  specialization  (H2

0), generality, and 
vulnerability remained similar between networks, even 
when connectance was lower. However, 

generality and vulnerability in diurnal networks were not 
significantly different from null-model-generated 
networks (i.e., the number of partners per species can be 
explained by neutral interactions in diurnal networks). 
Nestedness for the V and C networks was higher in diur- 
nal networks than in networks that included all interac- 
tions, while it remained similar for networks P, F, and S. 
The diurnal V and P networks were significantly nested 
while the C, F, and S networks were not nested for the 
NODF index; none of the diurnal networks were quanti- 
tatively nested (WNODF index in Appendix  S3: Table 
S2). 
We assessed the extent to which the different networks (V, 
C, P, and F) depict interactions among plant species and 
legitimate pollinators (network S) using a likelihood 
analysis of pairwise interaction probabilities, building 
models from the V, C, P, and F network data. All models 
performed better at explaining plant-pollinator interac- 
tions that affect plant fitness than the null model in 
which all interactions have equal probability of occur- 
rence (Fig. 2). The F model was better than the rest of 
the models by at least one order of magnitude, perform- 
ing 10 times better than the P model, 14.5 times better 
than the C model and 26 times better than the V model. 

 
Flowering phenology 

The flowering phenologies of the study species showed 
different patterns in the modules that corresponded to 
particular pollination syndromes (Fig. 3). Specifically, 
bee-pollinated species bloomed between October and 
December, showing significant overlap in flowering time 
(Appendix S4: Table S1). Bird-pollinated species flower- 
ing peaks were staggered throughout the flowering season 
and only I. quamoclit and I. hederifolia had sig- nificant 
phenological overlap (Appendix S4: Table S1). All 
Ipomoea species with nocturnal anthesis had a signif- 
icant overlap in their flowering time. 

 
DISCUSSION 

Network analysis has been an important tool to study the 
structure and dynamics of ecological interactions within 
natural communities. However, pollination net- works 
based on floral visitors have been criticized for the lack of 
information on the natural history of the interacting 
species and because most networks do not consider 
pollinator effectiveness and its consequences on plant 
fitness (King et al. 2013, Ballantyne et al. 2015). Our 
results indicate that pollination networks become smaller, 
with fewer number of links only when legitimate 
pollinators are included. These results indicate that a large 
proportion of floral visitors (41%) do not con- tribute to 
plant fitness. Specifically, pollination networks based on 
plant fitness data were more specialized and modular than 
visitation networks that included all visi- tors or only 
visitors that contacted the reproductive organs of the 
flower. 
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FIG. 2. DAIC values of the likelihood analysis of pairwise interaction probabilities. The ability of probability matrices based on 
empirical data of different surrogates of plant fitness to predict plant-legitimate pollinator interactions that affect seed production was 
evaluated. 

 
 
Pollination networks 

The great majority of plant–pollinator networks described to 
date are based on visitation data, and occa- sionally on 
visitors that contact the reproductive organs of flowers. Our 
study shows that plant–legitimate-polli- nator networks 
differ in structure and specialization from visitation and 
contact networks. We found that in the absence of more 
informative data, pollinator contact with floral reproductive 
organs provides a better repre- sentation of effective plant–
pollinator interaction net- works, but contact networks still 
include many interactions that are irrelevant to plant fitness 
(Fig. 1a, b). Few studies have approached the legitimate-
pollina- tion network through proxies of pollinator 
efficiency such as pollen deposition on stigmas (Ballantyne 
et al. 2015, 2017). Our results confirm that networks based 
on pollen deposition are smaller and more specialized than 
visitation networks, but we also found that networks based 
on plant fitness data are even smaller and more specialized 
than pollen deposition networks because some floral visitors 
that deposit pollen grains on stigmas do not contribute to 
fruit and seed production. Further- more, our results showed 
that the legitimate pollinators of self-incompatible Ipomoea 
species had a lower proba- bility to set fruit on a per-visit 
basis, and contributed to a lower number of seeds per fruit 
than legitimate pollina- tors of self-compatible Ipomoea 
species. A possible explanation for this result is that the 
probability to set fruit in self-incompatible species is 
reduced when pollen is transferred between flowers of the 
same individual (geitonogamy) or when related individuals 
that share S incompatibility alleles are located within 
patches used by pollinators. Seeds of Ipomoea fruits are 
dispersed by gravity and plant neighborhoods are likely to 
be com- posed of genetically related individuals. Thus, the 
P net- work may differ from the F and S networks because 
the P network does not consider the identity and quality of 
the pollen deposited on stigmas (i.e., heterospecific, self, 
outcross, or incompatible crosses). 

When considering effective pollinators (vs. all floral 
visitors), visitation frequency has been reported as an 
adequate surrogate of pollinator importance at the plant 
species level (Vazquez et al. 2005). We found that both 
frequent and rare interactions in visitation and contact 
networks disappeared from plant–legitimate-pollinator 
networks (Fig. 1 and Appendix S5: Fig. S1). Our results 
suggest that using visitation frequency as a surrogate of 
pollinator importance may not reflect the actual pollina- tor 
contribution to seed set; on the contrary, some fre- quent 
visitors may negatively impact plant fitness (Vazquez et al. 
2012),  while  rare  visitors  may  be  the most effective at 
ensuring successful fruit and seed pro- duction (Sakamoto 
et al. 2012). 
Nestedness in pollination networks has been inter- preted 
as a structure that confers resilience to a commu- nity 
(Bascompte et al. 2003, Bascompte and Jordano 2007). 
From the plant species perspective, specialists would rely 
on generalists, the less vulnerable pollinators (Ashworth et 
al. 2004). None of the plant-pollination networks were 
nested, despite the fact that many Ipo- moea species 
shared floral visitors. Some studies have suggested that 
small networks (<50 species), as those analyzed here, 
regularly show a non-nested pattern (San- tamar'ıa   and   
Rodr'ıguez-Giron'es 2007, Almeida-Neto et al. 2008, Wang 
et al. 2012). However, the smaller, diurnal networks for 
visitation and pollen deposition data were qualitatively 
nested. This may be explained by the fact that diurnal 
Ipomoea species shared most floral visitors in the V and 
P networks; the absence of quanti- tative nestedness is 
because shared floral visitors in these networks differ in 
visitation rates and number of pollen grains they deposit on 
stigmas. Some studies have indi- cated that the selection of 
a metric or a null model may give different results on the 
statistical significance of nestedness (Cook and Quinn 
1998, Gotelli 2001, Fischer and Lindenmayer 2002, Kaiser 
2015) and that most pol- lination networks are not 
quantitatively nested  (Feng and Takemoto 2014). Other 
studies have suggested that subsets of an entire plant 
community may have a 
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FIG. 3. Phenological patterns of flowering time for species of Ipomoea with different pollination syndromes and precipitation: 
(a) bee flowers; (b) bird flowers, including Ipomoea neei with a mixed floral bell/tubular morphology; (c) bat flowers (Ipomoea 
ampullacea and Ipomoea neei) and moth flowers (Ipomoea alba); (d) total precipitation in the Chamela-Cuixmala Region. Arrows 
indicate the dates of pollinator observations. Values are mean ± standard error. 
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different network structure, since each subset may be 
influenced by different ecological processes (Olesen et al. 
2006, Bezerra et al. 2009). On the other hand, it may be that 
interactions for legitimate pollination and pooled 
interactions for pollination and robbery of floral resources 
show different network structures. Further studies of plant 
fitness networks that include larger sub- sets of the plant 
community are necessary to assess the occurrence of 
nestedness in legitimate pollination net- works. 
The modularity analyses and pollinator exclusion treatments 
in this study indicate that plant and animal species within 
modules in plant–legitimate-pollinator networks match the 
interacting species predicted by pollination syndromes, 
although they also demonstrate the existence of a small 
number of effective secondary pollinators that do not 
correspond with the floral syn- drome, as has been shown in 
other studies (Thomson 2003,  Mart'en-Rodr'ıguez  et al.  
2009,  Sakamoto  et al. 2012) (Appendix S3: Fig. S2). 
These results also show evidence of associations between 
secondary pollinators and pollination syndromes, where 
secondary pollina- tors were birds for bat flowers, 
butterflies and flies for bee flowers, and butterflies for bird 
flowers. These results also show evidence of associations 
between sec- ondary pollinators and pollination syndromes, 
where secondary pollinators were birds for bat flowers, but- 
terflies and flies for bee flowers, and  butterflies  for  bird 
flowers. These associations match some of  the most 
common evolutionary transitions of pollinators 
described in the literature (van der Niet and Johnson 2012, 
Rosas-Guerrero et al. 2014). Secondary pollina- tors are 
responsible for maintaining connectivity between 
pollination syndromes, where hummingbirds connect plant 
species with hummingbird and bat flow- ers, and butterflies 
connect plant species with hum- mingbird and bee flowers. 
Secondary pollinators may eventually play the role of 
principal pollinators if the latter declined or disappeared 
(Ashworth et al. 2015). 
From a zoocentric perspective, the visitation,  con- tact, and 
pollen deposition networks showed that the community of 
Ipomoea species in the region of Cha- mela provides 
important food resources to a diverse community of flower 
visitors, which partition these flo- ral resources possibly 
based on floral attractants and rewards. For instance, 
butterflies obtain nectar from flowers that are effectively 
pollinated by bees; bees mainly obtain pollen and nectar 
from flowers they pol- linate; hummingbirds obtain nectar 
from flowers polli- nated by themselves, but they also feed 
from flowers pollinated by bats and bees; bats obtain nectar 
and possibly pollen exclusively from bat-pollinated flowers; 
and moths obtain nectar from mainly moth- and bat- 
pollinated flowers (Fig. 1 and Appendix S2: Table S1). 
From a plant’s perspective, the  comparison  between  the V, 
C, and P networks with respect to the F and S networks 
shows that most flower visitors are robbers   or thieves of 
floral rewards, although they may 

occasionally transfer pollen. Furthermore, the effec- 
tiveness of any given pollinator species may vary with the 
floral phenotype of each Ipomoea species. The gen- 
eralistic nature of the plant-visitor network, along with the 
context-dependent variation in pollinator effective- ness, 
suggests that interactions between plants and flo- ral 
visitors currently considered  antagonistic  might turn into 
mutualistic relationships if the most  impor- tant effective 
pollinators became rare (Thomson 2003). 

 
Pollinator assemblages and phenology 

In species-rich pollinator communities, complemen- tarity 
may enhance plant reproductive success, because both 
common and infrequent species contribute to reaching a 
pollination threshold (Kremen et al. 2002, Bushmann and 
Drummond 2015). For example, I. chamelana and I. 
trifida had the highest richness of polli- nator species. I. 
chamelana was pollinated by 10 species of bees and 1 fly 
species, and I. trifida was pollinated by 11 species of bees 
and 2 species of butterflies. In both Ipomoea species, 
pollinators vary in visitation frequency and pollination 
effectiveness. Our results indicate that in both Ipomoea 
species, few bee pollinator species may contribute to full 
seed set when compared to the open pollination 
emasculated  treatment   (Appendix   S2: Fig. S1), but 
several other bee species are also capable of enhancing 
pollination success to attain full seed set, which might be 
particularly important if the most effec- tive pollinators 
were rare, or absent-. 
Fluctuations in the abundance and visitation rate of 
pollinator species, rather than changes in species rich- ness, 
may also drive temporal variation in pollination visitation. 
For example, the  most  frequent  pollinator  of I. 
hederifolia was Emesis tenedia (butterfly) and the 
production of seeds by this butterfly is comparable to  the 
most effective and less frequent pollinator Amazilia 
rutila (hummingbird). Another case is I. neei whose 
pollinators are bat and hummingbird species, which  vary 
in timing and frequency of visitation but not in pollination 
effectiveness. Bats visit flowers at night  right after anthesis 
and hummingbirds visit flowers the following morning. 
Both visitation frequency and con- tribution to seed 
production are  higher  for  bats  than for hummingbirds; 
however, if flowers are not  visited by bats at night, then 
hummingbirds are capable of complementing plant 
reproductive success when they visit flowers in the early 
morning. Therefore, temporal variation in primary or 
frequent pollinators will affect plant reproductive success. 
Few studies have consid- ered temporal changes in 
pollination  services,  mainly on cultivated plants such as 
Citrullus lanatus and Vac- cinium angustifolium 
(Kremen et al. 2002, Bushmann and Drummond 2015) and 
Cucurbita moschata (Del- gado-Carrillo et al. 2018). 
Our study included sympatric species of Ipomoea that fall 
into five modules and four pollination syndromes 
(Appendix S3: Fig. S2). Species of Ipomoea with the 
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same pollination syndrome shared similar flowering phe- 
nologies, with flowering times occurring at two distinct 
flowering peaks, one at the end of the wet season and the 
other one in the middle of the dry season (Fig. 3). Overlap 
in flowering times of sympatric species that share 
pollination syndromes may lead to interspecific 
competition for pollinators or reproductive interference 
with potentially negative consequences on pollen trans- 
fer, stigma clogging due to heterospecific crosses, and a 
reduction in the reproductive success of species with low 
floral displays or species that occur at low densities 
(Thomson et al. 1982, Mitchell et al. 2009). In the case of 
bee-pollinated species, there was almost complete overlap 
in flowering phenologies. Competition for polli- nators 
might be avoided through strategies such as main- taining 
pollinator constancy to flowers of particular species 
signaled by flower color. For instance, I. chame- lana 
has yellow corollas pollinated by Augochlorella 
pomoniella and Augochloropsis metallica halictid bees, 
while I. trifida has light pink corollas with purple inner 
floral tubes and I. meyeri has blue corollas and both spe- 
cies are pollinated by Euglossa bees. Furthermore, UV 
patterns in flowers are known to affect attraction and 
efficiency of pollinator foraging in flowers; these differ- 
ent colors might promote differential use of plant species 
by bees (Amaya-M'arquez 2009). On the other hand, it is 
possible that floral visitors have different foraging times 
throughout the day,  avoiding  competition between  Ipo- 
moea species and favoring outcrossing (Amaya-M'arquez 
2009). Whether or not pollinator sharing is facilitated by 
the fidelity of individual bees to a particular Ipomoea 
species in coflowering assemblages remains to be tested. 
Another possibility is that facilitation, rather than com- 
petition, may act in this Ipomoea community since the 
summed display of all melitophilous species might 
increase visitation and effective pollination; this idea 
should also be tested. 
In the case of hummingbird-pollinated species, flower- ing 
peaks were staggered throughout the flowering sea- son. 
Nonetheless, the flowering phenologies of I. hederifolia 
and I. quamoclit completely overlapped. Dif- ferences in 
corolla tube length and width between I. hed- erifolia and 
I. quamoclit cause differential visitation by hummingbird 
species of different sizes, e.g., the most fre- quent visitor to 
I. hederifolia flower is Amazilia violiceps, which has a 
longer bill than Amazilia rutila, the primary pollinator of 
I. quamoclit. Furthermore, pollen is depos- ited on 
different parts of the same hummingbird’s bill or head 
when visiting the different Ipomoea species (Sent'ıes 
2014). Thus, even when sharing a common pollinator 
species, effective pollen deposition and seed set are 
ensured by subtle morphological differences in flower size 
and positioning of the reproductive organs. Another 
interesting case is exemplified by I. neei, which is polli- 
nated by hummingbirds and bats. I. neei overlaps in 
flowering time with bird-pollinated I. bracteata and with 
bat-pollinated I. ampullacea; however, the species are 
temporally separated by floral anthesis, which occurs at 

different times of the day (Table 1). Similar to Ipomoea 
species with hummingbird flowers, differences in the 
length of reproductive organs might reduce interference 
between bat-pollinated I. neei and I. ampullacea. On the 
other hand, I. alba has a long and narrow floral tube that 
restricts access to most floral visitors, except for 
hawkmoths with long proboscides. Our observations 
showed that all species of hawkmoths contacted the 
reproductive organs of I. alba flowers; however, due to 
the low visitation rate, it was only possible to quantify 
pollination effectiveness for Manduca rustica. Therefore, 
both large differences in floral phenotypes (e.g., pollina- 
tion syndromes) and subtle variations in plant reproduc- 
tive traits involving flowering phenology, floral color 
morphology and timing of anthesis are likely responsible 
for reducing competition for pollinators and interspeci- fic 
pollen transfer, allowing pollinator sharing and the 
establishment of complex networks. 
Overall, pollination networks based on plant fitness 
measures provide strong support for pollination syn- 
dromes and for the Most Effective Pollinator Principle 
proposed by Stebbins (Stebbins 1970). This study also 
shows that the plant–flower-visitor networks studied so 
far provide limited information on the natural history of 
plant–pollinator interactions and the dynamic effects of 
flower anthesis, flowering phenology, and floral traits on 
the interactions between plants and legitimate pollina- tors 
at the community level. Our results call for further 
assessments of pollination networks in light of plant fit- 
ness data, considering other plant taxonomic  groups  and 
more diverse plant communities. 
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CAPITULO II 

VARIACION INTRAESPECIFICA E INTERPOBLACIONAL DE RASGOS 

FLORALES Y POLINIZADORES 

Resumen 

La variación geográfica en la distribución geográfica de las especies de plantas 

favorece una gran diversidad de condiciones ambientales o de polinización que pueden 

afectar a los fenotipos florales.  El propósito de esta revisión fue buscar y sintetizar 

información de la literatura científica que analiza la variación de los rasgos florales en la 

distribución geográfica de las especies de plantas.  Consideramos todos aquellos estudios 

que han analizado el efecto de las condiciones ambientales y de polinización en rasgos 

reproductivos (anteras y estigma, número de óvulos/polen, hercogamia); rasgos funcionales 

de atracción a polinizadores (Morfología floral, tasa de secreción y composición del néctar, 

color/olor floral); rasgos estructurales y ecológicos (fenología, dicogamia, longevidad floral 

y altura de inflorescencias).  Incluimos estudios realizados bajo condiciones naturales y 

condiciones controladas. Consideramos el sistema de apareamiento autocompatible y 

autoincompatible e incluimos estudios que han evaluado la variación fenotípica de las 

especies de polinizadores como el tamaño, preferencias y comportamiento al alimentarse. 

Además, analizamos si las zonas tropicales o extra tropicales han recibido mayor atención 

en el estudio de la variación de rasgos florales y consideramos si los estudios revisados 

ponen a prueba si la variación fenotípica floral observada en condiciones naturales es 

producto de selección natural o plasticidad fenotípica. Nuestros resultados indican que 

existen pocos estudios que han analizado la variación de rasgos florales en una escala 
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geográfica como un factor importante en la evolución de las angiospermas. En estos pocos 

estudios se presenta evidencia que apoya que las condiciones ambientales y de polinización 

promueven cambios importantes en el fenotipo floral.  Siendo las condiciones geográficas 

como la altitud y la temperatura los principales factores abióticos que tienen efectos sobre 

los fenotipos florales.  Nuestros resultados también sugieren que existe un sesgo al estudio 

de rasgos florales de atracción de polinizadores y que la mayoría de los estudios se realizan 

fuera de la zona tropical.  Por lo tanto, es necesario poner más atención al estudio de la 

variación fenotípica floral en un contexto geográfico que nos permita tener un mayor 

conocimiento sobre como las condiciones ambientales y de polinización contribuyen a la 

dinámica evolutiva que ha llevado a la diversificación de las plantas con flores. 
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Introducción 

Las flores son unidades funcionales complejas compuestas por diferentes verticilos 

como el estilo, pétalos y estambres que funcionan en conjunto para maximizar la 

reproducción sexual de las especies de plantas (Armbruster 2017).  Esta complejidad 

incluye relaciones genéticas/desarrollo o funcionales entre verticilos florales que son 

exacerbadas por selección mediada por polinizadores (Stebbins 1970, Armbruster 1991, 

Sapir and Scott Armbruster 2010). Esta hipótesis explica la evolución de fenotipos florales 

convergentes entre diferentes familias de angiospermas polinizadas por el mismo tipo de 

polinizador conocidos como “síndromes de polinización” (Faegri and Van Der Pijl 1979).  

Además de la selección mediada por polinizadores, también se ha sugerido que pequeñas 

diferencias en el tamaño floral, disposición de las estructuras reproductivas o el color floral 

pueden ser resultado de plasticidad fenotípica, condiciones ambientales o mutaciones que 

tienen un impacto en la selección que realizan los polinizadores disponibles (Levin 1970, 

Ruane and Donohue 2007, Hopkins and Rausher 2012). Esto puede promover cambios en 

la efectividad de los polinizadores para polinizar y promover cambios en el tipo de 

polinizador efectivo.  Por lo tanto, la distribución geográfica de las especies ofrece un 

mosaico de condiciones ambientales y de polinización que pueden llevar a aislamiento 

reproductivo entre poblaciones (Beardsley et al. 2003). 

La variación de las condiciones geográficas en la distribución natural de las especies 

son consideradas un elemento importante para que las especies de plantas evolucionen 

(Sánchez-Lafuente et al. 2005).  Las plantas son organismos sésiles que están sujetas a las 

condiciones ambientales a lo largo de su distribución geográfica.  Esta condición favorece 

que las especies de plantas se encuentren en una variedad de condiciones ambientales que 
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varían en humedad, luminosidad y temperatura en función de la altitud y la latitud (Grant 

1949). Las diferencias en condiciones ambientales pueden afectar el fenotipo floral, el 

tamaño de las flores, el número de flores producidas, disposición de estructuras 

reproductivas, altura de las inflorescencias y la composición del néctar o aromas (Totland 

and Matthews 1998, Herrera et al. 2006, Arista et al. 2013, Peterson et al. 2015, Ferreiro et 

al. 2015). Por otro lado, las diferentes condiciones ambientales pueden tener algún efecto 

sobre rasgos ecológicos, por ejemplo, cambios en la fenología floral, incremento o 

disminución de la longevidad floral, cambios en la tasa de secreción de 

néctar/concentración, o cambios en el color/olor floral, que repercuten en la capacidad de 

las plantas para atraer a las especies de polinizadores (Herrera et al. 2006). Dependiendo de 

las condiciones ambientales, las especies de plantas pueden variar lo suficiente para afectar 

su potencial reproductivo (Sánchez-Lafuente et al. 2005). Por otro lado, la variación de las 

condiciones ambientales pueden tener un efecto sobre la comunidad de polinizadores 

disponibles, cambios en el tamaño, preferencias y/o comportamiento que modifican su 

efectividad para polinizar ciertos fenotipos florales (Herrera 1983, Galen 1999, Harder and 

Aizen 2010). 

La variación de los rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de 

plantas dio pie a la “Teoría del mosaico geográfico de coevolución” propuesta por 

Thompson (1994), en la que sintetiza que las diferentes condiciones ambientales en la 

distribución natural de las especies son propicias para establecer un mosaico de condiciones 

adaptativas que permiten la evolución de las especies. Bajo este argumento, Thompson 

establece que la evolución de las especies interactuantes puede ser interdependiente o 

mutua.  Por lo que, las especies de plantas y sus polinizadores pueden estar sujetas a 
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múltiples efectos selectivos que pueden favorecer la evolución conjunta o independiente de 

las especies interactuantes. 

Esta revisión tiene como objetivo analizar y sintetizar la información acumulada en 

la literatura científica que presenta evidencia del efecto de la variación geográfica sobre 

caracteres fenotípicos florales en plantas y en polinizadores. Específicamente buscamos 

todos aquellos estudios que proveen información sobre el efecto que tiene la diversidad de 

condiciones ambientales o de polinización sobre caracteres reproductivos, de atracción de 

polinizadores o rasgos ecológicos como la fenología floral, dicogamia, longevidad floral y 

altura de inflorescencias.  También consideramos aquellos estudios que analizan el efecto 

de los fenotipos florales sobre el fenotipo de los polinizadores.  Además, consideramos 

estudios que ponen a prueba si las diferencias fenotípicas florales entre poblaciones de una 

especie de planta afectan la efectividad de los polinizadores cuando estos son compartidos 

entre poblaciones.  Finalmente, analizamos si en los trópicos o zonas extra tropicales 

representan el mayor esfuerzo de estudio del efecto de las condiciones geográficas sobre el 

fenotipo floral y si los estudios analizados ponen a prueba si la variación observada en 

condiciones naturales es producto de selección natural o de plasticidad fenotípica.  

Métodos 

Para determinar qué tan representativo es el estudio de la variación geográfica sobre 

los rasgos florales, realizamos una búsqueda en la base de datos ISI Web of Knowledge.  

Utilizamos los términos de búsqueda “Geographical AND Floral AND Variation OR 

Intraspecific variation AND Pollination”. Se especifico que los términos de búsqueda 

fueran explícitos en el título o el tema de la publicación.  Los estudios fueron revisados y se 
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clasificaron en: 1) Rasgos reproductivos (anteras y estigma, número de óvulos/polen, 

hercogamia); 2) Rasgos funcionales de atracción a polinizadores (Morfología floral, tasa de 

secreción y composición del néctar, color/olor floral); 3) Rasgos ecológicos y estructurales 

(fenología, dicogamia, longevidad floral y altura de inflorescencias) (Herrera 2006).  

Clasificamos los estudios en dos categorías de acuerdo con las condiciones metodológicas: 

1) Estudios realizados bajo condiciones naturales; 2) Estudios realizados bajo condiciones 

controladas.  Consideramos estudios que evaluaron el efecto de variación geográfica en 

rasgos florales en especies de plantas con sistemas de apareamiento autocompatible y 

autoincompatible.  También incluimos estudios que evalúan la variación fenotípica de las 

especies de polinizadores como el tamaño, preferencias y comportamiento al alimentarse. 

Resultados 

Nuestra búsqueda en la literatura dio como resultado un total de 280 artículos en 

revistas indizadas que fueron examinadas individualmente.  Del total de estudios revisados 

117 compararon el efecto de la variación geográfica sobre el fenotipo floral o diversidad de 

la comunidad de polinizadores.  De estos estudios, 100 compararon si los rasgos florales 

varían entre distintas poblaciones y solo 17 estudios compararon el efecto de la variación de 

rasgos florales sobre las preferencias de los polinizadores en una población.  En los 163 

estudios que no consideramos para esta revisión, se incluyen estudios que analizaron la 

genética de poblaciones de especies de plantas donde no se consideraron si los genotipos 

analizados expresan distintos fenotipos florales entre poblaciones. También se incluyen 

estudios que consideran descripciones de rasgos morfológicos con fines taxonómicos 

(hojas/flores); variación en la producción de compuestos fitoquímicos y variación del daño 
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foliar por herbivoría.  En estos estudios el proceso de polinización es mencionado, pero no 

es considerado en el análisis (Fig. 1).  Por otro lado, nuestros resultados muestran que 104 

de los 117 estudios revisados están dirigidos al análisis de la variación de rasgos 

fenotípicos florales.  De estos estudios, 79 analizaron rasgos florales de atracción como el 

tamaño floral, aromas y color floral. 8 estudios fueron dirigidos al estudio de la variación 

de rasgos reproductivos y solo un estudio evalúa cambios en la fenología floral.  Otro 

conjunto de estudios consideró el análisis combinado de rasgos de atracción y 

reproductivos (11), atracción y ecológicos (4) y solo un estudio evaluó la variación de 

rasgos reproductivos y ecológicos (fenología floral) (Fig. 3). 

Rasgos de atracción  

En la naturaleza, los rasgos florales de atracción funcionan para atraer a grupos de 

polinizadores que maximizan la reproducción sexual de las plantas.  Estos rasgos florales 

como el color, tamaño floral, olor, simetría y recompensas florales como el néctar y el 

polen juegan un rol fundamental en mantener la fidelidad de las especies de polinizadores 

efectivos (Bischoff et al. 2015).  Algunos estudios han sugerido que las flores tienen 

fenotipos particulares que atraen a polinizadores particulares y estos fenotipos florales son 

conocidos como “Síndromes de polinización” (Faegri and Van Der Pijl 1979, Fenster et al. 

2004).  En la literatura la evidencia indica que los síndromes de polinización predicen 

efectivamente el tipo de polinizador legítimo, por ejemplo en especies de Ipomoea 

(Convolvulaceae) se ha descrito que los polinizadores legítimos de plantas con flores de 

coloración rojiza y tubos florales largos atraen principalmente especies de colibríes; 

mientras que en flores de coloraciones amarillas, azules o violetas con tubos florales anchos 
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atraen especies de abejas como polinizadores legítimos (de Santiago-Hernández et al. 

2019). Por lo tanto, la configuración de los rasgos florales de atracción juega un rol 

fundamental en el establecimiento de las preferencias de los polinizadores. 

El color floral es uno de los rasgos florales de atracción más importantes que 

participa en la atracción de polinizadores y permite que los polinizadores identifiquen 

especies de plantas que les proveen de recursos alimenticios.  Algunos estudios han 

considerado que el color floral de distintas especies de plantas es resultado de selección 

mediada por polinizadores (Faegri and Van Der Pijl 1979, Fenster et al. 2015).  Debido a 

que los ojos de los distintos tipos de polinizadores tienen pigmentos oculares que limitan o 

favorecen su capacidad para detectar diferentes longitudes de onda que son reflejadas por 

los pétalos florales (Vorobyev and Brandt 1997).  Por ejemplo, los colibríes distinguen 

longitudes de onda que van desde el ultravioleta (UV) hasta el infrarrojo cercano (300-600 

nm), mientras que las especies de abejas pueden detectar desde el UV hasta el amarillo 

(300-550 nm); de esta manera la mayoría de las especies de abejas no pueden ver el color 

rojo que los colibríes si pueden percibir (Altshuler 2003).  El estudio de Schemske y 

Bradshaw (1999) ejemplifica la importancia del color floral en la atracción de polinizadores 

en dos especies simpátricas del género Mimulus (Phrymaceae) que coexisten y difieren en 

coloración floral.  En este estudio los autores pusieron a prueba las preferencias de los 

polinizadores sobre flores de Mimulus lewisii de coloración rosa, Mimulus cardinalis con 

flores rojas e híbridos entre ambas especies que expresan colores florales que van desde un 

rosa claro hasta un rojo intenso.  Sus resultados muestran que las flores de coloraciones 

rojas son visitadas principalmente por especies de colibríes, mientras que las coloraciones 

florales claras atraen principalmente especies de abejas.  En otro estudio en Ipomoea 
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purpurea se ha descrito que múltiples fenotipos de color floral coexisten y que las 

variedades de colores azules favorecen las visitas de abejas, mientras que flores de 

coloraciones blancas o rosas son visitadas principalmente por mariposas (Clegg and Durbin 

2000).  Estos ejemplos demuestran que la variación de color floral a nivel de una población 

puede resultar en aislamiento reproductivo entre plantas cuyas flores difieren en color.  Por 

otro lado, algunos estudios han sugerido que el color floral es un rasgo con alta plasticidad 

fenotípica, ya que en ambientes experimentales de laboratorio las rutas bioquímicas para la 

producción de pigmentos florales son influenciados por el ambiente, en particular por la 

temperatura (Brown and Clegg 1984, Clegg and Durbin 2003, Durbin et al. 2003).  

A pesar de que el color floral es fundamental en el establecimiento de interacciones 

planta-polinizador, en nuestra revisión apenas seis estudios evaluaron si hay diferencias en 

color floral entre distintas poblaciones de una especie de planta.  En estos estudios se 

analizaron especies de los géneros Mimulus (Streisfeld and Kohn 2005, 2007) Linanthus 

(Schemske and Bierzychudek 2007), Satyrium (Ellis and Johnson 1999), Costus (Kay and 

Schemske 2003) y Gorteria (Ellis and Johnson 2009).  Los resultados de estos estudios 

(excepto para el género Gorteria) sugieren que los cambios de coloración floral entre 

poblaciones es resultado de mutaciones que ocurren en genes que regulan la síntesis de 

pigmentos florales.  Además, es sugerido que el cambio de coloración floral aunado a 

diferencias en la composición de la comunidad de polinizadores entre poblaciones favorece 

el establecimiento distintos fenotipos de color floral.  Sin embargo, en el estudio de Ellis y 

Johnson (2009) se describió que la especie Gorteria diffusa (Asteraceae) tiene una gran 

variación en fenotipos florales que no es atribuible a selección mediada por polinizadores.  

Debido a que todos los fenotipos florales fueron polinizados por las mismas especies de 
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mosca del género Megapalpus.  Los autores sugieren que el cambio de color floral puede 

deberse a compromisos fisiológicos entre la expresión de genes de color floral y genes que 

regulan el uso fisiológico de agua.  Esta suposición se basa en otro estudio en el género 

Linanthus, donde se sugiere que el estrés hídrico y el pH del suelo en distintas poblaciones 

promueven cambios en la expresión de genes que codifican para el color floral (Schemske 

and Bierzychudek 2007).  Por otro lado, el estudio de Ellis y Johnson (2009), fue el único 

estudio en nuestra revisión que pone a prueba si el cambio de color floral se debe a 

plasticidad fenotípica, ya que cultivan ejemplares de cada fenotipo floral bajo las mismas 

condiciones ambientales.  Sus resultados demuestran que los fenotipos florales observados 

en condiciones naturales son similares a los de jardín común y sugieren que los cambios 

fenotípicos son adaptativos y no resultado de plasticidad fenotípica. 

Las flores de muchas especies de plantas poseen la cualidad de reflejar o absorber 

longitudes de onda de la luz que son invisibles para el ojo humano pero que son visibles 

para muchas especies de animales como abejas, mariposas, polillas y colibríes (Huth and 

Burkhardt 1972, Utech and Kawano 1975, Burkhardt and Finger 1991, Chittka et al. 1994, 

Dyer 1996, Bellingham et al. 1997, Altshuler 2003).  La absorbancia o reflectancia de 

longitudes de onda ultravioleta (UV) es un rasgo que facilita la orientación visual de los 

polinizadores y generalmente señala el sitio donde se encuentra el néctar (Langanger et al. 

2000, Rae and Vamosi 2013).  Así, la reflectancia UV es un rasgo floral de suma 

importancia en la atracción de polinizadores.  Resultado de nuestra búsqueda, tres estudios 

pusieron a prueba si la reflectancia/absorbancia UV varía entre poblaciones, y de estos 

estudios, dos pusieron a prueba si la variación de la reflectancia UV tiene efectos sobre la 

atracción de especies de polinizadores.  En estos estudios se describe que la variación de 
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reflectancia/absorbancia UV en distintas poblaciones de Mimmulus guttatus (Phrymaceae) 

afecta la preferencia de especies de abejorros considerados como sus polinizadores (Rae 

and Vamosi 2013, Peterson et al. 2015).  Otro estudio en Brassica rapa (Brassicaceae) 

demuestra que la variación de patrones de reflectancia UV puede ser muy alta entre 

poblaciones y que además puede estar asociada a otros cambios fenotípicos como el tamaño 

floral (Yoshioka et al. 2005).  Sin embargo, hay poca evidencia en la literatura en la que se 

pone a prueba si la reflectancia UV varía entre poblaciones, si esta variación tiene efecto 

sobre las preferencias de la comunidad de polinizadores y si la variación observada es 

resultado de selección natural.  Por lo tanto, es necesario que estudios futuros consideren la 

importancia de rasgos florales no visibles como la reflectancia/absorbancia del UV como 

un rasgo floral de atracción importante en la dinámica evolutiva de las plantas con flores. 

El tamaño floral es un rasgo que varía en función de las condiciones ambientales y 

tiene una relación muy estrecha con la coloración y la configuración de los órganos 

reproductivos de las plantas (Herrera 2005a, 2005b).  Herrera (2005b) en su estudio sobre 

flores de Rosmarinus officinalis (Lamiaceae) describe que hay una relación entre la altitud 

y el tamaño floral.  Herrera describe que las flores de R. officinalis tienen un mayor tamaño 

con forme la altitud se incrementa.  Este resultado es atribuido a una respuesta fisiológica 

que las plantas utilizan para conservar recursos cuando se desarrollan en ambientes 

estresantes, particularmente al estrés hídrico.  Por otro lado, algunos estudios sugieren que 

la intensidad de la pigmentación floral tiene una relación inversa con el tamaño o la 

producción de flores, debido al costo fisiológico que representa la producción de pigmentos 

(Wright 1943, Brown and Clegg 1984, Toleno et al. 2010).  Nuestros resultados muestran 

que el estudio de la relación entre el tamaño y la coloración floral se limita a especies de la 
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familia Orchidaceae.  En estos estudios se describe que poblaciones de orquídeas con flores 

grandes tienen coloraciones florales claras, mientras que aquellas poblaciones que tienen 

flores pequeñas ofrecen mayores concentraciones de azúcar en el néctar (Boberg et al. 

2014), una mayor producción de aromas (Dormont et al. 2014) o una pigmentación más 

intensa (Newman et al. 2012).  Los autores de estos estudios sugieren que los cambios de 

tamaño floral se deben a procesos de adaptación local a los polinizadores disponibles 

(Bergstrom et al. 1992, Ayasse et al. 2000, Fernández-Concha et al. 2009, Sun et al. 2014).  

Sin embargo, otros estudios concluyen que factores abióticos como la altitud y las 

condiciones de estrés hídrico son la causa principal de cambios en el tamaño floral, numero 

de flores producidas y diferencias en recompensas florales entre poblaciones (Dupont and 

Skov 2004, Herrera 2005b, Dohzono and Suzuki 2010, Ferreiro et al. 2015).  Sin embargo, 

en todos los estudios revisados no se puso a prueba si los cambios en el tamaño floral o la 

producción de recompensas florales son resultado de plasticidad fenotípica o de selección 

mediada por polinizadores. 

La simetría floral es un rasgo que se ha sugerido afecta las preferencias de las 

especies de polinizadores (Gong and Huang 2009).  Además, se considera que la simetría 

floral está vinculada con el tamaño y la expresión de color floral debido a vínculos 

genéticos o de desarrollo entre las estructuras florales (Armbruster et al. 2014).  Se han 

descrito tres tipos de simetría floral: radial, bilateral o irregular.  De estas tres opciones, se 

ha propuesto que la simetría radial es una forma ancestral y que las formas bilaterales e 

irregulares son formas derivadas (Lehrer et al. 1995, Giurfa et al. 1999).  Algunos estudios 

han sugerido que la simetría bilateral tiene un mayor grado de especificidad que la simetría 

radial.  Debido a que se considera que flores bilaterales tienen poca variación en la 
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disposición de órganos reproductivos que maximizan la polinización (Herrera et al. 2008b, 

Gong and Huang 2009, Preston et al. 2011).  Esta condición promueve que las anteras de 

flores bilaterales depositen el polen en partes específicas de las especies de abejas. Sin 

embargo, también se ha descrito que algunas especies de plantas como Ipomoea hederifolia 

con flores de simetría radial, depositan el polen en partes específicas de la cabeza de 

especies de colibríes que representan sus polinizadores legítimos (Sentíes et al. 2014).  A 

pesar de que la simetría floral es señalada ampliamente como un rasgo fundamental en la 

atracción de polinizadores, encontramos un solo estudio que evalúa la variación de la 

simetría floral y sus efectos sobre preferencias de los polinizadores entre distintas 

poblaciones de una especie de planta.  En este estudio se describe que Erysimum 

mediohipanicum (Brassicaceae) tiene una gran variación en simetría floral que va de flores 

con simetría radial a flores con simetría bilateral (Gómez et al. 2006).  Los resultados de 

este estudio sugieren que las especies de abejas prefieren individuos con flores con simetría 

bilateral y esta condición favorece su éxito reproductivo sobre individuos con flores de 

simetría radial.  Estos resultados sugieren que en poblaciones naturales la evolución de 

rasgos florales como la simetría floral está en función de cambios morfológicos florales 

estocásticos que posteriormente son seleccionados por los polinizadores disponibles.  Por lo 

tanto, los resultados de nuestra búsqueda indican que es necesario realizar estudios que 

analicen si la simetría floral de las especies de plantas varía dependiendo las condiciones 

ambientales, y si esta variación en la simetría floral afecta la preferencia y efectividad de 

los polinizadores disponibles en cada localidad.  

El néctar representa un rasgo fundamental en la atracción de los polinizadores y 

permite establecer un sistema de intercambio de servicios entre plantas y animales 
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(Brandenburg et al. 2009).  De tal manera que las plantas ofrecen néctar que aporta energía 

a los polinizadores y a cambio los polinizadores transportan el polen entre flores 

maximizando la reproducción sexual de las plantas.  El néctar como recurso, ofrece una 

fuente importante de carbohidratos que también puede contener aminoácidos, proteínas, 

lípidos y vitaminas (Baker 1977, Baker and Baker 1986, Baker et al. 1998).  La evidencia 

indica que la composición del néctar tiene una relación muy estrecha con el tipo de 

polinizador que lo consume.  Por ejemplo, en especies con alto requerimiento energético 

como murciélagos y colibríes, se ha descrito que el néctar es abundante y diluido, mientras 

que el néctar aprovechado por abejas es rico en azucares y se ofrece en pocas cantidades 

(Helversen and Reyer 1984, del Rio 1990, Winter et al. 1993, Baker et al. 1998, Winter and 

Von Helversen 1998, Nicolson 2002, Harder and Barrett 2006, Johnson et al. 2006, 

Nicolson et al. 2007, Johnson and Nicolson 2007, van der Niet et al. 2014).  Por otro lado, 

el néctar se ha descrito como un rasgo floral de atracción de polinizadores que tiene alta 

variación en tasa de secreción, volumen y concentración de azúcar.  En algunos estudios se 

ha demostrado que el néctar puede variar entre especies de plantas, individuos de la misma 

especie e incluso entre flores de un mismo individuo (Nicolson 2007, Pozo et al. 2014, Lu 

et al. 2015).  Esta variación en las características del néctar es atribuido a diferencias en 

condiciones ambientales, particularmente la disponibilidad de agua, recursos minerales y 

temperatura ambiental (Zimmerman 1988, Heil 2011).  Otros estudios también han 

sugerido que las condiciones bióticas como el grado de herbivoría, robo de néctar y 

florivoría son factores que favorecen la alta variación de las características del néctar 

(Petanidou 2007).  
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Resultado de nuestra búsqueda encontramos estudios que demuestran que las características 

del néctar pueden variar en función de la altitud/latitud o condiciones bióticas.  Por 

ejemplo, el estudio de Ferreiro et al. (2015) en Monttea aphylla (Plantaginaceae) en Brasil, 

muestra que hay diferencias significativas en la producción de néctar y aceites entre 

distintas poblaciones a diferentes latitudes; los autores sugieren que esta variación se debe 

principalmente a cambios en la abundancia de especies de abejas del género Centris.  En 

otros estudios en especies de la familia Ranunculaceae Helleborus foetidous (Herrera et al. 

2008a, Pozo et al. 2014), Aquilegia vulgaris y Aquilegia pirenaica (Herrera et al. 2008a) se 

ha descrito que las características del néctar pueden cambiar en función de la actividad 

metabólica de distintas comunidades microbianas presentes en el néctar a diferentes 

altitudes.  Los autores sugieren que la actividad bioquímica de las levaduras promueve la 

disminución de sacarosa e incrementa la concentración de fructosa en el néctar; esta 

diferencia en la composición de azucares puede afectar significativamente las preferencias 

de los polinizadores.  Sin embargo, en estos estudios no se pone a prueba si la actividad 

bioquímica de las levaduras en el néctar es lo suficientemente intensa como para modificar 

las características del néctar y en consecuencia afectar las preferencias de los polinizadores.  

Por otro lado, las diferencias en la comunidad de levaduras entre flores de distintos 

individuos y entre flores de un mismo individuo, pueden explicarse por diferencias en la 

abundancia y frecuencia de los visitantes florales, ya que son los vectores de las especies de 

levaduras entre flores (Pozo et al. 2014).  Finalmente, estos estudios sugieren que al no 

considerarse la actividad microbiológica en la composición química del néctar puede llevar 

a considerar erróneamente que las diferencias en concentración de azúcar entre poblaciones 

es resultado de selección natural. 
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El aroma floral es un rasgo fundamental en la orientación de polinizadores como 

escarabajos, abejas, esfíngidos, mariposas y murciélagos.  Desde un punto de vista de los 

polinizadores, el aroma floral facilita la búsqueda y reconocimiento de flores y desde la 

perspectiva de la planta el aroma floral puede incrementar la frecuencia de visita de sus 

polinizadores.  El aroma floral es tan importante que se ha descrito que algunas especies de 

orquídeas utilizan el aroma como engaño para ser polinizadas (Schiestl and Johnson 2013).  

Por ejemplo, la orquídea Ophrys sphegodes no ofrece néctar como recompensa y es 

polinizada por individuos masculinos de la especie de abeja Andrena nigroaenea que son 

atraídos por flores que simulan ser individuos reproductivos femeninos de esta especie de 

abeja (Ayasse et al. 2000).  No obstante, a pesar de que el aroma floral es una característica 

fundamental en el servicio de polinización de algunas especies de plantas, pocos estudios 

han evaluado la variación del aroma floral entre poblaciones.  Algunos estudios, como el de 

Chartier et al. (2013) señalan que el aroma floral en dos especies de Arum (Araceae) puede 

variar significativamente en composición entre poblaciones y durante el tiempo de antesis.  

Sin embargo, esta variación desaparece cuando plantas con diferente composición química 

de aroma floral se cultivan juntas; sugiriendo que la variación del aroma es producto de 

plasticidad fenotípica.  En otras especies como Ficus racemosa y Ficus hispida se ha 

demostrado que poblaciones separadas por barreras geográficas pueden ser causales de 

diferencias en la composición química de los aromas florales (Soler et al. 2011). 

Otros estudios han sugerido que la combinación del aroma y color floral son señales 

clave usados por insectos para detectar y seleccionar aquellas flores que les proveen de 

recursos florales (Chittka and Raine 2006, Tremblay and Ackerman 2007, Raguso 2009, 

Suchet et al. 2010, Wang et al. 2013, Dormont et al. 2014).  En la literatura se ha descrito 
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que el vínculo entre el aroma y el color floral obedece a efectos pleiotrópicos entre genes 

que se expresan para el color y el aroma floral; debido a que ambos rasgos comparten rutas 

biosintéticas para la producción se pigmentos y volátiles aromáticos (Majetic 2002, Zuker 

et al. 2002, Salzmann et al. 2007).  Por ejemplo, en la especie de orquídea Orchis simia se 

ha descrito que flores con mayor coloración producen mayores cantidades de benzenoides 

que son compuestos asociados a la producción de antocianinas (Dormont et al. 2014).  En 

los estudios de Bischoff et al. (2014, 2015) muestran que el cambio de la composición de 

aromas entre las especies Ipomopsis aggregata, Ipomopsis tenuituba (Polemoniaceae) e 

híbridos entre ambas especies combinado con cambios en la coloración floral, afectan la 

preferencia de las especies de polillas, favoreciendo el aislamiento reproductivo entre las 

especies de Ipomopsis y sus híbridos.  En general, los resultados de estos estudios sugieren 

que la variación del aroma en combinación con cambios en la coloración floral favorece el 

cambio en la preferencia de los polinizadores favoreciendo aislamiento reproductivo entre 

fenotipos florales que difieren en color y aroma. 

Rasgos reproductivos  

Las características reproductivas de las especies de plantas como la longitud del 

estilo/estambres, la cantidad de granos de polen, la superficie estigmática, la posición y el 

orden que ocupa cada verticilo floral son determinantes en la reproducción de las especies 

de plantas (Armbruster 1990, Armbruster et al. 1993, 2000).  Estas características florales 

aunadas a las características fenotípicas de los polinizadores permiten un acoplamiento 

especifico que maximiza el servicio de polinización al favorecer la recolección y el 

depósito de granos de polen entre flores de la misma especie (Armbruster 1990).  El 

vínculo entre el fenotipo floral y el fenotipo de los polinizadores ha sugerido que la 
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posición de los órganos reproductivos también obedece a selección mediada por aquellos 

polinizadores que son más frecuentes y efectivos (Stebbins 1970).  Sin embargo, a pesar de 

que los órganos reproductivos son fundamentales en la selección mediada por 

polinizadores, son pocos estudios que consideran la variación de los órganos reproductivos 

florales y la efectividad de los polinizadores en la distribución geográfica.  Por ejemplo, en 

el estudio de Herrera (2006) en Lavandula latifolia (Lamiaceae) evaluó la variación floral 

en un gradiente altitudinal y considero la variación de la comunidad de polinizadores.  En 

este estudio demuestra que la variación del tamaño de las corolas entre poblaciones 

favorece diferencias de tamaño de las estructuras reproductivas entre poblaciones y en 

consecuencia modifica la efectividad de los polinizadores compartidos entre poblaciones 

localizadas a diferente altitud.   

En nuestra revisión, encontramos otro conjunto de estudios que evalúan la variación 

de los órganos reproductivos en función del grado de hercogamia (4 estudios); variación 

temporal de las fases sexuales en plantas con dicogamia (3) y variación en las proporciones 

sexuales de especies dioicas (5) y ginodioicas (2).  En estos estudios se considera que las 

diferencias en la disposición de los órganos reproductivos, proporciones sexuales o 

proporciones de morfos florales (tristilia) entre poblaciones se deben a aislamiento 

geográfico o perdida estocástica de morfos florales.  Además, consideran que la selección 

mediada por polinizadores juega un papel importante en la divergencia morfológica entre 

poblaciones. Por ejemplo, en la especie tristilica Eichhornia paniculata (Pontederiaceae) la 

evidencia morfológica y genética ha demostrado que en 27 poblaciones de esta especie han 

ocurrido múltiples eventos selectivos que han favorecido cambios en la distancia estigma-

antera entre poblaciones.  Los autores señalan que en algunas poblaciones la distancia entre 

las anteras y el estigma se reduce lo suficiente para que las flores puedan autopolinizarse 
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(Barrett et al. 2009).  En otro estudio en Lythrum salicaria (Lythraceae) se ha demostrado 

que la proporción de morfotipos florales entre poblaciones tiene una relación con la latitud: 

donde poblaciones que se encuentran distribuidas más al sur tienden a tener solo dos 

morfotipos florales y producen menos frutos y semillas que poblaciones con tres 

morfotipos que se distribuyen al norte de su distribución (Costa et al. 2015).  Por otro lado, 

en la especie dioica Wurmbea dioica (Liliaceae) se ha descrito que diferentes poblaciones 

presentan diferencias en proporciones sexuales (Barrett 1992).  El autor sugiere que estas 

diferencias obedecen a distintas condiciones ecológicas ligadas a un incremento en 

autopolinización y depresión por endogamia que promueven cambios del diocismo al 

hermafroditismo.  Por lo tanto, la evidencia sugiere que las condiciones de polinización, la 

endogamia y perdidas estocásticas de morfotipos florales juegan un papel muy importante 

en el establecimiento de distintos fenotipos florales y expresiones sexuales de las especies 

de plantas. 

Nuestros resultados también indican que el sistema de apareamiento de las especies 

de plantas también presenta variación entre distintas poblaciones.  En general estos estudios 

sugieren que la condición de autoincompatibilidad puede ser un continuo a través de la 

distribución geográfica de las especies de plantas; debido a que la variación en el grado de 

autoincompatibilidad depende de la eficiencia de los polinizadores disponibles (Zhao and 

Huang 2013, Santos-Gally et al. 2015, Zhao and Wang 2015).  Sin embargo, en estos 

estudios no se pone a prueba si el grado de incompatibilidad está ligado a las especies de 

polinizadores, ya que no realizan pruebas experimentales para poner a prueba el efecto de 

los visitantes florales sobre la adecuación de las especies de plantas.  Por lo tanto, es 

necesario que estudios futuros incluyan un análisis donde se considere al sistema de 

apareamiento, la variación de rasgos florales, y el efecto de los visitantes florales para 
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determinar adecuadamente si la variación en el grado de incompatibilidad es debido a 

condiciones ambientales o bióticas en la distribución de las especies de plantas. 

Rasgos estructurales y ecológicos 

Una de las características florales con mayor impacto en los sistemas de polinización es la 

antesis floral, ya que puede involucrar cambios radicales en el tiempo que las flores están 

disponibles para los polinizadores (Stebbins 1970, van der Niet et al. 2014).  Sin embargo, 

en ningún estudio revisado se ha evaluado la existencia de cambios en el tiempo de antesis 

floral entre poblaciones de plantas.  

Por otro lado, 105 estudios analizaron la variación de rasgos florales en especies de plantas 

con antesis diurna, y solo en cuatro estudios lo hicieron en especies con antesis nocturna.  

En los pocos estudios que avaluaron la variación de rasgos en especies de plantas con 

antesis nocturna se examinaron especies polinizadas por esfíngidos Platanthera bifolia 

(Orchidaceae) (Boberg et al. 2014); Agave palmeri (Agavaceae) (Alarcón et al. 2010); 

Echinopsis ancistrophora (Cactaceae) (Schlumpberger et al. 2009); y dos especies de la 

familia Campanulaceae (Burmeistera cyclostigmata y B. tenuiflora) polinizadas por 

murciélagos y colibríes (Muchhala 2003).  Los estudios que analizaron especies de plantas 

polinizadas por polillas concluyen que las diferencias fenotípicas florales entre poblaciones 

son resultado de selección impuesta por la comunidad de polinizadores.  Debido a que la 

variación significativa de rasgos como el aroma floral son determinantes en el cambio de 

polinizadores entre poblaciones.  Por otro lado, el estudio de Muchhala (2003) indica que 

los rasgos florales como el color o producción de néctar no son barreras para la 

coexistencia de murciélagos y colibríes como polinizadores. Sus resultados sugieren que el 

tamaño floral aunado a una antesis floral que ocurre durante la noche y parte de la mañana 
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son requisitos suficientes para que coexista la polinización por los murciélagos y los 

colibríes.  Además, otros estudios como el de Tripp & Manos (2008) y Van der Niet et al.  

(2014) han demostrado con evidencia filogenética que en algunos linajes de plantas han 

ocurrido múltiples transiciones de polinización diurna a nocturna y viceversa.  Por otro 

lado, es posible que las dificultades metodológicas para analizar interacciones nocturnas 

entre plantas y sus polinizadores ha frenado el desarrollo del conocimiento de la variación 

de rasgos florales en plantas con antesis nocturna.  Por lo tanto, el estudio de la variación de 

rasgos florales en sistemas de polinización nocturna se vuelve sumamente importante para 

entender la historia evolutiva en múltiples familias de plantas.   

¿Dónde hay mayor esfuerzo de investigación? 

Del total de los 117 estudios seleccionados, 103 se realizaron en zonas extra tropicales 

principalmente en Europa y Norteamérica.  Mientras que 14 estudios fueron realizados en 

la zona tropical (Figura 3).  Además, 113 estudios fueron realizados en condiciones 

naturales y cuatro estudios en condiciones controladas de invernadero o jardín común.  La 

mayoría de los estudios se realizaron en sitios donde existe un gran contraste de altitud 

entre las poblaciones de muestreo o existe una gran área de distribución.  Estas 

características geográficas permiten poner a prueba si las poblaciones difieren en rasgos 

florales por diferencias en la comunidad de polinizadores, aislamiento por distancia o por 

efecto de la altitud.  Solo 13 de los estudios revisados pusieron a prueba si la variación de 

los rasgos florales observados en condiciones naturales son resultado de plasticidad 

fenotípica.  Para el resto de los estudios (96), los autores coinciden al asumir que la 

distancia geográfica entre poblaciones, cambios en las condiciones ambientales, altitud o 
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plasticidad fenotípica son los responsables de la variación morfológica, sin incluir 

evidencia. 

La plasticidad fenotípica se define como la expresión fenotípica de un genotipo que ocurre 

en respuesta a condiciones ambientales particulares y maximiza la capacidad para 

sobrevivir y reproducirse bajo estas condiciones (Schmalhausen 1949, Sultan 1987).  

Mientras que la adaptación se refiere al beneficio obtenido a través de la selección natural 

en generaciones previas independientemente de la relación actual con el ambiente 

(Dobzhansky 1941, Harper 1982).  Ambas condiciones en el estado de algún carácter 

resultan en un alto grado de importancia cuando de evolución se trata.  Debido a que ambos 

fenómenos pueden ocurrir al mismo tiempo entre distintas poblaciones en la distribución 

geográfica de las especies de plantas.  Por esta razón, es importante que los estudios hagan 

comparaciones entre rasgos medidos en condiciones naturales y rasgos de las distintas 

poblaciones cultivadas en condiciones controladas. Debido a que, si no hay evidencia 

experimental de la respuesta de los diferentes genotipos al ambiente, puede erróneamente 

considerarse que los cambios fenotípicos florales entre poblaciones son resultado de 

procesos de adaptación cuando se trata de una respuesta de plasticidad fenotípica al 

ambiente.  

Nuestros resultados de búsqueda mostraron que solo en 13 estudios la evidencia sugiere 

que las diferencias en rasgos florales reproductivos y de atracción presentan diferencias 

significativas entre distintas poblaciones de estudio.  En estos estudios se sugiere que la 

diferencia entre los rasgos florales es derivada de procesos de adaptación, ya que no hay 

diferencias significativas entre los rasgos florales medidos bajo condiciones naturales y una 

muestra cultivada en condiciones controladas.  Por otro lado, 8 estudios consideraron que 
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cambios en la abundancia de las especies de polinizadores genera un ambiente de 

adaptación de los rasgos florales a los polinizadores más frecuentes disponibles, en 

particular en poblaciones de plantas con una distribución altitudinal amplia.  Los resultados 

de estos estudios respaldan las observaciones realizadas por Müller en 1874 para 

comunidades alpinas donde sugiere que hay procesos adaptativos derivados de selección 

impuesta por los polinizadores disponibles.  Además, el cambio de polinizadores y su 

efecto selectivo en diferentes altitudes respalda al principio de Stebbins (1970) ya que los 

polinizadores disponibles más efectivos y frecuentes, determinan la ruta evolutiva de los 

rasgos florales en las especies de angiospermas.  Por ejemplo, Gymnademia odorantisima 

(Orchidaceae) tiene alta variación en rasgos florales como: tamaño floral, aromas, 

coloración y en el tamaño de las estructuras reproductivas a diferentes altitudes.  El cultivo 

de individuos provenientes de cada población de G. odorantisima bajo las mismas 

condiciones ambientales expresan los mismos rasgos florales observados en condiciones 

naturales.  Esta condición es atribuida a efectos selectivos impuestos por diferentes especies 

de polinizadores que varían en disponibilidad en función de la altitud (Sun et al. 2014).  

Otro ejemplo es el estudio de Schlichting & Levin (1999), que describe que en la especie 

Phlox drummondii existen múltiples fenotipos de color floral en un amplio rango de 

distribución latitudinal y que estos fenotipos son producto de plasticidad fenotípica.  Sin 

embargo, mantienen la expectativa de que en algunas de las poblaciones la modificación 

del color floral es resultado de procesos adaptativos producto de la selección mediada por 

los polinizadores o por algún efecto selectivo impuesto por el ambiente.  Derivado de 

estudios que consideran que las diferencias en rasgos florales para una especie de planta es 

producto de selección impuesta por polinizadores; la mayoría de los estudios revisados 

consideran que encontrar diferencias significativas entre rasgos florales o en la 
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diversidad/abundancia de polinizadores entre poblaciones es suficiente evidencia para 

considerar que la variación de los rasgos florales es producto de procesos de adaptación 

local.  Por lo tanto, es necesario impulsar estudios que incluyan la comparación de rasgos 

florales entre condiciones naturales y condiciones controladas que permita determinar con 

mayor precisión si las diferencias de rasgos florales entre poblaciones de plantas son 

resultado de procesos de selección o de plasticidad fenotípica. 

Polinizadores  

 A pesar que los polinizadores se consideran el agente selectivo más importante en la 

historia evolutiva de las plantas con flores (Faegri and Van Der Pijl 1979).  Los 

polinizadores apenas son considerados en 64 de 117 estudios.  En la mayoría de estos 

estudios se evaluó la preferencia de los polinizadores para el color floral o concentración de 

azúcar en el néctar (26), abundancia de polinizadores (22), y solo 15 estudios realizan 

mediciones en caracteres como la probóscide para esfíngidos/lepidópteros, o la longitud del 

pico en colibríes (1).  En 52 de los estudios revisados se describe que existe una relación 

muy estrecha entre los rasgos florales y los polinizadores disponibles en condiciones de 

campo.  Otros estudios (12) realizaron la captura de polinizadores directamente del campo 

para hacer pruebas de selección en condiciones de laboratorio.  Por otro lado, solo un 

estudio describe un efecto significativo de la diversidad florística disponible sobre el 

tamaño corporal de una especie de esfíngido Macroglossum trochilium y una especie de 

díptero Moegistorhynchus longirostrus, y es el único estudio que considera un efecto de la 

disponibilidad de recursos florales sobre la morfología de los polinizadores (Terblanche 

and Anderson 2010).  Además, en 13 de 64 estudios se consideró algún factor geográfico o 

ambiental como responsable de la variación en la composición de la comunidad de 
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polinizadores; gradientes de altitud (7), temperatura/precipitación (2), latitud (3), recursos 

florísticos (1).  Sin embargo, ninguno de los estudios resultado de nuestra búsqueda 

considera el acoplamiento entre los rasgos florales reproductivos a través de las diferentes 

poblaciones de estudio y la capacidad de los visitantes florales como polinizadores, ya que 

en la mayoría de los estudios se considera al principio del visitante más frecuente como 

sinónimo de polinizador. 

Conclusiones 

Nuestra revisión muestra que el estudio de la variación de rasgos florales entre poblaciones 

es un componente importante de la evolución floral que ha sido pobremente estudiado.  

Nuestra revisión también muestra que existe un sesgo al estudio de plantas con flores con 

antesis diurna, con distribución en zonas extra tropicales y un sistema reproductivo 

autocompatible.  Además, pocos estudios han considerado características del medio 

ambiente como la temperatura o la precipitación derivadas de las condiciones geográficas.  

Entre las condiciones geográficas mejor representas está la altitud, y se ha demostrado que 

la combinación de estrés hídrico, luminosidad y temperatura en función de la altitud tienen 

consecuencias en el tamaño, color y cantidad de flores que las plantas producen (Totland 

and Matthews 1998, Arista et al. 2013, Peterson et al. 2015, Ferreiro et al. 2015).  Por otro 

lado, la composición de polinizadores en diferentes rangos de altitud es demostrado en 

pocos estudios, y se considera que los cambios en las condiciones climáticas y de recursos 

vegetales disponibles son los responsables de cambios en la composición de las 

comunidades de especies de polinizadores (Herrera 1983, Galen 1999, Harder and Aizen 

2010).  Las condiciones ambientales en diferentes altitudes también han sugerido que 

afectan el tamaño de algunas especies de polinizadores, particularmente especies de polillas 
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y dípteros (Terblanche and Anderson 2010).  La mayoría de los estudios consideran que la 

altitud es un factor geográfico determinante en el establecimiento de diferencias fenotípicas 

florales, mientras que la distancia geográfica entre poblaciones no siempre tiene resultados 

significativos.  Por otro lado, la influencia de las características florales como el tamaño o 

las recompensas florales sobre el fenotipo de los polinizadores es pobremente considerado, 

ya que solo un estudio demuestra que las diferencias en la diversidad floral, concentración 

de azúcar en el néctar y el tamaño floral tienen un efecto selectivo sobre el tamaño de las 

especies de polinizadores (Terblanche and Anderson 2010).   

Las estrategias reproductivas en plantas son parte fundamental de la evolución de las 

plantas con flores, ya que permiten maximizar el exocruzamiento e incrementar la variación 

genética en las diferentes poblaciones de plantas (Epperson et al. 1986, Ferrer and Good-

Avila 2007, Kubota and Ohara 2009).  El hermafroditismo y la autocompatibilidad son las 

condiciones reproductivas más comunes en la naturaleza y es posible que sea la razón por 

la cual la mayoría de los estudios se realizan en plantas con flores hermafroditas 

autocompatibles.  Los pocos estudios que analizan la variación de la autoincompatibilidad 

en diferentes especies de plantas sugieren que la variación de esta estrategia reproductiva 

puede ir desde poblaciones meramente autoincompatibles hasta poblaciones que se 

autopolinizan.  Esta variación en la autoincompatibilidad es resultado eventos selectivos 

mediados por la disponibilidad y eficiencia en el transporte de polen de los polinizadores 

disponibles en cada población (Fishman and Wyatt 1999, Herlihy and Eckert 2005, Kubota 

and Ohara 2009, Suetsugu 2013, Millner et al. 2015).  Por otro lado, pocos estudios 

consideran la variación de las proporciones sexuales en especies de plantas dioicas, 

ginodioicas o con heterostilia.  En estos pocos estudios se considera que la selección 
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mediada por los polinizadores disponibles en cada población es la responsable de 

diferencias en las proporciones sexuales o la perdida de morfotipos en plantas con 

heterostilia.  Sin embargo en estos estudios no se analiza la abundancia de polinizadores, ni 

el efecto de las condiciones ambientales sobre los fenotipos florales (Hodgins and Barrett 

2006, Barrett et al. 2009, Costa et al. 2015).  Por otro lado, la mayoría de los estudios que 

evalúan la variación fenotípica floral entre poblaciones de plantas generalmente no 

comparan entre rasgos florales observados en condiciones naturales y condiciones 

controladas.  Esto sugiere la posibilidad que muchas de las diferencias reportadas sean 

resultado de plasticidad fenotípica y no de procesos de adaptación.  Esta falta de evidencia 

le resta valor al proceso de adaptación local como un mecanismo importante en la 

evolución de los rasgos florales y su relación con las especies de polinizadores (Fernández-

Concha et al. 2009, Breitkopf et al. 2013, Sun et al. 2014, Chartier et al. 2014, Wanderley 

et al. 2016).  Por lo tanto, es indispensable que en estudios futuros incluyan evidencia 

experimental que las diferencias fenotípicas florales o de los polinizadores se deben a 

procesos adaptativos.   

Nuestra revisión de la literatura señala que es indispensable considerar la variación de las 

condiciones bióticas y abióticas en la distribución de las especies de plantas y sus 

polinizadores, ya que contribuyen de manera importante en la diversificación de las plantas 

con flores y la evolución de las interacciones planta-polinizador.  Especialmente cuando la 

evidencia disponible en la literatura sugiere que los procesos de adaptación local son 

fundamentales en el aislamiento reproductivo, cambios en la expresión sexual de especies 

dioicas, y cambios en la disponibilidad de morfos florales en especies de plantas con 

heterostilia.  Finalmente, nuestra revisión señala que la evidencia en la literatura apoya la 
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teoría del Mosaico geográfico de coevolución propuesta por Thompson (1994) donde las 

condiciones geográficas ofrecen un mosaico de posibilidades selectivas que favorecen la 

evolución de las especies.  Por lo tanto, un mayor conocimiento de las causas de la 

variación de rasgos en flores y en polinizadores en la distribución natural de las especies de 

plantas y animales permitirá entender los procesos microevolutivos que promueven la 

diversificación de las plantas con flores en cortos periodos de tiempo.
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Fig. 1. Total, de estudios resultado de la búsqueda en el ISI web of Knowledge. Se muestra 
el total de estudios. Estudios que no cubren las comparaciones establecidas para esta 
revisión. Se muestra el número de estudios que incluyen comparaciones entre una o 
múltiples poblaciones.  

Fig 2. Se muestra el porcentaje de estudios realizados en diferentes regiones geográficas 
que incluyen comparaciones entre rasgos florales en la distribución de diferentes 
especies de estudio. 

Fig 3. Se muestra el porcentaje de estudios dirigidos a rasgos florales particulares A/R 
(Atracción/Reproductivos), A/E (Atracción/Ecológicos), R/E 
(Reproductivos/Ecológicos). 
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RESUMEN 

 Las interacciones entre plantas y animales han favorecido la diversidad de rasgos 

florales en las especies de angiospermas. La evidencia indica que los polinizadores más 

frecuentes y efectivos son la mayor fuerza selectiva que favorece distintos fenotipos 

florales, y se ha sugerido que la variación de los rasgos florales en la distribución 

geográfica de las angiospermas se debe principalmente a diferencias en la composición de 

la comunidad local de polinizadores. Por otro lado, las condiciones ambientales también 

pueden ser agentes selectivos que pueden favorecer la selección o la expresión de diferentes 

fenotipos florales dependiendo de las condiciones ambientales disponibles en la 

distribución geográfica de las especies de plantas.  En este estudio, analizamos la variación 

de los rasgos florales de un conjunto de especies de plantas del género Ipomoea (Subgen. 

Quamoclit) que son cercanas filogenéticamente y que han divergido en sistema 

reproductivo, tipo de polinizador (abejas, polillas, colibríes y murciélagos) y tiempo de 

antesis (diurna/nocturna). Comparamos si los rasgos florales entre poblaciones difieren en 

tamaño, configuración de correlaciones entre rasgos, magnitud de integración fenotípica y 

color floral. Además, analizamos experimentalmente si las diferencias fenotípicas florales 

observadas en condiciones naturales son resultado de plasticidad fenotípica o selección 

natural y calculamos la heredabilidad de los rasgos florales para cada población.  Nuestros 

resultados muestran que los rasgos florales de todas las especies de Ipomoea tienen poca 

variación dentro de las poblaciones y difieren significativamente de tamaño entre 

poblaciones. El tamaño de los rasgos y el color floral en especies como I. hederifolia e I. 

neei fue mayor en poblaciones localizadas a baja altitud y con menor precipitación; en el 

resto de las especies de estudio las correlaciones entre rasgos florales y variables 

geográficas o ambientales tuvieron magnitud pequeña o no fueron significativas.  Por otro 
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lado, las especies de Ipomoea con antesis nocturna tuvieron flores menos integradas que 

especies con antesis diurna.  Nuestros resultados también muestran que las flores de las 

especies de Ipomoea están formadas por módulos funcionales en eficiencia 

donación/transporte de polen y de atracción/restricción de polinizadores.  En algunas 

poblaciones de especies autocompatibles la integración de rasgos de atracción/restricción 

de polinizadores fue mayor que los rasgos de eficiencia en la donación/recepción de polen.  

Finalmente, nuestros resultados muestran que las diferencias de tamaño, color floral, 

patrones de correlación entre rasgos y magnitudes de integración entre poblaciones son 

resultado de procesos de selección natural y no de plasticidad fenotípica.  Ya que el estado 

de los caracteres florales en condiciones naturales fue conservado en plantas cultivadas en 

condiciones controladas y esta similitud entre fenotipos es resultado de altos valores de 

heredabilidad.  Por lo tanto, nuestros resultados apoyan la teoría del mosaico geográfico de 

coevolución propuesto por John Thompson (1994), en la que se considera que la 

distribución geográfica de las especies de plantas ofrece un mosaico de condiciones 

selectivas que favorecen la evolución de las especies. 
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1. INTRODUCCION 

La interacciones entre plantas y animales son mecanismos que han favorecido la 

diversificación de las angiospermas (van der Niet and Johnson 2012, van der Niet et al. 

2014). Una de las interacciones planta-animal más importantes es la polinización que 

favorece la reproducción sexual de las plantas y beneficia a los polinizadores mediante 

recompensas como el néctar, polen o esencias (Fenster et al. 2004, Armbruster and 

Muchhala 2009, Mayer et al. 2011, Schiestl et al. 2011).  Los polinizadores más frecuentes 

y efectivos son considerados los mayores agentes selectivos de los rasgos florales en 

angiospermas (Stebbins 1970). Esta estrecha relación entre plantas y polinizadores ha 

llevado a la postulación de hipótesis como los síndromes de polinización que sugiere que  

los polinizadores son los responsables de la diversidad de fenotipos florales y de la 

convergencia entre rasgos florales de plantas que comparten el tipo de polinizador 

(Síndromes de polinización) (Armbruster et al. 2000, Fenster et al. 2004, Martén-Rodríguez 

et al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2014, Ashworth et al. 2015, de Santiago‐Hernández et al. 

2019). Por lo que cambios en la riqueza y abundancia en la comunidad de polinizadores 

efectivos entre poblaciones de una especie de planta pueden favorecer la divergencia del 

tamaño de los rasgos florales o la calidad y/o cantidad de recompensas como el néctar, 

polen o esencias (Herrera et al. 2006, 2008, 2015, Pérez-Barrales et al. 2007, Anderson and 

Johnson 2008, Medel et al. 2009, Schiestl et al. 2014). Sin embargo, la variación observada 

de los rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de plantas también puede 

ser resultado de plasticidad fenotípica o procesos adaptativos que ocurren como respuesta a 

condiciones ambientales de temperatura, humedad, luminosidad u otras interacciones 

bióticas como la herbivoría (Sánchez-Lafuente et al. 2005, Herrera et al. 2006, Medel et al. 
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2009, Sapir and Scott Armbruster 2010, Caruso et al. 2019, Sapir et al. 2019). Por lo tanto, 

la distribución geográfica de las especies de plantas ofrece un mosaico de condiciones 

selectivas tanto bióticas como abióticas que pueden estar favoreciendo la evolución de los 

rasgos florales en múltiples direcciones (Thompson 1994)   

Las flores en angiospermas son unidades complejas compuestas por diferentes 

verticilos como la corola, el androceo y el gineceo que se desarrollan a corta distancia.  El 

desarrollo cercano entre verticilos florales favorece correlaciones genéticas, limitaciones de 

desarrollo o relaciones funcionales como la recepción/donación de polen o la atracción de 

polinizadores (Berg 1960, Cheverud 1982, 1984, 1996, Herrera 2001, Armbruster et al. 

2004, Pavlicev et al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2011, Klingenberg 2014, Smith 2015). 

Estas relaciones favorecen diferentes magnitudes de correlación entre verticilos florales que 

son reguladas por procesos de selección natural o vínculos de desarrollo (Berg 1960).  Para 

analizar la complejidad floral en un contexto evolutivo, se ha sugerido que estimar la 

magnitud de integración de los rasgos fenotípicos florales permite cuantificar el grado en el 

que los verticilos florales están relacionados (magnitud) y permite determinar el arreglo de 

las relaciones entre verticilos florales (patrones de correlación) (Berg 1960, Pigliucci 2003, 

Armbruster et al. 2004).  Por lo tanto, estimar la magnitud de la integración fenotípica floral 

permite analizar el efecto de eventos históricos, fisiológicos, de desarrollo y fuentes 

adaptativas de variación ocurridos en la historia evolutiva de las especies de plantas (Rosas-

Guerrero et al. 2011, Armbruster et al. 2014). 

La magnitud de la integración fenotípica y los patrones de correlación entre rasgos 

florales dependen del nivel de especialización de la interacción entre las especies de plantas 

y sus polinizadores (Herrera 1988b, Herrera et al. 2002, Medel et al. 2009).  Por ejemplo, 

especies de plantas con rasgos florales asociados a una polinización especializada (p. ej., 
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flores con simetría bilateral o tubos florales largos) tienen menor variación de rasgos 

florales y una mayor magnitud de integración floral que aquellas especies de plantas con 

polinización más generalista (p.ej., flores con simetría radial o tubos florales cortos) 

(Herrera 1988a, Fenster 1991, Armbruster et al. 1999, Wolfe and Krstolic 1999, Herrera et 

al. 2002, Ushimaru et al. 2005, Meng et al. 2008, Armbruster and Muchhala 2009, Medel et 

al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2011, Gomez et al. 2014). Otros estudios han sugerido que 

las especies de plantas con un sistema reproductivo autocompatible tienen mayor magnitud 

de integración floral que especies de plantas autoincompatibles (Berg 1960, Fenster 1991, 

Armbruster et al. 1999, Anderson and Busch 2006, Pérez et al. 2007a, Rosas-Guerrero et al. 

2011, Fornoni et al. 2016).  Esto se debe a que la autopolinización en plantas 

autocompatibles puede relajar el efecto selectivo de los polinizadores, manteniendo 

correlaciones entre rasgos poco relacionados (Pérez et al. 2007a, Rosas-Guerrero et al. 

2011, Jiménez-Lobato and Núñez-Farfán 2012).  En especies de plantas autoincompatibles 

la evidencia indica que la selección impuesta por los polinizadores minimiza la magnitud 

de integración fenotípica, ya que la selección ocurre principalmente sobre rasgos asociados 

a la donación/recepción de polen (Armbruster and Schwaegerle 1996, Rosas-Guerrero et al. 

2011).  Por otro lado, pocos estudios han incluido el análisis del color floral en la 

estimación de la integración fenotípica, a pesar de ser uno de los rasgos florales más 

importantes en la atracción de polinizadores (Smith 2015). La poca evidencia indica que el 

color floral puede estar correlacionado con el tamaño de la corola (Bradshaw et al. 1998, 

Hodges et al. 2002, Brothers et al. 2013, Wessinger et al. 2014) o la longitud de los rasgos 

reproductivos masculinos, femeninos o ambos (Bradshaw et al. 1998, Brothers et al. 2013, 

Wessinger et al. 2014); mientras que en otros estudios no se han encontrado correlaciones 

entre el color floral y otros rasgos florales (Galliot et al. 2006, Hall et al. 2006). 
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Otros estudios han analizado la variación de rasgos florales, la configuración de 

correlación entre rasgos y la magnitud de integración fenotípica floral en la distribución 

geográfica de las especies de plantas.  La poca evidencia indica que las flores de distintas 

poblaciones pueden diferir en tamaño, color, forma y magnitud de integración fenotípica.  

Estas diferencias ocurren como resultado de procesos históricos (Maubecin et al. 2016), 

diferencias en la intensidad de interacciones bióticas como la polinización o la herbivoría 

(Gómez and Zamora 2006, Pérez-Barrales et al. 2007, Jiménez-Lobato and Núñez-Farfán 

2012) o diferentes condiciones ambientales resultado de diferencias altitudinales (Totland 

2001). Otros estudios han descrito que no hay correlaciones significativas entre la variación 

de los rasgos florales y condiciones bióticas o abióticas de las poblaciones analizadas (Ellis 

and Johnson 2009).  En la mayoría de estos estudios el análisis de la variación de rasgos 

florales y la variación de la integración fenotípica floral se ha realizado principalmente en 

una especie de planta o especies de plantas con polinización diurna que son polinizadas por 

especies de abejas o colibríes. Además, muy pocos estudios han analizado de forma la 

relación del color floral con otros rasgos florales y su variación entre poblaciones de una 

especie de planta (p.ej. Ellis and Johnson 2009). A la fecha hay pocos estudios que hayan 

analizado en un contexto geográfico la variación de los rasgos florales y la magnitud de la 

integración fenotípica en especies de plantas relacionadas filogenéticamente que han 

divergido en sistema reproductivo y tipo de polinizador. Por lo tanto, es importante analizar 

la variación de rasgos florales y la magnitud de integración fenotípica en grupos de especies 

de plantas relacionadas filogenéticamente que han divergido en tipo de polinizador, sistema 

reproductivo y tiempo de antesis floral. 
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En este estudio seleccionamos especies de Ipomoea que son cercanas 

filogenéticamente que comparten sitios de distribución y que han divergido en tipo de 

polinizador y antesis floral.  Analizamos si hay diferencias en la estructura de correlaciones 

entre rasgos, en la magnitud de integración fenotípica floral y si los rasgos florales difieren 

entre poblaciones de las especies de plantas.  También analizamos si la variación de los 

rasgos florales está relacionada con el sistema reproductivo 

(autocompatible/autoincompatible), el momento de antesis (diurno/nocturno) y condiciones 

ambientales de las poblaciones de estudio.  Además, pusimos a prueba si las diferencias 

observadas en condiciones naturales son resultado de plasticidad fenotípica o selección 

natural y analizamos la magnitud de heredabilidad de los rasgos florales entre poblaciones.  

Seleccionamos especies del género Ipomoea (Convolvulaceae) como nuestro sistema 

modelo.  Este género de plantas es uno de los más diversos en México con 90 especies 

aproximadamente (McDonald 1991, Miller et al. 2004).  Las especies seleccionadas 

incluyeron todos los síndromes de polinización descritos para el género Ipomoea (Rosas-

Guerrero et al. 2011, 2014, de Santiago‐Hernández et al. 2019) y pertenecen al subgénero 

monofilético Quamoclit cuyo centro de origen es México (McDonald 1991, Miller et al. 

1999, 2002, Manos et al. 2001, Eserman et al. 2014).  Por lo tanto, este es un sistema ideal 

para evaluar la variación de rasgos florales en un contexto geográfico en especies de plantas 

filogenéticamente relacionadas que han divergido en el tipo de polinización y sistema 

reproductivo. En este estudio también incluimos el análisis cuantitativo del color floral que 

es una variable poco considerada en la literatura y que es fundamental en la atracción de 

polinizadores. Cultivamos plantas de cada población de cada especie de Ipomoea en 

condiciones controladas de invernadero para determinar si las diferencias observadas en 

condiciones naturales se deben a plasticidad fenotípica o procesos de adaptación local.  
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Esperamos que los rasgos florales, la magnitud de integración y los patrones de correlación 

difieran significativamente entre poblaciones para cada especie de Ipomoea.  Esperamos 

mayor integración fenotípica en rasgos florales reproductivos que en rasgos ligados a la 

atracción de polinizadores. También esperamos que las especies con polinización 

especializada o con un sistema reproductivo autoincompatible tengan una menor variación 

de rasgos florales y una menor magnitud de integración floral que especies con polinización 

más generalista o autocompatibles. También esperamos que las diferencias fenotípicas 

florales observadas en condiciones naturales se conserven entre flores de plantas de cada 

población cultivadas en condiciones controladas. Finalmente, esperamos mayor 

heredabilidad en rasgos florales asociados a la donación/recepción de polen que en rasgos 

asociados a la atracción de polinizadores. 

2. Materiales y Métodos 

2.1 Especies de estudio 

Seleccionamos seis especies del género Ipomoea que pertenecen al subgénero 

monofilético Quamoclit (McDonald 1991, Miller et al. 1999).  Las especies seleccionadas 

tienen diferentes síndromes florales (Tabla 1).  Todas las especies de Ipomoea tienen 

amplia distribución en México a excepción de I. chamelana que es una especie endémica 

con distribución restringida a la costa de Jalisco, México (Fig. 1).  Las especies fueron 

seleccionadas por su cercanía filogenética (Apéndice S1: Fig. S1) (Miller et al. 1999) y 

fenología floral (de Santiago‐Hernández et al. 2019). Todas las especies seleccionadas 

tienen un sistema reproductivo autocompatible a excepción de I. ampullacea e I. neei que 

son autoincompatibles (Mcdonald et al. 2011) (Tabla 1). 
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Tabla 1.  Rasgos florales de las especies de Ipomoea seleccionadas.  Todas las especies tienen flores con simetría radial y ofrecen 
néctar como recompensa para atraer a los polinizadores.  Forma: C-Campana, T-Tubular; Tamaño M- Medio (15-30 mm), G-Grande 
(30-60 mm), P-pequeño (>60 mm), Guías de néctar: A-Ausentes, P-Presentes, Órganos sexuales: E-Exertos, I-Insertos, Aroma: I-
Imperceptible, F-Fuerte, D-Débil; Compatibilidad: C- Autocompatible, I-Autoincompatible. Polinizadores efectivos (de 
Santiago‐Hernández et al. 2019). 
 
Especie de Ipomoea Color Forma Tamaño Guías de 

néctar 
Órganos 
sexuales 

 Aroma Compati
bilidad 

Antesis Polinizadores  

Ipomoea alba Blanco T P A E  D C Nocturna Polilla 

Ipomoea ampullacea Blanco C P A E  F I Nocturna Murciélago 
Ipomoea chamelana Amarillo C M A I  I C Diurna Abeja 
Ipomoea coccinea  Rojo, amarillo T G P E  I C Diurna Colibrí 
Ipomoea hederifolia Rojo T G A E  I C Diurna Colibrí/mariposa 
Ipomoea neei Rojo oscuro y 

amarillo 
C/T G A E  I I Nocturna Murciélago/colibrí 
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2.2 Área de estudio 

Para seleccionar las poblaciones de estudio, realizamos una búsqueda de la 

distribución geográfica de todas las especies seleccionadas en herbarios y bases de datos 

electrónicas como: The Plant List, Herbario Nacional de México “MEXU” (Universidad 

Nacional Autónoma de México, UNAM), Herbario “XAL” (Instituto de Ecología A.C.), 

Tropicos, Global of biodiversity Heritage Library, JSTOR plant Science, The New York 

Botanical Garden Virtual Herbarium. También incluimos registros de observaciones de la 

plataforma “Naturalista” (Comisión Nacional para el Conocimiento y uso de la 

Biodiversidad, CONABIO).  Seleccionamos las poblaciones en función de la accesibilidad 

a los sitios y los registros más recientes. Seleccionamos poblaciones cuya cobertura vegetal 

natural fuese amplia y que cubrieran la mayor parte de la distribución geográfica de las 

especies de Ipomoea en México (fig. 1) (Apéndice S1: Tabla S1). Con la información 

fenológica se determinó que todas las especies seleccionadas tienen un periodo de floración 

de agosto a mayo (Chemás-Jaramillo and Bullock 2002, Wolfe and Sowell 2006, Carranza 

2008, de Santiago‐Hernández et al. 2019).  Durante agosto del 2014 a junio del 2015 

realizamos salidas a campo para la recolección de datos. Para determinar si las condiciones 

ambientales de precipitación y temperatura de las poblaciones de estudio está relacionada 

con la variación de los rasgos florales, obtuvimos las normales climatológicas de 

temperatura y precipitación media anual disponibles en el Servicio Meteorológico Nacional 

(SMN) (“Servicio Meteorológico Nacional” 2020).  
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Fig. 1. Poblaciones seleccionadas para cada especie de Ipomoea. Cada mapa incluye nombre e imagen de la 
especie de Ipomoea. Abajo la lista de las poblaciones con su Id correspondiente.  
 

2.3 Medición de rasgos florales 

Para determinar si los rasgos florales de cada especie de Ipomoea difieren en 

tamaño y magnitud de integración floral entre poblaciones, seleccionamos 30 individuos al 

azar en cada población seleccionada.  Seleccionamos 10 flores de cada individuo y 

I. chamelana I. alba 

I. ampullacea I. neei 

I. coccinea I. hederifolia 
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medimos los rasgos florales in situ (fig. 2).  Cada rasgo floral fue medido utilizando un 

Vernier digital (Mitutoyo Corp., Kawasaki, Japan).  Las medidas incluyeron: Diámetro de 

la Corola (DC), longitud de la corola (LC), Diámetro del tubo floral (DG), Longitud del 

tubo (LT), Longitud del pistilo (LP) y Estambres ordenados de mayor a menor tamaño (S1, 

S2, S3, S4 y S5) (fig. 2).  Con el rasgo LP y el promedio de la longitud de los estambres 

(S1-S5) calculamos la distancia estigma-antera, ya que se ha sugerido que esta distancia 

tiene un vínculo muy estrecho con la eficiencia de polinización y determina el grado de 

autopolinización en especies de plantas con flores hermafroditas autocompatibles (Wilson 

1995, Anderson and Johnson 2008).  Para cuantificar la magnitud de variación de los rasgos 

florales dentro de las poblaciones calculamos el coeficiente de variación para cada rasgo 

floral mediante Proc means en el software estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 2014). 

Para probar si los rasgos florales difieren en tamaño entre poblaciones, utilizamos un 

modelo lineal generalizado mixto (Proc Glimmix) (SAS Institute Inc 2014), uno para cada 

variable floral medida.  Cada rasgo floral y la población se utilizaron como factores fijos y 

la flor por individuo como factor aleatorio.  Para cada análisis se utilizó una distribución 

normal y la función asociada Identity.  Para obtener los medios mínimos cuadrados en la 

escala original utilizamos la opción “Ilink” en el estado LSmeans.   

Para determinar si el color floral difiere entre poblaciones, realizamos mediciones 

de color utilizando un Espectrofotómetro Unispec-SC (190-730 UV-VIS).  Se utilizó una 

fuente lumínica de halógeno al 90% (sugerencia del fabricante) con un clip estándar con 

ángulo de incidencia de 45° y se excluyó la luz del ambiente.  Las lecturas de color se 

tomaron en cada flor de la que se obtuvieron las medidas morfométricas.  Obtuvimos 

mediciones de color en tres sitios de la corola: Pétalos (CC), Tubo Floral (CT) y guías de 
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néctar (NG) (fig. 1c).  Para mejorar la precisión de las mediciones de color, el 

espectrofotómetro fue programado para obtener tres mediciones que fueron promediadas 

automáticamente. Cada medición de color fue transformada a la escala de valores 

triestimulares del sistema colorimétrico CIELab (Cie 2004).  Este sistema define el color en 

tres coordenadas L, a y b, donde L mide la luminosidad y varia de 0 (negro) hasta 100 

(blanco); a que va de -110 hasta 110, donde los valores negativos corresponden al color 

verde y los positivos al rojo; b tiene valores que van de -110 hasta 110, los valores 

negativos representan el color azul y los valores positivos representan al color amarillo.  

Estas variables en conjunto (L, a y b) son coordenadas que representan un espacio 

tridimensional donde los colores cambian cuantitativamente, facilita la interpretación de los 

datos y pueden ser representadas en una escala visual de color (Tzeng and Berns 2005, 

Schanda 2007).  Para transformar el espectro electromagnético al sistema colorimétrico 

CIELab utilizamos el paquete “pavo” en R Project (Maia et al. 2013) (fig. 5).  Utilizamos el 

promedio de los valores L, a y b de las flores de cada individuo como valor único. Con los 

valores promedio de los individuos se obtuvo la media poblacional de L, a y b.  Con la 

media poblacional de las variables L, a y b calculamos un valor de disimilitud “ΔE”. 

Obtuvimos los valores de ΔE mediante la fórmula: ΔE = ((L1-L2)2+ (a1-a2)2+(b1-b2)2)1/2; 

donde L1, a1, y b1 representan valores CIELab de la población 1 y L2, a2, y b2 representan 

los valores de la población 2.  Valores ΔE menores a 2 son considerados iguales.  Con los 

valores de ΔE construimos una matriz de disimilitud que fue analizada mediante un análisis 

MDS (Multidimensional scaling) (Proc MDS) (SAS Institute Inc 2014).  Debido a que los 

valores ΔE son medidas de distancia euclidiana absoluta utilizamos la función “Absolute”.  

El análisis se realizó para todos los sitios donde se realizaron mediciones de color: Pétalos 
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(Lc, ac y bc), Tubo Floral (Lt, at y bt) y guías de néctar (LNG, aNG y bNG).  Todos los 

análisis fueron realizados en el paquete estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 2014).   

Para determinar el grado de similitud del conjunto de todos los rasgos florales entre 

poblaciones de cada especie de Ipomoea utilizamos un análisis de escalamiento 

multidimensional (MDS). Construimos una matriz de datos donde indicamos al modelo 

mediante una variable ID que cada observación de cada variable corresponde a un único 

individuo dentro de cada población.  Con esta matriz de datos construimos una matriz de 

distancia con el Proc Distance y la analizamos con el Proc MDS utilizando la función 

“absolute” en el software estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 2014). 

  

Fig. 2. a) Mediciones tomadas para cada flor en las especies de Ipomoea seleccionadas: 
Diámetro de la Corola (DC), longitud de la corola (LC), Diámetro del tubo floral (DG), 
Longitud del tubo floral (LT). b) Mediciones órganos reproductivos: Longitud del Estilo 
(LP), Estambres (S1, S2, S3, S4, S5). c) Mediciones del color floral: Color de la Corola 
(CC), Tubo Floral (CT) y guías de néctar (NG). 

 

2.4 Integración floral  
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Para calcular el índice de integración floral utilizamos la varianza de los autovalores 

de una matriz de correlación obtenida mediante un análisis de componentes principales 

(Wagner 1984, Cheverud et al. 1989).  Calculamos la magnitud de integración fenotípica 

para cada población de cada especie de Ipomoea. Calculamos un índice de integración total 

que incluyó todos los rasgos florales medidos (DC, LC, LT, DT, S1-S5, LP, Lc, ac, bc, Lt, 

at, bt, LNG, aNG y bNG).  Para determinar si hay diferencias en la magnitud de integración 

entre rasgos asociados funcionalmente, calculamos un índice de integración para rasgos 

florales relacionados a la eficiencia en la recepción/donación de polen (LT, S1-S5 y LP) y 

un índice de integración para rasgos asociados con la atracción/restricción de polinizadores 

(DC, LC, LT, DT, Lc, ac, bc, Lt, at, bt, LNG, aNG y bNG.  Debido a que las poblaciones 

de estudio difieren en tamaño de muestra, calculamos un índice de integración corregido 

que esta expresado como el porcentaje del máximo valor posible (Wagner 1984, Pérez-

Barrales et al. 2007).  Para calcular los índices de integración utilizamos el paquete 

PHENIX v1.3.1 (Torices and Muñoz-Pajares 2015) en el paquete estadístico R-package (R 

Core Team 2016).  Para determinar la similitud entre índices de integración de las 

poblaciones de Ipomoea, utilizamos un análisis de escalamiento multidimensional (MDS).  

Construimos una matriz de distancia con el índice de integración de atracción/restricción de 

polinizadores y el índice de eficiencia en la recepción/donación de polen. La matriz de 

distancia fue construida con el Proc Distance y fue analizada con el Proc MDS utilizando la 

función “absolute” ambos implementados en el paquete estadístico SAS 9.4 (SAS Institute 

Inc 2014). 

2.5 Correlación entre rasgos florales, índices de integración floral y variables 
geográficas y ambientales 
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Para determinar la magnitud de correlación entre rasgos florales; rasgos florales y 

variables geográficas longitud, latitud y altitud; rasgos florales y condiciones ambientales 

(precipitación media anual y temperatura media anual) y entre los índices de integración 

(total, rasgos de eficiencia en la recepción/donación de polen y de atracción/restricción de 

polinizadores) y variables geográficas y ambientales realizamos un análisis de correlación 

de Pearson (Proc Corr) utilizando el valor promedio de cada rasgo floral de cada individuo 

y el índice de integración para cada especie de Ipomoea en el software estadístico SAS 9.4 

(SAS Institute Inc 2014).  

2.6 Analisis de igualdad de matrices de covarianza y correlación 

Para probar si hay diferencias en la estructura de las matrices de correlación y 

covarianza de los rasgos florales entre poblaciones realizamos un análisis de igualdad de 

matrices de correlación y covarianza implementado en el Proc Glimmix en el paquete 

estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 2014). Construimos una matriz de datos donde 

indicamos al modelo mediante una variable ID que cada observación de cada variable 

corresponde a un único individuo dentro de cada población.  Utilizamos todos los rasgos 

florales medidos (DC, LC, LT, DT, S1-S5, LP, Lc, ac, bc, Lt, at, bt, LNG, aNG y bNG) y la 

población como efectos fijos y al individuo por población como efecto aleatorio.  

2.7 Cultivo en invernadero y heredabilidad de rasgos florales 

Para determinar si las diferencias de los rasgos florales observadas en condiciones 

naturales son producto de plasticidad fenotípica o selección natural, colectamos semillas de 

cada individuo en cada población de cada especie de Ipomoea y geminamos 20 semillas de 

cada individuo.  Para Ipomoea chamelana, I. hederifolia e I. coccinea las semillas fueron 
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hidratadas por ocho horas y se colocaron en una germinadora a 30° C y 12 horas de luz.  

Posterior a la germinación de las semillas, las plántulas fueron trasplantadas a un 

invernadero.  Para I. ampullacea, I. neei e I. alba las semillas fueron sembradas 

directamente en el sustrato.  El sustrato fue una mezcla de 30% de arena y 70% de “peat 

moss” comercial “Premier”.  Las plántulas se dejaron desarrollar hasta edad adulta y 

producción de flores.  Se tomaron mediciones de los rasgos florales usando el mismo 

método para medir flores en condiciones naturales (véase morfometría y fig. 2).  Para 

determinar si hay diferencias entre los rasgos florales medidos en condiciones naturales y 

rasgos medidos en condiciones de invernadero, utilizamos un modelo lineal generalizado 

mixto (Proc Glimmix) (SAS Institute Inc 2014), uno para cada variable floral medida.  El 

modelo incluyó cada rasgo floral y a la población por tratamiento (Campo/Invernadero) 

como factores fijos y la flor por individuo como factor aleatorio.  Para cada análisis se 

utilizó una distribución normal y la función asociada Identity. Para obtener los medios 

mínimos cuadrados en la escala original utilizamos la opción “Ilink” en el estado LSmeans. 

Todos los análisis fueron realizados en el paquete estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 

2014).   

Para calcular la magnitud de heredabilidad (h2) de los rasgos florales utilizamos el 

método de regresión padre-descendencia (Falconer and Mackay 1989). Calculamos el 

coeficiente de regresión (bop) que es igual al valor de heredabilidad en sentido estricto (h2) 

mediante la siguiente ecuación bop= COV”OP”/VAR”P” =h2, donde bop es el coeficiente de 

regresión, COV”OP” es la covarianza entre los hijos y padres, VAR”P” es la varianza de los 

padres y h2 es la magnitud de heredabilidad. En esta ecuación se considera que COV”OP” es 

igual a la varianza genética aditiva y VAR”P” es la varianza fenotípica (Falconer and 
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Mackay 1989, Roff 1997). Calculamos la heredabilidad de cada rasgo floral para cada 

población mediante un análisis de regresión lineal (Proc Mixed), utilizamos el valor del 

rasgo de la decendencia como variable dependiente y el valor del rasgo de los padres como 

variable independiente (Stroup et al. 2018). Todos los análisis se realizaron en el software 

estadístico SAS 9.4 (SAS Institute Inc 2014).   

3. RESULTADOS 

 Medimos un total de 13,501 flores en condiciones naturales: 2696 flores de Ipomoea 

alba, 465 I. ampullacea, 600 I. chamelana, 2100 I. coccinea, 4460 I. hederifolia y 3180 de 

I. neei.  Nuestros resultados mostraron que los rasgos florales DC, LC, LT, DT, S1-S5 y LP 

tuvieron coeficientes de variación (CV) menores al 10% en todas las poblaciones de las 

especies I. chamelana, I. alba, I. ampullacea e I. neei, a excepción del rasgo DC en ocho 

poblaciones de I. alba (Apéndice S2: Tabla S1). En I. hederifolia todos los rasgos florales 

tuvieron CV mayores al 10% y esta magnitud varió para el mismo rasgo floral entre 

poblaciones.  Los rasgos LC y LT tuvieron CV entre el 10 y el 18% entre poblaciones; DC, 

DT y S1-S5 entre el 10 y el 36% y el rasgo LP tuvo CV entre el 13 y el 36%.  Por otro lado, 

los CV de las variables de color L, a y b fueron menores al 2% para la corola, tubo floral y 

guías de néctar en cada población de las especies con flores de tonos rojos I. hederifolia, I. 

coccinea e I. neei.  En especies con flores blancas como I. alba e I. ampullacea la variable 

L tuvo CV menor al 1% en todas las poblaciones. Para ambas especies, la variable a tuvo 

CV menores al 12% en la corola, tubo floral y guías de néctar; para las mismas estructuras 

la variable b tuvo CV menores al 20% en I. alba y menores al 7% en I. ampullacea (Para 

más detalles véase Apéndice S2: Tabla S1). 
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El tamaño de los rasgos florales tuvo diferencias significativas de tamaño entre 

poblaciones de cada especie de Ipomoea (Apéndice S2: Tabla S2).  En I. chamelana todos 

los rasgos florales de la población Est fueron de mayor tamaño que los rasgos florales de la 

población Bas y en todos los casos estas diferencias fueron significativas, a excepción de 

los rasgos LT y DC.  En I. alba los rasgos florales LC, LT, DC, S1-S5 y LP tuvieron 

diferencias significativas de tamaño entre poblaciones, donde la población Tapil tuvo los 

rasgos florales de mayor tamaño; en segundo lugar, las poblaciones Cal, Chiet, IsiCha y 

Xpuj; en tercer lugar, las poblaciones Za y Zin; en cuarto lugar, las poblaciones AttA y Jiq 

y finalmente la población LM tuvo los rasgos florales más pequeños.  El rasgo DT en I. 

alba fue de mayor tamaño en la población Zin; en segundo lugar, en las poblaciones LM y 

Za; en tercer lugar, las poblaciones AttA, Cl, IsiCha, Coa, Xpuj y Tapil y finalmente las 

poblaciones Chiet y Jiq tuvieron el DT más pequeño entre todas las poblaciones. Para I. 

ampullacea los rasgos florales LC, LT, DC y DT en las poblaciones Cihu, Cuix, LG y LZ 

tuvieron un tamaño significativamente mayor que las poblaciones Car y Est. Los rasgos 

reproductivos S1-S5 y LP de la población Est tuvieron el tamaño más pequeño entre todas 

las poblaciones de I. ampullacea. En I. neei todos los rasgos florales de la población HC 

tuvieron un tamaño significativamente mayor que en todas las poblaciones analizadas; en 

segundo lugar, la población FS; en tercero las poblaciones Est y Cihu y finalmente las 

poblaciones Aca, Ost, MP y Jiq tuvieron los rasgos florales de menor tamaño con 

diferencias significativas entre ellas y con el resto de las poblaciones.  Para I. coccinea las 

poblaciones Huen y P2 tuvieron los rasgos florales de mayor tamaño, en segundo lugar, las 

poblaciones P1 y Au; en tercer lugar, las poblaciones Xal y SanJa y finalmente la población 

Tes la cual tuvo los rasgos florales más pequeños entre todas las poblaciones. En I. 
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hederifolia la población Za tuvo los rasgos florales de mayor tamaño; en segundo lugar, las 

poblaciones Tiz, P1 y Ham; en tercer lugar, Val y Bcon, finalmente, las poblaciones Ux Ca, 

OcP, As, Est, Cal TyL, ChiC y Chini tuvieron diferencias significativas entre ellas y con el 

resto de las poblaciones y tuvieron los rasgos florales de menor tamaño en ese orden de 

mayor a menor respectivamente. 

La distancia estigma-antera (DAS) no tuvo diferencias significativas entre 

poblaciones de las especies I. chamelana, I. alba, I. ampullacea e I. neei. En I. coccinea, la 

distancia estigma-antera fue mayor en las poblaciones P1, Tes y Au (2 ±0.2 milímetros) que 

en las poblaciones P2, SanJa, Xal y Huen (1.5±0.15 mm), esta diferencia en la distancia 

estigma-antera fue significativa. En I. hederifolia, las poblaciones Ham, Za, Car, Tiz, Bcon 

Ux, P1 y Val tuvieron la mayor distancia estigma antera (3.3±0.2 milímetros) entre todas 

las poblaciones, no tuvieron diferencias significativas entre ellas, pero si fueron diferentes 

con resto de las poblaciones. Así mismo, las poblaciones OcP, Cal, ChiC y Chini no 

tuvieron diferencias significativas entre ellas; tuvieron una distancia estigma-antera entre 2 

y 1.5 mm y fueron significativamente distintas del resto de las poblaciones. Finalmente, las 

poblaciones Est y TyL fueron las poblaciones con la menor distancia estigma-antera (1 ± 

0.2 mm), no tuvieron diferencias significativas entre ellas, pero si fueron significativamente 

distintas del resto de las poblaciones analizadas (Apéndice S2: Tabla S3 y Fig. S1).   

 El color de la corola, tubo y guías de néctar no tuvo diferencias entre 

poblaciones de I. alba e I. ampullacea con flores de color blanco, ni entre las poblaciones 

de I. chamelana con flores amarillas.  En especies de Ipomoea con flores de tonos rojos I. 

coccinea, I. hederifolia e I. neei algunas poblaciones tuvieron diferencias de color floral. En 

I. coccinea, el color de la corola, tubo floral y guías de néctar fue más intenso en las 
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poblaciones SanJa, Tes y Xal que en las poblaciones P1, P2, Huen y Au.  En I. hederifolia 

las poblaciones Cal, OcP, ChiC, TyL y Chini tuvieron coloraciones más claras que las 

poblaciones As, Bcon, Car, Est, Ham, P1, Ux, Val y Za que tuvieron una coloración roja 

muy intensa.  El color del tubo floral tuvo mayor similitud entre la mayoría de las 

poblaciones de I. hederifolia a excepción de la población Cal que tuvo una coloración más 

clara.  En I. neei, las poblaciones Aca, Jiq, P1, MP y Ost tuvieron una coloración muy 

similar entre ellas para la corola, tubo floral y guías de néctar y fueron muy distintas de las 

poblaciones Est, Cha, FS, HC y Son que tuvieron una coloración más intensa para las tres 

estructuras florales. Solamente la población Cihu fue diferente en color de corola, tubo 

floral y guías de néctar con todas las poblaciones de I. neei (Apéndice S2: Fig. 2).  

El análisis de similitud de los rasgos florales entre poblaciones mostró que los 

individuos de la población Est de I. chamelana tuvieron mayor similitud entre ellos que con 

los rasgos florales de individuos de la población Est, aunque estas diferencias fueron 

pequeñas. En las especies I. alba e I. ampullacea los individuos de distintas poblaciones 

compartieron tamaño de rasgos y color florales, por lo que los individuos no formaron 

agrupaciones (fig. 3).  En I. neei los individuos formaron tres grupos en función de su 

similitud; el primer grupo estuvo formado exclusivamente por individuos de la población 

Cihu; el segundo grupo por individuos de las poblaciones Aca, Jiq, P1, MP y Ost y el tercer 

grupo formado por individuos de las poblaciones Est, Cha, FS, HC y Son (fig. 3).  En I. 

coccinea los individuos formaron dos grupos; el primer grupo estuvo formado por 

individuos de las poblaciones P1, P2, Huen y Au, y el segundo grupo por las poblaciones 

SanJa, Tes y Xal. Los individuos de I. hederifolia formaron cinco agrupaciones; el primer 

grupo estuvo formado por individuos de las poblaciones ChiC y Chini; el segundo grupo 
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por individuos de las poblaciones As, Bcon, Car, Est, Ham, P1, Ux, Val y Za; los tres 

últimos grupos estuvieron formados exclusivamente por individuos de una población 

particular Cal, OcP y TyL. 

Las correlaciones entre rasgos florales y las variables geográficas de altitud, 

longitud y latitud de las poblaciones tuvieron diferentes magnitudes entre especies de 

Ipomoea.  En la especie autocompatible I. hederifolia todos los rasgos florales (DC, LC, 

LT, DT, S1-S5 y LP) tuvieron correlaciones significativas negativas con la altitud, longitud 

(r≤-0.8) y precipitación (r<-0.3). Así mismo, en la especie autoincompatible I. neei todos 

los rasgos florales a excepción de los rasgos LT y DC tuvieron correlaciones significativas 

negativas con la altitud y longitud de las poblaciones (r≤-0.4).  El tamaño de todos los 

rasgos florales de I. hederifolia e I. neei estuvo correlacionado con la temperatura media 

anual (r≤0.3). En el resto de las especies de Ipomoea las correlaciones significativas entre 

rasgos florales y la altitud de las poblaciones fueron de magnitud pequeña (r≤0.1).  El 

tamaño de los rasgos florales de I coccinea tuvo correlaciones negativas con la longitud 

geográfica (r≤-0.4) y la precipitación media anual (r<-0.3).  En I. ampullacea las 

correlaciones del tamaño de los rasgos florales fueron positivas con la longitud (r≤0.3) y la 

precipitación (r<0.4) (Apéndice S3: fig. S1).  

En las tres especies de Ipomoea con flores de tonos rojos I. neei, I. coccinea e I. 

hederifolia las variables de color L, a y b tuvieron diferentes magnitudes de correlación con 

variables geográficas o ambientales.  En I. hederifolia las variables de color L, a y b de la 

corola y el tubo floral tuvieron correlaciones significativas negativas con las variables 

altitud, latitud y precipitación de las poblaciones, mientras que en las guías de néctar la 

correlación fue positiva. Por lo que las flores de I. hederifolia tuvieron flores rojas de 
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mayor intensidad en la corola y el tubo floral en poblaciones que se localizan a menor 

altitud, latitud y con mayor temperatura media anual; mientras que el color en las guías de 

néctar fue menos intenso en poblaciones a baja altitud, latitud y con menor temperatura 

media anual.  En I. coccinea e I. neei las variables L y b tuvieron correlaciones positivas 

con la altitud, longitud, latitud y la precipitación media anual para la corola, tubo floral y 

guías de néctar, mientras a que indica la intensidad del color rojo tuvo correlaciones 

negativas con las tres variables geográficas y la precipitación media anual de las 

poblaciones.  Este resultado indica que la intensidad del color de la corola, tubo floral y 

guías de néctar en flores de I. coccinea e I. neei decrece de rojo a naranja conforme la 

altitud de las poblaciones se incrementa.  Las variables de color de L, a y b en I. alba e I. 

ampullacea con flores blancas no tuvieron correlaciones significativas con ninguna variable 

geográfica o ambiental. 

3.1 Estructura de correlaciones de rasgos florales 

La estructura de las matrices de correlación y covarianza de los rasgos florales entre 

poblaciones de cada especie de Ipomoea tuvieron diferencias significativas a excepción de 

las poblaciones de I. chamelana.  La magnitud de las correlaciones entre rasgos florales 

varió dentro y entre las poblaciones de cada especie de Ipomoea (fig. 4).  Los rasgos 

reproductivos masculinos (S1-S5) tuvieron correlaciones significativas entre ellos en todas 

las poblaciones de todas las especies de Ipomoea.  La correlación entre rasgos 

reproductivos masculinos (S1-S5) y femeninos (LP) fue significativa en todas las especies a 

excepción de las poblaciones de la especie autoincompatible I. ampullacea.  En las 

poblaciones de I. alba, I. neei e I. chamelana las correlaciones entre rasgos reproductivos 

masculinos y femeninos fueron positivas, mientras que en algunas poblaciones de I. 
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hederifolia e I. coccinea fueron negativas.  Los rasgos de atracción de polinizadores (LC, 

DC, LT y DC) y las variables de color floral para el tubo, corola y guías de néctar (Lc, ac, 

bc, Lt, at, bt, LNG, aNG y bNG) variaron en magnitud, significancia y en dirección positiva 

o negativa dentro de cada población de las especies de Ipomoea (fig. 4). 
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Fig. 3. Resultado del análisis MDS con todos los rasgos florales. Nombre de las especies de 
Ipomoea en la parte superior de cada figura. Colores indican distintas poblaciones. Colores 
intensos indican regiones de mayor similitud entre poblaciones.  
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Fig. 4. Estructura de correlaciones entre rasgos florales de las poblaciones de Ipomoea. Poblaciones en orden 
altitudinal de - izquierda a + derecha. Líneas negras representan correlaciones positivas y líneas rojas 
representan correlaciones negativas.  Líneas solidas r >0.5; líneas punteadas r <0.5. LP- Longitud del Estilo, 
S1, S2, S3, S4, S5 - Longitud de los Estambres, DC-Diámetro de la Corola, DT-Diámetro del tubo floral, LC-
Longitud de la Corola y LT-Longitud del Tubo floral. Variables de color floral en corola (Lc, ac y bc), tubo 
floral (Lt, at y bt) y guías de néctar (LNG, aNG y bNG). 
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3.2 Integración floral 

 Los resultados del análisis de integración fenotípica mostraron que, en todas las 

poblaciones de las especies con antesis nocturna con síndrome floral por polillas (I. alba) y 

murciélagos (I. ampullacea e I. neei) los rasgos de eficiencia en la donación/recepción de 

polen (LP, LT y S1-S5) tuvieron mayor integración que los rasgos de atracción/restricción 

de polinizadores (DC, LC, LT y DT).  En las poblaciones de I. chamelana con síndrome 

floral por abejas el índice de integración de los rasgos florales de atracción/restricción fue 

mayor que la integración de los rasgos florales de eficiencia.  Para las especies de Ipomoea 

con síndrome floral por colibríes (I. hederifolia e I. coccinea) algunas poblaciones tuvieron 

mayor magnitud de integración en rasgos florales de eficiencia que en rasgos florales de 
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atracción/restricción de polinizadores, mientras que en el resto de las poblaciones el 

resultado fue opuesto (fig. 5).  

 Nuestros resultados también mostraron que los índices de integración entre las 

poblaciones de cada especie I. chamelana, I. ampullacea e I. neei fueron muy similares. En 

I. alba los índices de integración fueron similares en la mayoría de las poblaciones, sin 

embargo, la población Za tuvo valores de integración más altos y se diferenció en mayor 

medida del resto de las poblaciones.  En I. coccinea los índices de integración de las 

poblaciones SanJa, Tes y Xal tuvieron mayor similitud entre ellas que con las poblaciones 

P1, P2, Huen y Au.  Así mismo, las poblaciones Bcon, Ux, Val, Tiz y Est de I. hederifolia 

tuvieron mayor similitud entre ellas que con el resto de las poblaciones.  Finalmente, las 

poblaciones Za y As de I. hederifolia tuvieron poca similitud con todas las poblaciones (fig. 

6).   

 Nuestro análisis de correlación entre índices de integración y variables geográficas y 

ambientales, mostraron que en I. alba el índice de integración total y de rasgos 

reproductivos tuvieron correlaciones significativas negativas con la longitud y la latitud 

(r≤0.2).  En I. ampullacea e I. neei ambas autoincompatibles y síndrome floral por 

murciélagos los tres índices de integración tuvieron correlaciones significativas negativas 

con la altitud (r≤-0.3), precipitación media anual (r≤-0.4) y correlaciones positivas con la 

longitud (r≤0.3). En I. coccinea los índices de integración estuvieron correlacionados con la 

precipitación media anual (r≤0.5) y longitud geográfica (r≤0.3). Finalmente, en I. 

hederifolia los tres índices de integración tuvieron correlaciones negativas con la longitud, 

latitud, altitud y la precipitación media anual (r≤-0.5), mientras que las correlaciones con la 

temperatura media anual fueron positivas (r≤0.5) (Apéndice S3: Fig. S2). 
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Fig. 5. Índices de integración total, reproductivos y atracción/restricción de polinizadores 
expresados en porcentaje para cada población y especie de Ipomoea. Barras indican error 
estándar. 
 

 



 

96 
 

Fig. 6.  Resultado del análisis de escalamiento multidimensional para los índices de 
integración de eficiencia y de atracción/restricción de polinizadores. Colores intensos 
indican áreas con mayor similitud entre poblaciones de cada especie de Ipomoea. 
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3.3 Plantas cultivadas en invernadero y heredabilidad de rasgos 

Los resultados de la comparación entre el tamaño de rasgos florales, índices de 

integración y estructura de las matrices de correlación-covarianza entre rasgos florales de 

plantas en condiciones naturales y plantas cultivadas en Invernadero no mostraron 

diferencias significativas.  Ipomoea ampullacea fue la única especie que no desarrollo 

flores en condiciones de invernadero, por lo que no se realizaron estas comparaciones 

estadísticas.  

Nuestros resultados mostraron que los rasgos de eficiencia en el depósito/recepción 

de polen en I. coccinea, I. hederifolia e I. neei (S1-S5 y LP) tuvieron mayor heredabilidad 

(h2≥0.88) que los rasgos de atracción de polinizadores (LC, DC, LT y DT) (h2≥0.68<0.88). 

En la mayoría de las poblaciones de I. alba (AttA, Zin, Coa, Xpuj, Cal, Tapil y Jiq) y las 

dos poblaciones de I. chamelana los rasgos de atracción/restricción de polinizadores 

tuvieron mayor heredabilidad (h2≥0.81) que los rasgos reproductivos (h2≥0.57<0.73). En el 

resto de las poblaciones de I. alba los rasgos de atracción/restricción de polinizadores y de 

eficiencia en depósito/recepción de polen tuvieron valores similares de heredabilidad 

(h2≥0.81).  En todas las poblaciones de todas las especies de Ipomoea las variables de color 

floral tuvo valores de heredabilidad altos (h2≥0.80). 
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DISCUSIÓN  

La variación es una característica inherente de todas las especies y es el material 

fundamental sobre el que actúa la selección natural (Van Valen 1978).  El análisis de la 

variación de los rasgos florales es fundamental para entender los patrones microevolutivos 

que han favorecido la diversificación y evolución de las angiospermas (Armbruster et al. 

2009).  En este estudio, analizamos la variación individual y en conjunto de los rasgos 

florales de seis especies de Ipomoea relacionadas filogenéticamente que han divergido en 

polinizadores, sistema reproductivo y tiempo de antesis floral.  Nuestros resultados indican 

que las diferencias de tamaño, patrones de correlación entre rasgos y magnitudes de 

integración entre poblaciones son resultado de procesos de selección natural y no de 

plasticidad fenotípica.  Ya que el estado de los caracteres florales en condiciones naturales 

fue conservado en plantas cultivadas en condiciones controladas y esta similitud entre 

fenotipos es resultado de altos valores de heredabilidad.  Por otro lado, nuestros resultados 

indican que la diferencia de color floral entre poblaciones puede ser resultado de 

compromisos fisiológicos o pleiotrópicos que limitan o favorecen la producción de 

pigmentos florales.  Nuestros resultados también sugieren que cada población de cada 

especie de Ipomoea ha estado sujeta a procesos selectivos posiblemente mediados por la 

composición y disponibilidad de la comunidad local de polinizadores.  Por lo tanto, 

nuestros resultados apoyan la teoría del mosaico geográfico de coevolución propuesto por 

John Thompson (1994), en la que se sugiere que la distribución geográfica de las especies 

de plantas ofrece un mosaico de condiciones selectivas que favorecen la evolución de las 

especies. 

3.4 Variación de rasgos y correlaciones con variables ambientales y geográficas 
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Estudios como el de Rosas-Guerrero et al. (2011) han sugerido que las especies de 

Ipomoea polinizadas por un grupo taxonómico de polinizadores tienen en promedio CV de 

menor magnitud que especies polinizadas por más de un grupo taxonómico de 

polinizadores.  Nuestros resultados concuerdan con esta evidencia, ya que en promedio los 

CV de las especies I. alba, I. ampullacea e I. coccinea que son polinizadas por un tipo de 

polinizador tuvieron CV de menor magnitud que especies como I. chamelana, I. neei e I. 

hederifolia en las que se han descrito polinizadores secundarios efectivos (de 

Santiago‐Hernández et al. 2019).  Nuestros resultados también apoyan la evidencia que 

indica que los CV de los rasgos de donación/recepción de polen son generalmente de menor 

magnitud que los CV de los rasgos de atracción/restricción de polinizadores, sin embargo, 

algunas poblaciones de la especie I. hederifolia no siguieron este patrón.  

Ejemplos en la literatura sugieren que la selección mediada por polillas, mariposas o 

colibríes favorece fenotipos con tubos florales largos y estrechos que tienen poca variación 

entre poblaciones (Herrera 1988a, Fenster 1991, Armbruster et al. 1999, Wolfe and Krstolic 

1999, Herrera et al. 2002, Ushimaru et al. 2005, Meng et al. 2008, Armbruster and 

Muchhala 2009, Medel et al. 2009, Rosas-Guerrero et al. 2011, Gomez et al. 2014).  

Nuestros resultados apoyan esta evidencia ya que especies como I. alba e I. coccinea en las 

que se ha demostrado que sus polinizadores legítimos son polillas y colibríes 

respectivamente (de Santiago‐Hernández et al. 2019), la longitud y el diámetro del tubo 

floral tuvieron CV menores al 5% en todas las poblaciones analizadas.  Por otro lado, las 

variables de color floral tuvieron CV menores al 4% en todas las poblaciones de todas las 

especies de Ipomoea.  La poca variación de color floral dentro de las poblaciones se ha 

sugerido como resultado de procesos intensos de selección mediados por polinizadores, 
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efectos pleiotrópicos o compromisos fisiológicos con otros rasgos florales que limitan la 

variación de color floral (Streisfeld et al. 2011, van der Kooi et al. 2016).  La falta de 

correlaciones significativas entre los CV de los rasgos florales y las variables ambientales y 

geográficas sugiere que dentro de las poblaciones ocurren procesos de selección direccional 

o estabilizadora mediada posiblemente por diferentes comunidades de polinizadores que 

favorecen CV de magnitud pequeña.   

 La mayoría de los estudios que han analizado la variación de tamaño de los rasgos 

florales en un contexto geográfico, han descrito diferencias significativas entre poblaciones 

que difieren ampliamente en altitud, latitud o condiciones ambientales de precipitación o 

temperatura (Herrera et al. 2001, Arnold et al. 2009, Sun et al. 2014).  Nuestros resultados 

apoyan parcialmente esta evidencia, ya que los rasgos florales de algunas poblaciones con 

proximidad geográfica y que comparten condiciones ambientales tuvieron diferencias 

significativas de tamaño.  Por ejemplo, los rasgos florales de algunas poblaciones de las 

especies autocompatibles I. hederifolia (As, Est, Car, P1, Za, Val, Cal, TyL ChiC y Chini), 

I. coccinea (P1-P2) e I. chamelana (Bas y Est) estuvieron localizadas en la costa del 

pacifico mexicano en vegetación de bosque tropical seco y tuvieron diferencias 

significativas entre ellas en el tamaño de los rasgos florales.  Las poblaciones Est, Car y P1 

de I. hederifolia localizadas en la costa de Jalisco y las poblaciones Val, Cal, TyL ChiC y 

Chini en el sur de México, la población Bas en I. chamelana y la población P2 en I. 

coccinea tuvieron flores pequeñas y una distancia estigma-antera reducida respecto a otras 

poblaciones que se encontraban próximas geográficamente.  La evidencia indica que la 

reducción de tamaño de la distancia estigma-antera y un menor tamaño floral se deben a 

mayores niveles de endogamia (Belaoussoff and Shore 1995, Chang and Rausher 1998, 
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Motten and Stone 2000, Worley and Barrett 2000, Armbruster et al. 2002, Schueller 2004, 

Goodwillie and Ness 2005, Takebayashi et al. 2006, Vallejo-Marín and Barrett 2009, 

Sicard and Lenhard 2011, Duncan and Rausher 2013, Delgado-Dávila et al. 2016). Este 

incremento en los niveles de endogamia de las poblaciones de plantas autocompatibles se 

debe principalmente a la pérdida total o parcial de polinizadores resultado de 

perturbaciones antropogénicas como la agricultura, ganadería o asentamientos humanos 

(Kremen et al. 2002, Jacquemyn et al. 2005, Winfree et al. 2009, 2011, Williams et al. 

2011, Harrison and Winfree 2015, Zhao and Wang 2015, Aizen et al. 2019, Abdusalam and 

Li 2019).  Aunque buscamos que todas las poblaciones de estudio se localizaran en sitios 

con una cobertura vegetal natural amplia, las poblaciones con flores de tamaño pequeño 

estuvieron rodeadas de actividad agrícola o ganadera intensa. Por lo que en estas 

poblaciones es posible que haya mayores niveles de autopolinización que favorece 

fenotipos florales de tamaño pequeño.  Por otro lado, en especies autoincompatibles se ha 

sugerido que la endogamia no favorece la reducción del tamaño floral (Zhao et al. 2007), 

pero si afecta el número de flores, polen, frutos y semillas que pueden producirse 

(Charlesworth and Charlesworth 1987, Vogler et al. 1999).  Debido a que nuestro estudio 

se limita al análisis métrico de los rasgos florales y no se consideró el análisis de la 

producción de flores, frutos o semillas, la selección mediada por polinizadores es la 

hipótesis más adecuada para explicar las diferencias de tamaño de los rasgos florales entre 

poblaciones de plantas autoincompatibles (Zhao et al. 2007).   

El tamaño de los rasgos florales en la mayoría de las especies de Ipomoea tuvo 

correlaciones significativas con variables geográficas y/o ambientales. Por ejemplo, el 

tamaño de los rasgos y el color florales en la especie autocompatible I. hederifolia y la 
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autoincompatible I. neei tuvieron correlaciones negativas con la altitud y la precipitación; 

esto se traduce en rasgos florales de menor tamaño en poblaciones que se localizan a mayor 

altitud y con mayor precipitación.  Estos resultados son contrarios a otros estudios que 

sugieren que el tamaño floral decrece conforme lo hace la altitud de las poblaciones, ya que 

en poblaciones a menor altitud hay un mayor estrés hídrico que compromete la producción 

de flores de mayor tamaño (Villarreal and Freeman 1990, Galen 1999, 2000, Malo and 

Baonza 2002, Fabbro and Körner 2004, Herrera 2005, Descamps et al. 2018).  Sin 

embargo, es importante considerar que en la mayoría de los ejemplos disponibles en la 

literatura se han analizado especies de plantas asociadas a comunidades vegetales alpinas 

cuyas adaptaciones pueden diferir ampliamente de especies de plantas asociadas a climas 

secos como I. hederifolia e I. neei (McDonald 1991).   

Otros estudios han sugerido que la riqueza y/o abundancia de polinizadores 

disminuye conforme la altitud se incrementa (Jacquemyn et al. 2005, Zhao and Wang 2015, 

Abdusalam and Li 2019).  Esta disminución de polinizadores favorece que las especies de 

plantas autocompatibles se reproduzcan principalmente por autopolinización, favoreciendo 

rasgos florales de tamaño reducido (Lloyd 1979, Schoen and Brown 1991, Chang and 

Rausher 1998, Motten and Stone 2000, Schueller 2004, Takebayashi et al. 2006, Bodbyl 

Roels et al. 2011).  Sin embargo, la variación en la disponibilidad de polinizadores también 

puede favorecer diferentes escenarios selectivos que pueden modificar el fenotipo floral.  

Por ejemplo, las poblaciones de I. hederifolia se localizaron en un gradiente altitudinal que 

va desde los 6 hasta los1444 msnm, y se ha descrito que en este gradiente altitudinal las 

especies de colibríes varían ampliamente en abundancia y/o diversidad (Navarro-Sigüenza 

1992), mientras que las especies de mariposas que son polinizadores secundarios efectivos 
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(de Santiago‐Hernández et al. 2019) incrementan en riqueza y abundancia a mayor altitud 

(Leingärtner et al. 2014). Nuestros resultados también muestran que el tubo floral fue más 

estrecho en poblaciones localizadas a mayor altitud y esta reducción en el diámetro del tubo 

floral favorece la atracción de especies de mariposas (Schemske and Bradshaw 1999)  Por 

lo que en poblaciones de I. hederifolia a mayor altitud las especies de mariposas pueden 

tener mayor importancia en el servicio de polinización, sustituyendo parcial o totalmente a 

las especies de colibríes como polinizadores principales (see Ashworth et al. 2015).  Así 

mismo, los polinizadores principales (murciélagos) y secundarios (colibríes) de la especie 

autoincompatible I. neei pueden diferir en su importancia de polinización a lo largo de su 

distribución altitudinal. Debido a que las poblaciones de I. neei se encontraban distribuidas 

en un gradiente altitudinal que va desde los 10 hasta los 512 msnm y aunque este gradiente 

altitudinal puede considerarse pequeño, se ha descrito que en este gradiente la riqueza de 

especies de murciélagos nectarívoros (polinizadores principales) decrece conforme la 

altitud se incrementa, mientras que las especies de colibríes varían ampliamente en riqueza 

y abundancia  (polinizadores secundarios) (Cisneros et al. 2014, Arizmendi et al. 2016, 

Barrios-Gómez et al. 2019).  Además, la dependencia reproductiva de plantas 

autoincompatibles como I. neei al servicio de polinización provisto por animales, sugiere 

que los rasgos florales en especies de plantas autoincompatibles están sujetas a un mayor 

efecto selectivo por la comunidad local de polinizadores.  

 El color floral es un rasgo fundamental en la interacción planta-polinizador que 

favorece que los polinizadores localicen flores particulares con facilidad y al mismo tiempo 

las plantas reciban visitantes florales de grupos taxonómicos particulares (Faegri and Van 

Der Pijl 1979, Armbruster et al. 2000).  A pesar de que el color floral es importante en el 
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establecimiento de las interacciones planta-polinizador, pocos estudios han analizado la 

variación de color floral en un contexto geográfico, y la poca evidencia indica que el color 

floral difiere por efectos del medio ambiente, selección de polinizadores o mutaciones en 

genes que codifican para la producción o regulación de la producción de pigmentos florales 

(Paulsen and Rausher 2000, Farzad et al. 2002, Stiles et al. 2007, Smith et al. 2010, Smith 

2015).  Nuestros resultados muestran que el color de la corola y el tubo floral en I. 

hederifolia, I. coccinea e I. neei con flores de tonos rojos estuvo correlacionado con 

variables ambientales y geográficas, ya que, en poblaciones localizadas a menor altitud, con 

mayor estrés hídrico y mayor temperatura ambiental el color floral fue más intenso, 

mientras que en poblaciones con mayor precipitación, menor temperatura y mayor altitud el 

color floral fue más claro.  Este resultado concuerda con la evidencia en la literatura que 

sugiere que una mayor pigmentación floral ocurre en ambientes estresantes como una 

respuesta fisiológica de protección a un mayor estrés hídrico, altas temperaturas o mayor 

exposición lumínica (Campanella et al. 2014). Por otro lado, el color de las guías de néctar 

en I. hederifolia tuvo un comportamiento opuesto al color de la corola y el tubo floral, ya 

que en poblaciones a mayor altitud el color de las guías de néctar fue más intenso que en 

poblaciones a baja altitud.  Esta relación negativa entre el color de la corola y las guías de 

néctar resulta de importancia ecológica, ya que los polinizadores dentro de las poblaciones 

pueden diferenciar con mayor facilidad flores de I. hederifolia de otras especies que tienen 

un fenotipo y coloración similar como las flores de I. coccinea.  Por otro lado, en las 

especies I. alba e I. ampullacea con flores blancas y antesis floral nocturna el color floral 

no tuvo diferencias entre poblaciones.  La poca variación de color en flores blancas se ha 

sugerido que es resultado del silenciamiento o supresión de la expresión de genes que 
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codifican para la producción de pigmentos florales (Tiffin et al. 1998, Clegg and Durbin 

2003, Smith and Rausher 2011).  Además, considerando que las flores de I. alba 

(polinizadas por polillas) e I. ampullacea (murciélagos) abren exclusivamente por la noche, 

una coloración blanca refleja la poca luz ambiental disponible favoreciendo que las 

especies de polillas y murciélagos encuentren con mayor facilidad las flores de estas 

especies (Kelber et al. 2003, Balkenius and Kelber 2004, Balkenius et al. 2006, Johnsen et 

al. 2006).  Por lo tanto, nuestros resultados sugieren que las diferencias de color floral entre 

poblaciones de especies de Ipomoea con flores pigmentadas pueden ser resultado de efectos 

pleiotrópicos o compromisos fisiológicos con otros rasgos florales que limitan la variación 

de color floral, así como lo han sugerido algunos estudios (Streisfeld et al. 2011, van der 

Kooi et al. 2016).   

3.5 Correlaciones e integración fenotípica floral  

Las correlaciones entre rasgos florales y la integración fenotípica floral resultan del 

desarrollo cercano entre verticilos, selección natural o procesos de deriva génica (Berg 

1960, Conner and Sterling 1995, Herrera et al. 2001, 2002).  La evidencia indica que en 

especies autocompatibles hay mayor magnitud de correlación entre la longitud de los rasgos 

reproductivos masculinos y femeninos que en especies autoincompatibles (Ushimaru and 

Nakata 2002, Rosas-Guerrero et al. 2011, Jiménez-Lobato and Núñez-Farfán 2012).  

Nuestros resultados no concuerdan totalmente con esta evidencia, ya que algunas 

poblaciones de especies autocompatibles como I. coccinea e I. hederifolia tuvieron 

correlaciones pequeñas o no significativas entre la longitud de los rasgos masculinos y 

femeninos, estos resultados fueron similares a los encontrados en la especie 

autoincompatible I. ampullacea. Estas magnitudes pequeñas de correlación o la ausencia de 



106 

correlaciones significativas entre rasgos reproductivos masculinos y femeninos se ha 

sugerido que es característico de poblaciones que han sufrido un relajamiento en la 

intensidad de selección mediada por polinizadores (Zhao-Bang 1988, Armbruster et al. 

2004, Anderson and Busch 2006), especialización en exocruzamiento o especialización en 

una función sexual particular (Mazer et al. 1999, Davis 2001).   

Los rasgos florales de atracción y restricción de polinizadores permiten atraer 

polinizadores particulares y al mismo tiempo limitar el acceso a los recursos florales a 

visitantes que no cumplen con un fenotipo determinado (Faegri and Van Der Pijl 1979, 

Fenster et al. 2007, 2011, Armbruster and Muchhala 2009).  Nuestros resultados mostraron 

que las correlaciones significativas entre órganos reproductivos y la longitud del tubo floral 

fueron comunes en especies polinizadas por polillas y colibríes.  Este resultado apoya la 

evidencia en la literatura que sugiere que la longitud de la probóscide de las polillas y la 

longitud del pico de los colibríes ejercen presiones selectivas sobre los órganos 

reproductivos y debido que los órganos reproductivos están altamente correlación con el 

tubo floral se favorecen tubos florales largos (Miller 1981, Alexandersson and Johnson 

2002, Johnson et al. 2017).  Sin embargo, es importante destacar que en algunas 

poblaciones de I. coccinea (P1, P2, Au y Huen) e I. hederifolia (Cal, ChiC, Chini y TyL) la 

longitud y el diámetro del tubo floral estuvieron poco correlacionados con otros rasgos 

florales y en algunas poblaciones las correlaciones fueron negativas. Este resultado indica 

que en estas poblaciones ha habido un relajamiento de las presiones selectivas que 

favorecen tubos florales largos. Por otro lado, la especie autoincompatible I. neei polinizada 

principalmente por murciélagos y de forma secundaria por colibríes, los rasgos florales de 

atracción/restricción de polinizadores, eficiencia en la donación/recepción de polen y la 
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variable a que indica la intensidad de color rojo estuvieron muy correlacionados entre sí y 

fueron muy similares entre poblaciones.  Estos resultados sugieren que las poblaciones de I. 

neei han estado bajo un proceso de selección similar y la diferencia en magnitud de las 

correlaciones indica que la selección ha ocurrido con diferente intensidad; no obstante, la 

constancia de los patrones de correlación entre poblaciones también puede ser resultado de 

limitaciones genéticas o de desarrollo que favorecen la conservación de un fenotipo 

funcional entre las poblaciones de estudio (Armbruster et al. 2009).  Por otro lado, las 

variables de color floral tuvieron un mayor número de correlaciones significativas con otros 

rasgos florales en especies de Ipomoea con antesis diurna que en especies con antesis 

nocturna.  Esto ocurre posiblemente porque durante el día hay un mayor número de 

especies de plantas con flores que durante la noche. Por lo que el color floral en especies 

con antesis diurna tiene un papel más importante que en especies con antesis nocturna; ya 

que mantener una coloración constante favorece el reconocimiento de los polinizadores 

legítimos y además permite mitigar los efectos negativos que la competencia por 

polinizadores puede ocasionar como la interferencia reproductiva en el transporte de polen 

o la saturación del estigma debido a cruces hetero específicos y la reducción en el éxito

reproductivo de especies de plantas con despliegues florales pequeños (Thomson et al. 

1982, Mitchell et al. 2009a, 2009b). 

La integración fenotípica floral es considerada una adaptación que incrementa los 

beneficios de la polinización por animales, sin embargo, esta puede ser afectada por el 

sistema reproductivo y la especialización en el servicio de polinización (Fornoni et al. 

2008, Ordano et al. 2008, Armbruster and Muchhala 2009, Rosas-Guerrero et al. 2011). 

Algunos estudios han sugerido que en plantas autocompatibles la autopolinización favorece 
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correlaciones más fuertes entre rasgos florales, por lo que se espera que plantas 

autocompatibles tengan mayor magnitud de integración floral que plantas 

autoincompatibles (Anderson and Busch 2006, Pérez et al. 2007b, Rosas-Guerrero et al. 

2011).  Recientemente otros estudios han descrito en algunas especies de plantas no hay 

relación entre la magnitud de integración floral y el sistema reproductivo (Delgado-Dávila 

et al. 2016, Reich et al. 2020).  Nuestros resultados apoyan esta última evidencia, ya que, 

algunas poblaciones de especies autocompatibles como I. coccinea (P1, P2, Au y Huen) e I. 

hederifolia (Cal, TyL, ChiC y Chi) tuvieron magnitudes de integración total menores al 

16% mientras que en todas poblaciones de especies autoincompatibles como I. ampullacea 

e I. neei la magnitud de integración total siempre fue mayor al 16% (fig. 5).  Por otro lado, 

en el estudio de Rosas-Guerrero et al. (2011) se ha sugerido que en promedio las especies 

de Ipomoea con polinización especializada tienen índices de integración total mayores que 

especies con polinización más generalista.  Con esta evidencia esperábamos que en 

especies como I. chamelana, I. hederifolia e I. neei en las que se han descrito polinizadores 

efectivos que pertenecen a dos grupos taxonómicos, el índice de integración total fuera 

menor que en especies como I. alba, I. ampullacea e I. coccinea que reciben polinizadores 

de un grupo taxonómico (Tabla 1) (de Santiago‐Hernández et al. 2019).  Sin embargo, 

nuestros resultados indican que los índices de integración de las poblaciones de I. alba 

(integración total >23%), I. ampullacea (>20%) e I. coccinea (>17%) polinizadas por 

polillas, murciélagos y colibríes respectivamente, tuvieron índices de integración mayores 

que en las poblaciones de I. neei polinizada por murciélagos y colibríes (>16%).  Por lo 

tanto, la magnitud de integración floral puede variar ampliamente entre poblaciones de 

especies con polinización especializada o más generalista. 
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Otros estudios han sugerido que las flores están compuestas por módulos funcionales 

que se encargan de la recepción/donación de polen y de la atracción/restricción de 

polinizadores por lo que estos módulos pueden variar con cierta independencia dentro de 

las flores (Conner and Sterling 1995, Herrera et al. 2002, Armbruster et al. 2004, Pérez-

Barrales et al. 2007, Rosas-Guerrero et al. 2011, Fornoni et al. 2016, Reich et al. 2020).  En 

estos estudios la evidencia sugiere que los rasgos de eficiencia en el depósito/recepción de 

polen tienen mayor integración que los rasgos encargados de la atracción/restricción de 

polinizadores.  Nuestros resultados no apoyan totalmente esta evidencia ya que en especies 

de Ipomoea con antesis nocturna los índices de integración de rasgos de eficiencia en todas 

las poblaciones fueron más integrados que los rasgos de atracción/restricción de 

polinizadores; mientras que en algunas poblaciones de especies con antesis diurna como I. 

hederifolia e I. coccinea los rasgos de atracción/restricción de polinizadores fueron más 

integrados que los rasgos de eficiencia en la recepción/donación de polen.  Esta evidencia 

sugiere que las especies de Ipomoea están formadas por módulos intraflorales que pueden 

variar independientemente entre poblaciones. 

Nuestros resultados también mostraron que las correlaciones entre los índices de 

integración y variables geográficas o ambientales variaron ampliamente en magnitud y 

significancia entre especies de Ipomoea.  Sin embargo, la falta de diferencias significativas 

entre índices de integración de flores en condiciones naturales y flores en condiciones 

controladas, los altos valores de heredabilidad de los rasgos florales dentro de las 

poblaciones y la similitud de índices de integración entre poblaciones cercanas 

geográficamente sugieren que las condiciones ambientales no afectan la magnitud de 

integración floral; por lo que la selección mediada por polinizadores y las condiciones de 
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polinización son los factores que explican las diferentes magnitudes de integración entre 

poblaciones de las especies de Ipomoea.  Por lo tanto, nuestros resultados apoyan que la 

variación de rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de Ipomoea es 

resultado de diferentes condiciones selectivas mediadas principalmente por los 

polinizadores así como lo sugiere la teoría del mosaico geográfico de evolución propuesto 

por Thompson (Thompson 1994).   
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Apéndice S1.  Filogenia del género Ipomoea subgénero Quamoclit y poblaciones 
seleccionadas para de cada especie de Ipomoea. 

Figura S1 Árbol filogenético que muestra la relaciones entre las especies de Ipomoea seleccionadas (Smith et al 
2010).  Especies seleccionadas subrayadas en negro.  Mapeo de color floral sobre la topología utilizando el 
software Mesquite Project.  A la derecha se muestran los grupos funcionales de polinizadores para cada especie 
de Ipomoea. 
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Tabla S1. Localización de las poblaciones de estudio. Coordenadas geográficas longitud y latitud en decimales, altitud 
(metros sobre el nivel del mar), nombre de la población y su respectivo identificador Id. Total de poblaciones para 
cada especie de Ipomoea al final de la tabla. 

Id Población Longitud Latitud Altitud I. alba I. ampullacea I. chamelana I. coccinea I. hederifolia I. neei 

Son Sontecomapan -95.0661 18.5282 6 
     

X 

Coa Coahuayana -103.7353 18.6847 7 X 
 

Za Zapata -104.9794 19.3815 10 X X 

Ham Hampolol -90.3900 19.9258 10 
 

X 

Cha Chamela -105.0641 19.5272 15 
 

X 

Tiz Tizimín -88.1616 21.0920 17 X 
 

Cih Cihuatlán -104.5054 19.1847 20 X 
 

X 

HC Heroica Cárdenas -93.3669 18.0432 21 
 

X 

Ca Careyes -105.0198 19.4454 22 X X 
 

FS Francisco Sarabia -93.0056 15.4261 23 
  

X 

Val Valladolid -88.1579 20.6913 23 X 
 

Bcon Bahía conejo -95.3106 16.1381 36 X 

P1 Pérula 1 -105.0961 19.6167 48 X X X

Ux Uxmal -89.7219 20.3502 48 
 

X 
 

As Arroyo Seco -104.9557 19.3297 62 X 

Est Estación -105.0461 19.4935 65 X X X X

LM La mancha -96.3754 19.5989 65 X 
    

LG Las gemelas -105.2542 20.5597 68 
 

X 

Bas Basurero -105.0282 19.4850 103 
 

X 

Aca Acapetahua -92.6457 15.3276 130 
 

X 

LZ Lázaro Cárdenas -102.3250 18.0530 139 X 
 

Ost Ostuacán -93.3200 17.4039 163 
 

X 

OcP Ocosingo, Palenque, Misol-Ha -92.0425 17.2451 164 X 
 

P2 Pérula 2 -104.9908 19.5461 172 X 
 

Cuix Cuixmala -104.9435 19.4211 178 X 
 

Cal Calakmul -89.8922 18.3642 204 X 
 

X 

IsiCha San Isidro Chacalapa -95.9333 15.9367 218 X 
 

MP Mal paso -93.6489 17.1881 257 
 

X 

Xpuj Xpujil -89.4167 18.5833 269 X 
 

SanJa Santiago Jamiltepec -97.8126 16.2612 293 
 

X 

Jiq Jiquipilas -93.6410 16.6458 512 X 
 

X 

Tapil Tapilula -93.0167 17.2667 672 X 
 

TyL Tierra y Libertad -93.8731 16.3454 782 
 

X 

ChiC Chiapa de Corzo -92.9599 16.7526 1024 X 

Xal Xalisco -104.8972 21.4656 1059 X 
 

Tes Testerazo -104.9001 21.4108 1130 X 

Chiet Chietla -98.5786 18.5183 1135 X 
 

Au Autlán -104.3914 19.6981 1440 
 

X 

Chini Chinicuila -103.3000 18.7000 1444 
 

X 

Huen Huentitan -103.3046 20.7328 1550 X 
 

AttA Atotonilco el alto -102.5083 20.5500 1606 X 
 

Zin Zinapécuaro -100.8182 19.9070 1864 X 

Total de poblaciones por especie 11 6 2 7 15 11
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Apéndice S2.  Tablas y figuras de los resultados de coeficientes de variación, análisis Glimmix del tamaño de los rasgos florales entre poblaciones y 
comparaciones de la distancia estigma-antera entre poblaciones de cada especie de Ipomoea.  
Tabla S1.  Coeficientes de variación expresados en porcentaje para cada rasgo floral, población y especie de Ipomoea. Longitud de la corola (LC); Longitud del 
tubo (LT); Diámetro de la Corola (DC), Diámetro del tubo (DT).  b) Estructuras reproductivas: Longitud del Estilo (LP), Estambres (S1, S2, S3, S4, S5).  
Variables de color Lab para la corola Lc, ac y bc; tubo floral Lt, bt y at; guías de néctar LNG, aNG y bNG.    

LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP  Lc  ac  bc  Lt  at  bt  LNG  aNG  bNG 

I. chamelana 

Est 0.68  0.94  0.69  2.49  1.73  1.80  2.47  2.16  2.06  2.31  0.10  0.32  0.12  0.09  0.32  0.12  0.09  0.29  0.12 

Bas  5.41  8.21  3.48  4.55  4.07  3.27  6.01  6.41  6.53  6.51  1.54  2.40  0.21  0.62  2.40  0.17  0.46  2.89  2.69 

I. alba 

Coa 6.43  4.76  11.38  13.10  7.18  7.18  7.18  6.37  6.56  6.45  0.12  7.81  18.55  0.12  10.28  21.77  0.12  5.75  20.15 

Za 5.17  4.84  6.57  4.87  5.99  5.99  5.99  5.96  5.97  6.14  0.11  6.33  15.83  0.12  8.00  26.91  0.12  6.03  18.93 

LM 5.72  4.68  9.49  2.24  6.31  6.31  6.31  6.25  6.34  5.67  0.09  6.28  15.98  0.10  6.68  18.06  0.10  7.59  23.06 

Calak  6.98  5.10  12.95  4.20  7.25  7.25  7.25  6.28  6.74  6.53  0.08  8.68  27.49  0.09  8.92  25.73  0.11  7.81  18.86 

IsiCha 6.19  4.44  11.91  5.11  5.93  5.93  5.93  5.51  6.12  6.46  0.11  9.86  20.31  0.13  11.06  20.08  0.11  8.41  19.93 

Xpuj  6.81  4.17  13.33  4.58  6.11  6.11  6.11  6.04  6.89  5.62  0.11  12.03  26.22  0.07  7.08  19.72  0.11  10.86  19.31 

Jiq 5.82  4.94  11.37  4.94  4.91  4.91  4.91  5.18  5.13  3.90  0.09  6.42  21.88  0.12  7.96  23.86  0.11  8.39  19.09 

Tapil 9.55  3.05  18.30  2.93  5.95  5.95  5.95  4.93  5.31  5.01  0.20  5.05  32.62  0.08  7.25  27.62  0.11  11.37  20.00 

Chiet  5.66  4.86  10.86  4.63  6.14  6.14  6.14  6.22  6.60  6.52  0.15  7.43  13.46  0.10  7.63  25.44  0.16  7.36  22.11 

Atta 4.95  4.42  8.42  4.65  6.39  6.39  6.39  5.34  5.55  6.43  0.08  4.82  11.81  0.11  6.32  17.85  0.08  5.00  18.98 

Zin 6.90  3.64  15.04  5.18  5.23  5.23  5.23  4.78  4.79  4.85  0.11  6.47  32.90  0.17  7.88  23.14  0.18  9.05  36.59 

I. ampullacea 

LG 2.51  5.00  8.43  5.49  1.13  0.99  1.07  1.21  7.29  6.90  0.09  12.14  2.84  0.08  2.14  0.81  0.10  3.92  0.34 

Cihu 2.58  4.82  9.09  5.91  1.00  1.04  0.91  1.22  7.30  6.33  0.05  12.38  1.64  0.05  1.91  1.20  0.11  2.16  3.32 

Car  4.59  4.50  5.72  9.56  4.37  4.60  5.12  5.16  3.18  3.52  0.13  13.25  2.33  0.15  2.27  1.01  0.09  3.92  3.16 

Est 5.89  5.77  6.48  9.89  4.09  4.22  4.58  4.71  3.17  9.43  0.08  19.50  2.74  0.11  3.58  1.13  0.12  3.80  3.93 

LZ  2.49  4.73  8.45  5.40  1.03  1.05  0.94  1.15  7.01  6.49  0.03  18.21  3.06  0.09  3.73  0.40  0.07  4.88  5.82 

Cuix 3.07  5.74  9.14  5.79  1.23  1.12  1.17  1.36  8.05  7.90  0.15  16.98  4.14  0.05  3.84  0.79  0.08  6.48  3.80 

I. neei 

Son 3.36  4.97  3.58  10.33  2.31  2.40  2.38  2.47  2.73  1.98  0.19  0.11  0.12  0.19  0.11  0.16  0.27  0.13  0.15 

Cha 3.34  5.04  3.62  11.01  2.12  2.36  2.37  2.43  2.52  1.99  0.31  0.12  0.14  0.32  0.16  0.13  0.27  0.10  0.13 

Zih 3.24  4.97  3.67  11.08  2.26  2.34  2.50  2.46  2.68  2.05  0.25  0.17  0.18  0.11  0.73  0.17  0.24  0.17  0.20 

HC  3.30  4.98  3.58  9.92  2.20  2.41  2.47  2.38  2.55  2.02  0.23  0.12  0.13  0.29  0.13  0.13  0.28  0.13  0.14 
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FS  3.52  4.92  3.40  11.05  2.18  2.31  2.39  2.61  2.69  2.10  0.26  0.10  0.15  0.28  0.14  0.16  0.27  0.10  0.13 

P1  3.42  4.91  3.66  10.68  2.26  2.32  2.44  2.50  2.54  2.04  0.19  0.18  0.25  0.20  0.24  0.19  0.21  0.16  0.18 

Est  4.50  7.44  3.63  12.67  2.53  3.00  2.52  3.25  3.26  2.61  0.42  0.23  0.26  0.48  0.25  0.27  0.51  0.22  0.24 

Aca  3.27  5.52  4.14  11.70  2.40  2.35  2.52  2.37  2.83  2.20  0.22  0.16  0.17  0.18  0.21  0.18  0.23  0.16  0.20 

Ost  3.88  5.36  4.23  14.07  2.34  2.50  2.86  2.78  2.75  2.05  0.19  0.16  0.27  0.18  0.26  0.28  0.20  0.13  0.18 

MP  3.69  5.30  4.19  14.39  2.31  2.20  2.57  2.60  3.03  2.15  0.19  0.15  0.25  0.19  0.22  0.25  0.23  0.18  0.22 

Jiq  3.66  5.00  3.84  15.20  2.83  2.47  2.55  2.82  2.90  2.26  0.23  0.16  0.21  0.17  0.24  0.20  0.19  0.18  0.24 

I. coccinea 

P1  2.44  3.35  4.12  13.68  2.61  2.57  2.67  2.63  2.74  2.67  0.24  0.19  0.26  0.27  0.29  0.24  0.28  0.12  0.22 

P2  3.04  1.04  0.93  0.86  0.91  0.86  0.84  0.88  0.90  0.82  0.11  0.13  0.12  0.10  0.15  0.11  0.11  0.12  0.11 

Car  7.51  2.38  2.26  1.32  2.35  2.36  2.32  2.33  2.34  2.30  1.07  1.68  0.75  5.31  1.82  3.49  9.45  37.55  4.34 

Est 6.65  2.13  2.09  1.16  2.10  2.10  2.09  2.12  2.14  2.11  1.48  1.47  1.40  1.48  1.86  1.42  1.50  3.59  2.33 

LZ  8.18  2.51  2.56  0.93  2.55  2.53  2.53  2.55  2.56  2.55  0.65  0.85  0.66  0.85  2.28  0.69  1.39  6.44  3.29 

Cuix 2.82  0.96  0.79  0.74  0.72  0.74  0.74  0.75  0.72  0.70  0.13  0.14  0.13  0.10  0.11  0.11  0.13  0.12  0.14 

I. hederifolia 

Ham  11.62  15.17  13.98  29.38  24.49  24.74  27.80  31.97  36.53  14.51  0.40  0.33  0.35  0.47  0.36  0.29  0.53  0.28  0.34 

Za 15.11  17.51  26.79  35.07  12.07  10.38  10.43  11.00  15.57  13.98  0.58  0.41  0.44  0.57  0.41  0.48  0.68  0.37  0.48 

Car  15.45  15.87  19.29  11.54  15.61  12.94  13.65  14.70  15.87  13.78  0.62  0.41  0.51  0.67  0.46  0.51  0.71  0.41  0.53 

Tiz 12.42  12.59  14.32  26.05  17.61  18.71  20.08  21.70  23.53  13.36  0.47  0.41  0.50  0.51  0.42  0.44  0.70  0.40  0.46 

Bcon 14.26  18.41  18.12  23.45  17.07  17.07  17.07  17.08  17.08  17.06  0.71  0.41  0.40  0.48  0.44  0.40  0.70  0.39  0.55 

Uxm  13.09  16.36  17.81  18.12  18.16  18.16  18.19  18.20  18.20  20.27  0.77  0.39  0.53  0.56  0.53  0.51  0.98  0.41  0.60 

P1  16.63  19.03  11.52  14.08  18.91  18.84  18.87  19.04  11.17  19.72  0.51  0.38  0.44  0.54  0.44  0.40  0.73  0.35  0.39 

As  12.77  17.11  10.74  10.22  18.32  17.85  17.17  16.49  16.02  18.23  0.65  0.35  0.44  0.54  0.45  0.43  0.71  0.38  0.49 

Est 12.41  13.82  33.05  20.30  10.20  18.96  19.46  11.62  16.18  13.87  0.64  0.40  0.43  0.59  0.43  0.51  0.73  0.38  0.50 

OcP  18.44  13.75  16.03  11.00  18.96  18.73  18.96  19.46  21.49  21.10  1.03  0.51  0.63  0.79  0.87  0.60  1.12  0.63  6.74 

Val  13.64  14.40  16.47  26.55  15.25  15.10  15.18  15.10  15.11  15.75  0.52  0.38  0.33  0.35  0.40  0.38  0.57  0.34  0.47 

Cal  11.21  12.77  19.85  14.34  16.60  16.89  17.22  18.73  18.90  24.30  0.95  0.17  0.38  0.36  1.08  0.16  0.08  0.12  1.22 

TyL  10.44  13.77  15.36  11.98  19.78  19.69  10.57  11.15  12.11  13.16  1.02  0.98  0.03  0.15  0.12  0.53  0.26  0.15  0.38 

ChiC 13.15  15.53  11.00  13.50  19.78  19.76  19.81  19.83  19.88  14.55  2.04  1.25  0.53  0.68  1.24  0.76  0.40  0.26  1.33 

Chi  16.08  17.11  10.35  16.87  15.21  15.22  15.23  15.24  15.23  15.29  2.07  1.15  0.05  0.27  0.18  0.76  0.38  0.22  0.78 
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Tabla S2. que muestran la media de cada carácter floral medido en centímetros. a) Estructuras de atracción y restricción: longitud 
de la corola (LC); Longitud del tubo (LT); Diámetro de la Corola (DC), Diámetro del tubo (DT).  b) Estructuras reproductivas: 
Longitud del Estilo (LP), Estambres (S1, S2, S3, S4, S5).  Letras diferentes representan diferencias significativas (p<0.05). En 
paréntesis desviación estándar. 
I.chamelana  LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

Bas  24.67(±0.24)  A  14.49(±0.23)  A  20.24(±0.12)  A  4.21(±0.04)  A  7.19(±0.05)  A  6.24(±0.04)  A  5.37(±0.06)  A  4.95(±0.06)  A  4.51(±0.06)  A  6.69(±0.09)  A 

Est  25.38(±0.24)  B  15.11(±0.23)  A  20.54(±0.12)  A  5.10(±0.04)  B  7.84(±0.05)  B  6.86(±0.04)  B  6.03(±0.06)  B  5.65(±0.06)  B  5.24(±0.06)  B  7.30(±0.09)  B 

F  4.27  3.68  2.92  282.88  70.22  131.89  52.81  66.78  86.49  24.89 

gl  1  1  1  1  1  1  1  1  1  1 

Den. gl  299  299  299  299  299  299  299  299  299  299 

P  0.0397  0.0561  0.0883  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001 
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I. alba LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

AttA  153.34(±0.77)  D  113.50(±0.60)  D  89.37(±0.66)  D  9.31(±0.14)  BC  121.69(±0.72)  E  121.69(±0.72)  E  121.69(±0.73)  E  118.32(±0.7)  F  117.51(±0.71)  E 125.35(±0.74)  F 

Cal  157.98(±0.80)  B  118.70(±0.63)  B  95.04(±0.69)  B  9.29(±0.15)  BCD  131.53(±0.75)  B  131.53(±0.75)  B  131.53(±0.75)  B  127.95(±0.73)  B  126.78(±0.74)  B 135.27(±0.77)  B 

Chiet  157.07(±0.80)  B  119.32(±0.64)  B  95.27(±0.68)  B  8.88(±0.15)  ED  130.98(±0.75)  B  130.98(±0.75)  B  130.98(±0.75)  B  128.52(±0.73)  B  126.62(±0.74)  B 135.18(±0.77)  B 

Coa  150.98(±0.0.77)  E  111.45(±0.0.60)  E  86.81(±0.62)  E  9.13(±0.14)  BECD  123.63(±0.72)  D  123.63(±0.72)  D  123.63(±0.73)  D  120.31(±0.7)  E  119.83(±0.71)  D 127.8(±0.74)  E 

IsiCha  158.01(±0.80)  B  119.13(±0.65)  B  94.6(±0.72)  B  9.22(±0.15)  BCD  131.48(±0.74)  B  131.48(±0.74)  B  131.48(±0.75)  B  128.51(±0.72)  B  127.17(±0.73)  B 134.98(±0.76)  B 

Jiq  152.86(±0.78)  D  113.99(±0.71)  D  90.17(±0.67)  D  8.8(±0.14)  EF  127.46(±0.73)  C  127.46(±0.73)  C  127.46(±0.73)  C  123.57(±0.71)  E  123.01(±0.71)  C 130.97(±0.75)  D 

LM  150.85(±0.77)  E  111.60(±0.0.61)  E  90.17(±0.67)  E  9.75(±0.14)  A  124.03(±0.72)  D  124.01(±0.72)  D  124.00(±0.73)  D  120.58(±0.7)  E  119.87(±0.71)  D 127.76(±0.74)  E 

Tapil  161.89(±0.0.85)  A  124.02(±0.68)  A  100.1(±0.72)  A  8.99(±0.17)  ECD  136.82(±0.79)  A  136.82(±0.79)  A  136.82(±0.79)  A  133.93(±0.77)  A  132.43(±0.78)  A 140.71(±0.81)  A 

Xpuj  157.65(±0.0.80)  B  119.28(±0.64)  B  95.19(±0.69)  B  9.18(±0.15)  BECD  132.18(±0.75)  B  132.18(±0.75)  B  132.18(±0.75)  B  128.39(±0.73)  B  126.61(±0.74)  B 135.28(±0.77)  B 

Za  154.74 (±0.75)  C  115.08(±0.58)  C  92.34(±0.64)  C  9.43(±0.13)  A  127.38(±0.70)  C  127.38(±0.70)  C  127.38(±0.70)  C  124.04(±0.68)  C  123.38(±0.68)  C 131.78(±0.72)  C 

Zin  154.67(±0.0.80)  C  115.60(±0.62)  C  91.3(±0.67)  C  8.47(±0.15)  F  128.32(±0.74)  C  128.32(±0.74)  C  128.32(±0.75)  C  124.92(±0.72)  C  123.75(±0.73)  C 132.34(±0.76)  C 

F  46.68  84.13  96.99  5.85  97.21  97.21  97.21  103.83  81.95  94.38 

gl  10  10  10  10  10  10  10  10  10  10 

Den. gl  2344  2344  2344  2344  2344  2344  2344  2344  2344  2344 

P  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001 
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I. ampullacea LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

Car  95.97(±0.70)  B  59.97(±0.53)  B  89.91(±0.85)  B  17.15(±0.22)  A 79.40(±0.45)  A  79.11(±0.68)  A  77.06(±0.49)  A  74.97(±0.50)  A  74.76(±0.61)  A 81.41(±0.42)  A 

Cihu  102.71(±0.92)  A  62.70(±0.68)  A  95.03(±1.10)  A  14.72(±0.29)  C  80.15(±0.62)  A  79.41(±0.91)  A  78.05(±0.67)  A  75.99(±0.68)  A  74.60(±0.61)  A 81.94(±0.58)  A 

Cuix  102.35(±1.14)  A  62.28(±0.84)  A  94.97(±1.35)  A  14.56(±0.35)  C  80.05±0.78)  A  80.45(±1.13)  A  77.87(±0.85)  A  75.80(±0.86)  A  74.44(±0.75)  A 81.68(±0.75)  A 

Est  95.46(±0.59)  B  58.58(±0.45)  C  90.17(±0.72)  B  16.62(±0.19)  B  76.99(±0.37)  A  79.07(±0.56)  B  74.83(±0.41)  B  72.67(±0.41)  B  71.57(±0.47)  B  78.89(±0.35)  B 

LG  102.45(±0.80)  A  62.69(±0.60)  A  94.45(±0.96)  A  14.62(±0.25)  C  80.01(±0.52)  A  79.74(±0.78)  A  77.83(±0.57)  A  75.79(±0.58)  A  74.54(±0.54)  A 81.80(±0.49)  A 

LZ  103.17(±0.76)  A  62.84(±0.56)  A  95.84(±0.91)  A  14.79(±0.24)  C  80.06(±0.49)  A  79.64(±0.73)  A  77.98(±0.53)  A  75.95(±0.54)  A  74.73(±0.51)  A 81.79(±0.46)  A 

F  30.79  15.29  11.78  31.53  0.38  9.3  7.97  8.39  8.18  9.44 

gl  5  5  5  5  5  5  5  5  5  5 

Den. gl  278  278  278  278  278  278  278  278  190  278 

P  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  0.8624  <.0001   <.0001   <.0001   <.0001  <.0001  
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I. neei LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

Aca  38.81(±0.17)  E  26.20(±0.19)  F  36.18(±0.49)  E  11.78(±0.15)  E  58.73(±0.13)  E  56.44(±0.22)  E  55.42(±0.17)  E  52.92(±0.22)  E  50.74(±0.18)  E 66.04(±0.18)  E 

Cha  39.74(±0.16)  C  27.05(±0.26)  D  37.20(±0.57)  C  12.63(±0.19)  C  59.75(±0.13)  C  57.60(±0.21)  C  56.28(±0.19)  C  53.94(±0.17)  C  51.77(±0.16)  C 67.03(±0.21)  C 

Est  39.13(±0.19)  D  26.45(±0.23)  E  36.59(±0.55)  D  12.04(±0.15)  D  59.12(±0.14)  D  56.97(±0.23)  D  55.63(±0.16)  D  53.36(±0.21)  D  51.14(±0.19)  D 66.42(±0.21)  D 

FS  39.94(±0.19)  B  27.34(±0.18)  C  37.52(±0.49)  B  12.99(±0.15)  B  60.01(±0.13)  B  57.81(±0.18)  B  56.60(±0.15)  B  54.37(±0.17)  B  52.08(±0.17)  B 67.36(±0.17)  B 

HC  40.63(±0.24)  A  28.05(±0.22)  A  38.19(±0.49)  A  13.59(±0.17)  A  60.79(±0.13)  A  58.68(±0.2)  A  57.22(±0.23)  A  54.92(±0.24)  A  52.70(±0.24)  A 68.06(±0.2)  A 

Jiq  36.33(±0.15)  H  27.86(±0.23)  B  33.65(±0.5)  H  9.233(±0.22)  H  56.39(±0.13)  H  54.13(±0.24)  H  52.87(±0.2)  H  50.49(±0.22)  H  48.48(±0.16)  H 63.57(±0.23)  H 

MP  37.01(±0.22)  G  26.18(±0.22)  F  34.60(±0.5)  G  9.889(±0.22)  G  57.08(±0.13)  G  55.04(±0.24)  G  53.65(±0.2)  G  51.27(±0.17)  G  49.16(±0.25)  G 64.46(±0.2)  G 

Ost  37.81(±0.17)  F  25.19(±0.25)  G  35.51(±0.48)  F  10.71(±0.15)  F  57.99(±0.13)  F  55.62(±0.22)  F  54.41(±0.2)  F  52.14(±0.19)  F  49.88(±0.24)  F 65.27(±0.17)  F 

P1  39.74(±0.17)  C  27.07(±0.25)  D  37.25(±0.56)  C  12.64(±0.2)  C  59.72(±0.13)  C  57.57(±0.18)  C  56.24(±0.17)  C  54.00(±0.22)  C  51.76(±0.21)  C 67.04(±0.26)  C 

Son  39.73(±0.23)  C  27.05(±0.26)  D  37.23(±0.52)  C  12.62(±0.17)  C  59.74(±0.13)  C  57.57(±0.23)  C  56.26(±0.15)  C  53.97(±0.23)  C  51.76(±0.16)  C 67.10(±0.19)  C 

Zih  39.07(±0.16)  D  26.47(±0.19)  E  36.63(±0.53)  D  12.03(±0.16)  D  59.12(±0.13)  D  56.98(±0.24)  D  55.62(±0.17)  D  53.33(±0.22)  D  51.15(±0.16)  D 66.41(±0.22)  D 

F  578.87  209.88  608.16  593.92  581.82  586.74  591.42  603.02  564.65  580.28 

gl  10  10  10  10  10  10  10  10  10  10 

Den. gl  2870  2870  2870  2870  2870  2870  2870  2870  2870  2870 

P  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001 
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I. hederifolia LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

As  41.47(±0.35)  H  30.73(±0.26)  G  30.72(±0.26)  J  3.82(±0.12)  C  41.81(±0.22)  DC  41.76(±0.15)  A  41.70(±0.19)  A  41.64(±0.17)  A  41.59(±0.2)  A 45.07(±0.3)  D 

Bcon  51.37(±0.31)  DE  40.67(±0.22)  DC  40.67(±0.22)  C  3.76(±0.07)  DC  42.10(±0.19)  C  40.14(±0.15)  D  39.33(±0.22)  D  37.40(±0.17)  D  33.86(±0.18)  E  45.34(±0.23)  DC 

Ca  50.24(±0.32)  F  39.19(±0.27)  E  39.19(±0.27)  F  3.58(±0.12)  FE  40.62(±0.19)  F  38.60(±0.15)  F  37.96(±0.25)  F  35.97(±0.17)  F  32.32(±0.19)  G 43.91(±0.25)  E 

Cal  40.04(±0.3)  J  29.67(±0.24)  H  29.67(±0.24)  H  2.59(±0.09)  IH  33.24(±0.22)  H  30.08(±0.15)  H  27.66(±0.21)  H  24.88(±0.22)  H  21.25(±0.16)  I  34.39(±0.22)  H 

ChiC  36.05(±0.3)  K  19.70(±0.22)  J  19.70(±0.22)  G  2.51(±0.06)  IJ  25.78(±0.2)  J  21.52(±0.15)  J  18.43(±0.16)  J  15.50(±0.17)  J  11.51(±0.25)  K  24.59(±0.29)  J 

Chini  35.55(±0.36)  L  19.18(±0.22)  J  19.18(±0.22)  G  2.46(±0.1)  J  25.30(±0.23)  K  21.02(±0.15)  K  17.98(±0.2)  K  15.10(±0.22)  K  11.16(±0.23)  K  24.09(±0.3)  J 

Est  40.65(±0.29)  I  30.70(±0.3)  G  30.70(±0.3)  E  3.28(±0.08)  G  41.12(±0.18)  E  40.26(±0.16)  DC  39.43(±0.2)  D  36.94(±0.21)  E  34.49(±0.2)  CD 40.10(±0.31)  F 

Ham  51.91(±0.28)  BC  41.17(±0.29)  C  41.17(±0.29)  B  3.67(±0.11)  DE  42.59(±0.19)  B  40.56(±0.15)  C  39.90(±0.19)  C  37.95(±0.17)  C  34.31(±0.19)  D 45.89(±0.26)  BC 

OcP  45.47(±0.32)  G  34.79(±0.24)  F  34.79(±0.24)  H  2.65(±0.07)  H  37.55(±0.21)  G  35.03(±0.15)  G  32.84(±0.2)  G  30.73(±0.2)  G  27.41(±0.17)  H 39.34(±0.3)  G 

P1  51.93(±0.33)  BC  41.18(±0.24)  BC  41.18(±0.24)  B  3.55(±0.06)  F  42.60(±0.25)  B  40.57(±0.15)  C  39.91(±0.16)  C  37.95(±0.18)  C  34.32(±0.23)  D 45.88(±0.28)  BC 

Tiz  52.38(±0.35)  BA  41.69(±0.28)  BA  41.69(±0.28)  A  4.15(±0.11)  B  43.09(±0.21)  A  41.09(±0.15)  B  40.34(±0.23)  B  38.44(±0.23)  B  34.82(±0.17)  CB 46.38(±0.22)  BA 

TyL  36.10(±0.26)  K  25.01(±0.23)  I  25.01(±0.23)  I  2.56(±0.1)  IHJ  29.82(±0.22)  I  26.20(±0.15)  I  23.13(±0.18)  I  20.12(±0.19)  I  16.29(±0.24)  J  29.51(±0.26)  I 

Ux  50.90(±0.31)  E  40.16(±0.28)  D  40.16(±0.28)  D  3.86(±0.08)  C  41.63(±0.22)  D  39.69(±0.15)  E  38.82(±0.2)  E  36.91(±0.21)  E  33.34(±0.21)  F  44.83(±0.28)  D 

Val  51.86(±0.23)  DC  41.18(±0.23)  BC  41.18(±0.23)  B  3.81(±0.11)  C  42.61(±0.21)  B  40.64(±0.15)  C  39.84(±0.19)  C  37.93(±0.22)  C  34.33(±0.17)  D 45.88(±0.31)  BC 

Za  52.66(±0.28)  A  41.92(±0.27)  A  41.92(±0.27)  A  5.31(±0.14)  A  43.35(±0.25)  A  41.33(±0.15)  B  40.69(±0.22)  B  38.70(±0.23)  B  35.05(±0.16)  B  46.64(±0.25)  A 

F  1427.61  1900.77  597.41  361.15  1732.67  2580.36  3490.35  4042.97  4085.38  1555.78 

gl  14  14  14  14  14  14  14  14  14  14 

Den. gl  4146  4146  4146  4146  4146  4146  4146  4146  4146  4146 

P  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001 
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I. coccinea LC  LT  DC  DT  S1  S2  S3  S4  S5  LP 

Poblaciones Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif  Media  Dif 

Au  32.21(±0.25)  B  23.27(±0.19)  B  17.77(±0.21)  B  3.92(±0.13)  B 28.21(±0.19)  A  27.57(±0.21)  A  27.24(±0.18)  C  26.90(±0.21)  B  26.38(±0.19)  A 26.30(±0.19)  B

Huen  32.89(±0.24)  A  23.95(±0.26)  A  18.29(±0.23)  A  4.27(±0.14)  A 28.65(±0.19)  A  28.13(±0.20)  A  27.81(±0.16)  A 27.30(±0.21)  A 26.55(±0.17)  A 27.34(±0.14)  A

P1  32.30(±0.25)  B  23.37(±0.27)  B  17.87(±0.15)  B  4.01(±0.12)  B 28.31(±0.14)  B  27.67(±0.19)  B  27.34(±0.21)  BC  26.99(±0.20)  AB  26.47(±0.19)  A 26.40(±0.22)  B

P2  32.67(±0.20)  A  23.73(±0.28)  A  18.07(±0.18)  AB  4.05(±0.12)  B 28.43(±0.23)  AB  27.89(±0.14)  AB  27.60(±0.20)  AB  27.08(±0.13)  AB  26.33(±0.16)  A 27.12(±0.18)  A

SanJa  30.63(±0.24)  C  21.70(±0.27)  C  16.15(±0.17)  C  3.52(±0.09)  D 26.39(±0.20)  C  25.84(±0.15)  C  25.55(±0.19)  D 25.04(±0.18)  C  24.29(±0.19)  B  25.08(±0.18)  C

Tes  29.28(±0.27)  D  20.32(±0.20)  D  14.82(±0.21)  D  3.38(±0.10)  D 25.26(±0.16)  D  24.62(±0.20)  D  24.29(±0.17)  E  23.95(±0.16)  D 23.42(±0.18)  C 23.35(±0.15)  D

Xal  30.90(±0.20)  C  21.99(±0.27)  C  16.33(±0.23)  C  3.74(±0.12)  C 26.67(±0.14)  C  26.12(±0.17)  C  25.85(±0.22)  D 25.32(±0.15)  C  24.56(±0.21)  B  25.36(±0.14)  C

F  120.63  124.02  121.45  28.74  116.1  117.81  119.07  115.95  113.74  130.25 

gl  6  6  6  6  6  6  6  6  6  6 

Den. gl  1794  1794  1794  1794  1794  1794  1794  1794  1794  1794 

P  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001  <.0001 
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Tabla S3. Resultado del análisis de la distancia estigma antera entre las poblaciones de Ipomoea. En negritas resultados no significativos. 

Distancia estigma‐antera 
Especie Ipomoea  Df  Den DF  F‐value  p 
I. chamelana 1 299 0.64 0.4254 

I. coccinea 6 1794 1792 <.0001 

I. hederifolia 14 4146 64.42 <.0001 

I. ampullacea 5 278 0.39 0.5425 

I. alba 10 2344 0.64 0.7774 

I. neei 10 2870 0.5 0.8878 
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Figura S1. Distancia estigma antera entre poblaciones de Ipomoea.  Letras diferentes indican diferencias significativas. Barras indican error estándar. 
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Figura S2. Resultados del análisis de escalamiento multidimensional (MDS) de las variables de color Lab de las poblaciones de I. 
coccinea, I. hederifolia e I. neei. Color de la corola (círculos rojos), tubo floral (cuadros rojos) y guías de néctar (Rombos 
amarillos). 
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Apéndice S3. Figuras de los valores de correlación de Pearson (r) y significancia entre rasgos florales y 
variables geográficas latitud y altitud para cada especie de Ipomoea.  
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Apéndice S4. Tabla de resultados del análisis de similitud de matrices de correlación- covariación entre 
poblaciones de cada especie de Ipomoea. 

Tabla S1.  Resultados del análisis de igualdad de matrices de covarianza-correlación. 

Especie  DF ‐2 Res Log Like  ChiSq  Pr > ChiSq 
I. chamelana 55 6441.35 6.02 1

I. alba 150 91090 4322.67 <.0001

I. ampullacea 275 12810 1180.21 <.0001

I.neei 550 128478 5490.33 <.0001

I. coccinea 90 34803 7512.69 <.0001

I.hederifolia 294 14764 10533.2 <.0001
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES

El estudio de la evolución de rasgos florales es de gran importancia para 

comprender los patrones microevolutivos que favorecen la diversificación de las especies 

de angiospermas (Armbruster et al. 2009).  En esta tesis comenzamos con la organización, 

análisis y síntesis de información disponible en la literatura científica que tiene evidencia 

del efecto selectivo de las condiciones bióticas o abióticas sobre el fenotipo floral en una 

escala geográfica.  Nuestros resultados indican que a pesar de la importancia de la variación 

de rasgos florales como el material fundamental sobre el cual opera la selección natural, 

este tema ha sido poco estudiado; ya que la mayoría de los estudios que han evaluado la 

variación de los rasgos florales no lo hacen en una escala geográfica o se enfocan en rasgos 

florales particulares de atracción de polinizadores o reproductivos. Además, muy pocos 

estudios han comparado la variación de los rasgos florales en una escala geográfica entre 

especies de plantas con diferente sistema reproductivo, antesis floral o especialización en el 

servicio de polinización. La mayoría de los estudios se han realizado en la zona extra 

tropical donde se considera que las condiciones ambientales varían con mayor amplitud 

generando mayores condiciones de selección.  Sin embargo, las zonas tropicales ofrecen 

una mayor riqueza de especies vegetales y animales que las zonas extra tropicales; esto 

puede favorecer que otras condiciones bióticas como la competencia por polinizadores o la 

herbivoría tengan un mayor efecto sobre los rasgos florales. Por lo que los nichos de 

polinización en zonas tropicales pueden ser más estrechos, favoreciendo mayor 

especialización en el servicio de polinización (Phillips et al. 2020).  

Aunque la evidencia científica indica que los polinizadores son los agentes 

selectivos que conducen la evolución de los rasgos florales, son pocos estudios que han 

analizado la variación fenotípica de los polinizadores en conjunto con la variación de los 
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rasgos florales en la distribución geográfica de las especies de plantas. Algunos estudios 

han descrito que el fenotipo floral y el fenotipo de los polinizadores varia de manera 

coordinada entre poblaciones, siempre y cuando las especies de plantas y sus polinizadores 

compartan la misma distribución geográfica (Medel et al. 2009).  Sin embargo, 

generalmente las especies de plantas tienen un mayor rango geográfico que sus 

polinizadores. Por otro lado, la mayoría de los estudios que han analizado el servicio de 

polinización en comunidades de plantas, han utilizado a los visitantes florales mas 

frecuentes y a todos aquellos visitantes que tienen contacto con los órganos reproductivos 

florales como sinónimo de polinizador. Sin embargo, nuestros resultados en el capítulo dos, 

indican que ambas aproximaciones, la frecuencia de visitas y el contacto entre el cuerpo de 

los polinizadores con las estructuras reproductivas florales no son sinónimo de éxito 

reproductivo para las especies de plantas.  Por lo que aquellos estudios que se han basado 

en estas aproximaciones para determinar la identidad de los polinizadores legítimos pueden 

estar subestimando la magnitud de especialización en el servicio de polinización de las 

especies de plantas.  Este resultado poya fuertemente al principio de Stebbins (1970) que 

sugiere que los visitantes florales más frecuentes y efectivos son los que conducen la 

evolución de las especies; ya que el síndrome floral expresado por las especies de Ipomoea 

predijo efectivamente el tipo de polinizador legítimo. Además, el análisis de la efectividad 

del servicio de polinización de los visitantes florales, permitió determinar que algunas 

especies de plantas tienen polinizadores secundarios efectivos que concuerdan con las 

transiciones más comunes de polinizadores reportadas en la literatura (van der Niet and 

Johnson 2012).   

El análisis de la variación de los rasgos florales sugiere que dentro de las 

poblaciones de Ipomoea ocurren procesos de selección que favorecen magnitudes pequeñas 
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de coeficientes de variación de los rasgos florales y diferencias significativas de tamaño 

floral entre poblaciones.  El sistema reproductivo de las especies de plantas tuvo un efecto 

significativo sobre el estado de los caracteres florales en la distribución geográfica de las 

especies de Ipomoea; ya que los rasgos florales tuvieron mayor variación en la magnitud de 

correlaciones e integración floral de rasgos florales en poblaciones de especies 

autocompatibles que en poblaciones de especies autoincompatibles.  Las especies 

autocompatibles tuvieron poblaciones con una distancia estigma-antera reducida y un 

tamaño floral pequeño, características que se han sugerido son resultado del relajamiento de 

la intensidad de la selección mediada por polinizadores que llevan a mayores niveles de 

endogamia (Belaoussoff and Shore 1995, Chang and Rausher 1998, Motten and Stone 

2000, Worley and Barrett 2000, Armbruster et al. 2002, Schueller 2004, Goodwillie and 

Ness 2005, Takebayashi et al. 2006, Vallejo-Marín and Barrett 2009, Sicard and Lenhard 

2011, Duncan and Rausher 2013, Delgado-Dávila et al. 2016).  Por otro lado, el tamaño de 

los rasgos florales de dos especies de Ipomoea una autocompatible y otra autoincompatible 

tuvieron correlaciones significativas con variables geográficas como la altitud y 

ambientales como la precipitación y la temperatura. Las flores de estas especies fueron 

pequeñas y de colores claros en poblaciones localizadas a mayor altitud con mayor 

precipitación, mientras que las flores de plantas que se desarrollan en poblaciones a menor 

altitud y menor precipitación fueron de mayor tamaño y tuvieron colores más intensos. Por 

otro lado, en especies de Ipomoea con flores blancas la variación de color floral fue muy 

pequeña dentro de las poblaciones y fue similar entre poblaciones. Solamente en especies 

de Ipomoea con flores pigmentadas el color floral varió ampliamente entre poblaciones. En 

la literatura se ha sugerido que el color floral tiene una relación muy estrecha con las 

condiciones ambientales, donde flores de plantas en ambientes con mayor estrés hídrico o 
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de luminosidad son más pigmentadas como estrategia para protegerse de las condiciones 

estresantes (Campanella et al. 2014).  La alta heredabilidad y la falta de diferencias 

significativas entre rasgos de flores de plantas en condiciones naturales y flores de plantas 

en condiciones controladas confirma que las diferencias fenotípicas florales entre 

poblaciones son resultado de procesos adaptativos locales mediados por las condiciones de 

polinización y no por plasticidad fenotípica.  Estos resultados apoyan fuertemente que las 

condiciones de polinización en la distribución geográfica de las especies de plantas ofrecen 

un mosaico de escenarios selectivos como lo sugiere la teoría evolutiva del mosaico 

geográfico propuesto por John Thompson (1994). 

Finalmente, la evidencia acumulada en esta tesis sugiere que los estudios de 

evolución de rasgos florales deben incluir el análisis integral de los rasgos florales en un 

contexto geográfico considerando la variación de rasgos florales, los patrones de 

correlación entre rasgos y la integración fenotípica floral.  Además de analizar la relación 

entre el fenotipo floral y variables ambientales y geográficas de las poblaciones y probar 

experimentalmente si las diferencias fenotípicas florales observadas se deben a procesos de 

selección o plasticidad fenotípica.  La suma de esta información con el análisis de la 

variación de rasgos florales considerando el momento de antesis floral, el sistema 

reproductivo, la especialización en el servicio de polinización y la efectividad de los 

polinizadores para contribuir a la adecuación de las especies de plantas es fundamental para 

entender el alcance y las limitaciones de la selección mediada por los polinizadores y el 

efecto de las condiciones ambientales sobre los fenotipos florales de las angiospermas.   
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