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RESUMEN

La mayoria de las plantas con flores dependen en gran medida de atraer polinizadores para
lograr su reproduccién. Por ello, la eleccion de los polinizadores impacta la adecuacion de la
planta y en la seleccidn de rasgos florales que les son mas atractivos (i.e. colores o néctar). Esta
eleccién de forrajeo puede influir indirectamente en las interacciones planta-planta promoviendo
la competencia o facilitacién entre especies vecinas, y la direccion de estas interacciones puede
variar dependiendo de la escala espacial en la que se midan los recursos. En este trabajo se
evalud el efecto de la diversidad de rasgos florales, la abundancia floral (heteroespecifica y
conespecifica) y las caracteristicas del néctar (concentracién de azlcar y volumen) de las
especies presentes en el vecindario de la planta Malvaviscus arboreus Cav. cuantificadas en dos
niveles de la escala espacial, sobre el numero de visitas del colibri Doricha eliza Lesson y
Delattre a la planta y los frutos que produce. Para ello, se seleccionaron dos zonas de duna
costera localizadas en la region central del litoral del estado de Yucatan. Durante los meses de
julio a noviembre de 2022 se monitorearon 44 cuadrantes en dos niveles de la escala espacial
(25 m?2 y 625 m2) donde se caracteriz6 la composicion de especies florales, se describi6 la
diversidad de rasgos florales (nUmero de flores por individuo, color y profundidad de la corola),
la calidad de néctar (volumen y concentracién de azlcar), abundancia floral (conespecifica y
heteroespecifica), las visitas de D. eliza a M. arboreus y la posterior produccién de frutos de M.
arboreus. Los resultados mostraron evidencia de competencia intra e interespecifica de M.
arboreus con las especies florales presentes en el vecindario, asi como un efecto dependiente
de la escala espacial en la diversidad de rasgos florales y de la abundancia conespecifica sobre
el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus. El incremento de la abundancia floral
conespecifica en un nivel espacial inferior (25 m2) condujo a menor nimero de visitas, pero en el
nivel espacial superior (625 m2) resulté en mas visitas de D. eliza. Sin embargo, la produccion de
frutos de M. arboreus en este nivel espacial (625 m?) se asoci6 negativamente con el incremento

de la abundancia floral conespecifica.
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INTRODUCCION

INTRODUCCION

El éxito de las plantas con flores depende en gran medida de su capacidad de atraer a los
polinizadores a través de recursos como el néctar o polen. Por su parte, los polinizadores
impactan a las plantas en su adecuacion y generan una presion de seleccion sobre los rasgos
florales que les son més atractivos (p.ej. color y forma de la flor, calidad y cantidad de néctar,
etc.). Esta presion de seleccién puede mediar la estructuracibn y composicion de las
comunidades de plantas con flores en diferentes escalas temporales y espaciales (Peralta et al.,
2023; Bergamo et al., 2020; Sargent y Ackerly, 2008).

Dentro de la escala espacial se pueden delimitar distintos niveles, por ejemplo, en las
interacciones planta-ave los niveles espaciales pueden incluir areas de diferentes dimensiones,
desde algunos metros hasta varios kilbmetros (Garcia y Ortiz-Pulido, 2004). En la interaccion
planta-colibri, estos niveles espaciales juegan un papel importante al determinar la seleccion de
los recursos florales que seran utilizados por los colibries, ya que el comportamiento de estas
aves involucra procesos cognitivos complejos. Los colibries pueden ser capaces de diferenciar
recursos en escalas finas, como la cantidad de néctar entre las flores de un mismo individuo,
hasta la cantidad de flores que estan presentes en un paisaje de kildmetros (Chittka y Thomson,
2001).

Por otro lado, la seleccién de los recursos florales por parte de los colibries influye en las
interacciones entre las plantas de manera indirecta, promoviendo en cierta medida la
organizacion de estas en la comunidad (Sargent y Ackerly, 2008; Ghazoul, 2006). El resultado
del intercambio de polinizadores entre especies de plantas puede variar desde la competencia,
si los vecinos florales ocasionan la disminucién de las visitas de polinizadores, 0 aumentan la
transferencia de polen heteroespecifico limitando el éxito reproductivo (Dietzsch et al., 2011),
hasta la facilitaciébn, que ocurre cuando el vecindario atrae o mantiene la cantidad de
polinizadores, incrementando asi las tasas de visitas (Johnson et al., 2003). Ambos procesos
(competencia y facilitacion) determinan patrones, que van desde los fenologicos hasta la

distribucion de rasgos florales dentro de la comunidad de plantas (Sargent y Ackerly, 2008).

El éxito reproductivo de las plantas con flores también depende de las caracteristicas mismas de
la planta, asi como de la eficiencia en el forrajeo del polinizador (Hegland, 2014). Por ejemplo, el
grado en el que los polinizadores se especializan en un recurso particular reduce la transferencia

de polen heteroespecifico y favorece la reproduccién conespecifica (Morales y Traveset, 2008).
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INTRODUCCION

Entender el papel que juegan los polinizadores en el éxito reproductivo de las plantas brinda
informacion clave para la conservacion de las especies, sobre todo para aquellas que se
encuentran en ambientes extremos y limitantes (Leimberger et al., 2022).

La duna costera de Yucatan ha sido descrita como un ecosistema con una baja abundancia y
actividad de polinizadores (Suéarez-Marifio et al., 2022; Albor et al., 2019), promoviendo
interacciones competitivas entre plantas que coflorecen mediadas por el servicio de polinizacién
(Albor et al., 2019). Se ha observado que ciertos rasgos florales (densidad y diversidad funcional)
influyen en diferentes etapas del proceso de polinizacion y que estos efectos son dependientes
de la escala espacial (Albor et al., 2019), lo anterior se ha estudiado en la comunidad de insectos
polinizadores en la duna costera, sin embargo, aun falta investigar cémo estos rasgos florales
afectan las interacciones planta-colibri y planta-planta en diferentes niveles de la escala espacial

en la duna costera.

Malvaviscus arboreus Cav. es una especie arbustiva distribuida en la duna costera de Yucatan y
sus flores tienen rasgos asociados a la atraccién de colibries. Entre estos rasgos estan antesis
diurna, coloracion roja, forma tubular de la corola, néctar abundante, y una gran distancia entre
los nectarios, las anteras y el estigma (Faegri y van der Pijl, 1979). Entre otras especies, es
visitada por el colibri Doricha eliza Lesson y Delattre, el cual mantiene una distribucion
parcialmente restringida a las dunas costeras en Yucatan. Aunque este colibri es de héabitos
alimenticios generalistas visita frecuentemente a M. arboreus lo que sugiere que es una fuente

importante para su alimentacién (Medina-van Berkum, 2016; Pimienta, 2014).

La interaccion entre M. arboreus y D. eliza es un sistema de estudio interesante debido a que D.
eliza es un polinizador generalista que interactla con otros recursos florales presentes en la duna
costera. Posiblemente el éxito reproductivo de M. arboreus puede verse influenciado por la tasa
de visitas de D. eliza, por lo que es probable que existan procesos de competencia o facilitacion
entre M. arboreus y las especies de plantas vecinas con las que florece y comparte polinizador.
Por lo tanto, el objetivo de este trabajo fue evaluar si la relacion entre el nimero de visitas de D.
elizaa M. arboreus y la produccion de frutos de M. arboreus se ve influenciada de manera positiva
(facilitacion) o negativa (competencia) por la diversidad de rasgos florales en el vecindario, la
abundancia floral y néctar (en términos de concentracion de azucar y volumen) heteroespecifico

y conespecifico en dos niveles de la escala espacial
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ANTECEDENTES

1. SELECCION DE RASGOS FLORALES POR POLINIZADORES

La gran diversificacién en los rasgos florales de muchas especies de plantas se ha relacionado
con algunos procesos evolutivos como la deriva génica (Husband y Barrett, 1992) o el flujo de
genes (Morjan y Rieseberg, 2004). Sin embargo, existen otros procesos evolutivos que pueden
influir en la diversificacibn de rasgos como la seleccién ejercida por los polinizadores en la
dispersién de polen y su efecto en la reproduccion (Del Val y Boege, 2012). Algunas especies de
plantas tropicales presentan sistemas de autoincompatibilidad y para mover su polen hacia
plantas compatibles precisan de un vector potencial como es el caso de los animales
polinizadores (Machado et al., 2006). La estrecha interaccion entre plantas con flores y
polinizadores ha sido un factor importante para el desarrollo de una amplia variedad de rasgos
florales (p. ej. morfologia floral), esta variedad es en parte una respuesta a la atraccion, deteccion
y aprendizaje por parte de los polinizadores (Leonard et al., 2011; Harder y Johnson, 2009).

La interaccién entre plantas con flores y los colibries es un ejemplo comudn sobre seleccién de
rasgos. Diversos estudios sugieren un proceso de coevolucién y aunque no es frecuente en la
naturaleza la relaciéon uno-uno en sistemas planta-colibri (Leimberger et al., 2022), hay ejemplos
gue muestran alta especializacién entre rasgos morfolégicos, como es el caso del colibri pico
espada (Ensifera ensifera Boissonneau) y las flores de las plantas que visita. Esta especie
presenta un pico que mide aproximadamente 10 cm de longitud, lo que facilita el acceso a través
de la corola tubular larga (6-14 cm) de las flores del género Passiflora L. las cuales debido a la
posicién de sus anteras y estigmas, asi como a su autoincompatibilidad, dependen de E. ensifera
para la polinizacién (Abrahamczyk et al., 2014). Por otro lado, Betts et al. (2015) mostraron que
los colibries con picos largos y curvos son seis veces mejores polinizadores de Heliconia tortuosa
Griggs, que los colibries de pico corto. Esto es porque los picos largos permiten que algunas
especies de colibries extraigan mayor volumen de néctar, lo que a su vez es la sefial utilizada

por la planta para volverse receptiva (Betts et al., 2015).

Actualmente se han elaborado explicaciones sobre las caracteristicas que determinan la
interaccion entre colibries y plantas (Olito y Fox, 2015). Hay evidencia en torno a los mecanismos

gue pueden influir en la frecuencia de estas interacciones, por ejemplo, procesos probabilisticos
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guiados en gran medida por la abundancia de interactuantes (p.ej. una especie de colibri
frecuenta una especie de planta porque la encuentra regularmente) o rasgos y preferencias de
las especies (p.ej. una especie de colibri que tiene caracteristicas morfoloégicas y de
comportamiento que facilitan su alimentacion en una especie de planta determinada) (Leimberger
et al., 2022; Vazquez et al., 2009). Dalsgaard et al. (2021) recopilaron la informacion de 93 redes
de interaccion planta-colibri y demostraron que la longitud del pico del colibri esta altamente
correlacionada con la longitud media de la corola de las flores que visitan, lo que sugiere que la
coincidencia de rasgos es recurrente en las redes de interaccion planta-colibri en el continente

americano.

Desde el punto de vista de la ecologia del comportamiento animal, los diferentes rasgos florales
(ej. abundancia floral y néctar) facilitan la identificacion de un recurso alimenticio potencial y
permite a los colibries emplear una estrategia de forrajeo que maximice su adecuacion (Dafni et
al., 1997). Las estrategias de forrajeo de los colibries implican que los individuos pueden
discriminar entre las alternativas de recursos alimenticios disponibles, eligiendo aquel recurso
gue equilibre el beneficio y costo de alimentarse (Pyke, 1978). Ademas, se ha relacionado los
rasgos florales con la evaluacion del recurso alimenticio por parte de los colibries y con esa
informacion se ha intentado predecir la calidad del ambiente sin muestreo adicional; lo anterior
se conoce como “estado de informacion” (Mitchell, 1989). Por ejemplo, Bergamo et al. (2019)
mostraron que la reflectancia de las bracteas de especies de heliconias polinizadas por colibries
eran mas contrastantes que la reflectancia de especies de heliconias no polinizadas por estos,
promoviendo mayor atraccion de los colibries e incrementando el nimero de visitas en un
ambiente boscoso; ademas el color de las bracteas no resultdé conspicuo para otros visitantes

florales menos efectivos o incluso antagonistas (ej. abejas).

Por otra parte, la abundancia floral es un rasgo que se ha asociado de manera positiva con la
abundancia de colibries, pues estos son capaces de realizar movimientos de busqueda
asociados a los cambios de este recurso a través del dia, o desplazamientos migratorios para
seguir la floracion de las plantas de las cuales se alimentan (Diaz-Valenzuela et al., 2011), asi
como realizar cambios en su estrategia de forrajeo en respuesta a la disponibilidad de
abundancia floral en un &rea determinada (Missagia y Alves, 2016; Justino et al., 2012). Aunque
la abundancia floral puede representar disponibilidad de recursos alimenticios para establecer
territorios o paradas de alimentacion (Maruyama et al., 2013), las caracteristicas energéticas del
néctar juegan un papel importante para determinar la calidad de este (Nottebrock et al., 2017).

El néctar aporta principalmente azlcares (sacarosa, glucosa y fructuosa) y agua (Baker, 1975),
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el balance entre la concentracion de azucares y agua depende de los requerimientos energéticos
de cada polinizador (Fornoff et al., 2017). Por ejemplo, para los colibries el promedio estimado
de concentracion de azucar en el néctar es del 20% (Baker, 1975). En general, se ha visto que
el incremento en la calidad del recurso alimenticio genera un incremento en la atraccién de
polinizadores (Fornoff et al., 2017; Schmid et al., 2016). Una forma de calcular la cantidad de
energia que un area puede otorgar a los colibries es considerando ambos rasgos, la abundancia

floral en conjunto con las caracteristicas energéticas otorgadas por el néctar (Valone, 1992).

1.1. POLINIZADORES MEDIANDO INTERACCIONES EN LA COMUNIDAD DE PLANTAS

Los polinizadores pueden ser mediadores indirectos en las interacciones entre plantas
(conespecificas y heteroespecificas) promoviendo en cierta medida la organizacién en la
comunidad de estas (Sargent y Ackerly, 2008; Ghazoul, 2006). El intercambio de polinizadores
entre especies de plantas puede implicar la competencia, por ejemplo, si las plantas vecinas
reducen las visitas de polinizadores o aumentan la transferencia de polen heteroespecifico, lo
gue puede aminorar el éxito reproductivo (Dietzsch et al., 2011). Al contrario, puede ocurrir la
facilitacion, que sucede cuando el vecindario floral atrae o mantiene la cantidad de polinizadores
propiciando un aumento en las tasas de visitas (Johnson et al.,, 2003). La fuerza de ambos
procesos (competencia y facilitacién) puede dar paso al establecimiento, persistencia y

configuracion de las especies de plantas (Sargent y Ackerly, 2008).

Las interacciones mediadas por polinizadores también estan influenciadas por el comportamiento
del polinizador, asi como por los recursos energéticos que una especie floral pueda proveerle
(ej. néctar) (Nottebrock et al., 2017). Feinsinger y Colwell (1978) desarrollaron una clasificacion
gue relaciona la estrategia de alimentacion de los colibries y la distribucién espacial de los
recursos florales, asi como la recompensa de néctar ofrecida por flor. Por ejemplo, colibries que
se alimentan de recursos florales muy dispersos pero de alto contenido energético fueron
clasificados como “ruteros de alta recompensa”, otra clasificacion es la estrategia territorialista
gue consiste en la defensa de recursos florales agrupados de recompensa moderada-alta en un
area delimitada. Estas estrategias pueden ser ajustadas segun el contexto de la comunidad y la
disponibilidad espacio-temporal del recurso alimenticio (Leimberger et al., 2022). Un ejemplo de
esto sucede con el comportamiento territorial, cuando los recursos florales no son tan valiosos

como para hacer que la defensa del territorio valga la pena enérgicamente. En estos casos, los




CAPITULO |

colibries territoriales pueden abandonar temporal o permanentemente sus perchas o modificar el

tamano de sus territorios (Marquez-Luna et al., 2014).

En el caso de las interacciones planta-polinizador, parece gue los polinizadores responden mejor
a una mayor variedad de rasgos florales (Dafni et al., 1997); por ejemplo, hay una respuesta
positiva a la abundancia floral que pueden encontrar en un parche, a la cantidad energética dada
por el néctar, e incluso a la proporcion de recursos florales aportados por congéneres
(Nottebrock, 2017). Ademas, responden a la fenologia de la floracién porque son capaces de
rastrear los cambios temporales de la floracién a distintos niveles de la escala espacial (Hegland
et al., 2009). Por lo tanto, podria esperarse que los rasgos antes mencionados también sean
factores importantes en las interacciones entre plantas mediadas por polinizadores (Nottebrock
etal., 2017; Sargent y Ackerly, 2008; Ghazoul, 2006). Un estudio realizado por Nottebrock (2017)
en 27 comunidades de plantas en el matorral litoral de la regiéon Cabo en Sudafrica, dominadas
por el género Protea L., principalmente visitadas por aves nectariferas (Promerops cafer L. y
Anthobaphes violacea L.), evalud el efecto de la calidad (cantidad de azlcar por flor), pureza
(néctar conespecifico disponible) y variacion espacio-temporal del recurso floral (i.e. cantidad de
néctar disponible en 120 m? y alrededor 200 m2 durante un afio) en el nimero de visitas por
polinizadores y produccion de semillas. Ellos indicaron que en su sistema el nimero de visitas y
produccion de semillas determinaron la competencia o la facilitacion entre plantas. Los resultados
mostraron que el néctar es un rasgo de alta influencia que puede determinar cémo mdultiples
especies de plantas interactlan a través de polinizadores compartidos, y que la direccion de
estas interacciones (facilitacion o competencia) cambiaba con el nivel de la escala en que se
media; en este sentido, ellos encontraron que la abundancia floral y el néctar fueron los rasgos

mas influyentes en los distintos niveles de la escala espacial.

Los polinizadores pueden mediar interacciones entre plantas en distintos niveles de la escala
espacial, desde la interaccién entre inflorescencias de la misma planta (ej. Devaux et al., 2014)
hasta niveles espaciales mas amplios, respondiendo a la cantidad de recurso floral dentro de un
vecindario o un sitio (Nottebrock et al., 2017; Schmid et al., 2016). El concepto de la escala
espacial en sistemas denso-dependientes también ha sido empleado en la interaccion planta-
frugivoro mostrando que las aves frugivoras pueden responder a la disponibilidad y distribucién
de frutos en niveles espaciales jerarquicos, desde metros, que albergan algunos individuos con

frutos, hasta kilometros, que albergan miles de individuos con frutos (Garcia y Ortiz-Pulido, 2004).
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El enfoque de las jerarquias se ha utilizado para entender como la estructuracion de los parches
(i.e. un &rea que difiriere de su entorno) se relaciona con la heterogeneidad en una variedad de
niveles espaciales (Kotliar y Weins, 1990), los limites naturales de la jerarquia de un parche
guedan delimitados por el grano (escala mas pequefia a la que un organismo responde) y la
extension (escala mas amplia a la que un organismo responde) (Kotliar y Weins, 1990). En el
caso de los nectarivoros como los colibries los parches han sido descritos como agrupaciones
de flores o individuos con flores de distintos tamafios (Gass y Montgomerie, 1981), los niveles de
jerarquia de los parches florales propuestos por Kotliar y Weins (1990) estan representados por
la variacion de néctar disponible entre flores (granos) hasta la variacién en la distribucién de
plantas con flores a través de un paisaje (extension). Las decisiones de forrajeo de los
nectarivoros pueden depender de la estructura particular de estos parches en cada nivel de la

jerarquia (Kotliar y Weins, 1990).

Algunos de los trabajo que relacionan el forrajeo de los polinizadores con el recurso alimenticio
se basan en la variabilidad de la abundancia floral en una sola extensién espacial, y se ha
encontrado efectos contrastantes (Ortiz-Pulido y Lara, 2012), algunos estudios destacan una
relacion positiva entre la abundancia floral y la tasa de visitas de polinizadores (Bergamo et al.,
2020; Grindeland et al., 2005) por el contrario otros estudios han detectado efectos negativos o
no han detectado efectos (Maruyama et al., 2014; Vizentin-Bugoni et al., 2014; Heystek y Pauw
2013). Varios autores (Albor et al., 2019; Nottebrock et al., 2017; Schmid et al., 2016) han
propuesto la importancia de la escalas espaciales para explicar estos resultados contradictorios,
principalmente porque la respuesta de forrajeo del polinizador depende de la forma en la que
perciben el paisaje (Steffan- Dewenter et al., 2002) y esta repuesta puede influir en las
interacciones facilitadoras y competitivas entre plantas (Sargent et al., 2011), en consecuencia
se ha visto que la direccion entre facilitacion y competencia puede variar dependiendo del nivel

de la escala espacial en que se estudie.

1.2. SISTEMA DE ESTUDIO: MALVAVISCUS ARBOREUS y DORICHA ELIZA

Malvaviscus arboreus perteneciente a la familia Malvaceae, es un arbusto de pequefio tamafio
originario del sur de América del Norte, que se distribuye hasta el Norte de América del Sur
(Webb, 1981). La morfologia floral, caracteristicas del néctar (ej. concentracion de azucar y

dinamica) y las observaciones del comportamiento de sus visitantes indican que las flores de M.
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arboreus estan especializadas para la polinizacion por colibries (Webb, 1984). Por ejemplo, se
ha documentado que algunos colibries, como Amazilia rutila DeLattre., al introducir su pico en
las flores hace contacto con las anteras y con el estigma. Aunque en algunas ocasiones el que
el colibri se limpie el pico puede afectar su carga de polen, la mayor parte del polen permanece
adherido en su cabeza (Peterson y Chalif, 1973). Aunque se han registrado otros visitantes (ej.
mariposas y trigonas) en esta especie, ninguna parece hacer contacto efectivo con las partes

reproductivas de M. arboreus, aunque si pueden extraer el néctar de las flores (Webb, 1984).

Las flores de M. arboreus tienen diversos rasgos florales asociados a la atraccion de colibries
como: antesis diurna, coloracién roja, forma tubular de la corola, néctar abundante, y una gran
distancia entre los nectarios, las anteras y el estigma (Faegri y van der Pijl, 1979). La mayoria de
las especies pertenecientes a la familia Malvaceae tiene como caracteristica flores abiertas. Sin
embargo, M. arboreus dobla sus pétalos de manera que se forma una corola tubular; esto se
cree que puede ser una adaptacién al sistema de polinizacién ornitofilico, pues facilita la insercion
de pico del colibri y promueve la deposicién de polen (Baker, 1976). Ademas, esta caracteristica
permite que el néctar se almacene por mas tiempo evitando la evaporacion (Dafni, 1992). Una
flor de M. arboreus puede llegar a producir aproximadamente 72.2 pl de néctar durante un dia
(Webb, 1984), la concentracién del néctar ronda entre 20 y 25 % de azUcar (Sanmiguel, 2021).
Feinsinger (1976) report6 la dinamica de néctar de M. arboreus asociada con el niUmero de visitas
por colibries, los resultados mostraron que el contenido de néctar disminuye conforme avanza el
dia, y un patron similar con el numero de visitas. Los picos de floracion pueden darse de manera
asincronica entre individuos, promoviendo que durante el afio existan diversos picos de floracion.
Un dia antes de la floracién los capullos tienen la coloracién rojiza y la corola bien desarrollada,

lo que permite incrementar la atraccion del despliegue floral (Webb, 1984).

La gran abundancia y periodo de floracion durante todo el afio, de M. arboreus, aunado a sus
rasgos florales y nectariferos la hacen una especie de alta importancia en la dieta de los colibries
gue se distribuyen en las costas del estado de Yucatan (Medina-van Berkum et al., 2016). En
particular para aquellas especies de colibries que se encuentran parcialmente restringidas a esta
zona, como es el caso de Doricha eliza (Howell y Webb, 1995), cuyas poblaciones se encuentran
en decremento (IUCN, 2021) e impactadas de manera importante por la reduccién y
fragmentacion de su habitat (Euan- Avila et al., 2007). Los pocos trabajos realizados en las zonas
costeras de Yucatan muestran que D. eliza tiene una conducta de forrajeo generalista (Ortiz-
Pulido et al., 2002; Medina-van Berkum, 2016; Pimienta, 2014), siendo M. arboreus la especie

gue mas visitan en la zona. Por ejemplo, Pimienta (2014) registré 17 especies de plantas como
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alimento de D. eliza, siendo M. arboreus la mas visitada (37 % de las visitas). Los resultados
concuerdan con Sanmiguel (2021) quien registrd cuatro especies, siendo M. arboreus y Ernodea

littoralis Sw. las especies con mayor numero de visitas.

Considerando lo anterior, es decir, que los rasgos florales tienen un efecto en el comportamiento
del polinizador, y que podemos usar el escalamiento en ecologia para entender patrones,
podriamos explicar la variabilidad en la interaccion entre M. arboreus - D. eliza. Por ejemplo,
podriamos determinar si los rasgos florales influyen en el comportamiento del forrajeador y, a su
vez, si esto podria influir en el éxito reproductivo de la planta a través de las interacciones
positivas o negativas ocurridas en la comunidad de plantas (Figura 1.1.). Por otra parte, aunque
tenemos una idea de la importancia de M. arboreus en la alimentacion de D. eliza, ain no
sabemos el impacto que esta especie de colibri tiene sobre el éxito reproductivo de M. arboreus.
Esto podria ser relevante si consideramos que D. eliza es un polinizador generalista que
interactla con otros recursos florales presentes en la duna costera. Es probable que el servicio
de polinizacién (i.e. nimero de visitas) proporcionado por D. eliza a M. arboreus se vea
influenciada por la disponibilidad y composicion de las plantas vecinas con las que M. arboreus
comparte su periodo de floracion. Esto podria tener implicaciones en el éxito reproductivo de M.
arboreus, dando lugar a procesos de competencia o facilitacion con las especies de plantas que

florecen simultaneamente en el vecindario.
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Figura 1.1. Diagrama de flujo representando la dinamica de las interacciones positivas 0 negativas entre
plantas mediadas por el comportamiento de forrajeo de los polinizadores.
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HIPOTESIS
Hipotesis |

Si la abundancia floral, caracteristicas del néctar y rasgos florales morfolégicos particulares, se
relacionan con la atraccibn de polinizadores, e influyen en las interacciones intra e
interespecificas entre plantas y, por lo tanto, afectan su éxito reproductivo, se espera que los
vecindarios de la planta ornitofilica Malvaviscus arboreus compuestos por plantas florales con
caracteristicas similares (i.e., baja diversidad), afecten negativamente (i.e., exista competencia)
su éxito reproductivo (e.g. Numero de visitas y produccion de frutos), mientras que si su
vecindario esta compuesto por plantas florales con caracteristicas distintas (i.e., alta diversidad)

esto afecte positivamente su éxito reproductivo (i.e., ocurra facilitacion).
Hipotesis

Los patrones de forrajeo en la interaccién planta-colibri dependen de la escala espacial a la que
se estudien. Esto se debe a que las decisiones de forrajeo de los colibries estan vinculadas a la
variabilidad del recurso alimenticio y a la percepcion del forrajeador, en particular a su grano (i.e.,
la escala mas pequefia a la que responde, e.g., una flor con néctar) y extension (i.e., la escala
mas grande a la que responde, e.g., distribucion de flores en un paisaje). Debido a ello se pueden
observar patrones contrastantes en la relacion establecida entre diversos rasgos florales (e.g.,
abundancia floral, caracteristicas del néctar y diversidad de rasgos florales) y el nimero de visitas
del colibri Doricha eliza a flores de la planta ornitofilica Malvaviscus arboreus en los distintos

niveles espaciales en que estos se cuantifiquen.
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OBJETIVO GENERAL

Evaluar el efecto de la diversidad de rasgos florales, la abundancia floral heteroespecifica
y conespecifica y caracteristicas del néctar (i.e., volumen, concentracién de azucar y
calorias) de las especies presentes en el vecindario de Malvaviscus arboreus en dos
niveles de la escala espacial, sobre el nimero de visitas de Doricha eliza a M. arboreus

y la posterior produccion de frutos de M. arboreus.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Caracterizar la composicion de especies del vecindario de M. arboreus en dos sitios de
duna costera durante la temporada julio-diciembre.

Describir la diversidad de rasgos florales, la abundancia floral y la calidad del néctar de
las especies presentes en el vecindario de M. arboreus en dos niveles espaciales.
Analizar la direccién del efecto de la diversidad de rasgos florales, abundancia floral y
calorias en el vecindario de M. arboreus sobre el niumero de visitas de D. eliza a M.

arboreus y en la produccion de frutos de M. arboreus en dos niveles de la escala espacial.
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CAPITULO Il
MATERIALES Y METODOS
2. SITIOS DE ESTUDIO

Este estudio fue realizado en dos comunidades de plantas de duna costera ubicadas en la region
central del litoral del estado de Yucatan en México. La regidn presenta un clima calido-semiarido
con una precipitacién media anual de 520 mm y temperatura media anual de 25° C (Orellana et
al., 2009). Estas condiciones climaticas en conjunto con otros factores abidticos (ej. edaficos e
hidrol6gicos) han influenciado en gran medida la composicién y diversidad de especies de
plantas que se encuentran alli (Parra et al., 2018; Torres et al., 2010).

En esta regidn se seleccionaron dos sitios: Telchac (21°20°9.00” N-89°20’12.11” O) y Chuburna
Puerto (21°14°54.01” N-89°50’36.86" O) los cuales se encuentran separados por
aproximadamente 29 km. En ambos sitios se abarcé una franja paralela al mar de 1.5 a 2 km de
largoy 0.20 a 0.17 km de ancho donde se establecieron 44 cuadrantes, 18 cuadrantes en Telchac
y 26 en Chuburna, que fueron muestreados de julio a noviembre del 2022. La diferencia en el
namero de cuadrantes por sitio fue debido a que no se encontraron individuos de M. arboreus
floreciendo en Telchac en el mes de julio, y por ello se incrementé el tamafio de muestra en

Chuburna.

La vegetacion presente en ambos sitios se encuentra dividida en dos zonas, la zona de pioneras
(Figura 2.1. A), que esta caracterizada por ser la vegetacion mas cercana a la linea de costa, lo
gue ocasiona que tenga un ambiente con extrema salinidad y suelo moévil, y se encuentre
dominada por hierbas, rastreras y arbustos de 1 a 2 metros de altura. La otra es la zona de
matorral (Figura 2.1. B), que estéa alejada de la linea de costa entre 10 y 20 m (Suarez-Marifio et
al., 2022) y es dominada por especies arbustivas y ocasionalmente por arbéreas (Flores-Guido
y Carvajal, 1994; Miranda, 1978).

Algunas especies de plantas caracteristicas reportadas para la zona de pioneras son herbaceas
como Sesuvium portulacastrum (L.) L., Ambrosia hispida Pursh., Lycium carolinianum Walter.,
Tribulus cistoides L., y especies rastreras como Ipomea pes-caprae y Canavalia rosea (Sw.) DC.,
asi como arbustos pioneros como Tournefortia gnaphalodes (L.) R. Br. ex Roem. y Schult. y

Suriana maritima L. En la zona de matorral se ha reportado la presencia de Malvaviscus
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arboreus, ademas de otras especies arbustivas como Bravaisia berlandieriana (Nees) T.F.
Daniel., Quadrella incana (Kunth) lltis & Cornejo., Agave angustifolia Haw. y Cordia sebestena L.
(Parra et al., 2018; Torres, 2007; Flores-Guido y Carvajal, 1994).

B) Zona de matorrales, Chuburnd, Yuc.

Figura 2.1. Imé&genes de la vegetacion de duna costera en el Norte del estado de Yucatan, México. Las
dunas pueden ser divididas en dos zonas principales, (A) pioneras y (B) matorrales.
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2.1. DISENO DE MUESTREO

Para evaluar el efecto del vecindario de Malvaviscus arboreus en dos niveles de la escala
espacial se realizaron los transectos indicados arriba, de 1.5-2.0 km de manera paralelos al mar
en cada sitio de muestreo (Telchac y Chuburnd). A lo largo de estos transectos se seleccionaron
individuos de M. arboreus en floracion y se establecieron cuadrantes de 5 x 5 m (25 m2) con una
separacion minima de 10-15 m entre cada uno; estos cuadrantes fueron considerados en este
trabajo como el nivel inferior en la escala espacial del vecindario de M. arboreus (Figura 2.2). En
esta area de 25 m2 se identificaron las especies de plantas con flores presentes con ayuda de un
técnico especialista en flora y con la guia de campo de Guadarrama y colaboradores (2016), se
recabaron datos de su cobertura, la cual se obtuvo midiendo el largo por el ancho que abarcé
cada especie dentro del &rea. Para medir la cobertura de cada especie se tomaron datos de cada
individuo de la especie en el area, lo cual solo fue posible para algunas especies incluyendo a
M. arboreus, ya que la densidad de algunas especies nos impidié determinar cuantos individuos
se encontraban dentro del area. A partir del cuadrante de 25 m2 se establecié un segundo
cuadrante de 25 x 25 m (625 m2), que fue considerado como el nivel superior en la escala espacial
del vecindario de M. arboreus (Figura 2.2.).

Para determinar la diversidad taxonémica de las plantas en ambos sitios, se utilizaron los datos
de cobertura en los cuadrantes de 25 m2 con lo que se calcul6 el indice de Simpson para cada
sitio. Se aplicé el indice de Simpson ya que es recomendable para capturar la varianza en la
distribucion de la abundancia de las especies y puede ser utilizado para muestras pequefas
(Magurran, 1988). Para determinar si habia similitud en cuanto la composicién de especies entre
sitios se calcul6 el indice de similitud de Jaccard. Para describir la diversidad taxon6mica en dos
niveles de la escala espacial del vecindario de M. arboreus también fue calculado el indice de

Simpson para cada cuadrante muestreado en ambos niveles (n=44) (Anexo 1).
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Figura 2.2. Disefio de los cuadrantes usados para describir el vecindario de Malvaviscus arboreus en dos
niveles de la escala espacial en la costa Norte del estado de Yucatan, México. En la imagen de la izquierda
se presentan dos cuadrantes de tamafio diferente, uno de 25 m?2 que esta dentro de otro de 625 m2. En la
parte derecha de la imagen se presenta la separacién entre cuadrantes a lo largo de los transectos
establecidos en la zona.

2.1.1. Rasgos florales de las especies en el vecindario de Malvaviscus arboreus.

Para este trabajo se consideraron los siguientes rasgos florales: abundancia floral, promedio de
flores por individuo, color de la flor, longitud de la flor y caracteristicas del néctar (volumen y
porcentaje de azucar) para calcular posteriormente el aporte calérico de cada especie. Estos

rasgos se han asociado con el comportamiento de forrajeo de los colibries (ver Tabla 2.1.).

En cada cuadrante focal y en ambos niveles espaciales (25 m2 y 625 m?) se realizd6 un conteo
del nimero de flores de M. arboreus y de las especies presentes en cada area (abundancia total).
Posteriormente se calculé la proporcion floral conespecifica y heteroespecifica, para lo cual se
dividié el nimero de flores de M. arboreus y el nimero de flores heteroespecificas entre el
namero de flores totales para cada cuadrante muestreado. Para determinar el nimero de flores
por individuo se calcul6 la media del nimero de flores tomando en cuenta el total de individuos

monitoreados (Tabla 2.2.).

Para determinar el volumen y porcentaje de azlcar en el néctar de las especies florales, se
cubrieron con bolsas tipo malla de 5- 8 flores previas a la antesis, considerando al menos 5
individuos de cada especie que florecié en los cuadrantes focales (en el nivel inferior, 25 m?), el

proceso de embolsado permitid realizar las mediciones sin la influencia de los visitantes florales.

16



CAPITULO Il

Posteriormente estas flores fueron trasladadas al laboratorio para la extraccion del néctar con
ayuda de microcapilares de cristal y realizar la medicion del volumen (en pl) asi como determinar
la concentracion de azucar disuelta en el néctar (en °brix) con un refractometro. Con los valores
obtenidos en ambas mediciones y siguiendo la formula propuesta por Dafni (1992), se calculé la
cantidad de calorias/ ul disponibles por flor de cada especie (Tabla 2.2.). Posteriormente se
realizé un célculo de la cantidad de calorias totales multiplicando las calorias / ul por el total de

flores en cada cuadrante para cada una de las especies registradas.

Para cada especie floral se describi6 la longitud de la corola, asi como el color al ojo humano
(sensu Wilson et al., 2004) (Tabla 2.2.). A las flores que se embolsaron se les tomaron datos de
la longitud con un vernier de campo, midiendo en milimetros, desde la base hasta la boca de la
corola. La descripcion del color de las flores se realizé con flores frescas, siguiendo la
clasificacion propuesta por Wilson et al. (2004), la cual es una escala del 1- 4, donde 1 representa
el extremo de los colores descritos para el sindrome de polinizacién por himendpteros, mientras
gue el 4 representa el extremo de los colores descritos para el sindrome de polinizacién por
colibries, y los valores intermedios representan el gradiente de color intermedio entre ambos

extremos.

Los rasgos florales se midieron en campo o fueron tomados de diversas bases de datos
disponibles en linea para aquellas especies de las cuales no fue posible recopilar informacion de
los rasgos (ej. profundidad de la flor). Esto debido a diversas dificultades no previstas (p. €j. flores
embolsadas que no abrieron). Los datos fueron tomados de las siguientes fuentes: TRY Plant
Trait Database (Kattge et al., 2011), WFO (The World Flora Online) y CONABIO, verificando en
todos los casos la descripcion de la forma en que se midié cada rasgo, para evitar sesgos de

diferencia de medicion.
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Tabla 2.1. Rasgos florales considerados en este estudio. Se indica que son y forma en que se midieron,
asi como influencia en el forrajeo de colibries. La informacion estd basada en diversos autores, algunos

de los cuales se indican entre paréntesis.

L Implicacion en el Rasgos florales segun el
Rasgo floral Definicion ) ] i o
comportamiento de forrajeo sindrome ornitofilico

. ] ) Flores de tubo largo
Longitud del tubo Relacionado con la cantidad de o
(correspondencia pico-tubo

floral (mm) hasta almacenamiento/produccion de )
. ) , ) floral; y donde la longitud
Profundidad las comisuras de la néctar; por ejemplo, tubos de } ]

] ] esta relacionada con la

de la flor boca de la corola mayor profundidad tienden a ) i

) _ cantidad de néctar)
(Wilson et al., presentar mayor cantidad de i
i ) (Rodriguez-Flores et al.,
2004) néctar (Dafni, 1992)
2019)

Flores de colores vividos,

Color de las flores principalmente rojos-

frescas, basadas Relacionado con la deteccién de contrastantes (pues los
en la visién del ojo flores y aparente asociacion colibries tienen vision
Color de la o . .
| humano; siguiendo entre el color y la cantidad de tetracromatica y son
corola
la clasificacién néctar (de Camargo et al., 2019; sensibles a rayos UV y
segun Wilson et al., Wilmer, 2015) longitudes de onda verdes y
(2004) rojas) (de Camargo et al.,
2019; Vorobyev et al., 1998)
Medida en términos
de Volumen (V) y
. . Flores con gran volumen de
Concentracion de  Recompensa calérica que puede i ]
i i ) ) néctar de baja
Néctar azulcar (C) V+C: obtener un forrajeador (Wilmer, N
) _ concentracion (20-25%;
Estimacion de las 2015). )
) Wilmer, 2015)
calorias (Wilmer,
2015)
Patrén no claro, afectado
. Produccion de Relacionado con la cantidad por la fenologia (Bergamo,
Abundancia S ) i ] ] .
foral flores por individuo  energética (Wilmer, 2015; Dafni, 2020; Ortiz-Pulido y Lara,
ora
2011; Maruyama et al.,

de cada especie 1992)
2004)

18



CAPITULO Il

Tabla 2.2. Valores de los rasgos florales medidos en el vecindario de plantas de Malvaviscus arboreus en dos sitios de duna costera en Yucatan,
México. Las medidas fueron hechas en dos niveles de la escala espacial (625 m2y 25 m2). Los datos representan la media + 1 desviacién estandar.
Para la abundancia floral total y flores por individuo se indica entre paréntesis el nimero de individuos de plantas, para la longitud, volumen y
calorias se indica el numero de flores. NA = datos no encontrados en literatura o campo, (*) = datos tomados de literatura, (-) = No registro de flores.

Abundancia floral total

. ] o Flores por Longitud  Volumen Calorias
Familia Especie Abreviacion ndivid | |
625 (m?) 25 (m?) Total individuo (mm) (W) (por )
. Hymenocallis
Amaryllidaceae ) 20 (4) — 20 (4) 4+3(4) 22+3(4)* NA NA
littoralis (Jacq.)
Justicia
cardinalis
Acanthaceae . 1224 (18) 188 (21) 1412 (39) 7+6(8) 31+4(11) 2+1(8) 5+1(8)
Carnevali y
Duno.
Agave
Agavaceae angustifolia 28 (4) — 28(4) 9+6(4) 55+7(3) 5+£0.7(3) 1x0.1(3)
Haw.
Alternanthera
Amaranthaceae flavescens 947 (9) 593 (21) 1540(30) 22+17 (5) 4+ 0.5* NA NA
Kunth.
Echites
Apocynaceae umbellatus 23 (2) — 23 (2) 14+7 (4) 49 + 8 (4) 2+2@4) 2+07(4)
Jacq.

19



CAPITULO Il

Metastelma
. 12470 18340 402 + 257
schlechtendalii Metsch 5870 (2) 1+0.2* NA NA
19) (20) ®)
Decne.
Bidens alba ]
L) Bidalb 339 (25) 71 (6) 376 (24) 7+7(5) 4+1* NA NA
Asteraceae
Flaveria ) 7764 8927 145+ 107
) _ Flalin 1163 (15) 2+1* NA NA
linearis Lag. (109) (124) (5)
Cordia
Corseb 253 (24) — 253 (24) 8218 (4) 31+3(5) 8+x1(5) 1x0.1(5
sebestena L.
Boraginaceae Tournefortia
05+04 05%03
gnaphalodes Tougna 30 (2) 4 (3) 34 (5) 14 +5 (3) 6+ 0.3(4) @ @
(L) R. Br.
Quadrella ) 0.3+0.1
Capparaceae ) Quainc 6 (1) 9 (1) 15 (2) 7+2(2) 7+£0.1(8) 1+£0.2(7)
incana (Kunth). 7
) Comelina
Commelinaceae Comere 378 (113) 123 (36) 501 (149) 3+£3(9 5+0.2* NA NA
erecta L.
Ipomea pes-
Convolvulaceae Al Ipopes 420 (10) 18 (6) 438 (16) 7+ 13(6) 62 + 3 (6) 2+1(3) 4+2(3)
capre All.
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Canavalia
Fabaceae rosea (Sw.) Canros 97 (25) 43 (15) 140 (40) 2 +£0.9(5) 29+ 2 (4) 2+1(3) 6+£5(3)
DC.
Scaevola
] o 09+0.8
Goodeniaceae plumieri (L.) Scaplu 490 (48) 126 (32) 616 (80) 11+18(8) 22+0.6(3) 1) 2+1(11)
Vahl
Gossypium )
] Goshir 4 (3) 2(2) 6 (5) 1+0.4(5) 35+ 21* 5+0.1* 0.8z%0.1*
hirsutum L.
Malvaviscus 1322 2089 17+ 17 13+10.7
Malvaceae Malarb 767 (94) 28 £ 2 (15) 5+5(36)
arboreus Cav. (114) (208) (24) (36)
Waltheria
o Walind 1552 (26) 47 (7) 1599 (33) 44+31(5) 4+1(10) NA NA
indica L.
Okenia
_ hypogaea
Nyctaginaceae Okehyp 71 (8) — 71 (8) 33 +45(8) 22 +£10* NA NA
Schitdl. Y
Cham.
Passiflora
- ) Pascil 23 (17) 22 (6) 45 (23) 2+1(9) 9+ 3(5) 6+5(b) 4+5(5)
ciliata Aiton
Passifloraceae
Passiflora
foetida L Pasfoe 165 (38) 5(@3) 170 (41) 4+3(5) 13+2(6) 6+£12(6) 3+4(6)
oetida L.
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Ernodea
Rubiaceae ] ] Ernlit 216 (32) 38 (8) 254 (40) 6+ 2(6) 12+3(6) 7+x4(14) 2+1(14)
littoralis Sw.
Lycium
o 2+0.1
Solanaceae carolinianum Lyccar 59 (13) 20 (5) 79 (18) 5+ 3(5) 10+ 0.1 (3) @) 2+0.1(3)
Walter.
_ Suriana 0.5+0.3
Surianaceae i Surmar 339 (20) 442 (10) 781 (30) 19+£13(9) 3+0.2(5 2+1(14)
maritima L. (14)
Lantana ) 3812 4306 56 + 90 5+0.7
Verbenaceae ] Laninv 494 (111) 5+1(6) 1+£0.5(6)
involucrata L. (161) (272) (15) (6)
Zygophyllaceae Tribulus
o Tricis 24 (21) 9(2) 33 (23) 4 +3(5) 14 + 5* NA NA
cistoides L.

22



CAPITULO Il

2.1.2. Observaciones focales del forrajeo de Doricha eliza

Las observaciones del forrajeo de D. eliza se realizaron en los cuadrantes focales en el
nivel inferior de la escala (25 m2), ya que en areas mas extensas es mucho mas probable
los sesgos de observacion en el numero de avistamientos de aves (Ralph, 1997). Para la
identificacion de colibries consultamos la guia de Arizmendi y Berlanga (2014), con ayuda
de unos binoculares, se realizaron observaciones durante 30 minutos en cada cuadrante
y se recolectaron datos sobre el nUmero de visitas del colibri en cada especie de planta,
la especie que visitd, el nimero de flores visitadas por especie y el nimero total de visitas
en cada cuadrante, ademas se realizaron anotaciones sobre las condiciones climéticas

en los dias de observacion.
2.1.3. Conteo de frutos de Malvaviscus arboreus

Al finalizar la temporada de observacion, se contabilizé el nimero de frutos maduros (con
coloracién anaranjada y roja; Webb, 1984) que tenia cada individuo de M. arboreus.
Debido a restricciones en el tiempo de muestreo, solo se realizaron estos conteos en el
nivel espacial superior (625 m?). Sin embargo, asumimos que este nivel espacial refleja
adecuadamente la produccién de frutos de M. arboreus dado que el disefio de los
cuadrantes se encuentra jerarquizado. Se lograron contar los frutos en 32 cuadrantes,
debido a que las marcas (delimitaciéon de cuadrantes) fueron removidas por actividades

antropogénicas en 12 cuadrantes.
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ANALISIS
2.2. RASGOS FLORALES EN EL VECINDARIO DE MALVAVISCUS ARBOREUS

Se realizaron dos andlisis de componentes principales (PCA) basados en los rasgos florales de
las especies gue florecieron durante los meses de muestreo para describir los rasgos florales en
el vecindario de M. arboreus en los dos sitios estudiados (Telchac y Chuburna) e identificar los
grupos de especies que comparten rasgos florales similares a la especie focal (M. arboreus). La
agrupacién de las especies se analiz6 de manera separada debido a que en ambos sitios la
composicion de especies no fue similar, algunas especies registradas en Telchac no se

registraron en Chuburna y viceversa (ej. C. sebestena L.).

2.3. INDICE DE DIVERSIDAD DE RASGOS FLORALES EN EL VECINDARIO DE
MALVAVISCUS ARBOREUS EN DOS ESCALAS ESPACIALES.

Se calculo el indice de diversidad funcional basado en la entropia cuadratica de RAO (FD,)
propuesto por Botta-Dukat (2005) para cada cuadrante muestreado (en este caso n=44) en
ambos niveles espaciales (25 m?2 y 625 m?) y sitios (Telchac y Chuburna). El indice FD,, utiliza
los atributos de cada especie (g]. rasgos florales) para calcular valores de disimilitud entre pares
de especies ponderado por alguna medida de abundancia (Botta-Dukét, 2005). Para su calculo
se requiere tener una medida de distancia entre especies en el espacio de los rasgos, por
ejemplo, euclidiana o distancia de Gower (Gotzenberger et al., 2020). Una propiedad de este
indice es que permite calcular la diversidad a partir de multiples rasgos medidos en diferentes
unidades (Casanoves et al., 2011). El indice FD, ha sido empleado comunmente en trabajos que
evaltan la influencia de los rasgos florales en las interacciones planta-polinizador aunque la
seleccién de los rasgos florales varia dependiendo del autor (ej. Bergamo et al., 2020; Albor et
al., 2019; Fornoff et al., 2017). En nuestro caso, los rasgos florales seleccionados para la
construccion del indice FD, fueron los siguientes: abundancia floral por individuo (media del
namero de flores de los individuos de cada especie), color (segun la clasificacion antes

mencionada), longitud de la corola y el nUmero de calorias por flor de cada especie de planta.

En este trabajo se calcul6 la disimilitud entre M. arboreus y las especies que se encontraron
floreciendo en el vecindario en Telchac y Chuburna. Para ello, se construyd una matriz de los
rasgos florales con la media de los datos obtenidos para cada rasgo por especie (ver Tabla 2.2.).

Posteriormente se utilizd la funcion “gowdis” del paquete “FD” (Laliberté et al., 2022) en el
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software R (R Development Core TEAM, 2023), que permitié calcular la distancia de disimilitud
de Gower entre pares de especies con variables mixtas. La distancia de Gower oscila entre 0 y
1; valores cercanos a 0 indican similitud y valores cercanos a 1 disimilitud. Se utiliz la distancia
de Gower debido a que es adecuada cuando los descriptores presentan unidades diferentes (ej.
color y longitud) (Gower, 1971).

Posteriormente se calcul6 el indice FD, para cada nivel de la escala espacial (25 m? y 625 m?)

en los cuadrantes muestreados, basandonos en la formula propuesta por Botta-Dukét (2005)

S—1 s
FD = Z Z dij PiPj
1

i=1  j=it+1

Donde: dij es la diferencia entre pares de especies (distancia de Gower), Pi es la proporcion de
la especie i del total de la comunidad, Pj indica la proporcion de la especie j del total de la

comunidad.

En este trabajo la diferencia entre pares de especies (dij) fue la disimilitud entre M. arboreus y
las especies gue florecieron en los cuadrantes en ambos niveles de la escala espacial (distancia
de Gower), mientras que la proporcion (Pi) fue calculada como la proporcién de flores de M.
arboreus multiplicada por la proporcion de flores de cada especie (Pj) en los cuadrantes en
ambos niveles. Para este trabajo los valores del indice FD, fueron interpretados de la siguiente
forma: valores cercanos a 0 representan baja diversidad de rasgos respecto a los rasgos de M.
arboreus (mayor similitud) y valores més altos mayor diversidad de rasgos respecto a los de M.

arboreus.
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2.4. NUMERO DE VISITAS DE DORICHA ELIZA

Para determinar cuales factores influyen en el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus se
llevaron a cabo modelos lineales generalizados mixtos (GLMM). Se realiz6 una prueba de
bondad de ajuste para verificar el ajuste de la variable de respuesta a una distribucién Poisson.
Aunque el ajuste a una distribucion Poisson no fue éptimo (A= 5.9, x2 =556.6, d.f =13, p =<0.05),
se optd por continuar con esta distribucion debido a que nuestros datos consistieron en conteos,
manteniendo valores enteros y ausencia de valores negativos (Aho, 2013). Las variables
explicativas consideradas fueron: indice FD,, abundancia floral y calorias totales
(heteroespecificas y conespecificas), por cuadrante. Como variable aleatoria se consideré el mes
de muestreo. A cada variable explicativa se le aplicé la estandarizacién por puntuacion Z
(restando la media y dividiendo por la desviacién estandar). Posteriormente se construyeron dos
modelos finales, uno para cada nivel de la escala espacial (25 m2 y 625 m?) en las que se
consideraron las variables explicativas. Para evitar sobre explicacién del modelo por parte de
una solo variable, se realiz6 una prueba de multicolinealidad entre las variables mediante el
Factor de Inflacion de la Varianza (VIF) donde 10 es el valor mas alto, que indica una alta
multicolinealidad entre las variables independientes; todas presentaron un VIF menor a 5,
sefialando una baja colinealidad (Alin, 2010). En todos los modelos se us6 un valor de P < 0.05

para determinar un efecto significativo de cada una de las variables explicativas evaluadas.

Para cada nivel de la escala espacial (25 m2y 625 m2) se realiz6 la construccion de 32 posibles
modelos a partir del modelo completo (Anexo 2 y 3). Para seleccionar el mejor modelo nos
basamos en el valor A AIC, el cual indica las diferencias entre los valores del criterio de
informacion de Akaike (AIC). A AIC es calculado como la diferencia entre los valores AIC de
cada modelo y el AIC del mejor modelo en el conjunto de los modelos evaluados, por lo anterior
un valor bajo de A AIC indican modelos con un mejor ajuste (Wagenmakers y Farrell, 2004). En
este trabajo los modelos que presentaron un valor A AIC < 2 (Anexo 2 y 3), fueron seleccionados
para realizar un modelo final para cada nivel espacial (25 m? y 625 m?), lo que presenta los

promedios ponderados de los parametros Bi (Burnham y Anderson, 2002).
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2.5. PRODUCCION DE FRUTOS DE MALVAVISCUS ARBOREUS.

Se realiz6 otro GLMM donde la variable de respuesta fue el nUmero de frutos maduros producidos
por M. arboreus en el nivel espacial superior (625 m2). Se consideré una distribucién Poisson
debido al argumento expuesto en la seccién 2.4, aunque la prueba de bondad de ajuste no indico
un ajuste optimo de la variable de respuesta a dicha distribucion (A= 22.4, x2 = 867.3, d.f =21, p
= <0.05). Como variables explicativas se usaron el indice FD,, abundancia floral conespecifica y
heteroespecifica en el vecindario de 625 m?; como variable aleatoria los meses de muestreo. Se
realizo la construccion de ocho posibles modelos a partir del modelo completo, de los cuales solo
uno tuvo un valor A AIC < 2 (Anexo 4). Se realiz6 el andlisis de multicolinealidad (VIF) el cuél

mostré un valor menor a 2 para todas las variables independientes.
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CAPITULO IlI

RESULTADOS

3. VECINDARIO DE MALVAVISCUS ARBOREUS Y FORRAJEO DE DORICHA ELIZA EN
DOS SITIOS DE DUNA COSTERA.

En el vecindario de M. arboreus se registraron 26 especies de plantas pertenecientes a 20
familias (Tabla 2.2.). De estas especies, seis se encontraron floreciendo exclusivamente en
Telchac (Agave angustifolia Haw., Echites umbellatus Jacg., Metastelma schlechtendali Decne.,
Quadrella incana (Kunth) lltis. y Cornejo., Tribulus cistoides L. y Gossypium hirsutum L.); mientras
gue cuatro especies se encontraron Unicamente floreciendo en Chuburna (Cordia sebestena L.,
Hymenocallis littoralis (Jacqg.) Salisb., Ipomea pes-caprae All. y Justicia cardinalis Carnevali y
Duno) y 16 especies se registraron produciendo flores en ambos sitios (Figura 3.1.).

En general, se registr6 una mayor abundancia floral total en Telchac (27,493 flores) en
comparacion con Chuburnéa (14,637 flores), el 3.2 % fueron flores de M. arboreus en Telchac y
el 8.1% en Chuburna. Las especies con mayor abundancia floral fueron M. schlechtendali (18,346
flores) aunque esta solo se registré en Telchac, Flaveria linnearis Lag. (8,927 flores), Lanthana
involucrata L. (4306 flores) y Waltheria indica L. (1,599 flores), en ambos sitios M. arboreus fue
la quinta especie con mayor abundancia floral (Figura 3.1.). La abundancia floral heteroespecifica
(i.e. cantidad relativa de flores de especies diferentes a M. arboreus) fue mayor en ambos sitios
y en ambos niveles espaciales en comparacioén con la abundancia conespecifica (i.e. cantidad

relativa de flores de M. arboreus).

Los resultados del indice de Simpson fueron: Telchac (1/D=5.93+2.2), Chuburna (1/D=5.43+2.6).
La prueba U de Mann-Whitney (W=203, P=0.36) no mostré diferencia significativa en cuanto a la
diversidad de especies registradas en ambos sitios. En cuanto al indice de Jaccard se obtuvo un

valor de 0.32 lo cual indica una baja similitud en cuanto a la composicion de especies entre sitios.

La actividad de forrajeo de Doricha eliza en los cuadrantes de muestreo se registré6 en ocho
especies de plantas. El 83 % de las visitas fueron registradas en M. arboreus, el 7 % a Ernodea
littoralis, 2 % Scaevola plumieri y 1.4 % a las siguientes especies: Canavalia rosea (Sw) DC.,
Passiflora foetida L. Agave angustifolia, Quadrella incana y Justicia cardinalis. Se registraron 262
flores visitadas de M. arboreus y la tasa promedio de visitas (No. visitas* tiempo de observacion/

No. flores totales) fue 13.6.
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Figura 3.1. Abundancia floral total de las especies registradas en el vecindario de M. arboreus en dos
niveles espaciales en Chuburna y Telchac, Yucatan, México. Las especies florales que se registraron
exclusivamente en cada sitio de muestreo se indican con (*).

3.1. RASGOS FLORALES EN EL VECINDARIO DE MALVAVISCUS ARBOREUS

El nimero de flores calculadas por individuo de cada especie fue variable (1- 402 flores), por
ejemplo, en M. arboreus fue de 17 + 16.7 flores/individuo; en longitud varié entre 1-62 mm, siendo
para M. arboreus 29 + 2.0 mm. En cuanto a las caracteristicas del néctar obtenidas para M.
arboreus, el volumen tuvo un valor medio de 13.4+10.7(pl) con una concentracion de azlcar de
27.4 £ 8.5° brix, la cantidad de calorias por flor fue de 4.9+5.4 calorias/flor. En el caso del
vecindario heteroespecifico el volumen obtuvo valores entre 0.2 - 8 (ul), la concentracion de

azucar entre 6 - 45° brix y se calcularon valores de 0.5 - 6 calorias/flor/ especie.

En el caso del color, el 57 % de las especies se registraron en la categoria de color 1, mientras
gue en las categorias 2 y 3 se registro el 15 % de las especies para cada una, en la categoria 4,
gue es la representada por los colores relacionados con el sindrome ornitofilico, donde se incluy6

a M. arboreus, se registraron el 11 % de las especies (Figura 3.2.).
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Figura 3.2. Clasificacion de las 26 especies de plantas con flores registradas en la duna costera de
Chuburna y Telchac, Yucatan, México, segln las categorias de color propuestas por Wilson et al., (2004).
El nimero representa cada categoria; uno el sindrome de polinizacién por himendpteros; dos y tres
sindrome usado por otros insectos y cuatro el sindrome ornitofilico. Se presenta la media de grados brix
(porcentaje de azlcar) obtenida para cada categoria de color.
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Ernodea littoralis y Cordia sebestena fueron las especies méas cercanas a M. arboreus en el PCA
en las dimensiones uno y dos (Figura 3.3.). Esto indica que ambas especies presentan mayor
similitud respecto a M. arboreus que el resto de la comunidad de plantas con flores registradas
en términos de los rasgos considerados. El porcentaje de varianza explicada la dimensién uno y
dos en el PCA de Telchac fue 45.7 % y 20.3 % respectivamente (varianza acumulada: 65.9 %),
mientras que en Chuburna fue de 48.9 % y 23.5 % (varianza acumulada: 72.3 %). En Chuburna,
las calorias explicaron el 28.4 % de la variabilidad siendo el rasgo de mayor contribucién en la
dimensién uno, mientras que el color fue el rasgo de mayor contribucion en la dimension dos,
explicando un 36% de la variabilidad. En Telchac se obtuvo un resultado similar, con las calorias
explicando un 28.5% de la variabilidad en la dimensién uno y el color un 49.7% en la dimension

dos, siendo los rasgos de mayor contribucién en ambas dimensiones (Figura 3.3.).

Por otra parte, los indices de diversidad floral (FD,) calculados para los cuadrantes de muestreo,
mostraron variacion en sus valores dependiendo del nivel espacial en que se calcularon. Por
ejemplo, los cuadrantes pertenecientes al nivel espacial inferior (25 m?) presentaron valores de

FD, en comparacion con el nivel espacial superior (625 m2).
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Figura 3.3. Representacion grafica del andlisis de componentes principales (PCA), relacionando rasgos
florales en el vecindario de Malvaviscus arboreus en Telchac (A) y Chuburna Puerto (B), Yucatan, México,
y el valor de contribucién representado con el gradiente color de cada rasgo (color, calorias (cal),
porcentaje de azucar (brix), volumen (vol), flores por individuo y longitud del tubo floral (long).

33



CAPITULO IV

3.2. EFECTO DE LOS RASGOS FLORALES DE LAS ESPECIES VECINAS EN EL NUMERO
DE VISITAS A MALVAVISCUS ARBOREUS EN DOS NIVELES DE LA ESCALA ESPACIAL.

Detectamos un efecto significativo de la abundancia floral y las calorias conespecificas en ambos
niveles espaciales del vecindario sobre el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus (Tabla
3.1.). El incremento de la abundancia conespecifica en el nivel espacial inferior del vecindario
(25 m2) se relaciond negativamente con el niUmero de visitas a M. arboreus, pero positivamente
en el nivel superior del vecindario (625 m?) (Tabla 3.1.). Asimismo, el efecto de las calorias
conespecificas se relaciond positivamente con el nUmero de visitas a M. arboreus en ambos
niveles espaciales del vecindario, sin embargo, la intensidad de este efecto disminuyd con el
incremento en el nivel espacial del vecindario (Tabla 3.1.). También, nuestros resultados indican
que la diversidad floral (FD, ) tuvo un efecto positivo en el nivel espacial inferior del vecindario

(25 m?), pero uno negativo en el nivel superior (625 m?; Tabla 3.1.).
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Tabla 3.1. Resultados del modelo lineal generalizado mixto (GLMM) usado para determinar cuales
variables afectan el nimero de visitas de Doricha eliza a Malvaviscus arboreus. Como variables
explicativas se usaron abundancia floral, calorias conespecificas y heteroespecificas y el indice de
diversidad de rasgos florales (FD,). Como variable aleatoria se designaron meses de muestreo (junio-
diciembre).

Vecindario 25 m? Vecindario 625 m2
Variables Est. Error Valor Intervalo de Est. Error Valor Intervalo de
explicativas estandar deP confianza estandar deP confianza
95% 95%
Intercepto 0.8 0.4 0.04 -0.05 1.6 0.8 0.3 0.03 0.05 1.5
Abundancia floral
» -1.3 0.4 <0.05 -2.2 -04 -1.9 0.3 <0.05 -2.4 -1.3
heteroespecifica
Abundancia floral
- -1.2 0.1 <0.05 -1.6 -1.0 0.6 0.07 <0.05 0.4 0.8
conespecifica
Calorias
o 1.5 0.1 <0.05 1.1 1.8 0.4 0.1 <0.05 0.2 0.6
conespecificas
Calorias
_ -0.05 0.1 0.7 -0.4 0.3 -0.3 0.4 0.4 -1.0 0.4
heteroespecificas
indice FD,
0.5 0.08 <0.05 0.3 0.7 -0.4 0.7 <0.05 -0.6 -0.2

(Diversidad de

rasgos)
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3.3. PRODUCCION DE FRUTOS DE MALVAVISCUS ARBOREUS

Nuestros resultados indica una relacion positiva entre el incremento de la diversidad de rasgos
respecto a los rasgos de M. arboreus y la produccion de frutos de esta. La abundancia floral

heteroespecifica y el indice de diversidad (FD,) se asociaron positiva y significativamente con la

produccion de frutos (Tabla 3.2.),

Tabla 3.2. Resultados del modelo lineal generalizado mixto (GLMM) usado para determinar que variables
del vecindario de Malvaviscus arboreus afectan su produccion de frutos. Como variables explicativas se
usaron la abundancia floral (conespecifica y heteroespecifica) e indice de diversidad de rasgos florales
(FDg), medidas en el nivel superior del vecindario (625 m2). Como variable aleatoria se designaron meses
de muestreo (junio-diciembre).

Variables Coeficiente Error Valor de P Intervalo de confianza
estimado estandar 95%

Intercepto 2.9 0.19 <0.05 251 3.31

Abundancia floral -0.07 0.04 0.12 -0.178 0.023

conespecifica

Abundancia floral 0.13 0.03 <0.05 0.069 0.206
heteroespecifica

indice FD,, 0.11 0.04 0.01 0.023 0.207

(Diversidad de rasgos)
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CAPITULO IV

DISCUSION

En términos generales, encontramos evidencia de procesos competitivos interespecificos e
intraespecificos entre plantas en el sistema analizado. Estos procesos parecen determinar las
visitas de Doricha eliza a Malvaviscus arboreus y ser dependientes del vecindario de la misma
planta a distintos niveles de la escala espacial. El efecto de la abundancia conespecifica en un
nivel de la escala pequefio (25 m?2) sobre el nimero de visitas a M. arboreus fue negativo, lo que
puede ser es evidencia de competencia entre individuos de la misma especie; mientras que al
cuantificarla en un nivel mas grande (625 m?) el efecto fue positivo, lo que puede interpretarse
como facilitacién entre conespecificos. En contraste, el incremento de la diversidad de rasgos se
relaciond positivamente con el nimero de visitas a M. arboreus solo en el nivel de la escala
pequefio, lo que podria ser evidencia de facilitacion, al estar presentes otras especies, y; este
efecto fue negativo en la escala espacial mas grande, donde esto parece indicar que ocurrié

competencia con otras especies.

4. PROCESOS COMPETITIVOS EN EL VECINDARIO DE MALVAVISCUS ARBOREUS

De las 26 especies de plantas con flores que se registraron en el vecindario de M. arboreus, de
acuerdo con el PCA, dos especies (Ernodea littoralis y Cordia sebestena) presentaron rasgos
similares (i.e. tuvieron baja diversidad en sus rasgos) asociados a la polinizacién por aves.
Mientras que las especies restantes presentaron rasgos asociados a la polinizacién por insectos
(p. €j. colores amarillos, ausencia de néctar, actinomorfas). La baja presencia de especies con
rasgos asociados al sindrome ornitofilico en el vecindario de M. arboreus puede estar relacionado
con la composicion de polinizadores en la duna costera (i.e. mayor diversidad y abundancia de
insectos; Suarez-Marifio et al., 2022; Albor et al., 2020; Parra-Tabla et al., 2019). Por ejemplo, la
diferencia en la composicion de la comunidad de polinizadores mas efectivos entre regiones
pueden impulsar la divergencia floral (mayor diversidad de rasgos), por otra parte, se espera que
si la especie polinizadora mas efectiva es compartida por diferentes especies de planta (es decir,
son especies generalista), la comunidad de plantas presente una mayor convergencia en cuanto
a sus rasgos florales (lo que se reflejaria en una baja diversidad de rasgos) como es el caso de

la duna costera con especies florales asociadas a la polinizacién por insectos (Suarez-Marifio et
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al., 2022; Albor et al., 2019; Wolowski et al., 2017). En este trabajo se registraron pocas especies

con rasgos florales similares a M. arboreus que se asocian a la ornitofilia.

En el caso de los ecosistemas de duna costera en Yucatan se ha reportado una actividad de
polinizadores (insectos) limitada (i.e. baja tasa de visitas) y una alta competencia entre plantas
por los servicios de polinizacion (Albor et al., 2020; Parra-Tabla et al., 2019). Para reducir la
competencia por polinizadores, las plantas pueden sobrelapar su floracion, exhibiendo, ademas,
una alta similitud de rasgos florales conspicuos que terminarian atrayendo a la comunidad de
polinizadores compartidos (Bergamo et al., 2018). Sin embargo, nuestros resultados con un
colibri generalista (D. eliza) como polinizador, mostraron que la abundancia floral y las calorias
aportadas por las plantas heteroespecificas en el vecindario de M. arboreus medidas en los dos
niveles de la escala espacial (25 m2y 625 m?) se relacionaron de manera negativa con el nimero
de visitas de D. eliza a M. arboreus. Posiblemente estos resultados estén asociados con

interacciones competitivas entre M. arboreus y las plantas heteroespecificas.

Es probable que la abundancia heteroespecifica en el nivel espacial mas grande (625 m2) cree
un mosaico de recursos a traves del paisaje que reducen el atractivo de M. arboreus. Los colibries
pueden responder a la configuracion espacial de los recursos alimenticios, y la forma en la que
responden depende del rango de forrajeo y sus requerimientos energéticos (Steffan- Dewenter
et al., 2002; Pyke, 1978). Ademas, los beneficios que una planta con flores pueda tener al
compartir el mismo espacio con diferentes plantas depende de la proporcién entre plantas
conespecificas y heteroespecificas en el area, principalmente cuando comparten polinizadores
generalistas (Almeida et al., 2022). Se ha visto que en comunidades dominadas por especies
con floracién abundante y que interactian con grupos de polinizadores generalistas denso-
dependientes de los recursos alimenticios, éstas son mejores competidoras en comparaciéon con
aguellas especies que tienen menor abundancia floral o se encuentran aisladas en el paisaje
(Bjerknes et al., 2007). En general, en este trabajo la abundancia heteroespecifica fue mayor en
los dos niveles de la escala espacial durante todos los meses de muestreo en relacién con la
abundancia conespecifica, o que podria implicar que el forrajeo de D. eliza sobre M. arboreus
se ve reducido por la oferta de recursos heteroespecificos en el sitio creando una relacion de

competencia entre M. arboreus y las plantas heteroespecificas en el vecindario.

Por otra parte, se pudo observar un efecto negativo de la abundancia conespecifica sobre el
namero de visitas a M. arboreus solo en el nivel mas pequefio de la escala espacial. Se ha

demostrado que el incremento de la abundancia floral conespecifica puede resultar en efectos
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negativos (competencia) cuando los polinizadores experimentan una saturacion a nivel local
(Zimmerman, 1980). Algunos trabajos han encontrado resultados similares a nivel de visitas y
produccion de frutos, por ejemplo, Totland y Matthews (1998) encontraron una disminucién de la
tasa de visitas con el incremento de flores de Crocus vernus (L.) Hill. (familia Iridaceae). Por otra
parte, Campbell y Husban (2007) registraron que la tasa de visita de polinizadores incremento
con la abundancia floral conespecifica, no obstante, se redujo el nimero de frutos producidos.
De manera contrastante a los resultados antes mencionados y a los obtenidos en este trabajo,
Hegland (2014) demostré un efecto positivo de la abundancia floral conespecifica sobre el
namero de visitas en escalas espaciales pequefias (efectos facilitativos) (Hegland, 2014). Hay
gue considerar que D. eliza es una especie generalista por lo que no necesariamente el
incremento de la abundancia conespecifica conduce a una saturacion, sino mas bien el
incremento de los recursos florales en general (conespecificos y heteroespecificos) es lo que
posiblemente lo ocasiona. Johnson et al. (2012) mencionan que cuando el polinizador principal
es generalista, es importante considerar la composicion de especies en el vecindario, ya que
estas pueden incrementar la rentabilidad del parche y también pueden desencadenar procesos

tanto facilitativos como competitivos.

4.1. INFLUENCIA DE LOS RASGOS FLORALES DEL VECINDARIO DE MALVAVISCUS
ARBOREUS SOBRE EL NUMERO DE VISITAS DE DORICHA ELIZA EN DOS NIVELES DE
LA ESCALA ESPACIAL

En este trabajo encontramos que el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus se ve influenciado
por la abundancia floral y la composicion de los rasgos florales de las especies vecinas, esta
influencia se encuentra asociada al nivel de la escala espacial en que se analiza. Particularmente
al nivel espacial grande (625 m?2) observamos que el niumero de visitas de D. eliza aumenta
cuando el vecindario se encuentra conformado por una alta abundancia floral conespecifica y
cuando la abundancia heteroespecifica y la diversidad de rasgos florales es baja. El resultado es
esperado debido a que la abundancia floral y la composicion de especies en un parche
determinado (conespecificas y heteroespecificas) puede incrementar el atractivo visual y la
deteccion a largas distancias para los colibries (Almeida et al., 2022). Los colibries pueden
concentrarse en forrajear parches de alta abundancia floral, y establecerlos como territorios o
paradas de alimento segun su rentabilidad energética y disponibilidad espacio-temporal (Sargent

et al., 2021; Kodric-Brown y Brown, 1978), principalmente porque la calidad del alimento se
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relaciona con su estrategia de forrajeo que deberia equilibrar el costo y beneficio de alimentarse
de este (Justino et al., 2012). Es probable que D. eliza pueda detectar con mayor facilidad estos
parches cuando el vecindario de M. arboreus se encuentra conformado por mayor abundancia
conespecifica y sea mas conspicuo cuando las flores heteroespecificas mantengan menor

divergencia de rasgos, lo que resulta en mayor reclutamiento de individuos.

La abundancia floral y presencia de especies conspicuas podria generar un efecto de
concentracion de polinizadores (Hegland, 2014) y estos efectos pueden intensificarse con la
cercania del vecindario o atenuarse con la distancia de este (Stoll y Weiner, 2000). En nuestro
caso, encontramos que en el vecindario cercano (25 m?) de M. arboreus cuando se incrementa
la abundancia floral conespecifica, heteroespecifica y la similitud de rasgos florales el nimero de
visitas de D. eliza a M. arboreus se ve reducido. Es probable que los efectos de un vecindario de
mayor abundancia y similitud floral se intensifiquen con la cercania a las flores focales de M.
arboreus, lo que podria generar un incremento de visitas de D. eliza a otras flores (conespecificas
y heteroespecificas) y un decremento del nimero de visitas a las flores focales de M. arboreus.
Desde el punto de vista de la optimizacion de forrajeo, una forma de reducir el costo energético
es recorriendo distancias cortas, por ejemplo, concentrarse en un area de alta calidad alimenticia
forrajeando entre flores cercanas (Tello-Ramos et al., 2014; Thomson, 1981). Aunque los
polinizadores generalistas pueden discriminar entre flores y mostrar una tendencia por un recurso
particular (Johnson et al., 2023), es menos probable que muestren dicha preferencia cuando el
vecindario cercano se compone por especies similares o igualmente rentables energéticamente

(Ghazoul, 2006). Lo cual pudimos observar con el incremento de la diversidad de rasgos (FD,)

y Su asociacion positiva con el nimero de visitas a las flores focales de M. arboreus.

Desde el punto de vista fitocéntrico, los movimientos de forrajeo de los polinizadores conlleva a
limitar o promover el éxito reproductivo de las plantas, lo que se podria traducir en un efecto
indirecto de promover o evitar la coexistencia de dos o0 mas especies de plantas en el mismo
espacio y tiempo (Nottebrock et al., 2017; Waser, 1978). Si bien D. eliza muestra una aparente
preferencia por flores de M. arboreus, parece que la composicién de especies con rasgos florales
similares y el incremento de la abundancia floral conespecifica y heteroespecifica en el vecindario
en la escala pequefia y grande tienen un alto potencial de influir en el nimero de visitas (positiva
0 negativamente) a M. arboreus, como se ha demostrado experimentalmente en el vecindario de
Centaurea cyanus L. perteneciente a la familia Asteraceae (Seifan et al., 2014). En general,
podria decirse que encontrarse en un vecindario con mayor abundancia conespecifica y mayor

divergencia floral en un nivel mas grande de la escala espacial podria tener efectos positivos en
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el atractivo del parche generando mayor numero de visitas. Sin embargo, este efecto para las
flores focales de M. arboreus so6lo resulta positivo cuando el vecindario cercano se compone de
menor abundancia floral conespecifica y heteroespecifica y cuando las especies
heteroespecificas muestran mayor divergencia de rasgos respecto a los rasgos ornitofilicos.

Por otra parte, cabe la posibilidad de que el decremento en el nimero de visitas a M. arboreus
en el vecindario cercano y el incremento en el vecindario mas grande pudiera estar relacionado
con la conducta territorialista de los colibries, lo que implica que el defensor del territorio excluya
a otros individuos (interespecificos o intraespecificos) del area que defiende (Araljo-Silva y
Bessa, 2010), o incluso que el territorio pueda cambiar su extension dependiendo de la
disponibilidad de alimento, lo que se ha visto relaciona con el incremento de intromisiones de
otros individuos (Marquez- Luna et al., 2014). Podria esperarse que, si estos vecindarios de alta
abundancia y similitud floral se encuentren defendidos por individuos de D. eliza, el acceso de
otros individuos a estos recursos sea limitado, y que al incrementar la extension de estos
vecindarios sea mas dificil excluir a los intrusos, lo que resultaria en un efecto positivo en el
namero de visitas a M. arboreus. Sin embargo, aun no tenemos informacion detallada sobre la
conducta de forrajeo de D. eliza y si establecen territorios, seria importante saber cuales son las
extensiones de area que pueden defender o incluso que pueden percibir.

Para entender la forma en la que un forrajeador toma decisiones alimenticias en el contexto
espacial es necesario entender como se distribuye el recurso alimenticio espacial y
temporalmente (Albor et al., 2019; Menzel, 2001). Son escasos los trabajos que evallan la
respuesta de forrajeo de los colibries a los recursos florales en diferentes niveles de la escala
espacial (pero ver. Schmid et al., 2016 con aves nectariferas), las contradicciones entorno al
efecto de la abundancia floral sobre el nimero de visitas (p. ej. Alimeida et al., 2022; Missagia y
Alves, 2016; Maruyama et al., 2014; Vizentin-Bugoni et al., 2014) podrian relacionarse con el
area en la que se muestrea esta interaccion. En otros sistemas planta-polinizador se han
explicado estas contradicciones por la percepcion del espacio, comportamiento y amplitud de
forrajeo del polinizador principal (p. €j. Peralta et al., 2023; Albor et al., 2019; Schmid et al., 2016;
Hegland, 2014; Nielsen et al., 2012).
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4.2, EFECTO DE LOS RASGOS FLORALES SOBRE EL EXITO REPRODUCTIVO DE
MALVAVISCUS ARBOREUS

Las decisiones de forrajeo de los animales cambia dependiendo de la distribucion de los recursos
alimenticios a través del paisaje y del contexto local (Hersch y Roy, 2007; Bateson, 2002),
influenciando el éxito reproductivo de las plantas y con ello la dinamica de la comunidad de
plantas con flores (Sargent y Ackerly, 2008). Particularmente para las plantas el comportamiento
de forrajeo de los polinizadores tiene dos mecanismos principales que influyen en el éxito
reproductivo 1) la frecuencia de visitas y Il) la eficacia de la visita (i.e. la calidad y cantidad de
polen transportado). Aunque medir la calidad del transporte de polen involucra diversos factores
relacionados con la planta (ej. compatibilidad genética; periodo receptivo de la flor) (Leimberger
et al.,, 2022), un acercamiento a esto es mediante el conteo de frutos producidos (Santiago-
Hernandez et al., 2019).

En nuestro trabajo la abundancia floral heteroespecifica mostrd un efecto significativo y positivo
en la produccion de frutos de M. arboreus. Aunqgue las visitas incrementaron con la abundancia
conespecifica en el nivel espacial superior del vecindario no necesariamente se esperaba que el
aumento de visitas resultara en un mayor éxito reproductivo, ya que este éxito también depende
de las caracteristicas de la planta, como la limitacién en la transferencia de polen (Hegland,
2014). De hecho, estos efectos son esperados cuando la produccion de frutos es limitada por la
disponibilidad de polen conespecifico (Nottebrock et al., 2017).

El grado en que los polinizadores puedan especializarse en diferentes especies de plantas es
importante para el éxito de polinizacion, ya que al compartir polinizadores se puede reducir la
transferencia de polen conespecifico y promover un aumento del polen heteroespecifico (Morales
y Traveset, 2008). Entender el papel que juegan los polinizadores en el éxito reproductivo de las
plantas podria brindar informacion clave para la conservacién de las especies, sobre todo para
aguellas que se encuentran en ambientes limitantes y con interacciones competitivas como M.
arboreus (Leimberger et al., 2022). Aunque somos conscientes de que la produccién de frutos
contados para M. arboreus no son producto exclusivo de las visitas de D. eliza, pareciera que M.
arboreus podria ser altamente dependiente de D. eliza, y que los rasgos florales del vecindario
tienen un efecto importante para la dinamica de interacciones planta-planta, promoviendo efectos
competitivos entre M. arboreus y las plantas con flores en el vecindario. Aunque podria existir
una competencia interespecifica en la poblacién de M. arboreus distribuidas en estas zonas, en

el presente estudio no se realizaron las acciones de muestreo necesarias para permitirnos
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construir argumentos con mayor soporte, por ejemplo: no se marcaron plantas focales donde se
observaron las visitas de D. eliza y se embolsaran las flores visitadas para asi obtener una tasa
visita/produccion de frutos y relacionar el nimero de visitas observadas en niveles pequefios de
la escala espacial (25 m?) con la produccion de frutos de M. arboreus a niveles grandes de la
escala espacial (625 m?). Ademas, para poder entender de manera mas precisa el papel de D.
eliza sobre la polinizacién de M. arboreus, es importante realizar estudios enfocados en la
transferencia de polen (cantidad de granos de polen depositados en el estigma M. arboreus

producto de una sola visita de D. eliza.
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CAPITULO V

CONCLUSIONES

¢ Durante los meses de monitoreo se registraron 26 especies floreciendo en el vecindario
de Malvaviscus arboreus, y se encontré una baja similitud en cuanto a la composicion de

especies entre Telchac (6 especies exclusivas) y Chuburna (4 especies exclusivas).

e EI 85 % de las especies registradas presentaron rasgos florales asociados a la
polinizaciéon por insectos y cuatro especies (Ernodea littoralis Sw, Justicia cardinalis
Carnevali & Duno., Cordia sebestena L. y Canavalia rosea (Sw.) DC.) presentaron rasgos
florales asociados a la polinizacién por aves y mayor similitud con la especie focal (i.e.
baja diversidad de rasgos). La diversidad de rasgos florales en ambos niveles espaciales
mostré una variacién debido a la adicion de especies en el nivel espacial superior (625

m2) no registradas previamente en el nivel espacial inferior (25 m2).

e Se observdé competencia tanto heteroespecifica como conespecifica, asociada a la
abundancia floral, diversidad de rasgos y caracteristicas de néctar en el vecindario de M.
arboreus. Sin embargo, la direccion del efecto de la abundancia conespecifica y la

diversidad de rasgos florales dependio6 del nivel de la escala espacial cuantificad
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ANEXOS

ANEXOS

Anexo 1. Descripcion de los valores de diversidad y abundancia obtenidos por cuadrante de estudio en
dos sitios de duna costera en el Norte de Yucatan, México. Los valores indican la diversidad de rasgos
(FDQ), la diversidad taxonomica (indice de Simpson 1/D), abundancia floral conespecifica (CE) y
heteroespecifico (HE) y la tasa de visitas de D. eliza (No. de visitas * tiempo de observacion / No. de flores
totales) en dos niveles de la escala espacial.

Sitio Cuadrante Diversidad Diversidad Abundancia Abundancia Tasa de
de rasgos taxonémica floral floral visitas
(25 m?) (625 m?)
25 m? 625 m? (1/D) CE HE CE HE

Q1 0.11 0.056 8.28 0.52 | 0.48 0.17 0.83 0
Q2 0.10 0.037 5.65 0.44 | 0.56 0.10 0.90 0
Q3 0.10 0.024 4.05 0.65 | 0.35 0.12 0.88 0
Q4 0.08 0.022 3.80 0.19 | 0.81 0.05 0.95 7.5
Q5 0.00 0.001 9.24 0.04 | 0.96 0.01 0.99 0
Q6 0.04 0.040 2.11 0.73 | 0.27 0.13 0.87 5.6
Q7 0.05 0.013 2.23 0.41 | 0.59 0.04 0.96 0
Q8 0.04 0.052 3.32 0.12 | 0.88 0.14 0.86 0
Q9 0.02 0.017 3.87 0.80 | 0.20 0.05 0.95 0
Q10 0.02 0.103 4.50 0.96 | 0.04 0.41 0.59 2.0
Q11 0.04 0.020 13.61 0.12 | 0.88 0.04 0.96 7.5

Chuburna Q12 0.04 0.026 5.83 0.12 | 0.88 0.09 0.91 0
Q13 0.02 0.092 5.47 0.23 | 0.77 0.20 0.80 2.3
Q14 0.02 0.007 8.51 0.07 | 0.93 0.04 0.96 6.7
Q15 0.00 0.034 3.21 1.00 | 0.00 0.08 0.92 0
Q16 0.02 0.035 10.33 0.23 | 0.77 0.05 0.95 0.6
Q17 0.08 0.039 6.08 0.41 | 0.59 0.06 0.94 2.8
Q18 0.00 0.039 5.01 0.76 | 0.24 0.11 0.89 0
Q19 0.00 0.056 3.98 0.28 | 0.72 0.08 0.92 2.3
Q20 0.06 0.017 7.03 0.21 | 0.79 0.06 0.94 19.3
Q21 0.02 0.079 4.66 0.04 | 0.96 0.18 0.82 100.0
Q22 0.08 0.044 6.36 0.35 | 0.65 0.13 0.87 37.8
Q23 0.01 0.007 2.02 0.04 | 0.96 0.02 0.98 0
Q24 0.08 0.110 3.20 0.80 | 0.20 0.47 0.53 5.1
Q25 0.10 0.089 3.82 0.46 | 0.54 0.35 0.65 16.4
Q26 0.07 0.053 4.40 0.39 | 0.61 0.17 0.83 39.7
Q27 0.04 0.149 6.11 0.91 | 0.09 0.41 0.59 04
Q28 0.10 0.043 9.83 0.76 | 0.24 0.12 0.88 394
Q29 0.02 0.008 3.10 0.03 | 0.97 0.01 0.99 9.0
Q30 0.02 0.021 4.67 0.03 | 0.97 0.03 0.97 9.0
Q31 0.04 0.015 3.14 0.06 | 0.94 0.02 0.98 6.7
Q32 0.02 0.004 4.84 0.02 | 0.98 0.00 1.00 0

Telchac Q33 0.02 0.009 5.71 0.04 | 0.96 0.01 0.99 0

Q34 0.02 0.038 3.84 0.03 | 0.97 0.07 0.93 0
Q35 0.03 0.030 7.98 0.08 | 0.92 0.03 0.97 4.3
Q36 0.15 0.040 7.55 0.40 | 0.60 0.06 0.94 0
Q37 0.10 0.089 8.40 0.24 | 0.76 0.12 0.88 0
Q38 0.03 0.018 9.80 0.13 | 0.87 0.02 0.98 1.9
Q39 0.09 0.037 3.82 0.66 | 0.34 0.05 0.95 0
Q40 0.11 0.048 6.08 0.16 | 0.84 0.06 0.94 1.8
Q41 0.02 0.008 7.06 0.02 | 0.98 0.01 0.99 0
Q42 0.00 0.049 7.80 1.00 | 0.00 0.12 0.88 25
Q43 0.00 0.058 5.02 0.02 | 0.98 0.05 0.95 0
Q44 0.01 0.039 4.06 0.10 | 0.90 0.03 0.97 8.3
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ANEXOS

Anexo 2. Resultados de los modelos GLMM alternativos usados para determinar la influencia de diferentes
variables en el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus en el nivel pequefio (25 m?) de la escala
espacial. Se usaron como variables explicativas abundancia floral conespecifica y heteroespecifica,
calorias conespecificas y heteroespecificas e indice FDQ de la escala espacial todas estas medidas en 25
m2. HE Heteroespecificos, CE conespecificos.

Modelo | Intercepto Calorias HE | Calorias CE | Abundancia | Abundancia | indice FD, AAIC
CE HE
31 0.8 NA 1.5 -1.3 -1.4 0.5 0.0
32 0.8 -0.1 1.5 -1.3 -1.4 0.5 1.9
23 1.0 NA 1.1 -1.2 NA 0.6 18.3
24 1.0 0.0 1.2 -1.2 NA 0.6 20.2
15 0.9 NA 1.3 -1.0 -1.7 NA 39.2
16 0.9 -0.2 1.3 -1.0 -1.7 NA 40.1
1.2 NA 0.9 -0.8 NA NA 79.9
1.2 -0.1 0.8 -0.8 NA NA 81.0
28 1.1 -0.3 0.5 NA -0.6 0.1 109.8
27 1.1 NA 0.5 NA -0.6 0.1 109.8
12 11 -0.3 0.5 NA -0.6 NA 110.3
11 11 NA 0.5 NA -0.6 NA 110.5
19 1.2 NA 0.3 NA NA 0.2 147.4
30 1.0 -0.7 NA -0.2 -0.2 0.2 148.4
20 1.2 -0.2 0.3 NA NA 0.2 148.4
22 1.0 -0.7 NA -0.3 NA 0.3 151.4
26 1.1 -0.6 NA NA -0.3 0.2 151.6
10 1.1 -0.6 NA NA -0.3 NA 157.2
3 1.2 NA 0.3 NA NA NA 158.4
14 1.1 -0.7 NA -0.1 -0.3 NA 158.6
4 1.2 -0.2 0.3 NA NA NA 158.8
29 1.2 NA NA -0.2 -0.2 0.2 160.0
25 1.2 NA NA NA -0.2 0.2 160.5
21 11 NA NA -0.3 NA 0.3 161.8
18 11 -0.5 NA NA NA 0.2 165.5
9 1.2 NA NA NA -0.3 NA 167.5
13 1.2 NA NA 0.0 -0.3 NA 169.5
17 1.2 NA NA NA NA 0.2 170.0
6 1.2 -0.6 NA -0.2 NA NA 171.2
2 1.2 -0.4 NA NA NA NA 176.8
5 1.2 NA NA -0.1 NA NA 180.3
1 1.2 NA NA NA NA NA 182.3
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Anexo 3. Resultados de los modelos GLMM alternativos para determinar la influencia de diferentes
variables en el nimero de visitas de D. eliza a M. arboreus en el nivel grande de la escala espacial (625
m2). Se usaron como variables explicativas abundancia floral conespecifica, heteroespecifica, calorias
conespecificas y heteroespecificas e indice FDQ medidas en el nivel 625 m2 de la escala espacial.
Términos HE= Heteroespecificos CE= conespecificos.

modelo intercepto | Calorias Calorias Abundancia Abundancia indice AAIC
HE CE CE HE FD,
31 0.8 NA 0.4 0.6 -1.9 -0.4 0.0
32 0.8 -0.3 0.4 0.6 -1.9 -0.4 1.0
23 0.8 -0.6 NA 0.7 -1.7 -0.4 10.9
24 0.9 NA NA 0.7 -1.8 -0.4 12.0
15 0.9 NA 0.3 0.4 -1.2 NA 17.5
16 0.9 -0.1 0.3 0.4 -1.2 NA 194
1.0 NA NA 0.6 -1.2 NA 26.6
1.0 -0.3 NA 0.6 -1.1 NA 27.6
28 1.0 NA 0.7 NA -0.9 NA 63.6
27 1.0 NA 0.7 NA -0.9 -0.1 64.2
12 1.0 -0.3 0.7 NA -0.8 NA 64.5
11 0.9 -0.4 0.7 NA -0.9 -0.1 64.6
19 1.2 -0.3 NA 0.4 NA 0.1 98.2
30 1.2 NA NA 0.4 NA 0.2 98.8
20 1.2 -04 -0.1 0.4 NA 0.1 99.3
22 1.2 -0.6 -0.1 0.4 NA NA 100.1
26 1.2 NA 0.0 0.4 NA 0.2 100.7
10 1.2 -04 NA 0.4 NA NA 101.3
3 1.2 NA NA 0.4 NA NA 103.1
14 1.2 NA -0.1 0.4 NA NA 103.6
4 1.0 -1.4 NA NA -0.5 NA 120.9
29 1.0 -1.1 NA NA -0.4 0.1 121.6
25 1.2 NA NA NA -0.4 0.2 127.3
21 1.2 NA NA NA -0.5 NA 130.8
18 1.2 NA 0.2 NA NA 0.3 133.8
9 1.2 -0.2 0.2 NA NA 0.3 134.4
13 1.2 -0.5 NA NA NA 0.2 141.5
17 1.2 NA NA NA NA 0.3 143.4
6 1.2 -0.5 0.1 NA NA NA 152.6
2 1.2 NA 0.2 NA NA NA 155.0
5 1.2 -0.8 NA NA NA NA 155.1
1 1.2 NA NA NA NA NA 160.8
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Anexo 4. Resultado de los modelos GLMM alternativos para determinar la influencia de diferentes
variables en el nimero de frutos de frutos de M. arboreus en el nivel grande de la escala espacial (625 m?).
Se usaron como variables explicativas abundancia floral conespecifica, heteroespecifica e indice FDQ en
el nivel 625 m2 de la escala espacial. Términos HE= Heteroespecificos CE= conespecificos.

Modelo Intercepto Abundancia floral | Abundancia floral indice FD, AAIC
CE HE

1 2.914 -0.07 0.145 0.128 0.00
2 2.920 NA 0.126 0.096 0.672
3 2.919 NA 0.110 NA 4,752
4 2.918 -0.01 0.113 NA 6.630
5 2.910 NA NA 0.063 14.273

NULO 2.911 NA NA NA 15.086
6 2.909 -0.006 NA 0.065 16.24
7 2.912 0.019 NA NA 16.844
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