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Las interacciones planta-polinizador han sido tradicionalmente un tema de gran interés en el área de la ecología y la biología evolutiva, tanto por los
servicios ecosistémicos que ofrecen como por la complejidad que presentan como sistema. La comunidad de visitantes florales de una especie ve-
getal puede ser muy diversa en plantas generalistas pero muy reducida en plantas especialistas, siendo los sistemas generalistas una realidad más
común de lo que tradicionalmente se ha pensado. Además, esta comunidad puede presentar importantes fluctuaciones espacio-temporales en com-
posición y abundancia. Esta variabilidad está sujeta a factores intrínsecos y extrínsecos a la planta, y podría afectar notoriamente a diversos aspectos
poblacionales. En el presente trabajo estudiamos la variación temporal de la comunidad de visitantes florales en composición, abundancia y diversidad
en dos parcelas experimentales de Erysimum mediohispanicum Polatschek (Brassicaceae), una especie típicamente generalista. Para centrarnos
en las variaciones temporales en la comunidad hemos homogeneizado la distribución espacial y las condiciones microambientales de las plantas.
Durante el periodo de floración censamos diariamente los insectos a nivel de morfoespecie, agrupándolos en 16 grupos funcionales basándonos
en características morfológicas y comportamentales. Nuestros resultados muestran una gran diversidad en la comunidad de visitantes florales para
ambas parcelas así como importantes fluctuaciones temporales en composición y abundancia relativa tanto para morfoespecies como para grupos
funcionales. Esta variación temporal en abundancia de los visitantes florales de E. mediohispanicum puede tener importantes implicaciones ecoló-
gicas y evolutivas. 
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Plant-pollinator interactions have traditionally been a hot topic in ecology and evolutionary biology due to both the ecological services it offers and its
complexity as a system. Plants generally show a high diversity of floral visitors, making generalism a more common condition than expected. Fur-
thermore floral visitor community seems to have spatio-temporal fluctuations in diversity and composition. Those variations respond to plant intrinsic
and extrinsic factors and can affect to evolutionary and ecological aspects of plant populations. Here we assess the temporal variation in the floral
visitor assemblage of the generalist plant Erysimum mediohispanicum Polatschek (Brassicaceae). We set up two experimental plots homogenizing
for spatial and microenvironmental conditions to ascertain only the temporal variations in the floral visitors assemblage. During the flowering season
we did daily censuses of the floral visitors, determining them to morpho-species level and clumped them in 16 functional groups based on morpho-
logical and behavioral characteristics. We found a high diversity for the whole assemblage in both experimental plots with high temporal fluctuations
during the flowering season. Our results suggest an important species turnover with high fluctuations in relative abundance for some functional
groups, which may turn into important ecological and evolutionary consequences.
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Introducción

Las interacciones entre las plantas y sus polinizadores han
sido abundantemente estudiadas por ecólogos y biólogos evo-
lutivos (Mitchell et al. 2009). El interés en estos sistemas no
solo radica en el atractivo intelectual que despierta su estudio
sino también en los importantes servicios ecosistémicos que
proveen los polinizadores (Contanza et al. 1997, Kearns et al.
1998) y más recientemente en la creciente preocupación por la

actual “crisis de polinizadores” (Bartomeus et al. 2013; Potts et
al. 2010) y sus efectos sobre la economía global (Archer et al.
2014). El papel como vectores de flujo genético que juegan mu-
chos animales ha moldeado la diversificación de las angiosper-
mas y la percepción del mundo como lo conocemos hoy en día
(Willmer 2011). Por otro lado, la reciente adopción de herra-
mientas matemáticas de la teoría de grafos (Bascompte y Jor-
dano 2007)  ha incrementado el interés científico y social de los
estudios en este campo.

http://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/


Los ecólogos tradicionalmente han analizado los sistemas de
polinización considerando que las plantas consiguen atraer e inter-
accionar con un grupo reducido de polinizadores eficientes (Faegri
y van der Pijl 1979; Proctor et al. 1996; Burkle y Alarcon 2011). Sin
embargo, múltiples estudios han demostrado que la mayor parte
de las plantas interaccionan con un gran número especies animales
que actúan o pueden actuar como polinizadores con mayor o
menor eficacia (Waser et al. 1996). Puesto que el papel de los po-
linizadores como agentes selectivos de muchos caracteres repro-
ductivos de las plantas está en la actualidad universalmente
aceptado por la comunidad científica (Schemske y Bradshaw
1999), es necesario caracterizar la comunidad de éstos para en-
tender la evolución de las plantas. Y esto requiere la consideración
no sólo de los polinizadores que se ajustan a los síndromes de po-
linización prefijados, sino de todos los visitantes florales que pue-
dan afectar a la eficacia biológica de las plantas (Waser et al. 1996;
Brody 1997; Cane et al. 2005). 

Las poblaciones de una especie vegetal pueden estar sujetas
a variaciones en la composición y abundancia del conjunto de visi-
tantes florales con los que interacciona. Esta variación obedece
tanto a características intrínsecas de la planta (tamaño poblacional,
agregación, fenotipo, etc.) como extrínsecas a ella (abundancia
local de polinizadores, dinámica temporal de los mismos, factores
climáticos locales, plantas acompañantes, etc.) (Herrera 1995).
Todos estos factores pueden también afectar a la diversidad de po-
linizadores, que a su vez puede tener un efecto importante en el
éxito reproductivo de la planta (Klein et al. 2003; 2008; Kremen et
al. 2002; Gómez et al. 2007; Perfectti et al. 2009). Así, el conoci-
miento de la composición, abundancia y diversidad de los visitantes
florales es crucial para comprender la coevolución mutualística de
las plantas y sus polinizadores (Thompson 1994; Cane et al. 2005). 

Las interacciones entre las plantas y sus visitantes florales no
son constantes ni en el espacio ni en el tiempo, pudiendo presentar
variaciones notables (eg, Herrera 1988; Horvitz y Schemske 1990;
Herrera 1995; Aizen y Feinsinger 2003; Price et al. 2005; Petanidou
et al. 2008). La dimensión espacial ha sido ampliamente estudiada
a diferentes escalas (eg, Herrera 1988; 1995; Traveset y Sáez
1997; Minckley et al. 1999; Gómez et al. 2007; 2014). La variación
temporal, por otro lado, ha sido también estudiada a diversas es-
calas temporales, incluyendo la variación estacional y la plurianual
(eg,  Herrera 1988; 1995; Wolfe y Barrett 1988; Schemske y Horvitz
1989; Horvitz y Schemske 1990; Ashman y Stanton 1991; Eckhart
1992; Vaughton 1992; Cane y Paine 1993; Traveset y Sáez 1997).
Sin embargo, el conocimiento de la variación temporal a escala es-
tacional en las interacciones planta-polinizador es aún limitada, es-
pecialmente en comunidades muy diversas donde ha sido difícil
determinar la identidad y el grado de reemplazamiento temporal de
los visitantes florales (Fang y Huang 2012).

En este trabajo exploramos la dinámica temporal de los visitan-
tes florales de Erysimum mediohispanicum (Brassicaceae) a lo
largo del periodo de floración, analizando su abundancia, compo-
sición y diversidad, mediante censos intensivos. Para minimizar la
variación espacial hemos establecido dos parcelas experimentales
donde hemos homogeneizado la distribución espacial de las plan-
tas y las condiciones ambientales. Los objetivos de este trabajo son
(1) caracterizar la composición del conjunto de visitantes florales;
(2) cuantificar la abundancia y diversidad de los mismos; y (3) ana-
lizar su dinámica temporal, para así obtener una visión más rigu-
rosa de la dimensión temporal en la interacción entre E.
mediohispanicum y sus visitantes florales.

Material y Métodos
Especie de estudio

E. mediohispanicum es una herbácea bienal o perenne, gene-
ralmente semélpara (monocárpica), con cepa simple y que se dis-
tribuye por todo el centro y sureste de la península ibérica
(Nieto-Feliner 1993). Las semillas se dispersan por autocoria du-
rante todo el otoño e invierno y las plántulas emergen a principio

de primavera. Durante el primer verano y a veces durante el se-
gundo verano crecen como roseta, entrando en fase reproductiva
el segundo o tercer verano. Durante la reproducción, cada individuo
produce entre 1 y 9 escapos florales donde se desarrollan las flores
en una inflorescencia corimbiforme que pasan a racimos en la fruc-
tificación. Las flores son amarillas, hermafroditas y ligeramente pro-
tándicas, con androceo tetradínamo. Cada flor posee dos nectarios
laterales que rodean la base de los estambres laterales. El desarro-
llo de la inflorescencia es acropétalo, con una onda de desarrollo
que viaja a lo largo del tallo florífero desde la parte basal a la apical,
de tal forma que los primordios florales inferiores se desarrollan
antes que los superiores. Tras el período de reproducción la ma-
yoría de los individuos mueren. E. mediohispanicum es hipotetra-
ploide (n=26) en la mayoría de las poblaciones peninsulares,
aunque las plantas de Sierra Nevada parecen ser diploides (n=14,
Nieto Feliner 1993). E. mediohispanicum presenta un sistema re-
productor parcialmente autocompatible (Abdelaziz 2013), aunque
necesita del concurso de polinizadores para maximizar la reproduc-
ción (Gómez 2005).

Diseño experimental
En la primavera del 2012 instalamos dos parcelas experimen-

tales (A y B) de 9 m2 separadas 15 m entre sí en el Jardín Botánico
de Hoya de Pedraza, situado a 1950 metros de altitud en Sierra
Nevada (Granada, España). Justo antes del periodo de floración,
trasplantamos 49 plantas a cada parcela experimental, distribuyén-
dolas en una cuadricula de 7 x 7 plantas distanciadas entre si 0.5
m. Las plantas utilizadas se obtuvieron a partir de semillas de 58
plantas de una población natural de Sierra Nevada, éstas crecieron
durante los dos años previos al experimento en el mismo Jardín
Botánico. Antes del trasplante, las parcelas y sus alrededores se
roturaron para evitar interferencias con otras especies de plantas
en la atracción de visitantes florales. Ambas parcelas estuvieron
sometidas a similares condiciones lumínicas. En las parcelas ins-
talamos un sistema de riego por goteo que aseguró las mismas
condiciones hídricas para cada planta. Este diseño experimental
nos permitió reducir la heterogeneidad espacial y microambiental.
Las plantas se mantuvieron excluidas de visitantes florales me-
diante una estructura metálica con malla de 1.5 mm de luz, excepto
durante los periodos de observación.

El periodo de observación de visitantes florales se extendió
desde el 23 de mayo hasta el 20 de Junio de 2012, coincidiendo con
la floración de E. mediohispanicum en las parcelas experimentales.
Se efectuaron entre uno y cuatro censos por día de observación (con
un total de 57 censos en la parcela A y 58 en la parcela B), en cada
uno de los cuales se anotó el número e identidad de los insectos que
visitaron las flores de cada planta durante cinco minutos. Debido a
cierta asincronía floral entre los individuos, cada censo por parcela
incluyó, dependiendo de los individuos en flor, de 115 a 245 minutos
de observación, totalizando 24 700 minutos de observación. Los cen-
sos en ambas parcelas se realizaron aproximadamente a las mismas
horas del día y los mismos días. Además, anotamos periódicamente
el número de flores abiertas en cada parcela. 

Los visitantes florales fueron determinados a nivel de morfoes-
pecie visualmente in situ y por medio de fotografías, gracias a la
experiencia previa del grupo y la colaboración de especialistas en
los diferentes grupos de insectos. Los insectos se agruparon en 16
grupos funcionales en función del tamaño, longitud de la probós-
cide, ajuste morfológico con la flor y comportamiento (Tabla 1). 

Análisis de datos
La composición del conjunto de visitantes florales fue compa-

rada entre parcelas mediante análisis de contingencia y el índice
de disimilitud de Chao-Jaccard. Este índice, acotado entre 0 y 1,
está basado en la probabilidad de encontrar una pareja de indivi-
duos (uno de cada comunidad) pertenecientes al grupo de especies
compartidas. Se trata de un estimador basado en las abundancias
relativas y es poco sensible a la presencia de especies raras (Chao
et al. 2005). Para el total de censos efectuados durante la floración
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Tabla 1. Descripción de las características principales de los grupos funcionales en los que se ha clasificado a los visitantes florales de Erysimum medio-
hispanicum.
Table 1. Characteristics of the main functional groups of flower visitors of Erysimum mediohispanicum

Grupo funcional Tamaño Recurso Rol* Ordenes Familias y géneros representativos

Abejas grandes  de
trompa larga 

> 10 mm Polen + Néctar Polinizador Hymenoptera Hembras y machos de Apidae. 
Fundamentalmente Anthophora spp., 
Apis mellifera y varias especies de Bombus spp.

Abejas grandes de
trompa corta 

> 10 mm Polen + Néctar Polinizador Hymenoptera Hembras de Halictidae (Lasioglossum spp., 
Halictus spp.), Megachilidae (Osmia spp.), 
Colletidae (Colletes spp.) 
y Andrenidae (Andrena spp.). 

Abejas medianas de
trompa corta 

5 - 10 mm Polen +  Néctar Polinizador Hymenoptera Hembras de Halictidae (Lasioglossum spp., 
Halictus spp.) y Andrenidae (Andrena spp.).

Abejas pequeñas de
trompa corta

< 5 mm Polen +  Néctar Polinizador + Ladrón Hymenoptera Hembras de Halictidae (Lasioglossum spp.), 
Colletidae (Hyleaus spp.), Andrenidae (Andrena
spp.), Apidae Xylocopinae (Ceratina spp.) 
y Apidae Nomidinae (Nomada spp.)

Hormigas variable Néctar Polinizador + Ladrón Hymenoptera Formicidae (Formica, Camponotus, Proformica,
Plagiolepis y Leptothorax)

Avispas grandes >7 mm Néctar Polinizador Hymenoptera Superfamilias Vespoidea y Chrysidoidea 

Avispas pequeñas usualmente
< 3 mm

Néctar Polinizador + Ladrón Hymenoptera Avispas parasíticas de las superfamilias 
Chalcidoidea y Ichneumonoidea

Bombílidos variable Polen + Néctar Polinizador Diptera Bombyliidae (Bombylius spp.) y Nemestrinidae

Sírfidos variable Polen  +  Néctar Polinizador Diptera Sirfidae y Bombyliidae de trompa corta (Villa spp.)

Moscas grandes > 5 mm Polen  +  Néctar Polinizador + Ladrón Diptera Muscidae, Calliphoridae, Tabanidae, 
Scatophagidae y Anthomyiidae

Moscas pequeñas < 5 mm Néctar Polinizador + Ladrón Diptera Muscidae, Anthomyiidae, Micetophyliidae, 
Empididae, Bibionidae, Drosophilidae 
y Stratiomyidae

Escarabajos variable Polen +  Néctar Polinizador + Ladrón
+ Herb. floral

Coleoptera Melyridae (Malachidae y Dasytidae), Cleridae, 
Oedemeridae, Nitidulidae, Elateridae, Bruchidae,
Buprestidae, Phalacridae y Chrysomelidae

Mariposas variable Néctar Polinizador Lepidoptera Rhopaloceros de las familias Nymphalidae, 
Pieridae. Y Sphingidae diurnos. 

Polillas Variable
(usualmente
< 7 mm)

Néctar Polinizador + Ladrón Lepidoptera Adelidae y Incurvariidae

Chinches variable Néctar Polinizador + Ladrón Hemiptera Lygaeidae y Pentatomidae

Otros variable Polen  +  Néctar Polinizador + Ladrón
+ Herb. floral

Orthoptera, 
Raphioptera,
Thysanoptera 
y Dermaptera 

Orthoptera, Raphidioptera, Thysanoptera 
y Dermaptera

* Polinizador cuando contacta las anteras y el estigma, Ladrón (de néctar) cuando accede a los nectarios por las aberturas de los sépalos sin contac-
tar los órganos reproductores, Herbívoro floral (Herb. floral) cuando consume tejido vegetal floral



y para cada parcela experimental calculamos dos parámetros des-
criptores de la diversidad de visitantes florales: riqueza y probabili-
dad de encuentro interespecífico (Hurlbert 1971). La riqueza (Sobs,
a partir de ahora) se midió como el número total de especies que
visitaron las flores. La probabilidad de encuentro interespecífico
(PIE, a partir de ahora) es un estimador de la equitatividad de la
comunidad y se define como

donde s es el número de especies, ni el número de individuos de la
especie i y N el número total de individuos. Este índice estima la pro-
babilidad de que dos individuos muestreados pertenezcan a grupos
diferentes, en nuestro caso morfoespecies. Estos índices ofrecen una
información complementaria de la diversidad y tienen una interpreta-
ción biológica directa (Gotelli y Graves 1996). Ambos índices fueron
calculados tanto para morfoespecies como para grupos funcionales.
Debido a las diferencias en los tamaños muestrales, la diversidad se
comparó entre parcelas mediante técnicas de rarefacción basada en
individuos (Gotelli y Graves 1996). Tras 500 rarefacciones pudimos
obtener la media y desviación estándar del estadístico rarefactado al
menor de los números de individuos censados.

Exploramos la dinámica temporal de la diversidad de visitantes
florales mediante gráficas de suavizado (Sheehy 2010), utilizando
ventanas temporales solapantes de tres días. Con el objeto de mi-
nimizar los errores debido a diferencias diarias en esfuerzo de
muestreo, la diversidad en cada ventana temporal se estimó me-
diante remuestreo. Para ello calculamos la media y el intervalo de
confianza de los dos estimadores de diversidad considerando todas
las combinaciones de dos censos realizados en dicha ventana. 

Hemos cuantificado además la autocorrelación temporal de
morfoespecies y grupos funcionales mediante correlogramas de
Mantel, transformando la composición de la comunidad mediante
la transformación de Hellinger (Legendre y Gallagher 2001; Rao
1995). Finalmente exploramos visualmente la dinámica temporal
en abundancia de los diferentes grupos funcionales mediante dia-
gramas de huso. Este tipo de visualización permite comparar de
forma gráfica los patrones de recambio en la comunidad de visitan-
tes florales.

Todos los análisis se realizaron mediante el programa estadís-
tico R (R core Team 2012). Algunos análisis de diversidad se reali-
zaron mediante el paquete vegan de esa plataforma (Oksanen et
al. 2013) y otros mediante scripts desarrollados própios. 

Resultados
El número de flores abiertas disminuyó progresivamente en

ambas parcelas experimentales. Así, la abundancia de flores abier-
tas en las parcelas experimentales fue máxima al inicio de la flora-
ción (683 flores, día 4 en la parcela A; 940 flores, día 6 en la parcela
B), y mínima al final (79 flores, día 28 en la parcela A; 174 flores,
día 28 en la parcela B), mostrando un patrón de floración explosivo
posiblemente explicable por la homogenización ambiental que pro-
dujo el diseño experimental.

Durante todo el periodo de muestreo contabilizamos 3611 visi-
tas (1670 en la parcela A, 1941 en la parcela B; Tabla 2) efectuadas
por 88 morfoespecies (75 en la parcela A y 63 en la parcela B), per-
tenecientes a seis ordenes y 33 familias. El orden Hymenoptera fue
el más abundante (70.0 %), seguido por Diptera (24.0 %) y Cole-
optera (3.4 %) (Fig. 1). Las hormigas representaron la mayor parte
del total de visitas (34.6 %), seguidos por abejas grandes de trompa
larga (principalmente Anthophora spp.; 16.9 %; AGTL a partir de
ahora), bombílidos (16.0 %), abejas medianas de trompa corta (8.3
%; AMTC) y abejas grandes de trompa corta (8.0 %; AGTC). El
resto de grupos funcionales presentaron abundancias por debajo
del 6% del total de visitas, destacando en orden descendente en
porcentaje de contactos: sírfidos, escarabajos, moscas, abejas pe-
queñas de trompa corta (APTC) y mariposas (Fig. 1).

Las parcelas experimentales mostraron diferencias significati-
vas en composición específica (χ2=496.71; g.l.=85;  p<0.001). No
obstante, el bajo valor del índice de disimilitud de Chao (0.10 ±
0.001) indicó una muy baja diferenciación entre parcelas. De hecho,
las parcelas compartieron un 57.00 % de las morfoespecies y un
86.60 % de los grupos funcionales. Los mismos análisis para los
grupos funcionales mostraron igualmente diferencias entre parcelas
(X2=106.62; g.l.=14; p<0.001) pero valores aún menores para la di-
similitud entre parcelas (Chao=0.002± 0.0006). Estos resultados
reflejan que las diferencias encontradas entre parcelas se debieron
fundamentalmente a especies de ocurrencia baja.

Los descriptores de diversidad estudiados (Sobs  y PIE) mostraron
valores muy elevados. La riqueza de morfoespecies fue significati-
vamente diferente entre parcelas, pero no así para la riqueza de
grupos funcionales (Tabla 2). Las diferencias entre parcelas para el
índice PIE fueron menores a nivel de morfoespecie (PIEobs= 0.92
para la parcela A ; PIEraref.= 0.93 ± 0.001 para la parcela B) que a
nivel de grupos funcionales (PIEobs= 0.83 para la parcela A ; PIEraref.=
0.78 ± 0.001 para la parcela B). 

La dinámica temporal de la riqueza para ambas parcelas fue si-
milar (Fig. 2a). La riqueza específica fluctuó alcanzando su máximo
entre los días 5 y 10 en ambas parcelas (Parcela A Sobs= 18; Par-
cela B Sobs= 21). Sin embargo, la riqueza en grupos funcionales
mostró mayor estabilidad temporal (Fig. 2a). La diversidad medida
como PIE mostró el mismo patrón tanto para morfoespecies como
para grupos funcionales en ambas parcelas, con un máximo entre
los días 5 y 15 y una progresiva disminución durante los últimos
días de la floración (Fig 2b).

El correlograma de Mantel mostró la existencia de una marcada
autocorrelación temporal en ambas parcelas, tanto para morfoes-
pecies como para grupos funcionales. La correlación entre censos
fue positiva a intervalos temporales pequeños y negativa a interva-
los grandes (Fig. 3). Esta variación temporal queda puesta de ma-
nifiesto en los diagramas de huso (Fig. 4). Esta figura muestra
como hubo diferencias entre grupos funcionales en el patrón tem-
poral de abundancia. Así algunos grupos se mantuvieron abundan-
tes durante toda la floración, como por ejemplo las hormigas,
mientras que otros grupos, como AGTL o AGTC, presentaron mar-
cadas fluctuaciones en su abundancia. Por último otros grupos,
como mariposas o chinches, solo aparecieron durante ciertos mo-
mentos de la floración de las plantas. 
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Parcelas Num.
censos

Num. 
contactos

Morfoespecies Grupos funcionales

S obs S raref. PIE obs PIE raref. S obs S raref. PIE obs PIE raref.

A 57 1671 73 - 0.91 - 14 - 0.83 -

B 58 1941 62 60.17 ± 1.25 0.93 0.93 ± 0 14 13.97 ± 0.15 0.78 0.78 ± 0

Total 112 3611 87 - 0.93 - 15 - 0.81 -

Tabla 2. Parámetros descriptivos de la diversidad de visitantes florales en las parcelas estudiadas. Sobs = Riqueza; PIE = Probabilidad de encuentro in-
terespecífico.
Table 2. Diversity of flower visitors at the experimental plots. Sobs = Richness; PIE = probability of interspecific encounter
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Figura 1. Abundancias relativas de los visitantes florales en ambas parcelas. El círculo interno muestra las abundancias a nivel de orden, el círculo externo
muestra las abundancias a nivel de grupo funcional. APTC = abejas pequeñas de trompa corta; AMTC = abejas medianas de trompa corta; AGTC =
abejas grandes de trompa corta; AGTL = abejas grandes de trompa larga.
Figure 1. Relative abundance of flower visitors in both plots. Inner cicle shows the abundances at order level, the inner circle shows the abundances at
the functional group level. APTC = short-tongued small bees; AMTC = short-tongued medium-sized bees; AGTC = short-tongued large bees; AGTL = long-
tongued large bees.

Figura 2. Dinámica temporal de la riqueza (a) y diversidad medida como PIE (b) obtenido con el método de ventana solapantes de dos días. El nivel de
morfoespecie aparece en rojo y el nivel de grupo funcional en verde. Los sombreados representan los intervalos de confianza del 95 % obtenidos mediante
remuestreo.
Figure 2. Temporal dynamics of flower visitor’s richness (a) and diversity, mesured as PIE, (b) obtained with a sliding window of two days. Values for mor-
phospecies are depicted in red and for functional groups in green. 95 % confidence intervals obtained by resampling are shown as coloured shadows. 
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Figura 3. Correlogramas de Mantel mostrando la autocorrelación temporal diaria entre pares de censos para ambas parcelas (parcela A a la izquierda,
B a la derecha). a) Correlograma de Mantel para las morfoespecies; b) Correlograma de Mantel para los grupos funcionales. En ambos casos, los puntos
negros indican valores significativos.
Figure 3. Mantel correlograms showing the temporal autocorrelation between pair of censuses for the two plots (plot A, left; plot B, right). Mantel corre-
logram for morfoespecies (a) and for functional groups (b). Filled squares indicate significant values.

Figura 4. Diagrama de huso de la evolución temporal de las abundancias absolutas de cada grupo funcional. La amplitud del uso de cada grupo funcional
es proporcional a su abundancia absoluta en cada momento. En la parte superior del diagrama se muestra, la abundancia total de visitas (área) así como
el número total de flores (línea) APTC = abejas pequeñas de trompa corta; AMTC = abejas medianas de trompa corta; AGTC = abejas grandes de trompa
corta; AGTL = abejas grandes de trompa larga.
Figure 4. Spindle diagrams showing the temporal dynamics of the absolute abundances of each functional group. Spindle amplitude is proportional to the
absolute abundance at each temporal point. The upper part of the graph shows the total number of flower visitor contacts (area) and the number of open
flowers (line). APTC = short-tongued small bees; AMTC = short-tongued medium-sized bees; AGTC = short-tongued large bees; AGTL = long-tongued
large bees.



Discusión
Nuestros resultados ponen de manifiesto importantes fluctua-

ciones temporales en la composición y abundancia relativa de los
visitantes florales, tanto para morfoespecies como para grupos fun-
cionales, en un sistema de polinización generalista. Además apre-
ciamos una marcada autocorrelación temporal en diversidad y
abundancia de visitantes florales.

La comunidad de visitantes florales en estas parcelas experi-
mentales fue muy numerosa tanto a nivel de morfoespecies (88)
como de grupos funcionales (15), como corresponde al sistema de
polinización “megageneralista” propio de la especie objeto de es-
tudio (Gómez et al. 2014). Tanto la identidad de morfoespecies
como de grupos funcionales fue similar a la detectada en poblacio-
nes naturales próximas (< 5 km) (Gómez et al. 2007; Gómez et al.
2014). Sin embargo, la abundancia relativa de visitantes florales
mostró diferencias con las encontradas en poblaciones naturales.
Así, el grupo funcional de las hormigas fue el visitante más abun-
dante en las parcelas experimentales pero no así en las poblacio-
nes naturales cercanas muestreadas en diferentes hábitats y años
(Gómez et al. 2007). Esta singularidad puede deberse a la baja dis-
ponibilidad de recursos florales alternativos debido al tratamiento
de roturación efectuado en las parcelas experimentales. No obs-
tante, no es extraño que las hormigas sean visitantes florales fre-
cuentes en otras especies del género Erysimum (Lay et al. 2013,
observación personal de los autores) o en otras crucíferas que con-
viven en la zona de estudio (Gómez y Zamora 1992). Las hormigas
actúan mayoritariamente como ladronas de néctar en E. mediohis-
panicum, al acceder al néctar a través de las aberturas existentes
entre sépalos. Sin embargo, ocasionalmente pueden ser visitantes
florales legítimos, como se ha observado en las parcelas de estudio
y en poblaciones naturales (Gómez et al. 2007). Los siguientes gru-
pos funcionales en abundancia fueron AGTL y los bombílidos, dos
tipos de polinizadores muy frecuentes en la mayoría de las pobla-
ciones naturales de Sierra Nevada (Gómez et al. 2009). Estos gru-
pos funcionales suelen actuar como visitantes florales legítimos,
contactando con los órganos reproductores de la flor durante casi
todas las visitas y actuando como polinizadores eficientes de la
planta (Gómez et al. 2011). El resto de grupos funcionales de visi-
tantes florales representó menos del 33 % de las visitas. Excep-
tuando las chinches, principalmente robadores de néctar, y algunos
visitantes florales que actuaron como herbívoros florales (véase
Tabla 1 para más detalles), el resto de los visitantes florales pre-
sentaron comportamiento dual, actuando como visitantes legítimos
y ladrones de néctar a tiempo parcial (Gómez et al. 2007; 2009).
Por último, cabe destacar la baja abundancia de escarabajos cen-
sados en este estudio en comparación con las poblaciones natura-
les circundantes (Gómez et al. 2006; 2009). Nosotros pensamos
que esta diferencia en abundancia puede deberse a las peculiari-
dades del sitio donde realizamos el experimento. Mientras que E.
mediohispanicum crece de forma natural en pequeños claros de
bosque y en zonas de matorral sobre sustrato rocoso, las planta
experimentales de este estudio estuvieron ubicadas en una parcela
abierta, bien irrigada y con suelo profundo donde la vegetación do-
minante era herbácea. 

La composición específica del conjunto de visitantes florales
puede variar a escalas espaciales pequeñas (eg., Herrera 1988;
Traveset y Sáez 1997; Moeller 2005; Price et al. 2005) y responder
tanto a factores intrínsecos como extrínsecos a las plantas (Herrera
2005). Las dos parcelas experimentales mostraron diferencias sig-
nificativas en la composición de visitantes florales a pesar de estar
separadas tan solo 15 m, aunque estas diferencias fueron peque-
ñas tal y como refleja el valor del índice de Chao, tanto para mor-
foespecies (0.10) como para grupos funcionales (0.002). La
selección de microhábitats (Beattie 1971), la filopatría (Yanega
1990) o la limitada área de movimiento de algunos polinizadores
(Gathman y Tscharntke 2002) pueden contribuir a estas diferencias.
Por último, un gran número de especies fue detectado a muy baja
frecuencia, introduciendo diferencias entre parcelas. El papel de

éstas en la biología reproductiva de E. mediohispanicum probable-
mente sea irrelevante, ya que la contribución de las especies infre-
cuentes al éxito reproductivo de las plantas es mínimo,
independientemente de su efectividad polinizadora (Moeller 2005;
Perfectti et al. 2009). 

Hemos encontrado una muy elevada diversidad específica
(Sobs= 88, PIE= 0.93) en el conjunto de las dos parcelas experimen-
tales. La riqueza de visitantes florales encontrada en 56 poblacio-
nes de E. mediohispanicum fue como promedio 30 ± 9 especies
(Muñoz-Pajares 2013), muy inferior a lo encontrado aquí. Esta di-
ferencia puede ser debido a un menor esfuerzo de muestreo (en
términos de censos y contactos entre flores e insectos) en esas
otras poblaciones (Muñoz-Pajares 2013), ya que la riqueza espe-
cífica es un parámetro muy sensible al esfuerzo de muestreo y a la
duración de los mismos (Magurran 2004). Por otra parte, los valo-
res de diversidad PIE fueron similares a los encontrados en las 56
poblaciones (PIE= 0.847 ± 0.128; Muñoz-Pajares 2013). Estos dos
parámetros de diversidad mostraron diferencias cuando se com-
paró entre parcelas experimentales. Mientras que hubo diferencias
en riqueza de especie entre parcelas, no las hubo para PIE. Las
diferencias pueden achacarse a la presencia de especies raras que
contribuyen a elevar la riqueza y la diferenciación entre parcelas
pero no tienen apenas efecto sobre PIE. Cabe destacar que puesto
que el índice PIE es un buen estimador del generalismo en la inter-
acción entre plantas y polinizadores (Gómez y Perfectti 2010), las
poblaciones naturales y las aquí analizadas muestran una alta ho-
mogeneidad en su grado de generalismo. 

Los valores de diversidad han fluctuado a lo largo de la flora-
ción, poniendo de manifiesto la existencia de una dinámica tem-
poral en la interacción con los visitantes florales. El momento de
máxima diversidad coincidió con los primeros días de floración,
aunque la riqueza máxima fue posterior al máximo de floración en
ambas parcelas (Fig. 2). Diversos estudios han mostrado que en
sistemas generalistas la abundancia de polinizadores, y por tanto
la riqueza de especies, está asociada a la abundancia poblacional
de flores abiertas (Heiathus et al. 1982; Elzinga et al. 2007). Sin
embargo, no siempre hay una sincronización perfecta entre abun-
dancia de polinizadores y momento del pico de floración, debido a
que diferentes polinizadores muestran dinámicas temporales dife-
rentes (Thompson 2001) y a que éstos pueden ser atraídos por
otras plantas en flor que coinciden en el mismo sitio (Cane y Payne
1993; Filella et al. 2013). El índice PIE, sin embargo, mostró me-
nores fluctuaciones y mantuvo valores altos durante los dos pri-
meros tercios de la floración, implicando que el grado de
equitatividad en la distribución de visitantes florales es poco sen-
sible a las fluctuaciones en la riqueza de especies observada en
este sistema. Tan solo al final de la floración, y coincidiendo con la
disminución en el número de flores abiertas, se produjo un des-
censo en el valor del índice PIE. Por otro lado, al contrario que
para morfoespecies, la riqueza en grupos funcionales fue más es-
table a pesar de la disminución en el número de visitas, mante-
niendo unos valores prácticamente constantes alrededor de 8 - 9
grupos funcionales. Este patrón de depauperación en abundancia
y riqueza de visitantes florales a final de la floración ya se ha ob-
servado en otros sistemas (Herrera 1988) y cabe esperar que
afecte a los servicios de polinización a medida que la floración
avanza. No obstante, harán falta análisis más detallados que con-
sideren tanto el número de visitantes florales por flor como la efec-
tividad polinizadora de éstos para poder evaluar con precisión los
efectos en el éxito reproductivo de la planta.

Hemos detectado la existencia de una dinámica temporal a nivel
intra-estacional para la comunidad de visitantes florales. El gráfico
de husos (Fig. 4) es muy ilustrativo para visualizar esta dinámica a
nivel de grupos funcionales. Se puede destacar la sincronía en la
variación en abundancias así como coincidencias en los patrones
de aparición/desaparición de algunos grupos funcionales. Por
ejemplo, la disminución en AGTL fue coincidente en ambas parce-
las con el aumento de AGTC, AMTC y bombílidos. La desaparición
sincrónica de las abejas de trompa corta, tanto pequeñas como me-
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dianas y grandes, se produjo aproximadamente en la tercera se-
mana de muestreo. Sin embargo, otros grupos como las hormigas
o los sírfidos mantuvieron gran constancia temporal. Otros trabajos,
aunque a niveles taxonómicos de especie, han encontrado al igual
que nosotros variabilidad temporal en la abundancia e identidad de
los polinizadores (Herrera 1988). Esta variabilidad en los visitantes
florales explica que se pierda la autocorrelación entre censos se-
parados entre si más de diez días, tal y como ponen de manifiesto
los correlogramas de Mantel (Fig. 3). Esto implica que para obtener
una imagen representativa de la comunidad de visitantes florales
sea necesario realizar censos durante toda la floración, puesto que,
como se ha demostrado para otros sistemas, diseños de muestreo
basados en unos pocos censos concentrados temporalmente po-
drían sesgar la caracterización de la comunidad (Schmidt 1985;
Bried et al. 2012). 

La variabilidad en las abundancias de los grupos funcionales
pueden deberse a diversos aspectos de la historia natural del sis-
tema de estudio (Herrera 1988). De este modo, podemos distin-
guir entre factores intrínsecos, como aquellos dependientes de la
planta, y extrínsecos, todos aquellos dependientes del contexto,
incluyendo factores tanto bióticos como abióticos (Thompson
1994; Freitas 2013). Así, factores intrínsecos a la planta como su
propia fenología y sincronía floral a nivel de población pueden in-
fluir en la variación temporal de flores y la consecuente atracción
diferencial de distintos polinizadores (Elzinga et al. 2007). Facto-
res extrínsecos como las características microambientales pue-
den también afectar a la atracción de algunos grupos funcionales.
Existen algunos estudios que demuestran que diferentes factores
microambientales, como las condiciones lumínicas o la tempera-
tura, condicionan la fauna local de polinizadores (Herrera 1995;
Norgate et al. 2010). Por otro lado, el solapamiento temporal en
la floración a nivel de comunidad (Potts 2003), en conjunción con
el carácter poliléctico de la mayoría de polinizadores (Herrera
1996; Waser et al. 1996), pueden afectar a los patrones de abun-
dancia temporal de los polinizadores (Handel 1985; Thomson
1988; Klinkhamer et al. 1989; Klinkhamer y de Jong 1990; Eckhart
1991; Feinsinger et al. 1991; Kunin 1993). Así, la presencia efí-
mera en las parcelas experimentales de algunos grupos funcio-
nales como por ejemplo las mariposas, puede explicarse por la
variación en el mercado de la polinización (Filella et al. 2013), en-
tendido como la disponibilidad de polinizadores. Por otro lado,
otros factores inherentes a la biología de los polinizadores pueden
influir en la dinámica espacio-temporal observada. En ecosiste-
mas de alta montaña la fase reproductiva de muchos insectos co-
mienza rápidamente tras el deshielo, por lo que es esperable un
pico de actividad al principio de la floración (Price et al. 2005), tal
y como hemos observado en nuestras parcelas experimentales.
Conforme avanza la floración y disminuyen los recursos florales,
los visitantes de mayor movilidad pueden desplazarse altitudinal-
mente en busca de nuevos recursos. De este modo, a medida que
se pierden estos visitantes florales, la población focal se enriquece
en insectos de menor movilidad como las hormigas. Además la di-
versidad puede variar tanto espacial como temporalmente debido
a los diferentes patrones de pecoreo que muestran distintas espe-
cies de abejas (Gathmann y Tscharntke 2002; Greenleaf et al.
2007). 

La variabilidad temporal en la composición, abundancia y diver-
sidad de la comunidad de visitantes florales puede tener importan-
tes implicaciones en la biología reproductiva de las plantas. Puesto
que los visitantes florales difieren en su importancia (efectividad
total) como polinizadores, fruto de sus diferencias en frecuencia de
interacción y efectividad por visita floral (Herrera 1987; Perfectti et
al. 2009; Rodriguez-Rodriguez et al. 2013; Sahli y Corner 2007),
su variación temporal puede afectar a diversos aspectos de la re-
producción de la planta y condicionar el éxito reproductivo si la sin-
cronía floral de las plantas individuales no es perfecta. De este
modo, si algunas plantas florecen cuando los polinizadores más
abundantes sean aquellos menos eficientes se pueden producir
eventos de geitonogamia o limitación de pólen (González-Varo et
al. 2009). Nuestros datos muestran que, por ejemplo, un grupo de

visitantes florales poco eficiente como las hormigas fue relativa-
mente más abundante al final de la estación, lo que puede afectar
negativamente al éxito reproductivo de aquellas plantas que florez-
can principalmente al final de la estación. Además, la dinámica tem-
poral de los visitantes florales y las diferencias fenológícas de las
plantas también pueden incrementar la probabilidad de cruzamien-
tos no aleatorios entre plantas (Herrera 1988; Weis y Kossler 2004;
Weis 2005; Weis et al 2005).

La diversidad, abundancia y persistencia de los visitantes flo-
rales puede tener profundas implicaciones en la coevolución entre
plantas y polinizadores (Cane et al. 2005). Puesto que la comuni-
dad de visitantes florales puede mostrar importantes variaciones
espacio-temporales, tal y como se pone de manifiesto en el caso
de la variación temporal intra-estacional en E.mediohispanicum, es
necesario analizar estas variaciones en la comunidad de poliniza-
dores para así poder entender la coevolución entre plantas y sus
polinizadores.
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