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Nota de Advertencia: Artículo 23 de la Resolución N° 13 de 

Julio de 1946. 

“La Universidad no se hace responsable por los conceptos emitidos por sus alumnos en sus 

trabajos de tesis. Solo velará por qué no se publique nada contrario al dogma y a la moral 

católica y por qué las tesis no contengan ataques personales contra persona alguna, antes bien 

se vea en ellas el anhelo de buscar la verdad y la justicia”. 

   



INTRODUCCIÓN GENERAL 

En los ecosistemas terrestres, las especies de plantas y animales se relacionan de diferentes modos, 

dando lugar a redes complejas de interacciones (Jordano, 1987; Burgos et al, 2007). El ejemplo más 

claro  de  una  red mutualista  es  la  polinización  que  a  su  vez  es  uno  de  los  principales  servicios 

ecosistémicos,  interacciones que mantienen la biodiversidad y funcionalidad de las comunidades 

naturales y han tenido un papel central en la evolución de la biodiversidad terrestre (Thébault & 

Fontaine, 2010; Thompson, 1997; Jordano, Bascompte, & Olesen, 2003). Este trabajo aporta bajo 

un  contexto  de  conservación  y  uso.  Primero  porque  está  contribuyendo  al  conocimiento  de  la 

polinización el cual es un servicio ambiental fundamental para mantener el equilibrio en los bosques 

alto andinos, los cuales son fuente de agua para el consumo humano, información que repercute 

en aspectos clave para la conservación. 

Con este estudio quiero dar respuesta a la pregunta: ¿Cómo las redes de interacción mutualistas 

entre colibríes y flores desde la perspectiva de la eficiencia de forrajeo pueden ser usados como una 

herramienta de conservación, con la pérdida de especies? 

Buscando  aportar  al  conocimiento  de  las  redes  de  polinización  y  evaluar  cómo  responden  a  la 

pérdida de diferentes especies teniendo como parámetros:  la  fenología de  las plantas, el acople 

pico‐corola, y la eficiencia de forrajeo de néctar. Adicional simular extinciones de pérdida selectiva 

de colibríes y sus efectos relativos a su grado de especialización o generalización. E identificar las 

especies  claves  en  la  red,  información  importante  para  la  toma  dediciones  en  proyectos  de 

conservación. 
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ABSTRACTA 9 

Understanding the mechanistic details of the interactions among nectarivores and the flowers they 10 

visit, is of uttermost importance to comprehend energetic processes and ecosystem services (e.g., 11 

pollination), that are key to the preservation of both species and ecological integrity. I built three 12 

hummingbird‐plant networks: 1) including all interactions (nectar robbing and legitimate visits), 2) 13 

taking into consideration only legitimate visits, and 3) only including the most abundant species of 14 

hummingbirds.  To obtain  the data  from  the network,  I  employed  three methods:  camera  traps, 15 

observation transects, and high‐speed videography. I analyzed the interaction network based on the 16 

data of floral resource use by hummingbirds, describing their topology and simulating the random 17 

and selective extinction of the species to know their effect on the integrity of the network. I found 18 

a  strong  network,  simulation  of  species  extinction  corresponds  to  an  extinction  of  plants  and 19 

hummingbirds decreasing in parallel. Analysis of detailed data of the visits and the relation of the 20 

the  bill‐corolla  match,  indicated  the  a  good  coupling  does  not  translate  into  higher  foraging 21 

efficiency. Additionally, the use of high‐speed cameras that provided detailed information on the 22 

visits,  showed  visits  that  cast  doubt  on  the  concept  of  “legitimate  visit”,  finding  an  ecological 23 

interaction that has not been described yet. 24 

   25 



RESUMEN 26 

Entender los detalles mecanísticos de las interacciones entre nectarívoros y las flores que visitan es 27 

de  suma  importancia  para  comprender  procesos  energéticos  y  de  servicios  ecosistémicos  (e.g., 28 

polinización), que son claves para la preservación tanto de especies como de la integridad ecológica. 29 

Construí tres redes de plantas y colibríes: 1) incluyendo todas las interacciones (robo de néctar y 30 

visitas  legítimas),  2)  tomando  en  cuenta  sólo  las  visitas  legítimas,  y  3)  sólo  con  las  especies  de 31 

colibríes más abundantes. Para obtener los datos de la red usé tres métodos: cámaras de rastreo, 32 

transectos de observación y grabaciones de visitas con cámaras de alta velocidad. Analicé la red de 33 

interacciones  a  partir  de  los datos de uso de  recursos  florales por  los  colibríes,  describiendo  su 34 

topología y simulando  la extinción aleatoria y  selectiva de  las especies para conocer sus efectos 35 

sobre  la  integridad  de  la  red.  Hallé  una  red  fuerte,  la  simulación  de  extinción  de  especies 36 

corresponde a una extinción de plantas y colibríes que decrecen paralelamente. El análisis de los 37 

datos detallados de las visitas y la relación del acople del pico y la corola sorpresivamente indicó 38 

que un acople bueno no implica una mayor eficiencia de forrajeo. Adicionalmente, el uso de cámaras 39 

de alta velocidad proporcionó información detallada de las visitas, mostró visitas que ponen en duda 40 

el concepto de “visita legítima”, encontrando una interacción ecológica que hasta el momento no 41 

ha sido descrita. 42 

 43 

Key words: foraging efficiency, hummingbirds, hummingbird‐plant networks, simulation of species 44 

extinction, high andean forest. 45 
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INTRODUCCIÓN 48 

Los colibríes son el grupo de aves consumidoras de néctar más diverso del mundo (Wolf et al. 1976; 49 

Stiles 1981), alimento de alto contenido calórico y de fácil digestión, lo que permite que éstas aves 50 

tengan las tasas metabólicas más altas de todos los vertebrados (Pearson 1950, Powers y Nagy 1988; 51 

Tiebout 1991; Murcia 2000). El néctar de las flores es esencialmente una solución acuosa de tres 52 

azúcares  comunes:  fructosa,  glucosa  y  sacarosa,  siendo  el  último  usualmente  el  azúcar 53 

predominante en  las especies de plantas polinizadas por  colibríes  (Stiles  1976; Martínez del Río 54 

1990; Stiles y Freeman 1993; Baker et al. 1998), mientras que las polinizadas por insectos tienden a 55 

tener  néctares  balanceados  y  más  concentrados  (Stiles  1976).  Algunas  flores  exóticas  con 56 

contenidos  bajos  de  sacarosa  son  visitadas  por  colibríes,  pero  no  polinizadas  (Stiles  1976).  Sin 57 

embargo, el néctar no suministra una dieta completa a  los colibríes, aunque éste es su principal 58 

fuente de energía también necesitan proteínas y otros nutrientes, por lo que deben complementar 59 

su dieta con artrópodos como arañas, moscas y avispas que generalmente capturan al vuelo (Stiles 60 

1995; Rico‐Guevara 2008). 61 

La especialización es un concepto central en la ecología de comunidades puesto que influye en la 62 

coexistencia de las especies y en la estructura y estabilidad de las comunidades ecológicas (Waser 63 

et al. 1996). Un ejemplo de especialización ocurre cuando algunas plantas son visitadas por una 64 

proporción relativamente pequeña de los polinizadores disponibles en una comunidad (Johnson y 65 

Steiner 2000) y viceversa, cuando los polinizadores restringen el uso de los recursos florales a un 66 

subconjunto de especies de plantas en relación con la disponibilidad general de recursos florales 67 

(Maglianesi et al. 2014). 68 

Al interior del bosque alto andino y páramos, el cual tiene importantes muestras de biodiversidad y 69 

endemismos, se regulan procesos ecológicos fundamentales, razón por la cual es considerado un 70 



ecosistema estratégico (Sarmiento, Cadena, Sarmiento, Zapata, & León, 2013). Este ecosistema se 71 

encuentra  altamente  amenazado  por  estar  ubicado  en  zonas  densamente  pobladas  por  el  ser 72 

humano, lo que causa un acelerado avance de la frontera agrícola y tala selectiva (Cavelier, Lizcano, 73 

Pizarro, & Carmona., 2000). La conservación de los bosques andinos es fundamental porque en ellos 74 

habitan  múltiples  especies  endémicas,  presentan  una  elevada  diversidad  de  interacciones, 75 

mantienen funciones ecológicas esenciales para los ecosistemas ubicados en tierras bajas, como el 76 

suministro de agua dulce que consumen aproximadamente  la mitad de  las personas del planeta 77 

(FAO, 2002). 78 

Los  ecosistemas  de  alta  montaña  son  vulnerables  a  muchos  impactos  antropogénicos.  La 79 

modificación de los usos del suelo (Macdonald, y otros, 2000) y el cambio climático (Foster, 2001) 80 

son  las  principales  amenazas  a  la  integridad  funcional  de  las  montañas.  Recientemente,  se  ha 81 

añadido  la  preocupación  por  una  creciente  presencia  de  especies  invasoras  (Pauchard,  y  otros, 82 

2009). Estos impactos afectan no sólo a las especies, sino también a sus interacciones; por ejemplo, 83 

la polinización (Goulson, 2003); (Morales & Traveset, 2009); (Gibson, Pauw, & Richardson, 2013); 84 

(Dupont, Hansen, Valido, & Olesen, 2004). El cambio climático está provocando desplazamientos 85 

altitudinales de polinizadores; por ejemplo, las mariposas diurnas (Wilson, y otros, 2005). Además, 86 

se  prevé  que  el  cambio  climático  puede  cambiar  la  fenología  tanto  de  plantas  como  de 87 

polinizadores, y ello resultar en una reducción neta de polinizadores (Memmott, Craze, Waser, & 88 

Price, 2007). 89 

Las interacciones entre plantas y polinizadores pueden ser interpretadas en el contexto de redes de 90 

polinización  (Blüthgen,  Menzel,  &  Blüthgen,  2006);  (Olesen  J.,  Bascompte,  Dupont,  &  Jordano, 91 

2007), como una útil herramienta para analizar la complejidad de las comunidades ecológicas (Ings, 92 

y otros, 2009). Para el estudio de las redes de interacción, se han desarrollado diversos métodos 93 

para entender  la organización de  las comunidades ecológicas (Memmott, Waser, & Price, 2004); 94 



(Blüthgen & Klein, 2011). Así mismo,  la organización y mantenimiento de  la biodiversidad están 95 

influenciadas por la estructura de las redes de especies que interactúan, dado que de ellas depende 96 

gran  parte  de  la  reproducción  y  reclutamiento  exitoso  de  muchas  especies  de  plantas. 97 

Consecuentemente,  estas  interacciones  mantienen  la  biodiversidad  y  funcionalidad  de  las 98 

comunidades naturales y han tenido un papel central en la evolución de la biodiversidad terrestre 99 

(Thébault & Fontaine, 2010), (Thompson, 1997), (Jordano, Bascompte, & Olesen, 2003). 100 

La  fenología  y  la  variabilidad  morfológica  (e.g.,  acople  entre  pico  y  corola)  de  las  especies 101 

involucradas en las redes mutualistas durante la temporada de floración se han identificado como 102 

las principales fuerzas estructuradoras de las redes de visitantes de flores y las plantas con las que 103 

interactúan (Olesen J. , y otros, 2011). Las principales fuerzas para que se presente una interacción 104 

son la fenología y las morfología entre especies; por ejemplo, a mayor similitud de rasgos, mayores 105 

frecuencias  de  asociaciones  interespecíficas  (González‐Varo  &  Traveset,  2016);  (Jordano, 106 

Bascompte, & Olesen, 2003);  (Maglianesi M. A., Blüthgen, Böhning‐Gaese, & Schleuning, 2014)). 107 

Esta es la base de la teoría de vínculos prohibidos (“forbidden links” en Inglés), que parte del hecho 108 

de que las interacciones entre especies pueden ser limitadas por sus rasgos morfológicos (García, 109 

2016); (Vázquez, Blüthgen, Cagnolo, & Chacoff, 2009). La falta de un desplazamiento de las aves de 110 

pico largo a las flores de corola cortas más abundantes enfatiza la importancia de la eficiencia de la 111 

extracción de néctar de recursos bien adaptados (Feinsinger 1976; Rico‐Guevara y Rubega 2011; 112 

Maglianesi et al 2014). Estos resultados apoyan los rasgos de coincidencia y partición de nicho entre 113 

los colibríes como posibles mecanismos que promueven la co‐ocurrencia de una comunidad tropical 114 

diversa (Stiles 1978; Maglianesi et al 2015; Sazatornil et al 2016). Además, un buen acople (cuando 115 

hay concordancia entre el tamaño y forma del pico y la corola) reduciría  los costos de forrajeo y 116 

aumentaría  la  eficiencia  de  extracción  de  néctar  (Burbano‐Álvarez,  2013);  (Maglianesi  M.  A., 117 

Blüthgen,  Böhning‐Gaese,  &  Schleuning,  2014);  (Wolf,  Hainsworth,  &  Stiles,  1972);  (Wolowski, 118 



Carvalheiro, & Freitas, 2017). La razón radica en el concepto de eficiencia de forrajeo, la cual está 119 

relacionada con la distancia desde la punta del pico a la superficie del néctar entre más cerca esté 120 

la punta del pico a la cámara de néctar, la lengua tiene que viajar menos distancia y colectar el néctar 121 

más  rápido  (Rico‐Guevara  y  Rubega  2011;  Rico‐Guevara  et  al.  2015).  Una  mayor  eficiencia  de 122 

forrajeo de  los  colibríes  en  las  flores  con morfologías  coincidentes  puede  fortalecer  aún más  la 123 

especialización de  las especies de pico  largo en  las  flores correspondientes  (Temeles et al 2009; 124 

Maglianesi  et  al.  2014),  especialmente  durante  períodos  de  baja  disponibilidad  de  recursos 125 

(Robinson y Wilson 1998). 126 

A la hipótesis de los vínculos prohibidos se contrapone la hipótesis de neutralidad, que afirma que 127 

las  interacciones  en  las  redes  mutualistas  surgen  al  azar  y  dependen  mayormente  de  las 128 

abundancias de  las especies  involucradas  (García, 2016);  (Jordano, Bascompte, & Olesen, 2003); 129 

(Vázquez,  Blüthgen,  Cagnolo,  &  Chacoff,  2009);  (Vizentin‐Bugoni,  Maruyama,  &  Sazima,  2014). 130 

También se ha planteado la posibilidad de que haya presiones evolutivas adicionales a la ecología 131 

de  la  alimentación,  que  pueden modificar  las  interacciones  entre  polinizadores  y  plantas  (Rico‐132 

Guevara, Rubega, Hurme, & Dudley, 2019). Por ejemplo, en colibríes se presentan modificaciones 133 

morfológicas que otorgan ventajas durante conflictos físicos (usando el pico como arma) y que a su 134 

vez influyen en la eficiencia de forrajeo (Rico‐Guevara, Rubega, Hurme, & Dudley, 2019). 135 

Las  interacciones  mutuamente  beneficiosas  entre  las  plantas  con  flores  y  sus  polinizadores 136 

representan un "servicio ecosistémico" crítico bajo amenaza de extinción antropogénica (Memmott, 137 

Waser, & Price, 2004). Tanto el funcionamiento del ecosistema como la prestación de servicios del 138 

ecosistema están positivamente relacionados con la biodiversidad (Loreau, y otros, 2001), y por lo 139 

tanto ambos están en riesgo cuando ocurre una pérdida de especies.  140 



Las  investigaciones sobre extinciones de especies en  las redes de  interacción de especies se han 141 

centrado en gran medida en las redes alimentarias y en las interacciones tróficas (Dunne et al., 2002, 142 

Dunne y Williams, 2009). El trabajo que analiza las redes de interacción se ha centrado típicamente 143 

en extinciones globales  (donde  las especies son  removidas de  la  comunidad  local y de  todas  las 144 

comunidades circundantes, evitando así la recolonización), aunque las extinciones también pueden 145 

ser  locales  (donde  las  especies  pueden  volver  a  entrar  en  la  comunidad  o  en  comunidades 146 

adyacentes). Se cree que los mutualismos mantienen la biodiversidad (por ejemplo, Bascompte y 147 

Jordano, 2007, Allesina y Tang, 2012, LaBar et al. 2013). Memmott et al. (2004) encontraron que las 148 

verdaderas  comunidades  de  plantas‐polinizadores  eran  resistentes  a  la  eliminación  aleatoria  de 149 

polinizadores, pero más vulnerables a la remoción de la especie con mayor interacción. En cuanto a 150 

la  tolerancia de  los polinizadores a  la extinción, de especies  en  la  red de  colibríes  y  sus plantas 151 

polinizadas  en  ecosistemas  de  páramo,  se  espera  que  las  especies  especialistas  (picos  largos  o 152 

curvos) definidas como las especies que interactúan con un número limitado de socios (Vázquez y 153 

Aizen 2006), serán las especies más sensibles basadas en su grado de especialización, lo que influye 154 

en la estabilidad de la red y en las funciones asociadas del ecosistema (Blüthgen y Klein 2011). Por 155 

el contrario, las especies con baja especialización (picos cortos) promueven una alta estabilidad de 156 

la red, ya que, si una especie se pierde, los enlaces en la red serán mantenidos por otras especies 157 

con patrones de interacción similares, lo que disminuirá la probabilidad de extinciones secundarias 158 

(Tinoco 2017). 159 

El objetivo de este estudio es aportar al conocimiento de las redes de polinización y evaluar cómo 160 

responden  a  la  pérdida  de  diferentes  especies  teniendo  como  parámetros:  la  fenología  de  las 161 

plantas, el acople pico‐corola, y la eficiencia de forrajeo de néctar. Empleando modelos de pérdida 162 

selectiva de colibríes y sus efectos relativos a su grado de especialización o generalización. Con estos 163 



modelos  identificaré  las especies claves en  la  red,  información clave para  la  toma dediciones en 164 

proyectos de conservación. 165 

 166 

MÉTODOS 167 

 168 

ÁREA DE ESTUDIO 169 

 170 

El  estudio  se  llevó  a  cabo  en  un  fragmento  de  bosque  alto  andino  ubicado  en  el  área  de 171 

amortiguamiento del Parque Nacional Natural (PNN) Chingaza, en la reserva protectora nacional del 172 

Río Blanco y Negro en el municipio de la calera, departamento de Cundinamarca, Colombia, en el 173 

sector de Palacio (O 4º 41’ 52.31” N, 73º 50’ 50.98”) (Figura 1), se encuentra a una altura de 2930 174 

msnm. La zona presenta un régimen de lluvias monomodal (Vargas y Pedraza 2004 Cit. Por Schmidt‐175 

Mumm y Vargas 2012). Con un pico  intenso de  lluvias en  los meses de mayo a  agosto  con una 176 

precipitación  de  365.02 mm.  Siendo  los meses de  diciembre  a  febrero  los más  secos  (Vargas & 177 

Pedraza, 2003). 178 

El bosque se caracteriza por presentar un dosel de 13 a 17m con especies arbóreas de Verbesina sp. 179 

(arboloco‐Asteraceae), Brunellia sp. (cedro‐Asteraceae), Weinmmania sp. (encenillo‐Cunoniaceae), 180 

Clusia  sp.  (Gaque‐Clusiaceae),  Drymis  granatensis  (Ajiso‐Winteraceae).  El  sotobosque  con 181 

individuos  Miconia  bogotensis  (Melastomataceae),  Clusia  multiflora,  Dryopteris  wallichiana 182 

(Dryopteridaceae), Palicourea demissa. (Rubiaceae), Rubus bogotensis (mora‐Rosaceae), Macleania 183 

rupestris  (uva  de  monte‐Ericaceae),  Tibouchina  grossa  (Melastomataceae)  con  predominio  de 184 

Chusquea sp (Chusque ‐Asteraceae). 185 

FENOLOGÍA FLORAL 186 



Se  contaron  las  flores  abiertas entre enero  y diciembre del  año 2018,  en un  transecto de 1  km 187 

abarcando un área de bosque altoandino en regeneración y su ecotono en un gradiente de elevación 188 

de 2912 a los 2965 m. durante dos días en cada uno de los 12 meses del año, para cuantificar la 189 

oferta de flores que podían ser visitadas por los colibríes dentro de 5m a cada lado del transecto 190 

preestablecido. Para cada planta conté el número de flores; cuando se trataba de plantas con flores 191 

en  todas  las  ramas  (Ej.  Cestrum  buxifolium)  extrapolé  la  abundancia  de  flores multiplicando  el 192 

número  de  flores  de  tres  ramas  por  el  número  total  de  ramas.  Por  último,  calculé  el  índice  de 193 

solapamiento fenológico con el fin de ver el grado de sincronía de la floración, en donde los valores 194 

cercanos a 1 corresponden a solapamiento de floración de todas las especies y cuando son cercanos 195 

a 0 no hay solapamiento (Arroyo, 1988). 196 

 197 

RASGOS FUNCIONALES 198 

Los rasgos funcionales de los colibríes se tomaron de ejemplares colectados en el PNN Chingaza y 199 

áreas adyacentes, que se encuentran depositados en la Colección Ornitología del Museo de Historia 200 

Natural de la Universidad Nacional de Colombia. Para cada espécimen de museo tome las medidas 201 

del culmen total en milímetros, el peso de las aves se tomó en gramos de los datos registrados en 202 

la etiqueta por el colector de cada espécimen. 203 

 204 

Los rasgos funcionales de las de plantas los tomé directamente en campo, midiendo la longitud total 205 

de la corola (mm), definida como la distancia desde la apertura de la flor hasta la parte posterior de 206 

la corola, en al menos una flor de tres plantas por especie, en las primeras horas de la mañana tomé 207 

los °Brix de cada flor con la ayuda de un refractómetro de mano labscient de 0‐32 % BRIX ATC. Con 208 

los grados °Brix , analicé la ganancia energética que le brinda el néctar al colibrí  209 

 210 



Con el objeto de evaluar la relación entre la longitud de picos y corolas realicé una correlación de 211 

Pearson con el programa PAleontological STatistics Version 3.25 (Hammer, Harper, & Ryan, 2019). 212 

 213 

RED DE INTERACCIONES PLANTA – POLINIZADOR  214 

Para obtener los datos de las interacciones usé cámaras de rastreo (Bushnell 119876C Trophy Cam 215 

Aggressor HD Camera, 20 Megapixel, No Glow, Tan), instaladas a una distancia de 1 a 2 metros de 216 

las flores  identificadas en el transecto en el que realicé los conteos de flores.  Instalando hasta 8 217 

cámaras dependiendo del número de especies florecidas, usando una cámara por especie, por dos 218 

días por mes; buscando abarcar todas las especies que se encontraban en floración, alejadas en un 219 

rango de entre 50 a 200 m. Las cámaras se programaron para grabar desde las 5:30 hasta las 18:00 220 

horas por lo menos 24 horas por mes. Se consideró como visita legítima cuando el colibrí introdujo 221 

el pico en la flor y también se registraron instancias de robo de néctar. Adicionalmente se filmaron 222 

visitas  con  cámaras  de  alta  velocidad  (JVC  GC‐PX100  Videocámara  FullHD)  y  se  realizaron 223 

observaciones con binoculares (Nikon Monarch 8x42) en el mismo transecto del conteo de flores. 224 

Los datos de cámaras de alta  velocidad y observaciones se  incluyeron en  los análisis descritos a 225 

continuación. 226 

 227 

Con los datos obtenidos realicé tres matrices bipartitas alimentadas con: i) las frecuencias de visitas 228 

legítimas de los colibríes a las flores (red de polinizadores), ii) con todas las visitas de los colibríes 229 

(red de interacciones), y la iii) con la frecuencia de lengüetazos en las visitas de cinco especies de 230 

colibríes  Metallura  tyrianthina,  Coeligena  helianthea,  Lafresnaya  lafresnayi,  Heliangelus 231 

amethysticollis y Colibri coruscans) (red de eficiencia de forrajeo). 232 

 233 

EFICIENCIA DE FORRAJEO 234 



El  estudio  de  la  eficiencia  de  forrajeo  se  realizó  en  el  mismo  transecto  en  el  que  se  evaluó  la 235 

fenología de las flores con la ayuda de dos cámaras de alta velocidad JVC GC‐PX100, configuradas 236 

para que grabaran a 240 FPS, con  la función de telemacro para  lograr una clara visualización sin 237 

interferir con el comportamiento de los colibríes (Rico‐Guevara & Mickley, 2017). Las cámaras se 238 

instalaron aleatoriamente a un metro o más de  las  flores buscando no interferir con la visita del 239 

colibrí  a  la  flor.  Antes  de  empezar  las  grabaciones  se  verificó  mediante  observaciones  con 240 

binoculares que la flor fuera visitada por colibríes para garantizar videos con visitas legítimas. 241 

Para calcular la eficacia de forrajeo se tomaron las siguientes variables: i) tiempo de ajuste: tiempo 242 

que le toma al colibrí introducir y acomodar su pico en la flor, justo antes de empezar a libar (Rico‐243 

Guevara & Mickley, 2017); ii) tiempo de manejo: el tiempo requerido por el colibrí en insertar su 244 

pico, extraer néctar y sacar su pico en una sola visita (Grant y Temeles, 1992); iii) tasa de lamido: 245 

número de lengüetazos realizados por el colibrí en cada visita sobre el tiempo de manejo (ms), en 246 

las  grabaciones  con  retroiluminación  se  confirmó  que  cada  lengüetazo  dentro  de  la  flor 247 

correspondía con un movimiento hacia abajo (extensión de la lengua) y hacia arriba (retracción) de 248 

la garganta y cuando las condiciones de luz no eran favorables se calculaba con movimientos de la 249 

garganta (Rico‐Guevara & Mickley, 2017); iv) beneficio: interpretado como el beneficio alcanzado 250 

por el colibrí al libar la flor, calculado a partir de los °Brix por número de lengüetazos y asumiendo 251 

un volumen de colecta constante por lengüetazo (Rico‐Guevara & Mickley, 2017). Basado en que la 252 

energía obtenida por el colibrí incrementa a medida que aumenta la cantidad de azúcar en el néctar 253 

(Ball, 2006; Heyneman, 1983; Rico‐Guevara & Hurme, 2019). v) Costo de forrajeo: costo del vuelo 254 

de los colibríes desde el momento en que el colibrí llega a la flor, hasta el momento en que extrae 255 

su pico después de libar y parte, basada en la siguiente fórmula: 215 calorías/gramos x hora (Wolf, 256 

Hainsworth, &  Stiles,  1972;  Pardo‐Uribe,  2019).  En  este  caso,  los  tiempos  fueron  convertidos  a 257 

segundos. vi) eficiencia de forrajeo: basado en el beneficio/costo de forrajeo (Pardo‐Uribe, 2019). 258 



Con el fin de evaluar si existen diferencias significativas en entre las variables de tiempos de ajuste 259 

y tiempo de manejo, y entre tasa de lamido y el acople se realizó la prueba no paramétrica de Kruskal 260 

Wallis  con el programa Paleontological  STatistics Version 3.25  (Hammer, Harper, & Ryan, 2019); 261 

para encontrar las visitas en los videos y posterior análisis se usó el software MotionMeerkat V2.0.5. 262 

(Weinstein B. G., 2015). La eficiencia de forrajeo se efectuó con el fin de evaluar su importancia en 263 

la red de polinización. 264 

 265 

RED DE INTERACCIONES Y MÉTRICAS. 266 

Desarrollé tres redes de interacciones entre colibríes y plantas, i) red polinizadores: cuando el colibrí 267 

realizó una visita legitima a la flor;  ii) red de interacciones: se incluyeron las especies de colibríes 268 

que  no  realizaron  visitas  legitimas;  y  iii)  red  eficiencia  de  forrajeo:  realizada  con  el  número  de 269 

lengüetazos usados por el colibrí en cada visita.  270 

Para cada una de las redes calculé sus propiedades estructurales mediante las siguientes métricas: 271 

calculé la conectancia como la proporción de los posibles enlaces que se pueden dar en la red. Sin 272 

tener en cuenta los enlaces que no se pueden dar por los rasgos de las especies (Jordano, 1987). 273 

Además calculé la diversidad de Shannon para conocer la diversidad de las interacciones, adicional 274 

analicé la complementariedad de especialización de la red (H2), el cual es un índice diseñado para 275 

medir  la  especialización en  la  red para matrices de  interacción  cuantitativa  y  describe  cómo  las 276 

especies  restringen  sus  interacciones  de  aquellas  que  se  esperan  al  azar  en  función  de  la 277 

disponibilidad del socio, que va de 0 a 1, entre más cercano a 1 mayor especialización. (Blüthgen, 278 

Menzel, & Blüthgen, 2006). Por otra parte, medí La anidación (NODF), ésta cuantifica el grado en 279 

que las interacciones de especies especialistas crean subconjuntos de interacciones de las especies 280 

más generalistas en las redes y su variación cuantitativa wNODF (Almeida‐Neto & Ulrich, 2011), el 281 



cual va de 0 para no anidamiento a 100 para perfecto anidamiento. Adicional, usé la modularidad 282 

QuantitatiVe (QuanBiMo), la cual calcula los módulos de una red ponderada bipartita, basado en 283 

una  jerarquía  representada  en  la  frecuencia  de  las  ubicaciones  óptimas  de  las  especies  en  los 284 

módulos.  La Modularidad Q  se  da  rangos  de  0  para  redes  configuradas  al  azar  a  1  para  redes 285 

compuestas por módulos perfectos (Dormann & Strauss, 2014). 286 

Pendiente de extinción fue hallada por la simulación de una secuencia de extinciones de especies 287 

dentro de un nivel trófico y calculando el número de extinciones secundarias en el otro nivel trófico, 288 

siguiendo  (Memmott,  Waser,  &  Price,  2004),  simulando  la  extinción  de  las  especies  por  dos 289 

métodos: aleatorio y por grado (k), con 100 réplicas. Por último, calculé el área bajo  la curva de 290 

extinción como la Robustez del sistema a la perdida de especies (R), en donde valores cercanos a 1 291 

indican  una  curva  que  decrece  sutilmente  hasta  el  punto  en  que  casi  todas  las  especies  son 292 

eliminadas, lo cual lo considera como un sistema robusto y 0 corresponde a un sistema que decrece 293 

abruptamente con  la perdida de una especie, consistente con un sistema frágil  (Burgos, y otros, 294 

2007). 295 

Se  realizó  la eliminación manual de  las especies para  las que  se analizó  la eficiencia de  forrajeo 296 

Coeligena helianthea, Colibri coruscans, Metallura tyrianthina, Lafresnaya lafresnayi y Heliangelus 297 

amethysticollis  en  la  red  de  polinizadores  y  se  comparó  su  robustez  con  la  red  original,  con  la 298 

presencia de los colibríes y sin ellas (respectivamente), con extinciones aleatorias y por grados K, 299 

con  el  fin  de  evaluar  el  comportamiento  de  la  red  sin  las  especies  con  mayor  número  de 300 

interacciones. 301 

El análisis de las redes se realizó por medio del uso del paquete Bipartite versión 2.14 del software 302 

R  (Dormann, Gruber, & Fruend, 2008; Dormann, Frueund, Bluethgen, & Gruber, 2009; Dormann, 303 

2011). 304 



 305 

RESULTADOS 306 

 307 

OFERTA DE FLORES 308 

La  oferta  de  alimento  para  los  colibríes  se  basó  en  la  floración  de  14  especies  de  plantas, 309 

pertenecientes a 11 familias. Las familias más ricas en especies fueron Gentianaceae (3 especies) y 310 

Melastomataceae (2 especies) (Tabla 1). La mayoría de las especies florecieron en la transición de 311 

estación de la época de lluvia a seco; algunos de ellos con períodos de floración explosiva limitados 312 

a un solo mes por año (Tabla 1). Otras especies, como Fuchsia petiolaris y Tropaeolum adpressum 313 

mostraron una floración continua durante todo el año. El resto de las especies mostraron un largo 314 

período de floración, excepto en los meses secos, con picos de floración al comienzo y al final de la 315 

temporada de  lluvias. El  índice de superposición fenológica entre especies de plantas  fue de 0.3 316 

mostrando, poca sincronía en la floración entre especies. 317 

MÉTRICAS DE LAS REDES DE INTERACCIÓN 318 

La red de interacciones (con visitas no legitimas), está comprendida por 11 especies de colibríes y 319 

14 especies de plantas;  la  red de polinizadores  (visitas  legitimas)  la  comprenden 10 especies de 320 

colibríes y 14 plantas; mientras que para la red de eficiencia de forrajeo se incluyeron 5 colibríes y 321 

10 plantas (Tabla 2 y Figura 2). 322 

La  diferencia  entre  las  redes  de  interacciones  y  la  de  polinizadores  radica  en  que Opisthoprora 323 

euryptera, es un colibrí muy raro en el área de estudio con reportes en marzo y abril, y nunca realizó 324 

visitas legítimas a las flores, libaba el néctar por los orificios de las corolas hechos por las Diglossas 325 

spp. de las corolas de Passiflora cuatrecasasii y de Fussia petriolaris. Los colibríes que interactúan 326 



con mayor  frecuencia  en  las  redes de  interacciones y polinización  fueron Metallura  tyrianthina, 327 

Coeligena helianthea y Heliangelus amethysticollis, durante todo el año. En la red de eficiencia de 328 

forrajeo C. helianthea y M. tyrianthina, fueron los más frecuentes (Figura 3). Basados en la riqueza 329 

de interacciones estimada por el índice de Shannon muestra que la riqueza es similar en las redes 330 

de interacciones y polinización, mientras que la red de eficiencia es menor. 331 

Las  conectancias  de  las  redes  de  interacción  y  la  de  polinización  presentan  una  proporción  de 332 

interacciones baja, lo cual es entendible debido a desajustes fenológicos y a la preferencia de los 333 

colibríes por el néctar de algunas especies, lo que impide que se presenten todas las interacciones 334 

posibles.  En  cuanto  al  anidamiento  (NODF  y  wNODF)  encontré  que  las  tres  redes  están  poco 335 

anidadas, lo cual se puede explicar porque son redes con poca riqueza de especies (Tabla 2, Figura 336 

2). Las redes de interacciones y polinización presentan una estructura modular débil, a diferencia 337 

de la red de eficiencia de forrajeo (Tabla 2, Figura 2 y Figura 3). 338 

Las  redes  de  interacciones  y  de  polinización  presentan  resultados  de  complementariedad  de 339 

especialización  de  la  red  similares  de  las  especies  especialistas  y  generalistas  en  cuanto  a  sus 340 

hábitos;  por  el  contario  la  red  de  eficiencia  de  forrajeo  presenta  un  alto  número  de  especies 341 

especialistas (Figura 2). 342 

 343 

EFICIENCIA DE FORRAJEO 344 

Se  logró  grabar  con  las  cámaras  de  alta  velocidad  un  total  de  112  visitas,  de  cinco  especies  de 345 

colibríes a las flores de diez especies de plantas (Figura 3, Anexo 2). Para C. helianthea se obtuvo 51 346 

grabaciones en siete especies de plantas, M. tyrianthina 22 grabaciones en dos especies de plantas, 347 

H. amethysticollis 16 grabaciones en tres especies de plantas, L. lafresnayi 13 grabaciones en dos 348 

especies de plantas y C. coruscans con 10 grabaciones una especie de planta.  349 



En  cuanto  al  acople  picos  y  corolas  más  cercano  a  cero  está  dado  por  la  interacción  entre H. 350 

amethysticollis ‐ P. demissa (1.76 mm) y C. coruscans y M. rupestris (‐1.19 mm). Por el contrario, la 351 

interacción en la que se presentó mayor desacople fue entre H. amethysticollis y M. nicotianifolia 352 

(39.04 mm), en donde la longitud de la corola es mayor que la longitud del culmen (Anexo 2). 353 

En cuanto a los tiempos de manejo para las cinco especies de colibríes se encontraron diferencias 354 

en el acople y el tiempo de manejo (p=0,0018, gl=1 α=0,05). Entre más pequeño el pico se evidencia 355 

una tendencia a menor tiempo de manejo. Los colibríes que se demoran más en ajustar los picos 356 

son L. lafresnayi (pico curvo y largo) y C. helianthea (pico largo) especialmente en las flores de B. 357 

hirsuta y P. demissa.  358 

Existen diferencias marcadas entre la tasa de lamido y el acople (p=2,170, gl=1 α=0,05) con un mejor 359 

acople mayor taza de lamidos. Al igual que la tasas de lamido y el tiempo de manejo (p=2,940, gl=1 360 

α=0,05), Tasa de aleteo (p= 1,096, gl=1 α=0,05) y el tiempo de vuelo (p= 2,932, gl=1 α=0,05). 361 

A nivel de especie C. helianthea posee el mejor acople con T. adperson  (‐3.4mm) y una  tasa de 362 

lamido  (0.80),  por  el  contrario,  con  B.  hirsuta  presenta  el  desacople  más  alto  (31.59mm 363 

lengüetazos/ms)  y  una  tasa  de  lamido  intermedia  (0.47  lengüetazos/ms)  en  relación  a  las  otras 364 

especies  que  visita.  C.  coruscans  y  M.  rupestris  tiene  el  mejor  acople  (‐1.19)  de  todas  las 365 

interacciones estudiadas y la segunda tasa de lamida más alta (0.65 lengüetazos/ms), después de la 366 

interacción entre C. ferrugineus y L. lafresnayi (0.77 lengüetazos/ms) que tienen un acople de (‐19.9 367 

mm). H. amethysticollis el mejor acople  lo  tiene con P. demissa  (1.76 mm) y  la  segunda  tasa de 368 

lamido más alta dentro de las especies que visita (0.60 lengüetazos/ms). Y M. tyrianthina visita dos 369 

especies y con la de mejor acople mayor tasa de lamido (Anexo 2). 370 

Al analizar la red de eficiencia de forrajeo, basada en el número de lengüetazos que el colibrí realizó 371 

para  cada  visita,  nos muestra  una  tendencia  que,  a mayor  acople  de  picos  y  corolas, menor  el 372 



número de lengüetazos para desocupar la cámara de néctar; exceptuando el caso de M. tyrianthina 373 

posiblemente afectado por el bajo número de visitas grabadas (Figura 3). 374 

C. helianthea, es el colibrí que visita legítimamente la mayor cantidad de especies de plantas, tiene 375 

el menor número de  lengüetazos  con C.  buxifolium  y  fue  aumentando  la  taza de  lengüetazos  a 376 

medida que disminuye la correlación con la corola (Anexo 1, Anexo 2).  377 

 378 

SIMULACIÓN DE EXTINCIÓN DE ESPECIES 379 

Al modelar la extinción de los colibríes y plantas por dos logaritmos diferentes (de manera aleatoria 380 

y por grados K),  eliminando primero a  los  colibríes  y después a  las plantas,  causaron diferentes 381 

patrones de extinciones secundarias en las redes proyectando comportamientos similares para las 382 

dos redes (¡Error! No se encuentra el origen de la referencia.,    383 



Tabla 3). La eliminación aleatoria de los colibríes provoca una disminución constante de plantas, las 384 

extinciones de plantas se aceleran después de que desaparece el 20‐30% de los colibríes. Cuando se 385 

eliminaron las plantas de la red, la extinción de los colibríes más acelerada se da con el 10‐20% las 386 

plantas que se han desaparecido.  387 

En el escenario en el que se eliminaron las especies dependiendo del número de interacciones por 388 

especie  (grado K),  las plantas no se vieron afectadas con  la eliminación del 60% de  los colibríes, 389 

momento  en  el  que  las  especies  de  plantas  caen  precipitadamente.  Al  eliminar  las  especies  de 390 

plantas por grados K, con solo quitar una especie se pierde más del 15% de los colibríes, seguido de 391 

una extinción lenta de colibríes hasta eliminar el 60% de las plantas (Figura 4). 392 

Al analizar la robustez de la red sin colibríes en la red de polinización exhibe valores entre 6.0 y 6.8 393 

con  la  extinción de plantas  lo que muestra que  la  curva decrece  sutilmente mostrando una  red 394 

robusta (el valor inicial de robustez de la red fue de 7.0 sin eliminar especies de colibríes). Por el 395 

contrario, con la extinción de colibríes va desde 6.0 hasta 8.8 mostrando que con la extinción de 396 

especies como M. tyrianthina, H. amethysticollis y C. coruscans la extinción acumulativa es alta, con 397 

la simulación de extinción de especies más abundantes de colibríes (grados K) (   398 



Tabla 3). 399 

En cuanto a la red de interacciones la extinción acumulativa de plantas fue baja con la metodología 400 

de extinción aleatoria valores de robustez de 0.59 a 7.4 (   401 



Tabla 3), por el contario al eliminar las especies más abundantes la robustez de la red se debilito 402 

especialmente al extinguir M. tyrianthina. (El valor inicial de robustez de la red fue de 6.9 sin eliminar 403 

especies de colibríes). 404 

 405 

DISCUSIÓN 406 

DISPONIBILIDAD DE FLORES Y RASGOS FUNCIONALES 407 

El ajuste, desde el punto de vista del colibrí, consiste en alcanzar la mínima distancia entre la punta 408 

de su pico y la superficie del néctar; entre más cerca esté la punta del pico a la cámara de néctar, la 409 

lengua tiene que viajar menos distancia en cada lengüetazo, lo que permite aumentar  la tasa de 410 

lamido, y permite colectar el néctar más rápido (Ewald & Williams, 1982; Rico‐Guevara & Rubega, 411 

2011;  Rico‐Guevara  &  Araya‐Salas,  2015).  Para  entender  mejor  el  forrajeo  y  la  eficiencia  de 412 

extracción de néctar, deben tenerse en cuenta variables adicionales a la longitud de la corola, como 413 

el  diámetro de  apertura de  la  entrada  legítima  (Temeles,  Linhart, Mansonjones, & Mansojones, 414 

2002; Maglianesi M., Blüthgen, Böhning‐Gaese, & Schleuning, 2014). 415 

La  forma  y  tamaño del  pico  son  identificados  como  factores  clave para determinar  los  tipos  de 416 

especies de plantas utilizadas por los colibríes (e.g., Feinsinge, Wolfe, & Swarm, 1978; Stiles, 1981; 417 

Maglianesi  M.  A.,  Blüthgen,  Böhning‐Gaese,  &  Schleuning,  2014).  Uno  de  mis  resultados 418 

contrastantes  es  que  la  importancia  del  acople  pico‐corola  en  los  colibríes,  no  evidencia  una 419 

preferencia  en  las  especies  de  mejor  acople,  como  sí  lo  era  la  disponibilidad  del  recurso.  C. 420 

helianthea  presenta  uno  de  los  picos  más  largos,  en  enero  se  alimentaba  regularmente  de  F. 421 

petiolaris (corola larga), que florece junto, B, hirsuta, M. nicotianifolia, P. demissa y T. adpressum, 422 

pero cambió su comportamiento de forrajeo con la disminución de oferta de flores de corolas largas, 423 

lo que coincidió con la floración C. buxifolium (corola corta), siendo está la especie que tomó como 424 



su principal fuente de alimento durante ese periodo. Esto sugiere que las especies de colibríes de 425 

pico largo pueden acaparar los recursos de néctar de especies de plantas poco comunes en épocas 426 

de escasez de recursos, lo que explica que C. helianthea fue el colibrí que interactuó con el mayor 427 

número de especies, desde corolas cortas hasta corolas curvas como la de C. ferrugineus. Lo que 428 

coincide con otros estudios (Tinoco, Graham, Aguilar, & Schleuning, 2017), (Missagia & Alves, 2018)  429 

En cuanto a los colibríes de picos cortos, no todos visitaron legítimamente corolas largas, indicando 430 

que no son capaces de utilizar eficientemente recursos de estas especies de corolas largas debido a 431 

restricciones morfológicas en concordancia con lo encontrado en Costa Rica por (Maglianesi M. , 432 

Blüthgen,  Böhning‐Gaese,  &  Schleuning,  2014). O.  euryptera  es  un  colibrí  con  un  pico  corto  y 433 

presenta una  adaptación bastante  inusual  entre  colibríes,  tiene  la  punta del  pico  doblada hacia 434 

arriba; al parecer estos  rasgos de su pico  lo hacen eficiente para  robar néctar aprovechando  las 435 

perforaciones que  realizan  los Pinchaflores  (Diglossas  Sp)  (Inouye,  1980). De otra parte,  para E. 436 

ensifera, la especie con el pico más largo, sólo registré visitas a flores de P. cuatrecasasii, no descarto 437 

que  interactúe  con  las  flores  F.  petiolaris  ya  que  es  una  especie  que  florece  todo  el  año 438 

(disponibilidad del  recurso) y  la morfología de  la  flor no presenta barrera morfológica, siendo  la 439 

disponibilidad y las restricciones morfológicas de las flores las principales fuerzas que estimulan las 440 

visitas a  las plantas  (Olesen J.  , y otros, 2011). Adicional es posible que también visite a Mutisia 441 

clematis y Vriesea spp (Gutiérrez‐Zamora, 2005) ésta última una bromelia con flor de corola corta 442 

que posiblemente visite en escasez de Pasifloras.  443 

El  mayor  número  de  visitas  legítimas  se  registró  para  C.  helianthea  visitando  B.  hirsuta  y 444 

presentando uno de los desacoples más alto (31.60mm), un caso similar a la interacción entre H. 445 

amethysticollis y M. nicotianifolia (39.04 mm) y con M. tyrianthina y P. demissa. El alto número de 446 

visitas a estas flores se basa en que son flores con corolas que no presentan barreras con entradas 447 

anchas en las que cabe fácilmente la cabeza del colibrí.  448 



Feinsinger (1978) agrupa las flores según su morfología y la recompensa de néctar en cinco grupos: 449 

i) "Flores de dispersión rica": flores dispersas con corolas largas o curvas que excluyen a la mayoría 450 

de  los  insectos  y  colibríes,  ofreciendo  recompensas  sustanciales  de  néctar.  ii)  Flores  "ricas  en 451 

racimos": las flores que existen en grupos densos. Como la Heliconia Stiles, 1975). iii) Flores " Flores 452 

de dispersión moderada": flores dispersas con corolas moderadamente largas que excluyen muchos 453 

insectos,  pero  pocos  colibríes,  ofreciendo  recompensas  de  néctar  parcas.  iv)  Flores  "Flores  de 454 

agrupación moderada":  las  flores que a menudo existen en grupos densos,  ya  sea en árboles o 455 

arbustos  individuales, o como agregaciones de enredaderas, sin embargo, estos grupos de flores 456 

pueden contener tan poco néctar que operacionalmente entran en la siguiente categoría. v) "Flores 457 

de insectos": flores con corolas cortas y recompensas mínimas de néctar, a menudo adaptadas para 458 

la  polinización por  insectos especialmente polinizadas por polillas  y murciélagos.  Son  flores que 459 

atraen a los colibríes ocasionales. 460 

Según  lo observado para  el  presente estudio,  a  Feinsinger  (1978)  le  faltaría  incluir  un  sexto  (vi) 461 

grupo,  en  el  que  incluyan  las  flores  ricas  en  néctar  de  corolas  rectas  que  generalmente  son 462 

polinizadas por murciélagos como B. hirsuta. 463 

EFICIENCIA DE FORRAJEO  464 

C. helianthea al parecer es el colibrí más generalista de la red, al presentar la capacidad de visitar 465 

flores  con  corolas  morfológicamente  diferentes  entre  sí  con  respecto  a  su  pico.  Este 466 

comportamiento generalista no coincide con lo descrito en otros estudios para esta especie (Rojas‐467 

González, 2018); (Burbano‐Álvarez, 2013); (Gutiérrez‐Zamora, 2005); (Maglianesi M. A., Blüthgen, 468 

Böhning‐Gaese, & Schleuning, 2014);  (Weinstein & Graham, 2017),  la  falta de coincidencia en  la 469 

frecuencia de visitas a flores con corolas de longitudes diferentes a la del pico, probablemente se 470 

explique  por  el  uso  de  diferentes  metodologías  de  muestreo,  en  los  estudios  anteriores  usan 471 



observación directa o cargas de polen para el registro de visitas; mientras que las cámaras de alta 472 

velocidad  proporcionan  información  detallada  de  las  visitas.  Logrando  identificar  y  evaluar  el 473 

beneficio  que  obtienen  plantas  y  colibríes  en  cada  visita,  repercutiendo  en  un  diagnóstico más 474 

preciso de  la  hipótesis  de  vínculos  prohibidos o de neutralidad  (Jordano,  Bascompte, & Olesen, 475 

2003; Vázquez, Blüthgen, Cagnolo, & Chacoff, 2009; Maglianesi M., Blüthgen, Böhning‐Gaese, & 476 

Schleuning,  2014;  Vizentin‐Bugoni,  Maruyama,  &  Sazima,  2014;  Abrahamczyk  &  Kessler,  2015; 477 

García, 2016; González‐Varo & Traveset, 2016). 478 

Adicionalmente, las cámaras de alta velocidad registran claramente cualquier visitante, así sea muy 479 

pequeño  (e.  g.  Insectos)  y/o  presente  en  tiempos  de  visita  muy  breves.  Usar  cámaras  de  alta 480 

velocidad disminuye las restricciones de los estudios de animales en su hábitat natural: no todas las 481 

interacciones  pueden  ser  registradas  por  las  limitaciones  sensoriales  humanas  (Rico‐Guevara  & 482 

Mickley, 2017). 483 

Teóricamente se postula que los organismos que visitan las flores “legítimamente” son aquellos que 484 

toman el néctar introduciendo su cuerpo (o parte de él) a través de la apertura distal y más grande 485 

de la flor, en la forma para la cual tanto flores como polinizadores parecen adaptados (Stiles, Ayala, 486 

& Girón., 1992). Las visitas de C. helianthea a las flores de C. ferrugineus ponen en duda que todas 487 

las visitas sean legítimas, a pesar de que visita la flor por el frente de la corola pero sin contacto con 488 

el estigma, disminuyendo la posibilidad de que se deposite una carga mixta de polen sobre la flor. 489 

En  la  cual el  colibrí es muy eficiente para extraer el néctar de  la  flor, pero no  favorece a  la  flor 490 

cargando su polen, siendo este comportamiento consistente en todas las observaciones. Este es el 491 

primer reporte de una visita legítima sin polinización o casi nula, interacción ecológica que hasta el 492 

momento  no  ha  sido  descrita  formalmente  (Figura  5  A;  (ver  suplemento1. 493 

https://youtu.be/lrO20Lo5ENk), que habrá que confirmar con capturas y toma de cargas de polen a 494 

C.  helianthea  y  modelos  cinemáticos  de  la  visita,  de  confirmarse  coincide  con  la  hipótesis  de 495 



neutralidad (Jordano, Bascompte, & Olesen, 2003; Vázquez, Blüthgen, Cagnolo, & Chacoff, 2009; 496 

Vizentin‐Bugoni, Maruyama, & Sazima, 2014; García, 2016); y apoya lo descrito Rico‐Guevara et al. 497 

(2019) en que hay presiones evolutivas adicionales a la ecología de la alimentación de los colibríes 498 

que están moldeando la morfología del pico. Por el contrario, en las visitas de L. lafresnayi es claro 499 

el  traspaso  de  polen  y  un  eficiente  forrajeo  de  néctar  (Figura  5  B;  suplemento  2 500 

https://youtu.be/ki1oijPT2nw). 501 

Las variables de longitud del culmen expuesto y total se usan para determinar interacción entre el 502 

tamaño del pico y el tamaño de la flor polinizada (Wolf, Stiles, & Hainsworth, 1976). No obstante, 503 

esas variables no son  realmente precisas para medir el ajuste morfológico. Se evidenció con  las 504 

visitas de H. amethysticollis y M. nicotianifolia en donde se observa claramente que hay un ajuste 505 

entre la distancia que hay de la cabeza a la punta del pico y es permitido por el diámetro de entrada 506 

de la flor. 507 

Maglianesi M. A., y otros (2014) concluyen que los colibríes pasaron más tiempo alimentándose de 508 

flores que no presentan un buen acople. Esto es consistente con la teoría óptima de alimentación 509 

(Krebs & Davies, 1993), que predice que una alta  coincidencia de  rasgos debería conducir a una 510 

mayor eficiencia en el uso de los recursos, reflejada en tiempos de manejo más cortos (Temeles, 511 

1996), lo que se reafirma con mis resultados que indican que, a mayor acople (cercano a 0), mayores 512 

las tasas de lamido (Anexo 2,) y los colibríes pasaron menos tiempo alimentándose de flores que 513 

tenían un mejor acople. Para C. helianthea, las tasas de lamido más bajas corresponden a las flores 514 

de C. buxifolium (0.30 Lengüetazos/ms; n=2) con las que presentó uno de los mejores acoples (‐7,30 515 

mm),  pero  con  T.  adpressum  fue  con  la  flor  que  exhibió  el  mejor  acople  y  la  mayor  tasa  de 516 

lengüetazos por segundo, esto podría explicarse porque la muestra de visitas a esas flores no fue 517 

significativa.  Adicionalmente,  los  colibríes  con  picos  más  largos  tienen  lenguas  con  una  mayor 518 



capacidad volumétrica para extraer el néctar (Rico‐Guevara A. , 2014); (Rico‐Guevara A. , 2017), por 519 

lo cual se reduce la tasa de lamido (Rico‐Guevara & Hurme, 2019). 520 

El mejor acople de H. amethysticollis  se dio con P. demissa  (1.76 mm) y  fue  la  tasa más alta de 521 

lamidos, mientras  que  con M.  nicotifolia  muestra  un  desacople  39.4 mm  y  la  segunda  tasa  de 522 

lamidos. Con un acople moderado. M. tyrianthina visitó solamente flores de corolas cortas y rectas 523 

con un buen acople a  su pico,  revelando que un buen acople puede alcanzar más  fácilmente  la 524 

cámara de néctar  (Grant & Temeles, 1992; Temeles & Roberts, 1993; Stang et al., 2007),  lo cual 525 

implica que puede colectar el néctar en una menor cantidad de tiempo (Anexo 2). 526 

A nivel general un acople más cercano a cero (definido como bueno) no implica una mejor eficiencia 527 

de  forrajeo.  El  acople  longitud  de  pico‐corola  no  explica  muchas  interacciones  y  resultados 528 

obtenidos, empezando por el hecho que la longitud es solamente una de las dimensiones del acople 529 

(Grant & Temeles, 1992; Rico‐ Temeles et al., 2002, Guevara et al., 2019; Pardo‐Uribe 2019). Los 530 

colibríes tanto de picos largos como cortos están escapando de las limitaciones impuestas por el 531 

acople pico‐corola por medio del robo de néctar (Inouye, 1980; (Stiles, Ayala, & Girón., 1992; (Rico‐532 

Guevara et al., 2019). 533 

VULNERABILIDAD A LA EXTINCIÓN 534 

Las  redes  interacciones  y  polinización  fueron  tolerantes  a  la  extinción.  La  extinción  al  azar  de 535 

colibríes provocó una disminución  lineal, mientras que al generar  la extinción de  las especies de 536 

acuerdo a la distribución de frecuencia del número de interacciones por especie o "grado" (k) para 537 

el conjunto de colibríes más vinculadas causa un colapso del sistema después de eliminar el 50% de 538 

las especies tanto de plantas como de colibríes. A pesar de que el modelo indique que la extirpación 539 

de un colibrí no afecta la red de polinización, la pérdida de una sola especie de colibrí sería trágica, 540 

generando  un  efecto  “en  cascada”,  es  decir,  la  desaparición  de  una  especie  puede  llevar  a  la 541 



desvanecimiento de otras más, con las que tenía diferentes tipos de interacción, dejando libre un 542 

nicho que puede ser ocupado por especies invasoras, lo que causaría un desequilibrio en el sistema 543 

de  polinización.  Sin  embargo,  en  términos  de  funciones  ecosistémicas,  las  plantas  son  más 544 

tolerantes  a  la  extinción de  colibríes  en  su  red  y  en el  bosque  alto  andinos de Palacio  del  PNN 545 

Chingaza se verían afectadas si extirpamos del sistema el 70% de los colibríes. 546 

En cuanto a la redundancia, en la red de interacción hay mayor número de plantas que de colibríes. 547 

Solo tres plantas están limitadas a una especie de colibrí C. estrigosa, P. ferruginea y V. arborea y 548 

sólo  registré  cuatro  colibríes  que  visitaron  a  una  sola  planta  C.  mulsant,  R.  microrhynchum,  E. 549 

ensifera y C. coruscans los cuales son colibríes que se pueden observar en pastos arbolados, jardines 550 

y bordes de bosque (Hilty & Brown, 1986; Gutiérrez‐Zamora, 2005). 551 

Un contribuyente adicional después de eliminar los colibríes más especialistas, se encuentra en el 552 

anidamiento de la red (Atmar & Patterson 1993; Bascompte et al. 2003, Memmott, Waser, & Price, 553 

2004), la red de este bosque altoandino, presenta valores de anidamiento entre 29 a 37 con rango 554 

máximo de 100, siendo redes poco anidadas lo que aparentemente la hace vulnerable, pero no hay 555 

que olvidar que la anidación puede cambiar al incluir a todos los polinizadores, lo que nos podría 556 

mostrar un patrón más preciso de la vulnerabilidad del proceso de polinización en el área de estudio, 557 

buscando pautas de anidamiento en el que las plantas especializadas se asocian con polinizadores 558 

generalistas  (e.  g.  Verbesina  arborea  con  abejas)  y  polinizadores  especialistas  con  plantas 559 

generalistas (Memmott, Waser, & Price, 2004) (e. g. L. lafresnayi visitando a B. hisuta).  560 
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Figura 1 Localización del área de estudio. En verde los puntos en los que se realizó el transecto de 769 

observación y estaciones de grabación. 770 

 771 

   772 



Figura 2 Red bipartita de plantas y colibríes del Bosque del alto andino sector Palacio‐ Parque 773 

Nacional Natural Chingaza. A) Polinizadores en la que se cuantifican las visitas legítimas a las 774 

flores; B) interacciones. Se incluyen las visitas de robo de néctar a las flores. El grosor de la barra 775 

representa el número total de interacciones para cada especie. 776 

A) Red Polinizadores 

 



B) Red Interacciones 

 

 777 

   778 



Figura  3  Matriz  de  agrupamiento  de  la  red  de  eficiencia  de  forrajeo,  con  cinco  módulos 779 

identificados por QuanBimo. Los colibríes y el tipo de flor se distribuyeron de la siguiente forma, 780 

Módulo 1: lo compone C. helianthea de pico largo y recto que visita flores de corolas rectas, cortas, 781 

largas, flores de corolas compuestas de pétalos (corola abierta) y curvas de C. ferrugineus; Módulo 782 

2: por L.  lafresnayi  con pico curvo y  largo que visita  flores con corolas  curvas de C.  ferrugineus; 783 

Módulo 3: M. tyrianthina de pico corto que visita la flor de Palicurea demissa y C. ferrugineus de 784 

corolas  cortas;  Módulo  4:  compuesto  por  H.  amethystticolis  de  pico  corto  que  visita  a  M. 785 

nicotianifolia con flor de corola larga; Módulo 5: está C. coruscans con picos mediano que visitan las 786 

flores tubulares de Macleania rupestris. En Anexo 3, Anexo 4 los promedios y desviaciones estándar 787 

de las medidas morfológicas de las plantas y colibríes. 788 

 789 

 790 

La ilustración de L. pafresnayi tomada (Arias‐Sosa, y otros, 2020) 791 



Figura 4 Pendientes de extinción secundaria. Calculadas para plantas y colibríes de la Red de 792 

polinizadores acorde a eliminaciones secuenciales de especies de uno de los gremios de manera 793 

aleatoria y por grado (k). 794 

 795 

 796 



Figura 5 Tipos de visitas florales. A) Visitas de C. helianthea a flores de C. ferruginia. B) Visitas de L. 797 

lafresnayi a las flores de C. ferruginia. A la derecha se muestra cómo el colibrí no toca el estigma ni 798 

las anteras de la flor ubicadas en la parte inferior adaptada para la transferencia de polen. Mientras 799 

que a la izquierda las partes reproductivas de la flor tocan la frente del colibrí asegurando su papel 800 

como polinizador. Imágenes tomadas de los videos de alta velocidad a 240 FPS. 801 

A. Visitas de C. helianthea a las flores de C. 

ferruginia 

B. Visitas de C. helianthea y L. lafresnayi a las 

flores de C. ferruginia. 

 802 

   803 



Tabla 1. Frecuencia mensual relativa de oferta floral por especie, durante un año, en el bosque de 804 

alto andino sector Palacio en el PNN Chingaza. La escala de negro a blanco indica la intensidad de 805 

la  floración, blanco  (sin  flores) negro  (frecuencia más alta de  floración). Se  indican  los meses de 806 

estaciones: seca, transición y lluvias. 807 

Especie  Ene  Feb  Mar  Abr  May  Jun  Jul  Ago  Sep  Oct  Nov  Dic 

Besleria sp  0,00  0,00  0,00  0,00  3,12  15,60 0,00  2,72  0,31  0,00  0,00  0,00 

Bomarea hirsuta  32,19  0,00  2,00  0,00 
0 

,00 
0,00  0,00  0,00  0,00  2,37  0,00  3,02 

Centropogon ferrugineus  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  20,45  0,00  0,00 

Cestrum buxifolium  0,00  0,00  0,00  97,74 0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  2,34 

Columnea strigosa  0,00  0,00  0,00  0,00  9,05  30,05 89,67 19,07 5,23  0,40  5,52  0,00 

Fuchsia petiolaris  1,37  12,22  0,00  1,79  23,10 16,06 9,24  70,82 59,08  7,12  3,90  3,43 

Macleania rupestris  0,00  2,22  0,00  0,00  2,81  35,32 0,00  2,72  1,54  0,00  0,65  0,00 

Macrocarpea nicotianifolia  6,85  10,00  6,00  0,00  9,05  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  3,57 

Palicourea demissa  56,85  40,00  58,00 0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,92  19,79  57,14  81,73

Passiflora cuatrecasasii Kilip  0,00  0,00  34,00 0,28  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,32  4,40 

Symplocus mucronata  0,00  0,00  0,00  0,00  12,80 0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00 

Tibuchina grosa  0,00  0,00  0,00  0,00  8,95  1,38  0,00  3,50  0,00  0,00  0,00  0,00 

Tropaeolum adpressum  2,74  35,56  0,00  0,19  31,11 1,61  1,09  1,17  32,92  3,03  32,47  1,51 

Verbesina arborea  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  0,00  46,83  0,00  0,00 

Estación climática  Seco  Transición  Lluvias  Transición  Seco 

 808 

   809 



Tabla 2. Métricas de la red para visitas y redes de polen, en el bosque de alto andino sector 810 

Palacio en el PNN Chingaza  811 

Red (Rango) 

Red de interacción 

Polinización  Interacciones 
Eficiencia de 

forrajeo 

Riqueza colibríes  10  11  5 

Riqueza plantas  14  14  10 

Diversidad de Shannon  2.25  2.27  2.3 

Conectancia  0.25  0.25  0.30 

Robustez  0.70  0.69  0.637 

NODF (0‐100)  32.12  37.13  29.6 

wNODF (0‐100)  17.23  17.39  13.63 

H2 (0‐1)  0.51  0.51  0.74 

QuanBiMo (0‐1)  0.39  0.39  0.51 

 812 

   813 



Tabla 3. Robustez posterior a la simulación de extinción de especies por grado de especies de 814 

plantas y colibríes para las redes evaluadas 815 

Sin Colibrí 

Extinción Planta  Extinción Colibríes 

Aleatoria  Grado K (Abundancia) Aleatoria 
Grado K 

(Abundancia) 

Polinizadores 

M. tyrianthina  0,69  0,66  0,68  0,88 

H. amethysticollis  0,69  0,68  0,68  0,88 

C. helianthea  0,68  0,68  0,62  0,87 

C. coruscans  0,67  0,65  0,68  0,88 

L. lafresnayi  0,60  0,60  0,64  0,78 

Interacciones 

M. tyrianthina  0,66  0,87  0,67  0,66 

H. amethysticollis  0,67  0,85  0,69  0,69 

C. helianthea  0,67  0,71  0,60  0,82 

C. coruscans  0,74  0,73  0,71  0,84 

L. lafresnayi  0,59  0,60  0,63  0,76 

 816 

   817 



Anexo 1 Correlación de Pearson de corolas de flores y culmen, en el bosque de alto andino sector 818 

Palacio en el PNN Chingaza  819 
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Palicourea 

demissa 
0,80  0,66  0,66  0,77  0,79  0,98  0,98  0,66  0,79  0,98  0,66  ‐0,72 

Macrocarpea 

nicotianifolia 
0,78  0,89  0,89  0,81  0,79  0,43  0,05  0,89  0,79  0,05  0,89  0,50 

Bomarea 

hirsuta 
‐0,96  ‐1,00  ‐1,00  ‐0,97  ‐0,97  ‐0,75  ‐0,44  ‐1,00  ‐0,97  ‐0,44  ‐1,00  ‐0,12 

Fuchsia 

petiolaris 
0,86  0,74  0,74  0,83  0,85  1,00  0,95  0,74  0,85  0,95  0,74  ‐0,64 

Tropaeolum 

adpressum 
‐0,66  ‐0,50  ‐0,50  ‐0,63  ‐0,65  ‐0,92  ‐1,00  ‐0,50  ‐0,65  ‐1,00  ‐0,50  0,84 

Cestrum 

buxifolium 
1,00  0,96  0,96  0,99  0,99  0,94  0,73  0,96  0,99  0,73  0,96  ‐0,25 

Besleria sp.   0,64  0,47  0,47  0,60  0,63  0,91  1,00  0,47  0,63  1,00  0,47  ‐0,86 

Columnea 

strigosa 
0,66  0,50  0,50  0,63  0,66  0,93  1,00  0,50  0,66  1,00  0,50  ‐0,84 

Tibuchina 

grosa 
0,71  0,56  0,56  0,68  0,70  0,95  1,00  0,56  0,70  1,00  0,56  ‐0,80 

Centropogon 

ferrugineus 
0,99  0,94  0,94  0,98  0,99  0,95  0,76  0,94  0,99  0,76  0,94  ‐0,29 
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Macleania 

rupestris  
0,97  0,90  0,90  0,96  0,97  0,98  0,82  0,90  0,97  0,82  0,90  ‐0,38 

Symplocos 

mucronata 
0,69  0,54  0,54  0,66  0,69  0,94  1,00  0,54  0,69  1,00  0,54  ‐0,82 

Passiflora 

cuatrecasasii 
0,28  0,46  0,46  0,31  0,28  ‐0,18  ‐0,54  0,46  0,28  ‐0,54  0,46  0,91 

 820 



 821 

Anexo 2. Matriz eficiencia de  forrajeo de Heliangelus amethysticollis, Metallura  tyrianthina, Colibri  coruscans, Coeligena helianthea  y 822 

Lafresnaya lafresnayi en el Bosque de Palacio PNN Chingaza. Los datos son presentados en promedios, exceptuando número de visitas 823 
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Coeligena helianthea 

Bomarea hirsuta  84  31,60  0,47  0,97  7,96  11,60  32,30  0,01  119,53  16652,84 

Centropogon ferrugineus  3  ‐22,95  0,46  1,08  20,14  37,50  54,44  0,02  323,00  15475,31 

Cestrum buxifolium  2  ‐7,30  0,30  0,93  8,04  3,33  12,92  0,00  132,00  29619,84 

Fuchsia petiolaris  1  24,92  0,33  1,06  16,92  8,96  18,88  0,01  51,00  5030,95 

Macrocarpea nicotianifolia  6  27,58  0,45  1,14  12,02  10,60  35,33  0,01  57,60  6590,04 

Tibouchina grossa  5  15,88  0,56  1,15  18,28  24,13  26,20  0,02  197,20  12238,23 

Tropaeolum adpressum 4 3,41 0,80 2,35  15,64 24,67 48,50 0,02 494,00 31743,07

Colibri coruscans  Macleania rupestris  14 ‐1,19 0,65 0,76  11,52 12,67 35,48 0,03 128,02 4601,74

Heliangelus amethysticollis 

Besleria sp.  1 12,15 0,62 1,50  21,92 17,63 19,38 0,01 165,00 13646,56

Macrocarpea nicotianifolia 9 39,04 0,42 0,84  18,03 11,60 53,17 0,01 56,57 6606,32

Palicourea demissa 16 1,76 0,60 0,53  6,56 4,69 21,95 0,00 41,25 15262,73

Lafresnaya lafresnayi 

Bomarea hirsuta 21 34,59 0,33 0,96  9,03 9,63 31,64 0,01 71,05 6810,92

Centropogon ferrugineus 3 ‐19,96 0,78 1,12  5,56 27,08 35,56 0,02 354,67 20518,74
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Metallura tyrianthina 
Cestrum buxifolium  4  10,63  0,49  1,03  7,35  16,19  21,46  0,00  242,00  54478,08 

Palicourea demissa  50  7,58  0,54  0,86  6,60  8,09  42,11  0,00  67,50  24284,57 

 824 
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Anexo 3 Peso y diámetro del culmen expuesto de colibríes. Los datos corresponden al promedio y la 825 

desviación estándar de las variables morfológicas. La variable del pico presenta en milímetros (mm) y 826 

peso en gramos (g). El tamaño de la muestra (n) se presenta entre paréntesis. 827 

Colibrí  Culmen expuesto  Peso 

Colibri coruscans  21,99 ± 2,26 (10)  6,62 ± 3,24 (7) 

Heliangelus amethysticollis  15,99 ± 0,88 (10)  5,12 ± 2,75 (5) 

Metallura tyrianthina  10,17 ± 0,49 (10)  3,16 ± 1,64 (4) 

Coeligena helianthea  27,45 ± 3,74 (10)  6,39 ± 3,39 (5) 

Eriocnemis cupreoventris  17,16 ± 0,62 (10)  4,825 ± 2,49 (4) 

Eriocnemis vestita  17,91 ± 1,18 (10)  4,63 ± 2,44 (5) 

Opisthoprora euryptera  11,56 ± 0,4 (3)  6,41 ± 0,29 (3) 

Ramphomicron microrhynchum  7,14 ± 0,82 (7)  5 ± 0 (1) 

Chalcostigma heteropogon  11,35 ± 1,2 (10)  11,35 ± 2,85 (6) 

Lafresnaya lafresnayi  24,45 ± 1,2 (9)  4,85 ± 2,13 (2) 

Chaetocercus mulsant  16,6 ± 0,9 (6)  3,425 ± 1,83 (4) 

Ensifera  82,03 ± 2,95 (3)  10,1 ± 5,85 (2) 

 828 

Anexo 4 Diámetro de la corola de las flores con las que los colibríes tuvieron interacción. Los datos 829 

corresponden al promedio y la desviación estándar de las variables corola en milímetros (mm). El 830 

tamaño de la muestra (n) se presenta entre paréntesis. 831 

Planta  Corola 

Palicourea demissa  17,75 ± 1,85 (4) 

Macrocarpea nicotianifolia  55,03 ± 0,55 (3) 

Bomarea hirsuta  59,04 ± 1,06 (5) 

Fuchsia petiolaris  52,36 ± 0,58 (3) 

Tropaeolum adpressum  30,85 ± 1,08 (7) 

Cestrum buxifolium  21,88 ± 0,7 (7) 

Besleria sp.  28,14 ± 1,29 (5) 
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Columnea strigosa  56,77 ± 1,86 (3) 

Tibuchina grosa  43,33 ± 1,03 (3) 

Centropogon ferrugineus  42,65 ± 1,56 (6) 

Macleania rupestris  20,8 ± 1,24 (5) 

Symplocos mucronata  12,78 ± 4,47 (5) 

Passiflora cuatrecasasii  100,58 ± 7,3 (6) 

 832 

Suplemento 833 

Suplementos 1 Visitas de C. helianthea a las flores de C. ferrugineus  https://youtu.be/lrO20Lo5ENk 834 

Suplementos 2 Visitas de L. lafresnayi a las flores de C. ferruginia https://youtu.be/ki1oijPT2nw 835 

 836 

Posibles revistas a las que será sometido el artículo. 837 

 Opción 1. Ornitología colombiana: Ornitología Neotropical: por ser una revista que 838 

se encuentra orientada a publicar contribuciones relacionadas con la documentación, 839 

comprensión y conservación de la diversidad de las aves del neotrópico. 840 

 Opción 2. Teniendo en cuenta que el estudio se realizó en Colombia es de interés 841 

nacional dar a conocer los procesos que se están dando en los parques nacionales en 842 

relación a sus aves. Adicional es una revista reconocida a nivel nacional. 843 


