UNIVERSIDAD AUTONOMADEL ESTADO DE HIDALGO

Maestria en Ciencias en Biodiversidady
Conservacion

Efecto de laabundanciafloraly la
calidad del néctar en la conductay
tamafo de territorio en dos especies
de colibries

TESIS

PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE

Maestro en Cienciasen
Biodiversidad y Conservacion

PRESENTA

UBALDO MARQUEZ LUNA

DIRECTOR DE TESIS

DR. RAUL ORTIZ-PULIDO

Mineral de la Reforma, Hgo.






UNIVERSIDAD ALTONOMA DEL ESTADO DE HIDALGO
INSTITUTO DE CIENCIAS BASICAS E INGENIERIA

Direceién

M. EN A. JULIO CESAR LEINES MEDECIGO
DIR. ADMINISTRACION ESCOLAR
PRESENTE

Por este conducto e comunico que, después de revisar el trabajo titulado “Efecto
de ta abundancia floral y la calidad del néctar en la conducta y tamafio de territorio
en dos especies de colibries’, que presenta el alumno de ia Maestria en Ciencias
en Biodiversidad y Conservacién, Biél, Ubaldo Marquez Luna, el Comite Revisor
de tesis ha decidido autorizar la impresion del mismo, hechas las cotrscciones gue
fueron acordadas,

A continuacién se anotan las firmas de conformidad de ios integrantes del Comité
Revisor.

PRESIDENTE: Dra. irigna L. Zuria Jordan

SECRETARIO: Dr. Carlos Lara

VOCAL: Dr. Radl Ortiz Pulido =
PRIMER SUPLENTE: M. en C. Jessica Bravo Cadena {; /17

Sin otro particular, reitero a Usted la seguridad de mi atenta consideracion.

AT T~
"AMOR, OR \%

&
!

Mineral de la Reforma}\ s 7
1\ by
\\\’e '
et
DR. ORLANDD AviLa POZOS .
DIRECTOR !.C,S.I. B ,,fr
R D S
A oLS
e Bl M
Instisnio de Clencias Basicss ¢ Ingenicria,
R e Carretera Pachuca - Tulancings Ka, 2.5, Cindad del Conocimicnto.
RESPOMSABLE  Colonia Carboneras, Mineral de la Refooma, Hidalge, México, C.P. 42134
Tel.+ 32 771 TIT2008 axte. 2230 v 223, Fux 2109 u
avilapgeusch adw mx &’*T"“"”h;‘_i

AAR-UAEH



DEDICATORIA

Dedicado a las personas que me apoyaron a lo largo del desarrollo de este proyecto y de toda mi
vida, es para mi un orgullo y un honor contar con su confianza en cada decisidon que he tomado.

A mis Padres Ubaldo Mdarquez Ruiz y Paula Luna Viazcan por el gran esfuerzo que han realizado y
por la confianza que siempre me han brindado.

A mis hermanos Alejandra Aleli Marquez Luna y Oscar Marquez Luna por ensefiarme lo que
ignoro y por el animo que me dieron durante este proceso.

Finalmente a Isabel Herrera por decidir acompafarme en todos los sentidos en el camino que
hemos escogido.



AGRADECIMIENTOS

Al Dr. Rall Ortiz-Pulido por todo lo aprendido en el laboratorio de ecologia de poblaciones y por
la guia de este proyecto.

A los investigadores miembros de mi comité, la Dra. Iriana Zuria Jordan, el Dr. Carlos Laray la M.
en C. Jessica Bravo Cadena por el tiempo invertido en la revisidn del proyecto, sus comentarios y
sugerencias moldearon este trabajo, agradezco su compromiso y la confianza que me otorgaron.

A la Direccion del Parque Nacional El Chico por las facilidades para realizar el trabajo de campo
del Capitulo I.

Al CONACyT por el apoyo econémico para la realizacién de mis estudios de maestria, mediante
la beca niimero 26693.

A mis amigos del laboratorio de ecologia de poblaciones Jorge, Vanesa, Leticia, Michelle, Sarai,
Erika, Betty, Edgar y Luis, por los buenos momentos en el laboratorio, no seran olvidados.

A mis compaiieros del CIB particularmente a mis amigos Aarén y Jorge.

Finalmente debo agradecer a mis Padres, Hermanos y a mi Novia, sin su apoyo simplemente
esto no hubiera sido posible.

A todos ustedes Gracias.



iNDICE

RESUIMIEN. ..cccuuuuuuuueiiiieeintannnnnieneiiieeeeananssssnenessieresnssssssssstssssssssessreeeessssssssssenseeesssssssssserenesssnsssssnsnes vi

INtrodUCCION ZENEIaAl. . ...iieuereuerrennerennrrensserasarressssasssensssssssssasssssssssssssssssssssssssessssssssssssssssssesssssnnsssen 1

CAPITULO | “Efecto de la abundancia de flores de Salvia elegans en la conducta y el tamafio de

territorio del colibri HylochQris [@UCOLIS” ..couissuereriiiisiniisunrnnieeiiiiniiiissinieeiiiiesiniisnsneeeisinssssssnsneeeeneenas 4
INtrOdUCCION. .. uuueeeeiiieiiintieiiiiiiiiisusetetiiisiisisustneeeisieeeisissssssseaetesssssasssaneeesssssnnsneeseessssnsnnnnnenees 5
ObjJEtiVOS. . uuuereeeiniiiiiiiiiunieeeiiieiiiiiinneeeiiiiiiiiseteetteiiiiiiiunetessseeeiiiesesssssnnteetiiesisssasnteesiiassssssnnnneeee 10
(0] T L=l u 1Y o X =] o 1= =1 PO PPORPON 10
ObjetiVOS PArtiCUIAIES.cueeeeeeeceererireerenseserertrereenranssesesesereeeensnsssssnsnsnsssssseseseeensansssssssesesennnnnnnnsnnns 10
Y= o [ PP 11
ArEa A ESTUIO. ceuerteeereereeeteersessetesestssee e steseesestesessessssesssseesesesse ssessesensesesessesessensessnseseesensennan 11
DiSEN0 EXPEIMENTAL . iieueueeieeeririreirenneieerertrrerrnnnsssesesereeeranmsssssssssnsnsssssseserssensnnssssssssnsnsnnsnsssssnnenn 12
T T Lo TP 15
DiSCUSION. 1eiieieiuunutetiiiaiiiiiiniatiiieiiiiiuteettiesiissatetettiesisissntettetesasisss sasnsntetessasssssssateensssaaasssnnns 23
T80 TaTeJe L= I8 =T o T o A 23
Umbrales energéticos de territorialidad....cccciiiiiiiiiiniiiiiiiiiii s 25
Comportamiento de H. [EUCOLIS...uueeeeeerererannnereeserrereneannnsseseeseneeenanseeserenensnsssssssssssesnsnssssssssssennnnns 27
Tl A oY oY Iy Lo aToE =T oI =] I8 =Y o o o o N 28
CONCIUSIONGS. . uuueuuiieiiiiiiiiiiatiiiiiiisisurettiieisiisnseeetisiesssissnteetisisssssstettasteestiessnsssnsnteesessnsssssnsnnnees 29
Literatura Citada........coeviueeeiiiiiiiiiieiiiiiiiiiiiieieiiiiiiiiisiae s it ete s et 30

CAPITULO Il “Efecto de la concentracidn de azucar en el néctar en la conducta y el tamafio de

territorio del colibri Calothorax [UCIfer”.....ceeceeiiiiiiisissneeiiinisisisnnneeiiiieiinsisisnnneeeeniissssnnnnnneeeieinans 35
INtrOdUCCION. .. uuuereeiiiiiiinnineeeiiiiiiiuttteeiiiisiienateeetiiesisinnaeeeeniissssssneneeesisssenenesassssnnnseesssesassssnnns 36
[0 o L] AT T3P 39
(0] o 1= AV e I =T 0 1= | PP 39
ObjetiVOs PartiCUIArES.cuueeeecceeieriiiereercreeerirtierereesssesesereersnsnssssssensnssssssessssseeesnsnsssssesenssnnnnnnnsanes 39
IMEtOO0. . eeiiiieiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiittetiiesssiieit s eseisss it tbe s ee s et b e st ta s st e s s ee s teeaesassannnnr e ae s e e 40

Vi



AATEA 00 ESTUTIO  cueeeererrerueeersereesseeeessesessssessesssssnsassssssessesssssssssssessssnssesssssssssssssssesssnssssssssesssssssnne 40

(07011 T 40
S ) Y 40
DiSER0 EXPEIMENTAL. . iieueeeeeeeererireirenneieesertrrerrnnnsssesesereeernnmssssssssesenernnssesesensnsnssssssesessnsnnsnssssnanees 11
RESUItAdOS. .cuuuueuereeiiiiiiiiinneieeiiiiiiiintatieiiiiiissunetettiisissaseeeeetiiesissns sesssnnneetiiesssssnnaneneeeesssnnsnnns 46
DiSCUSION. ..eeiiiiuunnureeiiieiaisinnneeeiiieiisisntneeeisissnuneeeteiiessssnsnteeesionsssssesesssssssseesisnssssssnnnsesesesassssssnnne 54
LI 100 Ta T X <1 IR =T o o o o N 54
Comportamiento territorial de C. JUCIfer....cccciiuueiiiiiiiiniiiinneiiiiniiiiieieniiiiisssssessss 55
TIEMPO 0 fOITAJE0. cteeeuenreerererrerrnrnnnreererreeraneanssseeesseeerensasnssssesessrsannssssssssesssessnnsnsssssssenennnnsnnsanes 57
LT 0] o Yo X [N o T=T ol o - 1S USRS 59
INtromisiones €N €l LErrtOriO.. ettt s 60
Radio de eXpulSiOn 0E iNTrUSOS.ceeeueerreereeerreensereresneerrennsseerrenssesesasassesssassssesssssesnssssesssassessssnnsesesns 61
CONCIUSIONES. ceiiiiiiiiiiiieiiieiiiiiiiieiiieiiiiiiniiiiisiississiissiissisisissnsssnsssssassteternetinninestesenisniennienseennenenenees 62
[ =T L I o - L £ 63
DiSCUSION eNEeral......ccoeeeiiiiiiiiiiuneeeiiiiiiiiiisinniiiiiiiiiissetetiiisiiiissneeetisiessststetisisaeeeisssssnsantae e e e 67
Literatura Citada........coeeieeeiiiiiiiiiiinniiiiiiiiiiisiieitieiiiiiiissae e ees i estae s sttt 69
ANEXO l.uuuuuiieriiiinrnnnnnnnininirieernnannsssesssrenentnasssssssissenensssnssssissssasssssssnnsensssssssssssssssessnsassssssssssensnnnans 70
ANEXO Il.euuiiieeenniiirennniieriennninerenenienieuneneieeeasserieenssirrensssnentensseneessssenseassseseesassnsseesssesseensessssseeenssnss 72

vii



iNDICE DE CUADROS
CAPITULO |

Cuadro 1. Caracteristicas de territorios de Hylocharis leucotis registrados en el PNEC, Hidalgo,
México. Area, nimero de flores y produccién energética diaria durante el inicio, mitad y
final de la época de floracidn de Salvia elegans............cccccveevicceeiiiiniiiii e 17

CAPITULO II

Cuadro 1. Distancia y altura de las posibles perchas mas cercanas al bebedero en un matorral
xerofilo cercano a Pachuca, Hidalgo, MEXICO...........uviieiciiiiiicciiieeecteee ettt 46

Cuadro 2. Tamafio de los territorios de Calothorax lucifer establecidos en torno a bebederos
artificiales conteniendo néctar con tres concentraciones distintas (10, 20 y 30 %)............. 49

viii



iNDICE DE FIGURAS
CAPITULO |

Figura 1. Relacién entre el tamafio del territorio del colibri Selasphorus rufus y el nimero de flores
=Yg Ie [Tol o Yo TN d=T 4 4 o] o [o TP PRSP PP PPPUPPPPPIR 8

Figura 2. Representacion esquematica del territorio de un macho de Hylocharis leucotis
encontrado en el PNEC, Hidalg0, MEXICO........c.couciuiiiieeiiiiee ettt et et 18

Figura 3. Umbrales energéticos de la territorialidad de Hylocharis leucotis. Relacidon entre
produccidon energética diaria, tamafo y especies de flores ornitofilicas dentro del
L1 1 (e o o TSN 19

Figura 4. Tamano de los territorios de Hylocharis leucotis durante la época de floracién de Salvia
=] (<o (o 1 KT SRR 20

Figura 5. Tiempo invertido en percha, forrajeo, defensa activa y defensa pasiva por individuos de
Hylocharis leucotis en territorios de forrajeo presentes en el PNEC, Hidalgo,
= (ol T STUPPPPRN 21

Figura 6. Promedio de intromisiones totales, exitosas y no exitosas registradas por territorio de
Hylocharis leucotis durante la época de floracién de Salvia elegans en el

CAPITULO Il
Figura 1. Bebedero colocado sobre pedestal de un metro de altura en el matorral xerdfilo........... 42
Figura 2. Area de estudio y ubicacién de los bebederos dispuestos en el matorral xeréfilo............ 43

Figura 3. Representacion esquematica del territorio de un macho de Calothorax lucifer en torno a
un bebedero con néctar de alta calidad (30% de azUcar).........cccceeeeeecieeeeecceee e 48

Figura 4. Tamanfo de los territorios de Calothorax lucifer formados en torno a los distintos
tratamientos de calidad eNergétiCa.....ccccoccuuiieecciiiiie e e 50

Figura 5. Tiempo invertido en percha, forrajeo, defensa activa y defensa pasiva por individuos de
Calothorax lucifer en territorios de forrajeo formados en torno a bebederos con néctar en
concentraciones baja (10%), media (20%) y alta (30%) de
U Lo S 51

Figura 6. Intromisiones totales, exitosas y no exitosas registradas en los territorios de Calothorax
lucifer formados en torno a bebederos con concentraciones baja (10%), media (20%) y alta
(1007 e [TV A1 ot | USSR 52

Figura 7. Radio de expulsidn de intrusos de Calothorax lucifer en territorios con concentraciones
baja (10%), media (20%) y alta (30%) de @zZUCar........ccccvieeeieeeeieeeecteesee e seee e et seeeeeeeeee s 53



RESUMEN

La territorialidad es la monopolizacidn y defensa de un drea delimitada para obtener
acceso exclusivo a sus recursos. Esa area recibe el nombre de territorio. La defensa de un
territorio es costosa, por ello los colibries territoriales deben garantizar que la energia
dentro de sus territorios sea suficiente para sustentar el gasto energético que implica
defenderlo. Se ha hipotetizado que los colibries modifican su conducta de forrajeo y el
tamafio de su territorio dependiendo de la energia disponible en forma de néctar en el
ambiente. El presente estudio consta de dos capitulos en los cuales se puso a prueba esta
hipétesis. El primer capitulo explora el efecto de la variacidén natural en la abundancia de
flores de una especie de planta (Salvia elegans) en el tamafo de los territorios de forrajeo
y conducta del colibri Hylocharis leucotis en un bosque de oyamel. En el segundo capitulo
se usaron bebederos artificiales para evaluar el efecto de la calidad del néctar sobre el
tamafio de los territorios de forrajeo y la conducta del colibri Calothorax lucifer en un
matorral xerdfilo. Para esto se usaron bebederos con néctar con tres niveles de
concentracion de azucar: pobre (10%), media (20%) y alta (30%). Para ambas especies se
calculd el area del territorio y se registré el tiempo que los colibries invirtieron en perchar,
forrajear y defenderlo, asi como el nimero de intrusos que entraron en él. Los resultados
obtenidos sugieren que el tamafio del territorio y la conducta territorial de H. leucotis y C.
lucifer esta relacionada con la abundancia y calidad del recurso néctar disponible en el

ambiente.



INTRODUCCION GENERAL

La cognicion se define como la forma en la que los organismos toman informacién del
mundo que los rodea a través de sus sentidos, para procesarla y conservarla con el propdsito de
decidir realizar o no una accién (Shettleworth 2001). Las acciones que puede realizar un organismo
son denominadas conductas (Shettleworth 2001), y una secuencia compleja de conductas o

actividades recibe el nombre de comportamiento (Tinbergen 1963).

El comportamiento se puede dividir en “no cognitivo”, el cual estd basado en reflejos, y
“cognitivo”, que es mas complejo y flexible que lo explicable sélo por reflejos o asociaciones
(Shettleworth 2001). Los procesos cognitivos juegan un papel importante en comportamientos
como la seleccion de pareja, el forrajeo, la deteccion de depredadores y competidores y la

agresividad (Shettleworth 1988).

El comportamiento agresivo de un individuo puede ser un factor sujeto de seleccién
natural cuando a través de este comportamiento los individuos maximizan su sobrevivencia
individual y garantizan la reproduccion (Brown 1964). Este comportamiento agresivo, se
caracteriza por enfrentamientos que involucran despliegues y contacto fisico en contra de
adversarios (Brown 1964, Camfield 2006). La agresividad dentro de una poblacién es
generalmente empleada para la adquisicién de una gran variedad de recursos como alimento,
pareja, lugares de percha o incluso sitios de anidacién (Hinde 1956). EI mecanismo principal por el
cual se incrementa la agresividad mediante la seleccion natural es la competencia por
interferencia. Este tipo de competencia se caracteriza porque los organismos desplazan de forma

agresiva a sus competidores para monopolizar algin recurso (Brown 1964).

Se considera como un recurso a cualquier sustancia o factor que permita incrementar el
indice de crecimiento o éxito reproductivo del organismo que lo explota o consume (Tilman 1982).
Si los recursos disputados se encuentran en un area relativamente fija y bien definida entonces
podemos referirnos a dicha drea como un territorio (Duca et al. 2006). La territorialidad es una de
las formas mds conspicuas que tienen los organismos para obtener acceso a recursos locales como
alimento; incluso se puede ver como una situacién donde muchos o todos los individuos de una
poblacién reclaman la propiedad de una pieza del espacio disponible para tener acceso exclusivo a

los recursos que contiene (Hinsch y Komdeur 2010). Se ha hipotetizado que la intensidad de la



competencia entre individuos es directamente dependiente de la densidad poblacional e

inversamente dependiente de la abundancia de los recursos disputados (Brown 1964).

El comportamiento territorial puede ser evolutivamente adaptativo si los costos son
superados por los beneficios de la tenencia del territorio. Los beneficios son generados al explotar
los recursos dentro del territorio y los costos al defender el drea contra los intrusos. Usualmente
se supone que los intrusos son individuos intentando aduefarse de un territorio o vecinos

intentando extender los limites de su propio territorio (Hinsch y Komdeur 2010).

Debido a esto, en organismos territoriales la modificacién del comportamiento y del
tamafio del territorio trae consecuencias importantes para la demografia, regulacién de la
poblacién y la ecologia espacial de los organismos (Adams 2001). Se cree que la variacion
intraespecifica en el tamafio del territorio puede provocar una divisién inequitativa de los recursos
entre competidores, con consecuencias en indices diferenciales de crecimiento, mortalidad y

reproduccién (Brown 1964, Adams 2001).

Algunas especies de colibries forman territorios de forrajeo con el fin de monopolizar y
explotar los recursos alimenticios dentro del area defendida (Feinsinger y Colwell 1978). El
comportamiento territorial en colibries ha sido estudiado intentando identificar qué factores
determinan tanto el tamafo del territorio como el comportamiento agresivo de los colibries. Se ha
hipotetizado que algunos de estos factores son el nimero de flores (Kodric-Brown y Brown 1978),
la presién de intrusos (Norton et al. 1984), la calidad del néctar (Pimm et al. 1985), la
disponibilidad de alimento (Eberhard y Ewald 1994) o incluso el estado fisico del colibri (Németh y
Moore 2012). De forma general se ha encontrado que los factores mencionados y otros mas
tienen un efecto sobre la conducta territorial de los colibries, sin embargo no se ha estudiado el
efecto de la variabilidad ambiental del recurso néctar sobre el comportamiento territorial en

colibries.

En este sentido Maher y Lott (2000) realizaron una revisién donde analizaron las variables
ecoldgicas que se han indicado como determinantes en la territorialidad en los vertebrados. Ellos
consideraron 20 variables asociadas al comportamiento territorial, mismas que agruparon en
variables relacionadas con los recursos alimenticios (e.g. cantidad, distribucion, calidad) y no
alimenticios (e.g. parejas, espacio, refugios). Estos autores hipotetizan que la relacidon entre las

variables ecoldgicas y la territorialidad puede ser expresada en forma de “U” invertida,



presentandose la territorialidad en niveles medios de los recursos, pero no en niveles bajos o
altos. Si tomamos como ejemplo la cantidad de alimento, la territorialidad se presentara de forma
mas intensa en niveles medios del recurso y no lo hard cuando el alimento sea muy abundante o
muy escaso. En colibries probar esta hipétesis en un contexto de variabilidad ambiental de
disponibilidad del recurso néctar, podria permitir comprender mejor las dinamicas ecoldgicas y

conductuales de este grupo de aves.

En el presente trabajo se investigd el efecto de la variabilidad de los recursos alimenticios
en el tamafio del territorio y el comportamiento de colibries duefios de territorios. En el primer
capitulo se trata el problema desde una perspectiva observacional en condiciones de variabilidad
natural de los recursos florales usados por colibries. En ese capitulo se usé como modelo al colibri
Hylocharis leucotis, mismo que fue estudiado durante la época de floracién de la planta Salvia
elegans (Lamiaceae) en un bosque templado. En el segundo capitulo el enfoque fue experimental,
manipulando la concentracion de azucar en el néctar de bebederos y evaluando el efecto que esto
tuvo sobre el comportamiento territorial del colibri Calothorax lucifer en un matorral xeréfilo. El
objetivo general del segundo capitulo fue evaluar el comportamiento territorial de C. lucifer ante
tres calidades de néctar (10, 20 y 30% de concentraciéon de sacarosa) contenido en bebederos

artificiales.



CAPITULO I

Efecto de la abundancia de flores de Salvia elegans en la conducta y
el tamafio de territorio del colibri Hylocharis leucotis



INTRODUCCION

El estudio de las interacciones biolégicas es fundamental en la comprension de los
sistemas bioldgicos. Un tipo de interaccién que ha jugado un papel importante en la
estructuracion de las comunidades animales son las interacciones antagonistas, en particular la
competencia (Adams 2001). Esta ultima puede dividirse en competencia por explotacién y por
interferencia. La competencia por explotacién se define como aquella donde dos organismos
utilizan el mismo recurso y uno de ellos lo explota de tal forma que al otro organismo le es
imposible aprovecharlo. Por otro lado en la competencia por interferencia los individuos enfrentan
de forma agresiva a sus competidores para monopolizar algin recurso evitando que sus
competidores hagan uso de él, esto se hace comUnmente a través de la defensa de un territorio

(Brown 1964).

Histdricamente se ha definido el concepto de territorio como cualquier drea defendida por
un animal de otros competidores (Noble 1939, Nice 1941). La generalidad de la definicién anterior
permitia usar el término para cubrir una gran variedad de fenédmenos e incluso ser usado como
sinédnimo de ambito hogarefio (Burt 1943). No obstante el concepto de territorio ha estado ligado
a la reproduccidn de los animales. Esto ultimo implicaba la busqueda de pareja, cortejo, anidacion
y cuidado de las crias (Hinde 1956). Hoy se han definido varios tipos de territorios. Un ejemplo de

su uso ha sido en ornitologia, donde el concepto ha sido aplicado ampliamente.

La clasificacion de territorios en aves se basa en las actividades que desarrollan estos
organismos dentro del area defendida (Hinde 1956). Una de las primeras clasificaciones la brinda
Mayr (1935). Dicha clasificacién incluye tres tipos de territorio 1) de cortejo, 2) anidacién y 3)
forrajeo. Los territorios de forrajeo se pueden definir como el drea en la cual el “duefio” del
territorio obtiene la mayoria o todos sus recursos, sin importar si son para él o para sus crias

(Schoener 1968). El recurso que las aves defienden mas frecuentemente es el alimento.

En este sentido se ha sugerido que el objetivo de tener y mantener un territorio es
adquirir los recursos necesarios para maximizar la sobrevivencia individual y garantizar la
reproduccién (Brown 1964). Para lograr lo anterior los recursos del area deben ser usados en gran
medida por el “duefio” del territorio (Schoener 1968). Esto implica que el “duefio” debe tener un
comportamiento agresivo hacia otros competidores (Brown 1964) y que el recurso sea defendible.

Un recurso sera defendible si se encuentra relativamente fijo en un drea limitada y si el gasto



energético ocupado en defenderlo es cubierto por la energia que se gana al hacerlo (Brown 1964).

Los recursos alimenticios de los colibries cumplen con las caracteristicas anteriores.

Los colibries son aves nectarivoras y son un excelente modelo para estudiar territorialidad,
en particular la relacidn entre su actividad y la disponibilidad de su recurso alimenticio (Kodric-
Brown y Brown 1978, Copenhaver y Ewald 1980, Pimm 1985, Dearborn 1998, Cotton 2007, Ortiz-
Pulido y Vargas-Licona 2008 y Ortiz-Pulido y Lara 2012). Esto es debido a que (1) |la tasa metabdlica
de los colibries es alta, (2) su tamafio corporal impide el almacenamiento de energia por largos
periodos de tiempo (Altshuler et al. 2004, Cotton 2007) y (3) su principal recurso alimenticio, el
néctar, es facil de cuantificar y manipular en campo (Corbet 2003). Las caracteristicas anteriores
determinan que los colibries sean aves fisioldgicamente demandantes y dependientes de la
energia que les brinda el néctar (Wagner 1946, Wolf et a/.1976 y Stiles 1995). Esto obliga a los
colibries a asegurar su alimento moviéndose temporalmente entre habitats e incluso compitiendo

por dicho recurso (Montgomerie y Gass 1981).

Los colibries usan distintas estrategias de forrajeo. Dichas estrategias se pueden dividir en
dos grandes grupos: el uso de rutas de forrajeo (que ocupan colibries Ilamados ruteros) y la
defensa de areas de forrajeo (que establecen colibries llamados territoriales). Los colibries ruteros
(trapliners) establecen un plan de vuelo y hacen su forrajeo haciendo visitas secuenciales y
repetidas a diferentes localidades de alimentacion (Ohashi y Thomson 2009). Los colibries
territoriales defienden un area bien delimitada para obtener acceso exclusivo al néctar (Hixon et

al. 1983 y Dearborn 1998).

La defensa territorial en colibries puede involucrar persecuciones, vocalizaciones,
despliegues aéreos y ataques para expulsar intrusos fuera de los limites del territorio (Camfield
2006). Esta defensa no se limita a expulsar sélo a colibries. Por ejemplo, Lara (2006) reporta que el
colibri Hylocharis leucotis muestra comportamiento agresivo al defender parches de flores de
Penstemon roseus y Salvia elegans contra cualquier animal visitante, incluyendo mariposas,

pajaros y otros colibries.

La competencia por comida es frecuente en colibries y juega un papel importante en la
determinacion de la estructura de sus comunidades (Montgomerie y Gass 1981). En muchas
comunidades de colibries se ha reportado una jerarquia inter e intraespecifica (Feinsinger y

Colwell 1978). A esta jerarquia se le llama dominancia. La dominancia es la posicion social de un



individuo, o especie, respecto a uno o mas competidores, contra los que dicho individuo/especie
tiende a ganar encuentros antagonistas (Ewald 1985). A los individuos/especies de rangos
superiores se les llama dominantes, mientras que a los de rangos inferiores, subordinados. Un
individuo/especie dominante tiende a desplazar a los subordinados para obtener acceso a los
mejores sitios de alimentacién, logrando asi tener mayor calidad alimenticia y adquirir mayores
reservas energéticas (Wiley 1991). La posicidon jerdrquica es fundamental en colibries, pues

fisiolégicamente estan obligados a obtener energia del néctar que consumen.

Se ha hipotetizado que un colibri requiere de 7.23 a 8.02 KJ por gramo de peso al dia para
sobrevivir (Montgomerie y Gass 1981, Ortiz-Pulido y Lara 2012). Bajo el contexto anterior, y
recordando que el comportamiento territorial exige un gasto extra de energia para expulsar a los
intrusos (Kodric-Brown y Brown 1978), se puede predecir que el territorio de un colibri deberia
cubrir los gastos energéticos antes mencionados para ser econdmicamente defendible. Un
territorio defendible se encontraria dentro de los umbrales energéticos que le permitirian al colibri
duefio sustentar un comportamiento territorial (Fig. 1). De esta forma, a lo largo de la época de
floracién, la energia ganada por un colibri territorial deberia ser al menos la minima necesaria para
sustentar el comportamiento territorial. Si ocurre una disminucién estacional en la energia
disponible en el ambiente, por la variacién en el nimero de flores y del contenido energético que
éstas tienen en su néctar, el colibri duefo se veria obligado a modificar el tamafio de su territorio y
su comportamiento de acuerdo a la abundancia floral o calidad energética del néctar en el

ambiente.
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Figura 1. Relacion entre el tamafio del territorio del colibri Selasphorus rufus y el nimero de flores en dicho
territorio (tomado de Kodric-Brown y Brown, 1978). Los simbolos en cada punto indican el género del
individuo observado y la cantidad de sacarosa disponible por flor en el territorio. La zona sombreada inferior
indica el espacio donde S. rufus no presento territorios, tedricamente donde el nimero de flores por drea no
permitié alcanzar el minimo de energia necesaria para establecer y defender un territorio. La zona
sombreada superior representa los sitios donde no era conveniente una defensa territorial, pues la
abundancia del recurso hacia innecesario seguir esta estrategia.

Es fundamental realizar trabajos de investigacion que nos brinden informacion sobre la
formaciéon y mantenimiento de territorios de colibries. Esto es debido en parte a que sus habitats
estdn sujetos a fragmentacidon o degradacion, lo que puede ocasionar que estas especies se vean
afectadas en varios aspectos de su historia de vida. Por ejemplo, en las zonas altas de México
(>1500 msnm), muchos de los ambientes en que se encuentran colibries residentes (i.e. que se
reproducen y permanecen alli todo el afio) funcionan como paradas intermedias (stopover) de
especies de colibries migratorias (i.e. que no se reproducen alli ni permanecen todo el afo) que
vuelan hacia otras partes de México o del sur del continente; en dichos ambientes los colibries
migratorios interactlan con las especies residentes, reabasteciéndose para continuar su viaje
(Russell et al. 1994) y modificando en el proceso la estructura de la comunidad. Si estas aves, tanto
migratorias como residentes, tienen dificultades para establecer sus territorios en dichos sitios
esto puede condicionar que no completen sus requerimientos energéticos diarios y mueran. Por
todo ello, la comprensién de cémo forman y mantienen estos territorios podria ayudar en su

conservacion.



En este capitulo describo la variacion temporal de los territorios de forrajeo y el
comportamiento del colibri Hylocharis leucotis en un bosque de oyamel del Parque Nacional El
Chico (de ahora en adelante PNEC), Hidalgo, México, durante la temporada de floracién de Salvia
elegans (Lamiaceae), una de las especies de plantas mas visitadas por colibries en la zona
(Martinez-Garcia 2008). Seleccioné esta especie de colibri porque es territorial (Lara 2006) y esta
ampliamente distribuida en los ambientes templados mexicanos (Ortiz-Pulido et al. 2008), donde
juega un papel fundamental en las redes de interaccidon colibri-planta (Lara-Rodriguez et al. 2012).
De esta forma, entender la conducta territorial y la formacidn de territorios en H. leucotis podria
ayudar a comprender distintos aspectos de las comunidades de colibries en las zonas templadas

de México.



OBJETIVO GENERAL

Describir la variacién temporal de la conducta territorial del colibri H. leucotis en un bosque
templado del PNEC, Hidalgo, México, con respecto a la abundancia de flores de la planta Salvia
elegans.

OBJETIVOS PARTICULARES

Estimar el tamafio del territorio de forrajeo de H. leucotis.

Determinar los umbrales energéticos dentro de los cuales H. leucotis establece territorios de
forrajeo.

Describir cuantitativamente las conductas (i.e., percha, forrajeo, defensa del territorio) realizadas
por H. leucotis dentro de sus territorios de forrajeo.
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METODO
Area de estudio

El trabajo de campo se desarrollé en un bosque de oyamel localizado dentro del PNEC
(98°43'52”0, 20°12°26"”N; 2950 a 3030 msnm; CONANP 2005). El PNEC presenta un clima
templado-subhimedo con lluvias de verano. La temperatura media anual es menor a los 12°Cy su
precipitacion media anual de es 800 mm (INEGI 1998). El trabajo de campo se llevé a cabo en el

periodo de invierno, de enero a marzo del 2013.

Las especies arbdreas mejor representadas en el PNEC son Abies religiosa, Pinus patula, P.
montezumae, P. teocote y P. hartwegii (Pinaceae), Alnus jorullensis (Betulaceae), Juniperus
monticola (Cupressaceae), Quercus laurina (Fagaceae), Arbutus xalapensis (Ericaceae) y Buddleia
cordata (Loganiaceae). Durante el periodo de estudio se encuentran con flores las siguientes
plantas ornitofilicas (i.e., plantas cuyas flores son visitadas por colibries): Salvia elegans
(Lamiaceae), Senecio angulifolius (Compositae), Fuchsia microphylla (Onagraceae), Lonicera
mexicana (Caprifoliaceae) y Lupinus angustifolius (Fabaceae) (Arregui 2004). Durante dicho
periodo la planta ornitofilica mas abundante es S. elegans; su época de floracidn ocurre entre
noviembre-abril, presentandose en el mes de febrero el pico de abundancia de flores (Martinez-
Garcia 2008). La época de floracion de S. elegans fue dividida en tres periodos: inicio, mitad y final.
Dicha divisidn se realizé en base a la abundancia floral de esta especie reportada por Martinez-
Garcia (2008), quien indica que S. elegans es abundante de noviembre a enero (inicio de la época
de floracion), muy abundante durante febrero (mitad de la floracién) y rara en marzo y abril (final

de la floracion).

En el PNEC se han reportado siete especies de colibries: Colibri thalassinus, Cynanthus
latirostris, H. leucotis, Lampornis clemenciae, Eugenes fulgens, Selasphorus platycercus y S. rufus
(Ortiz-Pulido et al. 2008). Mientras que en zonas cercanas al parque se han reportado ademas
individuos de Calothorax lucifer, Stellula calliope y Archilochus colubris. En estudios previos se ha
reportado que C. thalassinus (Feinsinger y Chaplin 1975), H. leucotis (Rodriguez-Flores 2009), S.

platycercusy S. rufus (Camfield 2006) establecen territorios de forrajeo.
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Disefio experimental

Para determinar las caracteristicas de los territorios de H. leucotis en el PNEC se realizaron
busquedas de territorios de esta especie. Las busquedas se realizaron de enero a marzo del 2013.
Para ubicar la presencia de un posible territorio se localizaron individuos perchando y vocalizando.
Al encontrarlos se observé y registré el comportamiento del colibri (de aqui en adelante llamado
colibri duefio) por una hora. Se considerd que el area observada era un territorio si se cumplian las

siguientes caracteristicas:

1) El colibri duefio estaba dentro del territorio al menos el 50% del tiempo de observacién.

2) El colibri dueno forrajeaba dentro del territorio.

3) El colibri duefio defendia el territorio de intrusos, ya sea mediante persecuciones (defensa

activa) o vocalizaciones (defensa pasiva).

La limitacién de esta aproximacion es que los pardmetros indicados pueden ser
considerados siempre y cuando se registre el comportamiento del mismo individuo durante todo
el periodo de observacién. La mejor forma de asegurar lo anterior es marcando a los individuos en
campo. Para dicho propdsito la técnica mas usada en el estudio de aves es el anillamiento (Fair et
al. 2010). No obstante en el caso de colibries dicha técnica no es facil de usar en campo, porque el
tamafio corporal y lo corto de los tarsos de los colibries dificulta ver los anillos sin recapturar a los
animales (Stiles y Wolf 1973). Tomando en cuenta lo anterior, en este estudio se consideré que
era un mismo individuo aquel que usé los mismos sitios de percha y forrajeo durante la hora de

observacién, una aproximacién usada en otros estudios (Kuban et al. 1985 y Camfield 2006).

Para establecer los limites de los territorios detectados se observd el comportamiento del
colibri duefio y en qué sitio realizaba las siguientes actividades: percha, forrajeo y defensa activa.
La defensa pasiva (vocalizacién) no fue tomada en cuenta para la estimacién de los limites del
territorio, pero si en otros aspectos (ver abajo), debido a que este comportamiento se da cuando
el colibri estd perchado, lo que implica que un registro de percha y uno de defensa pasiva se
sobrelaparian. Se consideré como un sitio de forrajeo aquel lugar donde el colibri volando o
perchando introdujo el pico dentro de una flor. Una percha fue aquella donde el colibri se poso;
una percha pudo ser cualquier elemento del paisaje. Finalmente la defensa del territorio fue

dividida en activa y pasiva. La defensa activa ocurrié cuando un colibri persiguié a un intruso. Se
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determind como intruso a cualquier organismo que el colibri no tolerara dentro de su territorio. La
defensa activa implica un gasto energético pues deben realizarse vuelos con giros rdpidos en un
contexto de combate. Por otro lado la defensa pasiva ocurrié cuando el colibri marcé su territorio
vocalmente. La defensa pasiva se define como un comportamiento de bajo costo energético, ya

que se limita a lamados emitidos por el colibri duefio al detectar a un intruso.

Para delimitar el drea de cada territorio, una vez concluido el periodo de observacién se
tomaron las coordenadas “x” y “y” de los sitios donde ocurrieron los registros de cada actividad
realizada por el “colibri duefio”. La toma de coordenadas se realizé colocando cintas de 100
metros como ejes “x” y “y”. De esta forma los registros de actividad del colibri duefio estuvieron
representados en un sistema de coordenadas el cual se usé para el calcular el tamafio de
territorio. Esto se hizo mediante el método del poligono minimo convexo (MCP), empleando el
software Biotas 2.0 Alpha (Ecological Software Solutions LLC 2004). El método MCP es un método
no estadistico; calcula el tamafio del territorio uniendo los puntos de actividad mas exteriores
mediante lineas rectas, de esta forma crea un poligono y calcula el drea que lo conforma (Duca et
al. 2006). Se escogid este método porque para la formacién del poligono se consideran todos los

registros que se tengan del organismo, a diferencia de métodos que eliminan los registros mas

alejados de los centros de actividad (Herbinger et al. 2001).

Por otra parte se registré el tiempo que invirtid el colibri duefio en cada uno de los
comportamientos. Para ello se usaron cuatro crondmetros, uno para cada comportamiento (i.e.,
percha, forrajeo, defensa activa y defensa pasiva). Cuando se observé un evento de intromisidn de
otro colibri en el territorio se registré el tipo de intruso determinando la especie y el sexo. Se
clasificéd a los intrusos en exitosos y no exitosos. Los intrusos exitosos fueron los que lograron
forrajear dentro del territorio (i.e., introducir el pico dentro de una flor), aunque posteriormente
fueran expulsados de la zona. Por otro lado, los intrusos no exitosos fueron aquellos expulsados

antes de lograr forrajear dentro del territorio (sensu Paton y Carpenter 1984).

Con el propésito de estimar la energia diaria que producia un territorio se contabilizaron,
por especie de planta, las flores abiertas y maduras dentro de los territorio (sensu Mauricio-Lopez
2005, Diaz-Valenzuela 2008, Vargas-Licona 2010). Cabe resaltar que se cuantificaron todas las
especies de flores ornitofilicas dentro del territorio, no sdélo S. elegans. El total de flores maduras
de cada especie de planta fue multiplicado por la energia diaria que produce una flor de cada

especie (Kj/dia). Los estimados de produccion diaria de energia fueron obtenidos de estudios
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previos para las plantas S. elegans = 0.0036 Kj/flor/dia (Lara 2006) y F. microphylla = 0.0041
Kj/flor/dia (Arizmendi 2001, Ortiz-Pulido y Lara 2012). Mientras que al no existir informacion para

S. angulifolius su produccidn diaria se estimé en este estudio.

La produccién diaria de energia de S. angulifolius se estimé mediante la cantidad
(volumen) y calidad (concentracidn de azucar en el néctar) diaria de néctar que produjo cada flor
(Corbet 2003). Para esto se extrajo el néctar de 20 flores pertenecientes a 20 plantas distintas
usando capilares calibrados a 80 pl; una vez que la flor no tenia néctar se cubrid la inflorescencia
con un saco de tela de malla para evitar la remocidn de néctar de los polinizadores y se colocé
Tanglefoot (The Tanglefoot Company, www.tanglefoot.com) en el pedicelo de la inflorescencia
para evitar que otros insectos removieran el néctar. Después de 24 horas se volvié a medir el
volumen de néctar producido usando capilares (ver arriba), mientras que la concentracién de
azucar se determind usando un refractémetro portatil (VEE GEE, modelo ABT-32). El estimado de

produccidn energética diaria de S. angulifolius fue de 0.0044 + 0.00015 Kj/flor/dia (n=20).

La determinacion de las especies de plantas se realizd en base a la informacién previa
existente para el area (Arregui 2004, Martinez-Garcia 2008, Ortiz-Pulido et al. 2008, Diaz-
Valenzuela y Ortiz-Pulido 2011, Medrano-Hernandez 2011).

Para evaluar si existieron diferencias en los parametros evaluados (i.e., tamafio del
territorio, intromisiones y conducta territorial) se determiné la normalidad de los datos, lo cual
permitié usar pruebas de ANOVA de una via, empleando como factor periodo de floracién de S.
elegans (con tres niveles: inicio, mitad y final). Cuando se encontraron diferencias significativas, se
realizé una prueba de comparaciones multiples de Tukey para determinar entre qué periodos se
encontraron las diferencias. En todos los casos, salvo que se indique lo contrario, las medidas de
tendencia central se dan en forma de media + 1 error estandar. De igual manera, en todos los
casos se considerd un alfa de 0.05 para determinar diferencias entre periodos de abundancia de

flores.
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RESULTADOS

Se encontraron y midieron 30 territorios de H. leucotis (Cuadro 1), 19 de los cuales
pertenecen a machos y los restantes a hembras. El tamafio promedio de los territorios de forrajeo
de H. leucotis fue de 129.83 + 13.79 m?, siendo el territorio mas grande de 293.52 m?® y el mas
pequefio de 36.19 m?. El 4rea promedio de territorio para machos fue de 124.19 + 17.04 m?
mientras que para hembras fue de 139.60 + 24.21 m>. No existieron diferencias significativas en el
tamafio del territorio de H. leucotis entre sexos (F=0.28, g.I=1,29, P=0.59). Por esta razdn, los datos

de hembras y machos fueron analizados en conjunto.

Todos los territorios de H. leucotis tuvieron al menos un registro de actividad de cada
comportamiento de interés (i.e., percha, forrajeo, defensa activa y defensa pasiva). Un ejemplo del

area de un territorio se presenta en la Fig. 2.

Los territorios contuvieron en su interior flores de S. elegans, F. microphylla, S. angulifolius
y C. ehrenbergii en distintas combinaciones (Cuadro 1). La especie vegetal mas abundante dentro
de los territorios fue S. elegans (768.61 + 100.63 flores; presente en 25 territorios), mientras que
la menos comun fue C. ehrenbergii (3 flores todas presentes en un territorio) (Cuadro 1). Ademas
de esto el numero de flores de S. elegans dentro de los territorios no presentd diferencias

significativas durante los periodos de floracién (F=0.71, g.I=2, 25, P=0.50).

La produccién energética diaria de los territorios de H. leucotis varié entre 1.12 y 8.64
Kj/dia y tuvo un promedio de 3.94 + 0.45 Kj/dia (Cuadro 1; Fig. 3). No se encontraron diferencias
estadisticamente significativas en la energia producida por los territorios durante los tres periodos

de floracién de S. elegans (F=2.78, g.l.= 2,29, P=0.08).

Los territorios de H. leucotis fueron significativamente distintos en cuanto a tamafio entre
los periodos de floracion de S. elegans (F= 3.43, g.I= 2, 29, P=0.04; Fig. 4). Los territorios fueron
significativamente mas grandes al final de la época de floracion que al principio (Q=4.05, n=9,12,

P=0.02).

Las conductas donde se registraron diferencias significativas fueron relativas a la defensa
del territorio, no en cuanto a tiempo de percha y forrajeo (Fig. 5). El tiempo invertido en perchar
(F=0.21, gl=2,29, P=0.81) y forrajear (F<0.001, g.I=2,29, P=0.99) no difirié significativamente entre
los tres periodos de floracién (Fig. 5). Sin embargo, la defensa del territorio activa (F=4.93, gl= 2,

29, P=0.01) y la pasiva (F=4.64, gl= 2, 29, P=0.02), fueron diferentes entre las tres épocas de
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floracion (Fig. 5). El tiempo invertido en la defensa del territorio (activa y pasiva) fue
significativamente mayor a mitad de la floracién que al inicio de ésta (Defensa activa inicio vs
mitad Q=1.56, n=9,12, P=0.02; Defensa pasiva inicio vs mitad Q=3.75, n=9,12, P=0.03); ademas, se
invirtio mas tiempo en la defensa pasiva durante el periodo final que al inicio de la floracién (inicio

vs final Q=3.79, n=9,9, P=0.03).

La mayor parte de los intrusos fueron otros individuos de H. leucotis. La identidad de los
intrusos registrados (especie y sexo) asi como la frecuencia y el tipo de intromisién (exitosa y no
exitosa) se reportan en el Anexo |. Se registraron diferencias en el nimero de intromisiones en
todas las categorias: totales, exitosas y no exitosas (Fig. 6). En intromisiones totales hubo
diferencias entre los periodos de la floracion (F=8.14 g.I=2,29 P<0.001). Las intromisiones totales
ocurrieron significativamente mas durante la mitad y el final del periodo de floracién que al inicio
de la floracién (inicio vs mitad Q=3.87, n=9,12, P=0.02; inicio vs final Q=6.08, n=9,9, P<0.01). El
éxito de los intrusos al robar néctar también varid significativamente entre periodos (F=4.29
g.1=2,29 P=0.02): fue mayor al final del periodo de floracion comparado con el inicio y mitad de la
floracion (inicio vs final Q=4.29, n=9,9, P=0.01; mitad vs final Q= 4.05, n=12,9, P=0.02). Por ultimo,
hubo diferencias estadisticas entre periodos de floracién en cuanto a intromisiones no exitosas
(F=5.03 g.1=2,29 P=0.01). Hubo mas intrusos expulsados durante la mitad de la floraciéon que al

inicio (Q=4.10, n=12,9, P=0.01; Fig. 6).
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Cuadro 1. Caracteristicas de territorios de H. leucotis registrados en el PNEC, Hidalgo, México. El
orden de presentacién de los territorios esta dado en base a la época en que fueron registrados los
territorios. Color blanco = inicio, gris = mitad y gris oscuro = final de la época de floracion.

terrIitDorio Sexo Area (m) Recurso(snfio:\?sisTﬂt::q(;i:;:rntono ener;g:i(:: cclcilaor?a (Kj)
1 ) 75.29 s. elegans (1052) 3.79
2 3 100 S. angulifolius (694) S. elegans (54) 4.50
3 Q 118.3 S. elegans (397) C. ehrenbergii (3) 1.43
4 ) 60.48 s. elegans (677) 2.44
5 Q 94.32 S. elegans (950) 3.42
6 3 164.28 S. angulifolius (874) F. microphylla (358) 7.62
7 3 47.52 S. elegans (487) S. angulifolius (110) 244
8 ) 46.85 s. elegans (693) 2.49
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1 Metro

Figura 2. Representacion esquematica del territorio de un macho de H. leucotis (territorio 1)
encontrado en el PNEC, Hidalgo, México. Cada punto representa un registro de actividad durante
el periodo de observacion. Area de territorio=75.29 m®. Las letras indican: P percha, D persecucién

y F forrajeo.
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Figura 3. Relacién entre produccion energética diaria y tamafio de territorios de H. leucotis. Las
lineas punteadas representan los umbrales energéticos dentro de los cuales H. leucotis presentd
un comportamiento territorial. Los colores de los puntos representan las especies de flores
ornitofilicas dentro del territorio. Para cada punto se indica si el territorio pertenecia a un macho o
una hembra.
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Figura 4. Tamafio de los territorios de H. leucotis durante la época de floracién de Salvia elegans.
Letras distintas entre tratamientos representan diferencias significativas. Los circulos representan
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Letras distintas sobre las barras de un mismo comportamiento indican las diferencias estadisticamente significativas.
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Figura 6. Promedio del numero de intromisiones totales, exitosas y no exitosas registradas por
territorio de H. leucotis durante la época de floracidn de S. elegans en el PNEC. El circulo indica la
media y las lineas + un error estandar. El color del punto representa el periodo de floracién. Letras
distintas indican diferencias significativas entre periodos.
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DISCUSION

Los resultados indican que el tamafio de territorio y la conducta de H. leucotis estan
relacionados con el periodo de floracién de S. elegans (Fig. 4 y Fig. 5); y que los umbrales
energéticos dentro de los cuales el colibri H. leucotis establece sus territorios de forrajeo en el
PNEC van de los 1.12 a los 8.64 Kj/dia. Esto cobra relevancia cuando se considera que la cantidad
de energia producida y el numero de flores de S. elegans por territorio no presentd diferencias
significativas entre los periodos de floracion, pero que el tamafio de los territorios se incrementé

significativamente conforme avanzé la floracion de S. elegans (Fig. 4).

Tamano del territorio

El tamafio del territorio de H. leucotis se incrementd al final de la época de floracidn de S.
elegans. Esto es semejante a lo encontrado por otros investigadores, por ejemplo, Kodric-Brown y
Brown (1978) y Hixon et al. (1983) han presentado evidencia experimental que indica que al
disminuir la cantidad de flores disponibles en los territorios del colibri S. rufus éste responde
incrementando el area que defiende. Ellos asumen que esto lo hace el colibri con el fin de incluir
un numero de flores semejante al que tenia su territorio original. Los resultados del presente
trabajo indican que H. leucotis modificé el tamafio de su territorio conforme avanzaba la época de
floraciéon de S. elegans en el PNEC. Es posible que la especie modifique el tamafio de su territorio
para que éste siempre cubra el minimo de sus requerimientos energéticos. Esto parece ser
validado por el hecho de que no se detectaron diferencias estadisticas en nimero de flores y

energia disponible por territorio entre periodos de floracién.

El tamafio de los territorios de H. leucotis varié entre 36 y 293 m” (Cuadro 1). Este tamafio
territorial difiere con lo reportado por otros autores. Kodric-Brown y Brown (1978) reportan que el
colibri S. rufus defiende 4reas de 32 a 3263 m?. Paton y Carpenter (1984) trabajando también con
S. rufus postulan que el tamafio de territorio de este colibri varia entre los 100 y los 1800 m?. El
intervalo de tamafio dentro del cual se encuentran los territorios de H. leucotis es pequefio en
comparacién al reportado para S. rufus. Algunas posibles explicaciones a estos resultados son

mencionadas a continuacion.

1) Que el tamafio de territorio sea afectado por la estructura ambiental. Los trabajos antes

citados donde se estima el tamafio de territorio de S. rufus fueron realizados en las praderas de
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Sierra Nevada, California (Paton y Carpenter 1984) y en una pradera de las White Mountains,
Arizona (Kodric-Brown y Brown 1978). Los dos trabajos fueron realizados en praderas, lo que
implica que la estructura vegetal de ambos sitios sea muy similar. Las plantas herbdceas y
arbustivas son los elementos dominantes en estos tipos de vegetacién. Lo anterior permite que los
parches de flores ornitofilicas vigilados sean mas grandes, porque los colibries pueden vigilar mas
area provocando que la defensa del territorio sea mas efectiva. Ambientes como las praderas
también brindan ventajas de observacién a los investigadores, ya que pueden detectar mas
facilmente dénde se encuentra el colibri de interés; asi la deteccién de los limites del territorio es
mas precisa. Algo contrario ocurre en los ambientes estructuralmente mas complejos como el
PNEC. El PNEC es un bosque de oyamel con arboles de 20 a 40 metros de altura (CONANP 2005),
esto impide que los colibries sean observados con facilidad y que el observador determine la
posicién del colibri todo el tiempo (obs. pers.); ademas de lo anterior las especies vegetales
compiten por recursos como la luz, el espacio y los nutrientes, lo que podria determinar que no

existan parches de flores muy grandes.

2) Que existan diferencias en el tamafio del territorio debidas a condiciones climaticas.
Hylocharis leucotis es residente en el PNEC, sin embargo, las temperaturas del bosque de oyamel
llegan a ser muy bajas (e.g. -2°C en enero 2012 obs. pers.). La termorregulacidon en organismos
pequefios exige un gasto energético grande (Gonzales-Gémez et al. 2011). Defender territorios
mas pequefos podria representar para H. leucotis un menor gasto energético comparado con el
gasto generado por defender territorios mas grandes en ambientes con temperaturas fluctuantes
como el PNEC. Un ejemplo similar lo brinda Gonzalez-Gémez et al. (2011) donde reportan que el
colibri Sephanoides sephanoides defiende territorios de alrededor de 200 m? en una localidad a las

faldas de los Andes en Chile, donde las temperaturas varian de los 30°C en marzo a -5°C en agosto.

El tamafio de los territorios de H. leucotis es mas pequefio que el reportado para otras
especies de colibries debido a que la estructura ambiental limita la capacidad del observador, la
distribucién espacial de los recursos y la efectividad del duefio para vigilar de forma efectiva su
territorio, sin duda lo anterior afecta el tamarfio de los territorios de H. leucotis. Por otro lado los
efectos de la temperatura ambiental en colibries han sido pobremente explorados (Gonzéles-
Gbémez et al. 2011), por lo que en el futuro se recomienda evaluar las consecuencias de la

temperatura ambiental en los aspectos de la biologia de los colibries.
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Umbrales energéticos de territorialidad

Los datos obtenidos en nuestro estudio mostraron que la cantidad de energia estimada se
encuentra por debajo del rango de 26.02 a 28.9Kj que necesita diariamente un colibri de 3.6 g de
peso como H. leucotis para sobrevivir (sensu Montgomerie y Gass 1981). Algo semejante encontré
Rodriguez-Flores (2009), quien estimé que la energia contenida dentro de los territorios de
forrajeo de la misma especie se encontraban entre 7.02-12.30 Kj diarios, con un promedio de 9.66
+ 2.63Kj (n=3). La falta de concordancia entre la energia cuantificada en los territorios de H.
leucotis en el PNEC y la estimada para su sobrevivencia puede explicarse de distintas maneras, las

cuales son discutidas a continuacion.

Es posible que exista mas energia en el territorio de la que fue contabilizada. En este
trabajo se tomaron en cuenta como recurso alimenticio las flores ornitofilicas abiertas y maduras
que se encontraron dentro de los territorios. Sin embargo, aunque el principal recurso alimentico
de los colibries es el néctar, estos organismos complementan su alimentaciéon con insectos
(Wagner 1946, Stiles 1995). Durante los periodos de observacion no se registré a ningun individuo
de H. leucotis forrajeando insectos, por el contrario, los duefos de los territorios mostraron una
actitud intolerante hacia insectos nectarivoros como abejas, abejorros y mariposas expulsandolos
de sus territorios. Ahora bien, se ha observado que los colibries consumen insectos mas pequenos

(R. Ortiz-Pulido, com. pers.).

Por otra parte se ha reportado que algunas especies de colibries como Archilochus colubris
(Southwick y Southwick 1980), Calypte anna (Wheeler 1980), S. rufus (Sutherland et al. 1982) y
Sephanoides sephanoides (Estades 2003) incorporan a su dieta savia obtenida a través de los
orificios que hacen los pdjaros carpinteros en distintas especies de arboles. Si bien dentro del
PNEC existen varias especies de pajaros carpinteros, no se observé ningun individuo de H. leucotis
forrajeando cerca de la corteza de los arboles. Ortiz-Pulido (com. pers.) reporta que ha visto a esta
especie de colibri cominmente hacer movimientos de forrajeo en ramas y en la parte externa de
arboles de los géneros Pinus y Juniperus en el PNEC y en el PN La Malinche. Se debe tomar en
cuenta la posibilidad de que H. leucotis use savia. Desafortunadamente la altura de los arboles del

bosque en el PNEC impidié la observacidn de colibries en estratos altos durante este estudio.

Es factible que los colibries puedan determinar la energia que producira un territorio en el

futuro. Esta posibilidad surge del estudio de Trombulak (1990), quien determind los
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requerimientos energéticos de Amazilia saucerottei (i.e. 34.14 Kj/dia). Al evaluar si los territorios
de esta especie cumplian dichos requerimientos el autor notd que la produccién energética diaria
estaba por debajo de la energia necesaria para que el colibri sustentara un comportamiento
territorial. Sin embargo, al evaluar posteriormente la produccion energética diaria de los mismos
territorios, éstos superaban los 34.14 Kj/dia. Trombulak (1990) postulé que los colibries pueden
evaluar el numero de inflorescencias en cualquier estado (botones o flores cerradas) que estén
presentes en un lugar determinado como una medida del valor futuro de esa darea y asi decidir si
establecer o no un territorio. Si esto es cierto un colibri puede evaluar el valor potencial a largo
plazo de un darea independientemente de su valor actual. Hylocharis leucotis podria estar
evaluando y escogiendo asi de manera previa las dreas que defiende en el PNEC y por ello la

diferencia entre la energia necesaria y disponible en el territorio.

Es posible que exista una variacién temporal y espacial en la produccion de néctar y que
esto dificulte estimar adecuadamente la energia disponible en el ambiente en un momento dado.
Los estimados de produccién de néctar que se usaron en este trabajo fueron tomados de
literatura (Arizmendi 2001, Lara 2006, Ortiz-Pulido y Lara 2012). Estos estimados fueron obtenidos
en el laboratorio natural Las Joyas (Jalisco) y el Parque Nacional La Malinche (Tlaxcala)
respectivamente. Sin embargo, la tasa de produccién de néctar es altamente variable, tanto
espacial como temporalmente. Los dos componentes del néctar (agua y azlcares) se ven
expuestos a variacion (McDade y Weeks 2004). La cantidad de azucar en el néctar de una flor
fluctua a través del tiempo, pues puede que se incremente por secrecion de la planta o que
disminuya a causa del forrajeo o la reabsorcién de la planta (Corbet 2003). Otro punto a
considerar es el volumen de agua en el néctar, ya que éste puede aumentar debido a Ia
condensacioén de la humedad del aire o por la precipitacién y disminuir por la evaporacién (Corbet
2003). Al no considerar esta variacion en la produccién local del néctar, los estimados de
produccidn energética diaria podrian estar subestimando o sobrestimando |la energia real dentro

del territorio.

En sintesis, la energia cuantificada en forma de néctar dentro de los territorios de H.
leucotis en el PNEC no alcanzarian para sustentar las actividades de los colibries duefios. Ahora
bien se sabe que un colibri sélo establecera un territorio de forrajeo en torno a un area que
sustente el gasto energético que implica la tenencia de un territorio (Kodric-Brown y Brown

19178). Bajo el contexto anterior, los territorios de H. leucotis deben estar proporcionando la
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energia necesaria para sustentar el comportamiento agresivo de este colibri. En el futuro es
conveniente explorar los factores que podrian explicar la presencia de esta especie en zonas
templadas que aparentemente no tienen los recursos energéticos para sustentarlos diariamente.
Ademas de incorporar en el estudio de la territorialidad la estructura tridimensional del ambiente,
es decir, la delimitacion vertical (altura de los diferentes estratos) y horizontal (distribucion
espacial de los recursos) del territorio, asi como la forma de usar este volumen por los colibries

duefios de territorios.

Comportamiento de H. leucotis

La actividad en la que los duefios de territorios invirtieron mayor tiempo fue la percha.
Este patrén ha sido reportado anteriormente por varios autores para otras especies (Paton y
Carpenter 1984, Hixon y Carpenter 1988 Trombulak 1990). Una explicacion a la gran cantidad del
tiempo que los colibries invierten en perchar es que dicho comportamiento les permite vigilar su
territorio. Comunmente en un territorio existe mdas de un sitio de percha, estos sitios
generalmente estan a una mayor altura que las flores presentes dentro del territorio (obs. pers.),
brindando al colibri duefio una buena perspectiva del territorio y sus limites. La estructura de la
vegetacion del PNEC permite a los colibries duefios de territorios tener perchas mas altas, sin
embargo, la estructura de la vegetacién puede ocasionar dificultades para detectar a los intrusos
(pues hay muchos arboles y estratos que impiden una visibilidad total del drea). Muchas especies
que actian como ladrones modifican su comportamiento para no ser descubiertos por los dueios
de los territorios forrajeando cerca del suelo (Lima 1991) e incluso permanecen en silencio dentro

del territorio (obs. pers.).

Dos componentes de la defensa del territorio, las persecuciones y las vocalizaciones,
fueron los Unicos comportamientos que se modificaron entre periodos de floracion. El tiempo que
invirtieron los colibries duefios en la defensa activa y pasiva se incrementd significativamente
durante el pico de abundancia floral de S. elegans en comparacién al tiempo invertido al inicio del
periodo de floracion (Fig. 5). El incremento del tiempo invertido en la defensa puede explicarse
mediante la relacién entre el nivel de agresividad de los colibries y el alimento disponible dentro
de sus territorios. Powers y McKee (1994) mencionan que la exclusion de otros colibries esta
relacionada con la cantidad de alimento disponible en el territorio. Dearborn (1998) comprobd

experimentalmente que el colibri Amazilia tzacat! modifica su comportamiento en base a la
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percepcidn que el colibri duefio tiene del drea que defiende; expulsando una mayor cantidad de

intrusos cuando existié mas energia disponible en su territorio.

El mismo patrén se observd en este trabajo en la defensa pasiva del territorio (i.e.,
vocalizaciones). Goldberg y Ewald (1991) postulan que la vocalizacién en colibries puede tener dos
propositos. El primero es un elemento defensivo que se emplea para expulsar a otros colibries
anunciando que ese territorio ya tiene duefio. No obstante estas vocalizaciones también tienen un
elemento atrayente hacia otros colibries, esto ocurre sobre todo en ambientes con un alto indice
de establecimiento de nuevos territorios o cuando existe una alta tasa de recambio de duefos
(despojamiento de territorio por otro individuo). En el caso de H. leucotis no se observd un
aparente recambio de duefios de territorio durante los periodos de observacién. Sin embargo,
dada la imposibilidad de marcar a los colibries durante el trabajo de campo, la identidad individual
de los mismos no esta comprobada. Todo esto sugiere que probablemente las vocalizaciones son
usadas en esta especie como una fuente de informacidn relativa a la tenencia del territorio hacia

el resto de la comunidad de colibries, y ademads, como un componente de la defensa del territorio.
Intromisiones en el territorio

Se ha hipotetizado que el tamafio del territorio de los colibries es un resultado de la
energia disponible y la presidn que los intrusos ejercen sobre el territorio al intentar robar néctar
(Eberhard y Ewald 1994). En el presente trabajo el éxito de los intrusos al robar néctar de los
territorios se incrementé al final del periodo de floracidon de S. elegans. Lo anterior tiene una
explicacion si tomamos en cuenta que el tamafio de los territorios de H. leucotis se incrementd
significativamente al avanzar la floracién, alcanzando su tamafio maximo al final de la floracion de
S. elegans. Por ello es factible pensar que territorios grandes implican un gasto mayor en la
defensa, lo que condiciona un nimero mayor de intromisiones exitosas en el territorio. Paton y
Carpenter (1983) registraron un mayor nimero de intromisiones exitosas en la periferia de los
territorios que en el nicleo. Otro ejemplo lo brinda Kodric-Brown y Brown (1978) donde las
hembras defendieron territorios mas grandes que los machos; los autores explican que los
territorios mas pequefios permiten a los machos invertir menos energia en la defensa del

territorio y que ésta sea mas exitosa.

En resumen el éxito de los intrusos al robar néctar de los territorios de H. leucotis se

incrementd cuando el tamaiio de los territorios aumentd, lo cual sugiere que para un colibri
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territorial es mas eficiente defender un territorio pequefio que uno grande. Sin embargo, el
tamafio del territorio de los colibries es resultado de la interaccion de multiples factores, por

ejemplo presidn de intrusos, distribucion espacial de los recursos, etc.

CONCLUSIONES

El tamafio de los territorios de H. leucotis se incrementa conforme avanza la época de floracién de

S. elegans, tal vez como una forma de compensar una densidad menor de flores.

Los umbrales energéticos dentro de los cuales se encontraron los territorios de forrajeo de H.
leucotis (1.12 - 8.64 Kj/dia) no sustentan el gasto energético de esta especie, por lo que los

colibries podrian tener una fuente adicional de energia no cuantificada en este estudio.

Hylocharis leucotis invierte significativamente mas tiempo en la defensa (activa y pasiva) del
territorio a la mitad de la época de floracion, periodo que coincide con la mayor abundancia de
recursos florales. Por lo tanto este patrdn de defensa se presenta cuando hay mayor cantidad de

energia disponible para que los colibries defiendan sus territorios.

La efectividad de los colibries intrusos al robar néctar de los territorios de H. leucotis se
incrementé al final de la época de floracidon de S. elegans, tal vez porque en ese periodo se
incrementa el tamafo del territorio, haciendo mas costoso para el duefio defender exitosamente

los limites del mismo.
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CAPITULO II

Efecto de la concentracion de azucar en el néctar en la conductay el
tamaifio de territorio del colibri Calothorax lucifer
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INTRODUCCION

El estudio del comportamiento territorial en colibries no es sencillo, porque muchos
factores influyen en él. Carpenter (1987) enlista algunos de los factores mds importantes a
considerar, entre los que destacan: el propdsito del forrajeo del organismo, el tiempo que emplea
en ello, las limitantes del organismo al forrajear (por ejemplo, en el manejo del alimento), el
tiempo que invierte el organismo en patrullar o defender su territorio, la tasa de renovacion del
alimento, el drea de deteccién de intrusos, el grado de exclusividad del territorio, la habilidad del
duefo para detectar intrusos, la densidad de territorios y vecinos, el patron de dispersion de los
recursos, el area que ocupa el parche de recursos y la naturaleza de la variabilidad de los
parametros medidos (e. g., ciclicos, aciclicos).

Cada elemento previo puede afectar el comportamiento del colibri duefio (i.e., el colibri
gue tiene la tenencia del area y monopoliza los recursos dentro de ella) y el tamafio del territorio
que establece. Ademads dicho efecto puede variar dependiendo del estado fisico del colibri, su
género, su carga de disco alar, su tamafio corporal y, en general, la calidad de territorio (Kodric-
Brown y Brown 1978, Carpenter 1983, Kuban et al. 1983, Dearborn 1998, Ornelas et al. 2002,
Stiles et al. 2005, Németh y Moore 2012). El disefiar un experimento que incluya todos los factores
y condiciones mencionadas es muy complicado. Tomando en cuenta lo anterior lo mas factible es
disefiar experimentos simples al estudiar el comportamiento en colibries (i.e., considerando uno o
dos factores).

En la investigacion de la territorialidad en colibries el uso de bebederos o flores artificiales
ha resultado una herramienta util que ha permitido a los investigadores controlar algunas
variables, como la concentracién del néctar, agregacion del recurso (Norton et al. 1982, Pimm
1985) y las preferencias por un tipo de azucar (Schondube y Martinez del Rio 2003) o sefales
visuales (e.g. color; Hurly 1996). La efectividad de los bebederos como herramientas en la
investigacion de colibries es posible debido a que la dieta de estas aves se compone
principalmente del néctar que obtienen de las flores (Wagner 1946). Un bebedero puede ofrecer a
los colibries el equivalente energético de néctar que obtendrian después de visitar 2000 a 5000
flores (True 1993, Arizmendi et al. 2007). Ademas se ha demostrado que los colibries aprenden a
alimentarse de artefactos disefiados por el hombre (e.g., flores artificiales, bebederos). Por
ejemplo, Healy y Hurly (2013) reportan que los colibries requieren de un par de horas para
aprender a forrajear en un elemento completamente nuevo. Se ha hipotetizado que dichas

habilidades exploratorias, junto con la necesidad por asegurar su alimento, permiten que los
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colibries encuentren recursos a lo largo de una gran variedad de ambientes (e.g. durante la
migracion; Montgomerie y Gass 1981).

Considerando lo anterior no es dificil comprender que los bebederos han llegado a formar
una fuente fundamental de recursos alimenticos para los colibries en varios lugares. Copenhavery
Ewald (1980) reportan que la poblacién de colibries dentro del Tucker Wildlife Sanctuary en
California es sustentada por los bebederos presentes en el darea. Dicha poblacion es de
aproximadamente 150 colibries, los cuales principalmente son individuos de la especie Archilochus
alexandriy, ocasionalmente, de Selasphorus sasin durante la época de migracion.

El establecimiento de un territorio en torno a una fuente agregada de recurso como un
bebedero trae grandes ventajas para el colibri duefio, algunas de las cuales incluyen un menor
gasto energético, pues el colibri duefio puede expulsar mds facilmente a los intrusos evitando asi
el robo de néctar. Ademas de esto el uso de bebederos permite la manipulacién y cuantificacion

mas certera de la energia contenida en un territorio.

Con la manipulacién de los bebederos se puede modificar la calidad de un territorio
(Camfield 2006). Esto es util cuando se prueban hipétesis especificas. Por ejemplo, se ha sugerido
qgue la percepcién que el colibri duefio tiene de la calidad de su territorio influye en su
comportamiento, especialmente en el tiempo que pasa dentro del territorio y en el que invierte en
la defensa del mismo (Kuban et al. 1983, Dearborn 1998, Camfield 2006, Capitulo I). Se ha visto
gue los colibries defienden mas agresivamente los territorios que contienen mayor cantidad de
energia, desplazando a sitios mas pobres a las especies de colibries subordinadas. Pimm et al.
(1985) obtuvieron evidencia experimental de este fendmeno usando bebederos con alta y baja
concentracién de azucar en el néctar. Estos bebederos fueron ofrecidos a tres especies de
colibries, una dominante (Lampornis clemenciae) y dos subordinadas (Eugenes fulgens vy
Archilochus alexandri). Lampornis clemenciae mostré un comportamiento territorial caracterizado
por pasar mucho tiempo perchando cerca del bebedero y defendiéndolo de otros colibries,
persiguiéndolos cuando éstos intentaron acercarse. De esta forma L. clemenciae confiné a los
individuos de E. fulgens y A. alexandri a los bebederos con la mas baja concentracién de azdcar en

el néctar.

En este capitulo analizo el efecto de la calidad del néctar (medida como concentracién de
azucar en él) en el comportamiento territorial del colibri Calothorax lucifer en un matorral xerofilo.

Para este propdsito usé bebederos con néctar artificial al 10, 20 y 30% de concentracion de azlcar.
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La especie C. lucifer fue elegida para este estudio por ser abundante en el area y porque presenta
un comportamiento territorial (Kuban et al. 1983). El matorral xeréfilo es un ambiente poco
estudiado en cuanto a territorialidad de colibries y es un tipo de vegetacién ampliamente

distribuido en México.
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OBJETIVO GENERAL

Determinar si la calidad del néctar esta relacionada con diferencias en el tamafio de los territorios
de Calothorax lucifer.

OBJETIVOS PARTICULARES

Evaluar comportamiento territorial de C. lucifer ante tres calidades de néctar (10, 20y 30% de
concentracién de sacarosa) contenido en bebederos artificiales.

Evaluar la efectividad de los intrusos al robar néctar en territorios de C. lucifer con diferente
calidad de néctar.

Estimar el radio de expulsidén de intrusos con diferente calidad de néctar.
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METODOS
Area de estudio

El drea de estudio donde se realizd el trabajo de campo se localiza en el sitio conocido
como El Gigante Dormido (98°46’00'-98°21’42"'0 y 20°09°28’’-25°00'57"" N; 2350-2500 msnm;
INEGI 1998), localizado en la periferia de la ciudad de Pachuca, Hidalgo. En la zona predomina el
matorral xeréfilo. El sitio presenta una temperatura media anual de 14.7°C y una precipitaciéon
media anual de 378.9 mm (INEGI 1998). En la zona son abundantes las cactaceas (e.g., Opuntia y
Myrtillocactus) y plantas anuales (Mauricio-Lopez 2005, Diaz-Valenzuela 2008, Vargas-Licona

2010).
Colibries

Se han reportado 10 especies de colibries para la zona: Colibri thalassinus, E. fulgens, L.
clemenciae, C. lucifer, Archilochus colubris, Selasphorus platycercus, S. rufus, Cynanthus latirostris,
Hylocharis leucotis y Stellula calliope (Mauricio-Lépez 2005, Diaz-Valenzuela 2008, Ortiz-Pulido et
al. 2008, Vargas-Licona 2010). El trabajo de campo se desarrollé durante los meses de septiembre
y octubre de 2012. Para dicho periodo se reporta la presencia de C. lucifer, H. leucotis, E. fulgens,

S. platycercus, S. rufus y A. colubris en el drea (Diaz-Valenzuela 2008).
Plantas

En el drea de estudio la floracién de plantas cuyas flores son visitadas por colibries (i.e.
plantas ornitofilicas) inicia en el mes de marzo y concluye en el mes de noviembre (Diaz-
Valenzuela 2008). Se han registrado 30 especies de plantas visitadas por colibries: Agave sp.
(Agavaceae), Bouvardia longiflora, B. ternifolia  (Rubiaceae), Castilleja tenuiflora
(Scrophulariaceae), Cuphea procumbens (Lythraceae), Eysenhardtia polystachya (Leguminosae),
Fuchsia microphylla, Oenothera sp. (Onagraceae), Ipomoea stans (Convolvulaceae), Lamourouxia
dasyantha, L. multifida (Scrophulariaceae), Loeselia mexicana (Polemoniaceae), Macromeria
pringlei (Boraginaceae), Nicotiana glauca (Solanaceae), Opuntia imbricata (Cactaceae), Penstemon
barbatus, P. campanulatus, P. roseus (Scrophulariaceae), Prunella vulgaris, Salvia auranthiaca, S.
chamaedryoides, S. elegans, S. laciniata, S. amarissima, S. microphylla, S. patens, S. prunelloides,
Scutelaria caerulea, Stachys coccinea (Lamiaceae) y Spigelia longiflora (Loganiaceae) (Mauricio-

Lépez 2005, Diaz-Valenzuela 2008, Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008, Vargas-Licona 2010).
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Durante los meses de este estudio se ha reportado la floracion de 9-10 especies de plantas
ornitofilicas en la zona (Diaz-Valenzuela 2008). Sin embargo, 2012 fue un afio seco y por ello
diferente en cuanto a la floracién, ya que en agosto del mismo afio sélo se encontraron cuatro
especies de plantas ornitofilicas con flores (i.e., B. ternifolia, C. tenuiflora, S. chamaedryoides y C.
procumbens), mismas que presentaron abundancias florales menores a las reportadas por Diaz-
Valenzuela (2008). La baja disponibilidad natural de recursos florales facilité el uso experimental

de bebederos para colibri.

Disefio experimental

En este trabajo se usaron bebederos para colibries de color rojo con una capacidad de 200
ml. Cada bebedero presentd cuatro perchas asociadas con aberturas que simularon flores
artificiales con corola amarilla (Fig. 1). A través de dichas aberturas los colibries tuvieron acceso al
néctar artificial. El néctar artificial que se usé fue hecho mezclando azicar de mesa (sacarosa) y
agua. Para evitar la formacién de bacterias y hongos se hirvié el agua, una vez en punto de
ebullicién se agregé el azucar, dejando enfriar para ser vertido en los bebederos, mismos que

fueron colocados sobre postes de un metro de alto en la zona de estudio (Fig. 1).

El néctar artificial tuvo tres calidades energéticas, las cuales fueron determinadas en base
a la concentracién de azucar promedio que producen las plantas ornitofilicas (i.e., entre el 22-26%
de azucar; McDade y Weeks 2004, Nicolson 2007). En el drea de estudio la concentracién del
néctar producido por las plantas ornitofilicas es en promedio de 22% (Vargas-Licona 2010). De
acuerdo a lo anterior se considerd que el nivel de calidad intermedio tuviera una concentracién de
20% de azucar y £ 10% para los niveles energéticos bajo y alto. Lo anterior con el fin de brindar un
gradiente energético a los colibries. Considerando lo anterior la calidad del néctar se presentd en

las siguientes concentraciones: baja (10%), intermedia (20%) y alta (30%).
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Figura 1. Bebedero colocado sobre pedestal de un metro de altura en el matorral xeréfilo

(izquierda). Detalle de un bebedero (derecha).

En la zona se ubicaron nueve bebederos en una cuadricula de 300 x 300 m (Fig. 2). Los
bebederos se separaron entre si por al menos 100 m. De dichos bebederos tres fueron asignados a
cada tratamiento energético. Se realizaron mediciones de la vegetacién circundante a los
bebederos y de las posibles perchas donde podian posarse los colibries para asegurase de que

estas variables no afectaran el tamafio del territorio.
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Figura 2. Area de estudio con bebederos montados. Los circulos rojos muestran la

ubicacidn de dos bebederos dispuestos en el matorral xerdfilo.

En torno a cada bebedero se midid el tamafio del territorio establecido, el radio de
expulsion de intrusos, las intromisiones de otros colibries al territorio y el tiempo que el colibri
dueno invirtié en cada actividad. Se considerd el establecimiento de un territorio en torno a un

bebedero cuando se cumplian las siguientes caracteristicas:

1) El colibri duefio estuvo dentro del territorio al menos el 50% del tiempo de observacion (i.e., 15

min).
2) El colibri duefio forrajedé dentro del territorio.

3) El colibri duefio defendid el territorio de intrusos, ya sea mediante persecuciones (defensa

activa) 6 vocalizaciones (defensa pasiva).

Bajo las condiciones previas, durante cada muestreo se pudieron establecer hasta 9

territorios simultaneos (en torno a los 9 bebederos).
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Los limites del territorio fueron delimitados en base a los registros de actividad del colibri
duefio (sitio de percha y defensa activa) durante los periodos de observacién (ver abajo). El colibri
dueiio se definid6 como el colibri que defendid y monopolizé el acceso al bebedero. Esta
informacién se utilizd para estimar el tamano del territorio mediante el método del poligono

minimo convexo con el software Biotas 2.0 Alpha tal cual se describe en el capitulo I.

El bebedero fue considerado como el centro del territorio, ya que fue la fuente principal
de alimento dentro del territorio. Lo anterior permitid que se calculara el radio de expulsion de
intrusos. Para esto se estima la distancia a la cual el colibri duefio expulsé intrusos; la estimacién
se realizd visualmente durante cada periodo de observacién usando marcas de distancia,
colocadas sobre el suelo cada 50 cm a lo largo de 3 m a partir del poste que sostenia cada

bebedero, considerando para ello cuatro puntos cardinales (N, S, Ey O).

Durante el periodo de observacién se registraron las intromisiones de otros colibries al
territorio, determinando la especie y el sexo del intruso. Se clasificd a los intrusos en exitosos y no
exitosos. Los intrusos exitosos fueron los que lograron forrajear dentro del territorio (i.e.,
introducir el pico dentro del bebedero), aunque posteriormente fueran expulsados de la zona. Por
otro lado, los intrusos no exitosos fueron aquellos expulsados antes de lograr forrajear dentro del

territorio (sensu Paton y Carpenter 1984).

El comportamiento de los colibries se registré usando el método de muestreo focal
(Altmann 1974). Este método consiste en enfocarse en un individuo registrando todas las acciones
que ocurren durante un determinado periodo de tiempo o hasta que un comportamiento de
interés ocurra una o varias veces. Para fines del trabajo se utilizé un tiempo fijo de 30 minutos por

bebedero para realizar las observaciones de comportamiento.

El orden de muestreo de los bebederos fue determinado previamente al azar para evitar
sesgos asociados a un muestreo sistemdtico (Gonzdlez-Gémez et al. 2011). El registro del
comportamiento se realizé a una distancia de 5-8 metros de los bebederos; distancia reportada
como efectiva para evitar la perturbacion ocasionada por el observador en el comportamiento del
colibri (Pimm 1985, Camfield 2006). Durante cada periodo de observacién se registré el sitio
donde ocurrieron los siguientes comportamientos dentro del campo visual del observador: 1)
Forrajeo, el colibri introdujo el pico dentro del bebedero; 2) Percha, el colibri se posé sobre algin

elemento natural o artificial (incluso el bebedero); 3) Defensa activa, el colibri persiguié o enfrenté
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a otros organismos hasta expulsarlos del area, y 4) Defensa pasiva, el colibri realizé vocalizaciones,
tedricamente para anunciar su posesion del area. Ademas de lo anterior se registré el tiempo que
invirtio el colibri duefio en cada uno de los comportamientos mencionados. Para ello se usaron
cuatro cronémetros, uno para cada comportamiento (i.e., percha, forrajeo, defensa activa y

defensa pasiva).

Los supuestos de este trabajo fueron: 1) Todos los bebederos son iguales, salvo por la
concentracién de azlcar en el néctar que ofrecen, por lo que todos tienen la misma probabilidad
de ser detectados por colibries, 2) el colibri no sabrd la calidad energética del bebedero hasta
después de haber probado el contenido y 3) todos los individuos tienen la misma capacidad de

reconocer los bebederos como un recurso alimenticio nuevo.

Analisis estadisticos

Con el fin de detectar diferencias entre concentraciones de néctar considerando las
variables de respuesta (i.e., tiempo que invirtieron los colibries en cada conducta [en segundos],
radio de expulsion [m] y tamafio del territorio [m?]) se aplicaron pruebas de comparaciones
multiples de Kruskall-Wallis ya que los datos no presentaron normalidad. Mientras que para
evaluar diferencias en los datos con distribucidon normal (i.e., el nimero de intromisiones totales,
exitosas y no exitosas) se usé un ANOVA de una via tomando como factor la concentracion del

azucar en el néctar, con tres niveles: concentracion baja (10%), media (20%) y alta (30%).

Cuando se detectaron diferencias significativas entre tratamientos se aplicé una prueba de
Tukey para conocer entre que niveles ocurrieron las diferencias. En todos los casos se considerd

un alfa de 0.05 para determinar diferencias entre tratamientos de calidad de néctar.
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RESULTADOS

La vegetacion en torno a los bebederos presentd caracteristicas similares, no
registrandose diferencias significativas en cuanto a la distancia (H=1.42, n=9, P=0.49) y altura

(H=1.06, n=9, P=0.58) de las perchas mas cercanas a cada bebedero (Cuadro 1).

Cuadro 1. Distancia y altura de las perchas mas cercanas al bebedero

Concentracién de azlcar Distancia a la posible Altura de la posible
en el néctar percha mas cercana percha mas cercana

10 1.56+0.31 (n=3) 1.27+0.11 (n=3)

20 1.86+0.24 (n=3) 1.08+0.12 (n=3)

30 2.2140.35 (n=3) 1.06+0.26 (n=3)

Se registraron 38 territorios de C. lucifer en torno a los bebederos. Veintinueve
pertenecieron a hembras y nueve a machos. Un ejemplo de territorio mapeado se presenta en la
Figura 3. El drea de cada territorio, asi como el sexo del colibri duefio, se presenta en el Cuadro 2.
El tamafio de los territorios varid en cada tratamiento energético (Cuadro 2; Fig. 4). Los
tratamientos con mayor frecuencia de territorios fueron los que contenian calidad de néctar
media (n=15) o alta (n=17). No existieron diferencias significativas en el tamafio de los territorios
establecidos por machos y hembras de C. lucifer (U=90, n=9,29, P=0.17). Debido a esto, a partir de

aqui, los datos fueron analizados sin considerar el género de los duefios de los territorios.

El tamano de los territorios de C. lucifer difirié entre los tratamientos energéticos
(H=18.78, n=6,17, P<0.001; Fig. 4). Se registraron diferencias significativas entre todos los
tratamientos de concentracién de néctar (10vs20 H=10.69, n=6,15, P=0.001; 20vs30 H=7.08,
n=15,17, P=0.007, y; 10vs30 H=12.26, n=17,6, P<0.001), siendo mayores conforme aumentd la

concentracion del néctar.

Los individuos de C. lucifer invirtieron el tiempo de manera significativamente distinta
dependiendo de la calidad energética del territorio (Fig. 7). Se registraron diferencias significativas
en el tiempo invertido por los colibries en la percha (H=27.47, n=6,25, P<0.001), forrajeo (H=25.76,
n=6,22, P<0.001), defensa activa (H=45.05, n=4,25, P<0.01) y defensa pasiva (H=10.39, n=4,15,
P=0.001; Fig. 7).
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El tiempo invertido en perchar fue significativamente mayor en las concentraciones 20 y
30% que en la mas baja (10%) (10vs20 H=27.47, n=6,22, P<0.001 y 10vs30 H=27.47, n=6,25,
P<0.001). El mismo patrén significativo se observd en el tiempo que los individuos de C. lucifer

dedicaron al forrajeo (10vs20 H=25.76, n=6,22, P<0.001; 10vs30, H=25.76, n=6,21, P<0.001; Fig.7).

El tiempo dedicado a la defensa activa se incrementd significativamente con la
concentracién del néctar (10vs20 H=45.05, n=4,14, P=0.005; 10vs30 H=45.05, n=4,25, P<0.001, v;
20vs30 H=45.05, n=14,25, P<0.001). El tiempo invertido en defensa pasiva del territorio tuvo una
tendencia similar, aumentando con cada tratamiento energético (10vs20 H=10.89, n=4,12, P=0.01;

10vs30 H=10.89, n=4,15, P<0.001, y; 20vs30 H=10.89, n=12,15, P=0.04; Fig.7).

Se registraron 153 intromisiones en los territorios de C. lucifer. Siempre que el duefio
detectd a un posible intruso este ultimo fue expulsado del territorio; las intromisiones exitosas
generalmente sucedieron en ausencia del duefio del territorio. Solamente en cinco ocasiones de
153 los colibries duefios no lograron expulsar a los intrusos fuera del territorio; en esos cinco

encuentros los intrusos fueron machos de C. /atirostris contra hembras de C. lucifer.

Considerando las tres concentraciones del néctar se encontraron diferencias
estadisticamente significativas en el niUmero de intromisiones totales (F=11.27, gl=2,37, P<0.001),
exitosas (F=4.13, gl=2,37, P=0.024) y no exitosas (F=9.58, gl=2,37, P<0.001) (Fig.6). La cantidad de
intromisiones totales a los territorios se incrementé con la concentracién del néctar, registrando
un aumento en la presion de los intrusos sobre los territorios conforme se incrementd la
concentracion de azlcar en el néctar (10% = 1.5 + 0.34/30 min, 20% = 3.8 + 0.39/30 min y 30%=
5.05 £ 0.39/ 30 min). De igual forma se encontraron diferencias significativas entre todas las
concentraciones (10vs20 Q=4.78, n=9,58, P=0.005; 10vs30 Q=7.18, n=9,86, P<0.001 y 20vs30,
Q=3.25, n=58,86, P=0.03; Fig. 6). En cuanto a intromisiones exitosas, se registraron mas en
territorios con néctar de media (20%) y alta calidad (30%) que en territorios de baja calidad (10%)
(10vs30 Q=4.37, n=9,86, P=0.011 y 10vs20, Q=3.56, n=9,86, P=0.04; Fig. 6). En cuanto a
intromisiones no exitosas, hubo significativamente mdas conforme aumenté la calidad del néctar
defendido (10vs20 Q=4.04, n=9,58, P=0.019; 10vs30 Q=6.56, n=9,86, P<0.001 y 20vs30 Q=3.03
n=58,86, P=0.04; Fig. 6). No se encontraron diferencias estadisticamente significativas en el radio
de expulsién de intrusos considerando los tres tratamientos energéticos (H=0.865, n=9, 86,

P=0.648; Fig. 5).
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1 Metro

Figura 3. Representacion esquematica del territorio de un macho de C. lucifer en torno a un
bebedero con néctar de alta calidad (i.e., 30% de azucar). La posicién del bebedero esta
representada por el punto naranja. Cada punto representa un registro de actividad durante el
periodo de observacién en el mes de octubre del 2012. Area de territorio= 46.92m?. Las letras

significan: P=percha, D=persecucion y F=forrajeo.
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Cuadro 2. Tamafio del territorio (m?) de individuos de C. lucifer en
bebederos artificiales conteniendo néctar con tres concentraciones
distintas (10, 20 y 30 %) en un matorral xerdéfilo cercano a la ciudad de
Pachuca en el afio 2012.

Concentracién xo Concentracién Sexo Concentracién Sexo

10% 20% 30%

0.05 Q 2.44 Q 24.97 3

0.16 Q 9.41 Q 3.38 Q

3.3 Q 17.36 Q 1.4 Q

0.13 Q 10.21 Q 111.36 Q

0.39 Q 11.34 3 7.14 Q

0.13 Q 5.5 3 37.35 3

29.75 Q 25.11 Q

11.29 Q 48.63 3

1.59 Q 33.52 Q

1.84 a8 14.02 Q

10.19 3 50.42 Q

35.34 Q 36.29 3

16.24 Q 32.66 Q

3.36 Q 23.52 Q

34.32 Q 26.94 Q

44.08 Q

46.92 3
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Figura 4. Tamafio de los territorios de C. lucifer formados en torno tres tratamientos de calidad
energética (10, 20 y 30% de concentracion de azucar en el néctar). Las cajas representan los dos
primeros cuartiles de la distribucion de los datos, mientras que las barras los limites de los
cuartiles mas externos. Los puntos extremos representan los outliers de cada distribucion. Letras
diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre tratamientos que no comparten

la misma letra.
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Figura 5. Tiempo invertido en diferentes conductas (percha, forrajeo y defensa activa y pasiva) por individuos de C. lucifer en territorios con
diferente calidad energética (10, 20 y 30% de concentracidn) en un matorral xeréfilo cercano a la ciudad de Pachuca, Hidalgo durante el afio

2012. Todo lo anterior semejante a la Figura 4.
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Figura 6. Intromisiones totales, exitosas y no exitosas registradas en los territorios de C. lucifer
formados en torno a bebederos con concentraciones baja (10%), media (20%) y alta (30%) de
azucar. El circulo indica la media y las lineas + un error estdandar alrededor de las medias. Letras
distintas sobre cada bigote indican diferencias significativas al interior de cada categoria de
intromisidn (totales, exitosas y no exitosas).
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Figura 7. Radio de expulsidn de intrusos en cada tratamiento energético. Todo lo demas igual que
en la Figura 4.
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DISCUSION

Los resultados de este estudio indican que al aumentar la concentracién del néctar en el
territorio, C. lucifer aumenta el tamafo del mismo, invierte mas tiempo en perchar y forrajear y
defenderlo activa y pasivamente; asimismo, el territorio recibe mayor cantidad de intromisiones,
pero éstas son menos exitosas. Por otra parte, no hubo diferencias en el radio de expulsién de
intrusos entre diferentes calidades de territorio. A continuacion se discuten las implicaciones de

estos hallazgos.
Tamaiio del territorio

En el presente estudio el tamafo del territorio de C. lucifer aumentd significativamente
conforme se incrementé la calidad del mismo (Fig. 4). En la mayoria de los trabajos previos (e.g.
(Kodric-Brown y Brown 1978, Norton et al. 1982, Hixon et al. 1983, Eberhard y Ewald 1994, Justino
et al. 2012) se evalua la calidad de los territorios a través del nimero de flores o la cantidad de
néctar dentro del territorio. Sin embargo, se desconoce el efecto de la concentracién de azucar en

el néctar sobre el tamaro del territorio de los colibries.

Se han realizado experimentos usando bebederos con diferentes concentraciones de
azucar en el néctar (Tamm y Gass 1986, Blem et al. 2000) e incluso diferente composicién de
azucares (Chalcoff, et al. 2008) para determinar las preferencias de los colibries por una u otra
opcion de recompensa. Por otro lado Camfield (2003, 2006) usd bebederos con tres niveles
energéticos de néctar (i.e., pobre, medio y alto) para evaluar aspectos del comportamiento
territorial de los colibries S. platycercus y S. rufus, como la dominancia de una especie sobre la
otra, el nUmero de persecuciones, y el tiempo de permanencia. Sin embargo, en ninguno de los
trabajos mencionados se ha estimado el tamafo del territorio que los colibries defienden en torno
a los bebederos con diferentes calidades de néctar. Los resultados del presente trabajo sugieren
gue no solamente la abundancia de recursos y productividad del area juegan un papel importante
en la determinacion del tamarfio de territorio sino también la concentracidn de azlcar en el néctar;

ya que el exceso de energia puede permitir al colibri dueno expandir las fronteras de su territorio.
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Comportamiento territorial de C. lucifer

Calothorax lucifer presenté un comportamiento territorial defendiendo los bebederos
contra otros colibries. En territorios formados en torno a bebederos con alta concentracion de
azucar en el néctar C. lucifer invirti6 mayor tiempo en la defensa (activa y pasiva) contra los
intrusos respecto a territorios con baja y media concentracion de azucar en el néctar (Fig. 5).
Ademas de lo anterior los duefos lograron detectar y expulsar a mas intrusos antes de que éstos

lograran robar néctar (intromisiones no exitosas; Fig. 6).

Lo anterior puede explicarse si consideramos que los territorios con una calidad
energética alta permiten al duefio emplear una forma de defensa mas costosa energéticamente
que los territorios con calidad energética baja. Esto es debido a cuestiones energéticas de costo y
benéfico (i.e., que el costo de tener un territorio no exceda el beneficio; Kodric-Brown y Brown
1978). Camfield (2006) reportd que el comportamiento defensivo de los colibries Selasphorus
platycercus y Selasphorus rufus se incrementd cuando defendieron territorios con alta
concentracién de azucar en el néctar; ambas especies estudiadas por dicho autor incrementaron la
duracion de las persecuciones de intrusos, complementandolas con vocalizaciones, al aumentar la
concentracién del néctar. En ambos casos (este estudio y el de Camfield 2006) el aumento en el
tiempo dedicado a la defensa contra intrusos puede deberse a: 1) que ocurre un incremento en la
presion de los intrusos sobre el territorio; 2) que cambie la percepcidn del valor del territorio para
el colibri duefio, o; 3) que exista un recambio de duefios mayor en torno a territorios con alta

concentracién de azucar en el néctar. Cada una de estas opciones se explora a continuacién.

Incremento en presion de intrusos. Se ha reportado que la presion de los intrusos se
intensifica en tratamientos con mayor cantidad de energia disponible (Marchesseault y Ewald
1991, Powers y McKee 1994, Camfield 2003, Camfield 2006). Los trabajos mencionados usaron a
colibries pertenecientes a las siguientes especies C. anna, L. clemenciae, S. platycercus y S. rufus
respectivamente. Algunos de estos autores (Powers y McKee 1994, Camfield 2003) incluso
reportan que colibries machos realizaron despliegues dirigidos a las hembras que se encontraban
en torno a los territorios con alta concentracion de azuicar en el néctar. La situacién anterior
posiblemente determind también un incrementd en la presencia de intrusos y por lo tanto en la
agresividad del colibri duefio del territorio. En el presente trabajo no se observaron despliegues de
machos hacia hembras en las inmediaciones de los territorios, sin embargo, el nimero de

intromisiones aumento significativamente conforme aumentd el nivel energético de néctar (Fig.
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4). De esta forma la presidn que ejercen los intrusos sobre el colibri duefio pudo obligarlo a
defender mas agresivamente su territorio. Ahora bien, la presion de los intrusos pudo
incrementarse sobre los bebederos debido a la escasez de flores en el ambiente. En estudios
posteriores seria conveniente controlar la cantidad de flores ornitofilicas en el ambiente y ver

como afecta esto a la presidn de los intrusos en los bebederos.

Los colibries duefios cambian su percepcidn de la calidad del territorio. Esto es factible si
los individuos que establecieron territorios en torno a los bebederos cubrieron dos condiciones:
(1) probaron el néctar y (2) evaluaron que el sitio era defendible. Ahora bien, bajo el contexto de
escasez de flores en el que se encontraba el drea, perder la posesion del territorio y asi el acceso
exclusivo al bebedero con alta calidad energética, podia implicar que el colibri tuviera que
abandonar la zona en busca de sitios con mayor abundancia de recursos alimenticios o que
permaneciera en ella como ladrén de néctar. Dearborn (1998) demostrd que el colibri Amazilia
tzacat! expulsd una mayor proporcién de intrusos de sus territorios después de que este
investigador agregd néctar a las flores dentro del territorio. El autor concluye que los colibries
dueios de territorios evaluaron que la calidad energética de sus territorios habia aumentado, sin
embargo, no se registré un aumento en el nimero de intromisiones y aun asi los colibries duefios

defendian mas intensamente sus territorios.

Por ultimo, en cuanto al recambio de duefios de territorios. Copenhaver y Ewald (1980)
determinaron que cuando un colibri estableciéd un nuevo territorio, el nuevo duefo invirtié mas
tiempo en su defensa. Ellos explican este fendmeno al considerar que si un recurso alimenticio no
es defendido este serd explotado libremente por otros individuos. Ahora bien, cuando un colibri
pretende monopolizar un recurso tendra que enfrentarse a los miembros de la comunidad de
colibries que usaban el recurso libremente. Otra explicacion a dicho patron es que los colibries
duefios tardan un tiempo en aprender como defender su territorio de forma mas efectiva. Asi,
durante el periodo de aprendizaje invierten mas tiempo en la defensa. En el caso del presente
estudio no se registré usurpaciéon de los territorios de C. lucifer durante los periodos de
observacién, no obstante, no se tiene la certeza de que esto haya o no ocurrido ya que los duenos

de los territorios no estaban marcados individualmente.

En aves el marcaje mas comunmente usado para identificar individuos en campo es el
anillamiento de color (Fair, et al. 2010). Sin embargo, en colibries no es posible usar anillos para

este propdsito, debido a su tamafo corporal y a que sus tarsos son muy cortos. Lo anterior hace
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imposible ver los anillos en el campo (Stiles & Wolf 1972, Kapoor 2012). Debido a lo anterior se
han desarrollado algunas técnicas alternativas para marcar colibries y lograr identificarlos en
campo, destacando las marcas de color en la espalda (Baltosser 1978, Kapoor 2012), las etiquetas
colgantes colocadas en los tarsos (Stiles & Wolf 1972, Kapoor 2012) e incluso pintura sobre las
plumas (Ewald y Carpenter 1978). No obstante las técnicas de marcaje deben operar bajo el
supuesto de que la marca no afecta al individuo y que no produce alteraciones o efectos negativos
en el comportamiento, fisiologia o supervivencia del ave (Fair, et al. 2010), lo que es muy dificil de

corroborar en condiciones naturales.

De las tres posibles explicaciones mencionadas, es posible que la presién de los intrusos
explique el aumento en el tiempo de defensa. Esto es debido a que se cuenta con datos que
sugieren que la presién de los intrusos se incrementd. Como se menciond anteriormente, si se
ofrece a los colibries una serie de opciones de recompensa con concentraciones de azlcar
variables, éstos preferiran forrajear en los sitios con mayor concentracidn de azucar disponible
(Tamm y Gass 1986, Blem et al. 2000, Camfield 2003, 2006). Si consideramos que la ubicacién y
calidad de néctar de los bebederos siempre fue la misma, los intrusos pudieron aprender la
ubicacion de los bebederos de mayor calidad energética, prefiriendo robar néctar de esos
bebederos que en los otros, incrementando asi la presién ejercida por los intrusos sobre los
duefios de dichos territorios. Las otras dos explicaciones (la percepcién del colibri duefio del valor
de su territorio y el recambio de duefio en los territorios) también son factibles, e incluso podrian
actuar de forma sinérgica con la presién de los intrusos, pero desafortunadamente no se

recabaron datos en campo para probar su efecto en los resultados de este estudio.
Tiempo de forrajeo

El tiempo que C. lucifer dedicé al forrajeo fue significativamente mayor en territorios con
néctar al 30% de azucar. Lo anterior puede explicarse considerando tres enfoques: (1) gasto
energético del duefio, (2) preferencia por concentraciones altas de azucar y (3) defensa por

explotacién. A continuacién se explorara cada una de estas posibilidades.

Gasto energético del dueiio. Al incrementarse el tiempo dedicado a la defensa del
territorio es posible que los colibries duefios deban compensar el gasto energético forrajeando

durante periodos mas prolongados de tiempo. Es factible pensar que la inversion de energia extra
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en la defensa genere la necesidad de ganar esa energia aumentando el tiempo dedicado al

forrajeo, equilibrando energéticamente la defensa y el forrajeo (Schoener 1983).

Preferencia por altas concentraciones de azlcar. Se ha demostrado que las preferencias
de azucar de los colibries, y otras aves nectarivoras, son dependientes de la concentracién. Blem
et al. (2000) probaron experimentalmente esto en S. rufus. Dichos autores ofrecieron a individuos
de esta especie bebederos con néctar a siete distintas concentraciones (10% hasta 70% de azucar).
Selasphorus rufus incrementé el tiempo y la frecuencia de forrajeo conforme se aumentaba la
concentracidon de azucar en el néctar en el rango de 10-50%, sin embargo, no registraron
diferencias significativas entre los niveles de concentracion mas altos de azlcar en el néctar (i.e.,
60-70%). Tal vez lo anterior explique por qué C. lucifer formd mas territorios en torno a bebederos
con alta concentracion de azucar (30%) que en bebederos presentando menor concentracion (10 y
20%) y por qué forrajed significativamente mas tiempo en bebederos con néctar al 20 y 30% que
en los de 10%. Ahora bien, los colibries parecen no solo responder a la concentracion de azucar,
sino también al tipo de azucar en el néctar. El néctar en la naturaleza es una solucion diluida de
diferentes azucares (i.e., sacarosa, glucosa y fructosa) junto con pequefias cantidades de
aminodcidos y electrolitos (Baker y Baker 1977). Schondube y Martinez del Rio (2003)
determinaron que cuando el néctar tiene baja concentracién de azucar, el colibri E. fulgens
prefiere consumir hexosas (e.g. glucosa y fructuosa), mientras que a altas concentraciones prefiere
sacarosa. Ellos sugieren que lo anterior se debe a que los colibries fisioldgicamente presentan
niveles altos de sacarasa (i.e., la enzima que permite asimilar la sacarosa) en comparaciéon con
otras aves nectarivoras (e.g. Diglossa baritula), lo que determina que no sean capaces de asimilar
energia eficientemente cuando se alimentan de néctar con baja concentracién de este azucar. Es
factible pensar que bajo un escenario de néctar con baja concentracidn, los colibries preferirdn
alimentarse de néctar con mezclas de glucosa y fructuosa, para incrementar asi el indice de
absorcion intestinal de azucar (McWhorter y Martinez del Rio 2000). En el futuro seria interesante

explorar si este patrén también ocurre en C. lucifer.

Por ultimo, un mayor uso del bebedero como forma de defensa por explotacién. La
defensa por explotacion se define como aquella donde dos organismos utilizan el mismo recurso y
uno de ellos lo explota de tal forma que al otro organismo le es imposible aprovecharlo. Se ha
sugerido que algunos colibries podrian usar este tipo de defensa contra los robadores de néctar.

Por ejemplo, Paton y Carpenter (1984) reportaron que posterior a una persecucion los colibries
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duefos de territorios de la especie S. rufus regresaron a forrajear al sitio donde el intruso intenté
robar néctar. El comportamiento anterior es interpretado por los autores como un mecanismo de
defensa por explotacion. La interpretacidén la realizaron dichos autores en un contexto de
territorios naturales, donde los recursos florales (alimenticios) estaban dispersos en toda el area
del territorio. Esto difiere con el experimento realizado en este capitulo, donde los recursos
alimenticos se encontraron agregados al maximo en un bebedero. La percepcidon de lo que
representd el bebedero para un colibri dueiio puede interpretarse como: una fuente de alimento
permanente (Arizmendi et al. 2008) y practicamente ilimitada (porque los bebederos siempre
tuvieron néctar). En el caso de C. lucifer se registré que posterior a una intromision, el colibri
dueio regresaba y forrajeaba en el bebedero; sin embargo, es poco claro si este comportamiento
se debe a un mecanismo de defensa por explotacién. Esto es porque esta interpretacién carece de
sentido si la percepcidn que tiene el colibri del bebedero es de una fuente ilimitada de alimento.
Otra explicacion es que el colibri duefio forrajeaba después de una persecucidn, para recuperar la
energia invertida en la expulsién del intruso o como mensaje de tenencia del territorio a los

posibles intrusos.

De las posibilidades mencionadas, los resultados indican que los colibries prefieren las
concentraciones intermedias y altas (i.e., 20 y 30%) de azlcar en el néctar, ya que en torno a
muchos bebederos con néctar pobre (i.e., 10% de azlcar) no se formaron territorios y eran
visitados muy poco frecuentemente por los colibries. Por el contrario, los bebederos con calidad
de néctar intermedia o alta casi siempre eran defendidos por un individuo que ahuyentaba a los

intrusos para evitar que estos forrajearan del bebedero.
Tiempo de percha

Por otro lado, en este estudio la percha fue la actividad en la que los colibries invirtieron
mayor cantidad de tiempo, algo que ya ha sido reportado por otros autores (e. g. Paton y
Carpenter 1984). Ahora bien, en este estudio se registrd que los individuos con territorios pobres
percharon menos tiempo que los colibries con territorios intermedios y ricos. Este es un resultado
previamente no reportado en otros estudios, por lo cual no hay datos con los cuales comparar
nuestros hallazgos, ni hipdtesis propuestas que contrastar para explicar este resultado. La percha
puede ser interpretada como un mecanismo de vigilancia contra los intrusos. Asi, un colibri que

percha posiblemente este invirtiendo parte de ese tiempo en proteger su territorio. Si esto es
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cierto, hipotéticamente se esperaria observar el comportamiento que registramos, es decir, mas

tiempo de percha en sitios mds ricos energéticamente.
Intromisiones en el territorio

Se registraron mas intromisiones a los territorios de C. lucifer conforme se incrementd la
calidad energética del néctar disponible en el bebedero. En otros estudios se ha reportado algo
semejante (e.g. Eberhard y Ewald 1994). De hecho se cree que la presion que pueden ejercer los
intrusos sobre un territorio puede llegar a influenciar otras variables como el tamafio del territorio
e incluso la permanencia del colibri duefio en el area (Norton et al. 1982); y que la cantidad de
intromisiones en un area dependerad de la abundancia de los recursos alimenticios y de la
percepcidn que los intrusos tengan de los recursos defendidos por otro colibri. Powers y McKee
(1994) mencionan que la exclusién de otros colibries esta relacionada a la cantidad de alimento
disponible en el territorio, mientras que Dearborn (1998) comprobé que si los intrusos no perciben
el cambio en la calidad del territorio, no se incrementa el nimero de intromisiones. En este
sentido Eberhard y Ewald (1994) hipotetizaron que los intrusos aprenden a distinguir los territorios
pobres de los ricos, prefiriendo intentar robar néctar de los territorios con alta calidad energética.
En el presente trabajo, la calidad del néctar y posicidn en campo de cada bebedero fue la misma a
lo largo del proyecto; esto permitié crear la posibilidad de que los colibries individuales presentes
en el area, ubicaran los sitios mas ricos energéticamente y prefirieran intentar robar néctar de los

bebederos con mayor concentracién de néctar.

Por otra parte, los intrusos tuvieron poco éxito al robar néctar de los territorios de C.
lucifer (Fig. 6). El éxito reducido de los intrusos al robar néctar se puede explicar debido a la
agregacion del recurso néctar dentro del bebedero. En este sentido es interesante considerar lo
reportado por Kodric-Brown y Brown (1978), quienes encontraron que los machos de S. rufus
defienden parches de flores muy agregados, mientras que las hembras de la misma especie
defienden parches de flores dispersas. Dichos autores indican que los machos de S. rufus
monopolizan areas con mayor agregacién de flores, disminuyendo asi el costo de la defensa y
maximizando el beneficio de la tenencia del territorio, respecto a las hembras. Si algo similar
ocurre en C. lucifer, la agregacion del néctar dentro de los bebederos, permitiria que los intrusos
estén en desventaja al intentar robar néctar, pues son facilmente detectados por los colibries

duenos de los territorios.
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Radio de expulsién de intrusos

En este estudio no se registraron diferencias estadisticas entre los diferentes tratamientos
energéticos en cuanto al radio de expulsién de intrusos (Fig. 7). Eberhard y Ewald (1994), en un
contexto de escasez de flores y agregacion artificial de néctar, como el que se presentd en este
estudio, consideran que las estimaciones convencionales del tamarfio del territorio (e.g. poligono
minimo convexo) sobrestiman el area real que defienden los colibries. Esto es porque, a diferencia
de un territorio natural donde los recursos florales estan dispersos en el ambiente (e.g. Capitulo |;
Fig. 2 y donde el colibri duefio debe defender muchos puntos en el espacio, en un territorio
artificial el néctar se encuentra agregado en un bebedero, por lo cual el colibri duefio del territorio

defiende sélo un punto en el espacio (Fig. 3).

Eberhard y Ewald (1994) estimaron el tamafio del territorio del colibri Calypte anna a
través del radio de expulsion de intrusos, en parches de flores artificiales con distinta tasa de
produccidn de néctar, bajo contextos de alta y baja presencia de intrusos. Los autores concluyen
gue el radio de expulsidén de intrusos puede presentar un efecto positivo (aumento) o negativo
(disminucion) dependiendo del nimero de intromisiones, el cual a su vez es afectado por la
productividad del parche de flores. De esta forma los autores concluyen que en un contexto de
pocas intromisiones (10 intromisiones/hora) se presenta una expansion del radio de expulsion de
intrusos en torno a territorios ricos. Mientras que al incrementarse la presiéon de los intrusos el
radio de expulsidn tiende a disminuir. En el presente estudio el nUmero maximo de intromisiones
(i.e., 5 intromisiones/30 min) se registrd en torno a los bebederos con 30% de concentracion, pero
no detectamos diferencias significativas con los otros tratamientos. El nivel de intromisiones por
hora es muy semejante en ambos estudios (este y el de Eberhard y Ewald, 1994) esto tal vez se
deba a que el nivel de agregacién de los recursos alimenticios es mayor en este trabajo y es el

mismo en todos los tratamientos (i.e., dentro del bebedero).
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CONCLUSIONES

El tamafio del territorio de C. lucifer se incrementa cuando aumenta la calidad del néctar
disponible en el bebedero. Es posible que mientras mayor sea la calidad del néctar disponible en el
territorio, el colibri adquiera mas energia y por lo tanto pueda monopolizar un drea mayor y asi

incrementar los limites de su territorio.

El comportamiento de C. lucifer se ve modificado por la calidad del néctar. Cuando el néctar
dentro de su territorio tiene mayor concentraciéon de azucar, el colibri duefio incrementa el tiempo
gue invierte en el forrajeo y en la defensa del territorio (activa y pasiva). Lo anterior posiblemente
se deba a que los colibries son mas eficientes al forrajear en néctar con mayor concentracién de

sacarosa.

Los intrusos tuvieron poco éxito al robar néctar de los territorios de C. lucifer. Es posible que la
agregacion del recurso néctar dentro de los bebederos brindara ventajas a los colibries duefios

para detectar a los intrusos antes de que éstos robaran néctar.

No se registraron diferencias en el radio de expulsién de intrusos en los diferentes tratamientos
energéticos. Esto tal vez se explica porque la agregacién del néctar (dentro de los bebederos) fue

la misma en todos los territorios.
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DISCUSION GENERAL

Los resultados obtenidos en los dos capitulos de este trabajo muestran los efectos de la
abundancia y calidad del recurso néctar en la conducta de los colibries H. leucotis y C. lucifer. En
general las especies estudiadas incrementaron el tiempo invertido en la defensa de sus territorios
en contextos de alta disponibilidad floral y mayor calidad de néctar, respectivamente. Dicho
incremento en la defensa del territorio, tanto activa como pasiva, se reflejé en un menor éxito de

los intrusos al robar néctar de los territorios.

Lo anterior pareciera ajustarse parcialmente al patrén de “U” invertida propuesto por
Maher y Lott (2000) para la presencia de territorialidad en vertebrados (ver introduccién general).
Ya que en general a niveles medios y altos de disponibilidad floral y calidad de néctar se
incrementaron significativamente varios factores analizados (e.g. tiempo invertido en defensa
activa y pasiva, numero de intromisiones, tamafio del territorio) respecto a niveles bajos. Lo
anterior refuerza la idea de la existencia de umbrales energéticos dentro de los cuales se presenta

la territorialidad en colibries (Kodric-Brown y Brown 1978).

Al respecto Justino et al. (2012) encuentran patrones similares en una comunidad de
colibries presente en la sabana brasilefia. Dentro de dicha comunidad solamente dos especies de
colibries presentaron un comportamiento territorial (i.e., Eupetomena macroura y Amazilia
fimbrata) mismo que estuvo determinado por la cantidad de recursos florales. Los autores del
trabajo indican que tras la reduccion experimental del nimero de flores los colibries duefios
abandonaron el sitio y los intrusos redujeron sus visitas al parche. Por otro lado en parches donde
incrementaron el nimero de flores la defensa de los territorios incluyd vocalizaciones, ademas en

estos parches aumenté el nimero de intromisiones.

Los resultados reportados por Justino et al. (2012) concuerdan con el patron de
comportamiento descrito en el capitulo | para el colibri H. leucotis, sin embargo, en el presente
estudio las variaciones en el numero de flores disponibles ocurrieron de forma natural a lo largo
de la época de floracion. Lo anterior indica que los colibries poseen un dinamismo y flexibilidad
conductual a corto (modificaciones experimentales, Justino et al. 2012) y largo plazo (época de

floracién, capitulo I). Por otro lado en el capitulo Il los bebederos mas visitados y en los cuales se
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formaron mas frecuentemente territorios fueron los que contenian néctar con mayor
concentracién de azucar, de igual forma estos bebederos recibieron mayor cantidad de visitas por

parte de los intrusos.

La evidencia indica que la territorialidad en colibries es una conducta dindmica la cual se
presenta y ajusta dentro de umbrales energéticos o de disponibilidad de recursos (Kodric-Brown y
Brown 1978, Justino et al. 2012), no obstante, los recursos disponibles en un ambiente no son el
Unico factor que podria afectar el comportamiento de los colibries. Gonzalez-Gomez et al. (2011)
exploraron el efecto de la temperatura en el comportamiento territorial del colibri Sephanoides
sephanoides en las faldas de los Andes chilenos, en dicha localidad la temperatura ambiental varia
de los 30°C en marzo a -5°C en agosto. Los autores concluyen que existe un umbral de
temperatura dentro del cual se presenta el comportamiento territorial. Ademas de lo anterior la
agresividad con la cual los colibries defienden su territorio es mayor a niveles medios de
temperatura (i.e., 15°C). Si bien en el presente estudio no se evalud ningun factor ambiental, se
debe considerar en investigaciones futuras la inclusion de la mayor cantidad de variables posibles
para determinar la importancia de cada una de ellas en el comportamiento territorial de los

colibries.

Por otro lado el tamafo de los territorios establecidos por los colibries dependen de
diversos factores como la estructura ambiental (capitulo 1), la agregacién de los recursos (Hixon et
al. 1983) y la presién que los intrusos ejercen sobre los limites del territorio (Norton et al. 1982).
Debido a esto se debe considerar que el drea del territorio defendido por un colibri es resultado
de la interaccién de un sin niumero de factores. Lo anterior genera que el tamafio del territorio no
es una caracteristica fija o intrinseca a cada especie colibri. Por el contrario los limites de los
territorios son flexibles modificando el tamafio del mismo de forma dinamica. Este dinamismo asi
como la flexibilidad conductual de los colibries permiten que estas aves se encuentren en un gran

numero de ambientes explotando una amplia serie de recursos.

Los resultados del presente estudio nos permiten conocer algunos de los factores que los
colibries utilizan para decidir que estrategia de forrajeo tomaran. La flexibilidad y dindmica
conductual que tienen los colibries pueden ser adaptaciones a la estacionalidad de su principal
recurso alimenticio, el néctar floral. Debido a lo anterior en las estrategias de conservacién de los

colibries es fundamental incluir la fenologia de las plantas usadas por estos organismos. Lo
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anterior no es sencillo, pues algunas especies de colibries son migratorias, lo cual implica que los

esfuerzos de conservacién deben ser conjuntos entre Norte, Centro e incluso Sudamérica.

Finalmente el estudio de la conducta territorial de los colibries y todo lo que implica
genera las bases del conocimiento basico necesario para disefiar estrategias de conservacién qu
logren proteger a todas las especies involucradas (e.g. colibries, plantas, acaros) y con esto

mantener los procesos ambientales que polinizacion eficaz a nivel comunidad.

LITERATURA CITADA

Adams, E. S. 2001. Approaches to the study of territory size and shape. Annual Review of Ecology
and Systematics 32:277-303.

Feinsinger, P. y R.K. Colwell. 1978. Community organization among Neotropical nectar-feeding
birds. Amercian Zoologist 18:779-795.

Gonzalez-Gémez, P. L., N. Ricote-Martinez., P. Razeto-Barry., I. S. Cotoras. y F. Bozinovic. 2011.
Thermoregulatory cost affects territorial behavior in hummingbirds: a model and its
application. Behavioral Ecology and Sociobiology 65:2141-2148.

Hixon, M. A., F. L. Carpenter y D. C. Paton. 1983. Territory area, flower density, and time budgeting
in hummingbirds: an experimental and theoretical analysis. The American Naturalist 122:
366-391.

Justino, D. G., P. K. Maruyama y P. E. Oliveira. 2012. Floral resource availability and hummingbird
territorial behavior on a Neotropical savanna shrub. Journal of Ornithology 153:189-197.

Kodric-Brown, A. y J. H. Brown. 1978. Influence of economics, interspecific competition and sexual
dimorphism on territoriality of migrant rufous hummingbirds. Ecology 59: 285-296

Maher, C. R. y D. F. Lott. 2000. A review of ecological determinants of territoriality within
vertebrate species. The American Midland Naturalist 143:1-29.

Norton, E. M., P. Arcese y P. W. Ewald. 1982. Effect of intrusion pressure on territory size in black-
chinned hummingbirds (Archilochus alexandri). The Auk 99:761-764.

69



Anexo |. Identidad de los colibries intrusos registrados en los territorios de H. leucotis. Se indica el nUmero del territorio, el sexo del
duefio; asi como la especie, sexo y frecuencia de los intrusos exitosos y no exitosos.

Identidad de los intrusos

ID Sexo del
territorio  suefio Intrusos
. Sexo Frecuencia Intrusos no exitosos Sexo Frecuencia
exitosos
3 H. leucotis 3 4 H. leucotis Q 1
3 H. leucotis 3 2 e e e
Q H. leucotis 3 1 H. leucotis a8 3
4 3 H. leucotis d 1 H. leucotis 3 2
H. leucotis Q 1
5 Q H. leucotis 3 1 H. leucotis 3 3
6 3 H. leucotis 3 2 H. leucotis 3 1
7 4 C. thalassinus ~ &,9 1 H. leucotis a3 2
8 3 H. leucotis g 4 H. leucotis Q 2
H. leucotis
9 a ) ? -
H. leucotis 3 1
10 S H. leucotis 4
11 4 H. leucotis 3 3 H. leucotis a
12 Q H. leucotis 3 1 H. leucotis a 3
H. leucotis 1
13 Q _ L
H. leucotis 3 1
H. | ] 3
14 3 eucotis 3 H. leucotis Q 3
H. leucotis Q 2
15 4 H. leucotis 3 3 e e
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Anexo I. Continuacién

16 0 H. leucotis 3 2 E. fulgens d 1
E. fulgens 3 1 H. leucotis ) 1
17 0 H. leucotis 3 2 H. leucotis Q 1
H. leucotis ? 1 H. leucotis 3 1
18 8 H. leucotis 3 1 E. fulgens a 1
E. fulgens 3 1
19 8 H. leucotis ) 1 e
20 3 H. leucotis 3 1 H. leucotis Q 3
21 3 H. leucotis 3 2 H. leucotis 4 1
H. leucotis 3 1
22 d E. fulgens 4 1
’3 =X C. thalassinus 3,9 1
H. leucotis 3 1
24 3 H. leucotis g 2 H. leucotis a 3
25 Q C. thalassinus 3,9 1 H. leucotis 3 3
” g H. leucotis 3 1 E. fulgens 3 2
E. fulgens 3 1 H. leucotis 3 1
27 3 H. leucotis g 1 H. leucotis 0 1
H. leucotis Q 2
28 Q H. leucotis 3 2 E. fulgens 3 1
H. leucotis 3 1
C. lucifer 3 2 H. leucotis Q 1
29 Q E. fulgen.s 3 1 E. fulgens 3 1
H. leucotis 3 1
30 3 H. leucotis 3 1 E. fulgens 3 3
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Anexo Il. Identidad de los intrusos registrados en territorios de C. lucifer formados en torno a bebederos con diferente concentracion
de azlcar en el néctar (10, 20 y 30). Se indica la calidad del territorio, el sexo del duefio; asi como la especie, sexo y frecuencia de los
intrusos exitosos y no exitosos.

Concentracion Identidad de los intrusos
de azlcar en el ngo fjel
néctar Hene Intrusos exitosos Sexo Frecuencia Intrusos no exitosos Sexo Frecuencia
? C. lucifer Q 1 e e
Q S. rufus Q r e e
10 o C. lucifer Q 1
Q S. platycercus Q 1 C. lucifer Q
Q C. lucifer Q 1 e
Q C. lucifer Q 1 S. platycercus Q 1
20
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Anexo Il. Continuacién

30
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Anexo Il. Continuacion
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