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ALTOANDINOS

Morphology and arthropod foraging by high Andean hummingbirds
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RESUMEN

Los analisis ecomorfoldgicos en colibries se hdnoamlo en cambios coevolutivos de formas
de picos y corolas, descuidando el estudio de festparalelos en su evolucion morfolégica y
ecoldgica. Aqui busco resaltar la importancia detajeo de artrépodos para los estudios
ecologicos y morfologicos de colibries. Examinétitéss de caza, seleccion de presas,
estructura morfolégica y ciertos parametros aeéinos en especies de un bosque altoandino
cerca de Bogota, Colombia, para hacer una carzatédh inicial de la depredacion de
artrépodos por colibries en ambientes de alta mantara las cuatro especies mas abundantes,
hice comparaciones entre tres fuentes de datosleomaptarias (comportamiento, morfologia y
dieta) y discuti mis resultados con respecto a hipsétesis anteriormente propuestas para
bosque humedo tropical. La primera de éstas, qglibries de pico curvo no pueden cazar
insectos voladores efectivamente y recogen preshsustrato, no fue confirmada por mis
datos; tampoco encontré evidencia para respaldsgganda, que los de pico mediano y recto
prefieren moscas y avispas, mientras los de parge$ y curvos cazan mas arafias. La tercera,
que las razones de forma del ala de los halconesdmn mas altas que en los revoloteadores
de sustrato, fue corroborada en el presente trabajexplicacién que conciliaria lo encontrado
en tierras bajas y altas es que pesan més loodddtforrajeo para néctar de los individuos,
ruterosvs. territoriales (relacionados con la forma del atpe la curvatura o largo del pico en
las preferencias de consumo de artrépodos. Encaopieéesta comunidad de colibries en
conjunto consume muchas menos presas de supsrfiois presas de aire que las de tierras
bajas. Encontré diferencias marcadas para el candemartropodos entre las especies e incluso
entre los sexos de cada especie, y que éstasasgonalron significativamente con algunas
medidas relativas de ala, pico y patas e indicesdagmicos calculados para tales especies.
Estos resultados sugieren la existencia de comdioientos morfolégicos y por lo tanto
presiones selectivas impuestas por la caza depadod sobre el disefio corporal de los colibries
gue deberan ser dilucidadas por futuros estudios.

Palabras clave:artrépodos, bosque altoandino, colibries, econmgfa, forrajeo.
ABSTRACT

Ecomorphological analyses in hummingbirds have $eduwn mutual evolutionary changes that
have shaped bills and corollas, neglecting parddletors in the evolution of hummingbird
morphology and ecology. Here, | highlight the intpoce of arthropod foraging by
hummingbirds in ecological and morphological stedi¢ examined hunting tactics, prey
selection, morphological structures and certaimdaramic parameters of hummingbirds of a
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high Andean forest near Bogot4, Colombia, as & dijpproach to characterizing hummingbird
arthropod predation in high mountain environmeiftst the four most abundant species, |
evaluated three complementary sources of data {lmehanorphology and diet) and contrasted
my results with three hypotheses derived from a&iptes study in tropical wet forests. The first
of these proposed that curve-billed hummingbirdsnca effectively catch aerial prey and that
they glean prey from the substrate, but was nofiroad by my data; neither did | find
evidence to support the hypothesis that hummingbirith medium-length, straight bills prefer
flies and wasps, whilst those with long, curvedshirefer spiders. The third hypothesis, that
wing aspect ratios in flycatchers are higher tHawsé in hover-gleaners, was corroborated in
the present study. One explanation that would reitmthe differences between highland and
lowland findings is that individual nectar foragiaggategies, territorial vs. traplining (related to
wing shape), are more important than curvatureength of the bill in determining arthropod
foraging preferences. The high Andean hummingbochrounity as a whole consumes more
aerial prey than do lowland birds. There existacldifferences in arthropod consumption
among species and even between sexes of each spegithermore, these differences were
significantly related to wing, bill and leg morpbgl, and aerodynamic indices calculated for
such species. | suggest that foraging for arthaepalaces morphological constraints on the
hummingbirds' corporal design, and urge futureistutb take this into account.

Key words: arthropods, ecomorphology, high Andean forest, hingbirds, foraging.

INTRODUCCION namientos morfolégicos que estas preferencias
traen consigo (Stiles 1995).

Desde finales del siglo XIX (Ridgway 1891, Lucakas relaciones entre la ecologia y la morfologia de
1893) existen reportes de consumo de artropodos colibries han sido tratadas ampliamente en el
por colibries (ver revision en Stiles 1995). Sdacrecontexto de las interacciones colibri-flor, en dond
entonces que los colibries visitaban las flores ks adaptaciones morfoldgicas y fisioldgicas mutuas
busca de insectos y que éstos eran su Unico alimgugieren especializacion y por ende coevolucion (v.
to (Wetmore 1916, Wagner 1946). Esta idea fge., Snow & Snow 1980). Muchos de estos estu-
abandonada cuando se reconocié que sus elevatias se han enfocado en las modificaciones en las
necesidades metabdlicas (Lasiewski 1963, B#&ormas de los picos y corolas y la cantidad y cali-
tholomew & Lighton 1986, Nagy 1987) son satisfedad del néctar, los cuales determinan la eficiencia
chas por el consumo de néctar floral, el recurso ale los colibries para extraerlo (v. gr., Wolf et al
menticio mas conspicuo y eficiente en términd®75). La eficiencia de extraccion puede afectar la
energeéticos para ellos (sin embargo ver Hainswopfeferencias de flores de los colibries (Wolf et al
1977). Sin embargo, el néctar carece de comd®76, Stiles 1981) y por ende, sus papeles como
nentes esenciales para una dieta balanceada (Bakéinizadores (véase, entre otros, McDade & We-
1975, Hainsworth & Wolf 1976). Por lo tanto, logks 2004, Smith-Ramirez et al. 2005, Aldridge &
colibries requieren una fuente adicional de prot&ampbell 2007). Es innegable que las interaccio-
nas, lipidos y otros nutrientes, que adquieren nmes con las flores han sido un factor clave en la
diante el consumo de artréopodos (Remséral evolucidon de la morfologia de los colibries. Sin
1986). No obstante, existen pocos estudios gembargo, ha sido poco apreciado que la dependen-
relacionan las distribuciones espaciales, usos ala del néctar floral por los colibries conlleva la
microhabitats y comportamiento de los artropodogcesidad de suplementarlo con otras fuentes de los
con las preferencias de presas y tacticas de caafrientes como los artropodos, de donde también
elegidas por los colibries y a su vez, los condicise deriva seleccion sobre su morfologia. Hasta el
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momento sélo existe un estudio cuantitativo y si#ATERIALES Y METODOS
tematico del papel de los artropodos en el compor-
tamiento, la ecologia y evolucion de los colibrieSREA DE ESTUDIO.- Trabajé en los Cerros Orienta-
(Stiles 1995). Algunas conclusiones de dicha iles aledafios a Bogota, desde los 2600 hasta los
vestigacion, desarrollada en bosque humedo tropE50m, principalmente en los Bosques de Torca al
cal, fueron: 1) los colibries de pico curvo no pu&ororiente de la ciudad, arriba del conjunto raside
den cazar insectos voladores efectivamente porcial de mismo nombre en la vereda Yerbabuena
gue recogen presas del sustrato, mientras los(detalles de la zona en Rojas-Nossa 2007).
pico recto pueden cazar presas tanto aéreos CADESCRIPCIONDE TACTICAS DE CAZA.- Hice obser-
del sustrato; 2) los colibries de pico medianocy revaciones a lo largo de caminos de herradura y sen-
to se alimentan en general de moscas y avispader,os dentro del bosque, desde el amanecer (06:00)
mientras los de picos mas largos y curvos cazamsta el atardecer (18:00) con una pausa de dos
mas arafias y 3) las alas de los cazadores aéreoeoas al mediodia, durante 120 dias no conseculti-
mas largas y/o angostas que las de los revoloteadus entre febrero y noviembre de 2004. Asigné ca-
res de sustrato, que tienen alas mas anchas y mel@o®vento de forrajeo para conseguir artrépodos
puntiagudas. La generalidad de estas conclusionbservado a una de seis categorias segun la estrate
debe ser evaluada en ambientes diferentes, dogide utilizada y el sustrato de caza; éstas incluyen
condiciones disimiles de temperatura, altitud y vewatro definidas para tierras bajas por Stiles§}:99
getacion podrian modificarlas. Tales comparacib} saliendo al aire (halconeando desde percha), 2)
nes podrian permitir un entendimiento mas ampkaliendo a superficie (captura en sustrato desde pe
del disefio corporal y la ecomorfologia, aproveha), 3) revoloteando al aire (halconeando en vuelo
chando los recientes avances sobre aerodindmicaagenido) y 4) revoloteando a superficie (captura
colibries (Dudley 2002, Altshuler & Dudley 2002sobre sustrato en vuelo sostenido), mas otras dos
Altshuler et al. 2004, Stiles et al. 2005, Warratk observadas durante este estudio: 5) perchado y ca-
al. 2005). En particular, seria importante compreando insectos voladores sélo con movimientos
bar si en bosque altoandino, asi como en bosgépidos de cabeza y pico y 6) buscando y capturan-
hamedo tropical la forma del ala se relaciona méde artropodos sobre sustrato sin dejar su percha.
estrechamente con el forrajeo para buscar artropmoté ademas el estrato de vegetacion (sotobosque,
dos que con el forrajeo floral, como fue sugeridbdosel, dosel y bordes), asi como la especie y el
por Stiles (1995). sexo (cuando fue posible) del colibri para cada ob-
servacion.
En este trabajo analicé las relaciones entre tes-es
tegias de forrajeo para buscar artrépodos (tactiCaPTURA Y MEDICION DE COLIBRIES.- Abri lineas
modo de vuelo y sitio de captura), las preferencide doce redes de niebla entre las 06:00 y las ;10:00
en la seleccion de presas (presentes en los buckdals 15:00 y las 18:00 aproximadamente. Durante
y la morfologia de las especies (capturas, medicjolio de 2004 y enero de 2005 llevé a cabo muestre-
nes y calculos aerodindmicos) de una comunidadatequincenales durante cinco dias no consecutivos a
colibries del bosque altoandino mas extenso y cdres elevaciones diferentes: 2600m (la parte Haja a
servado de los Cerros Orientales de la Sabanairderior del bosque), 2850m (en el filo de la menta
Bogotd. Analicé los datos de comportamientdia) y 3100m (zona de subparamo), con algunos
dieta y morfologia para comparar las conclusionsaiestreos adicionales en el paramo azonal para
para bosque tropical de Stiles (1995) con lo encarompletar en total 1500 horas/red. Para cada co-
trado en este bosque altoandino. Busco responiilen capturado anoté especie, sexo, edad (adaltos
cdmo los distintos comportamientos asociados jaleniles), estado del plumaje, presencia o auaenci
forrajeo de artropodos lograrian constituirse conae parche de cria y artrépodos en el buche. Con un
fuerzas selectivas determinantes en el disefio €orpalibrador de reloj (0.02 mm), tomé las siguientes
ral de los colibries, especialmente sobre cieas medidas morfométricas: longitud del culmen, an-
racteristicas del pico y la forma del ala, y loadie cho y alto del pico, tarso, ala y cola, ademéasade |
cionamientos aerodindmicos y alimenticios quaemplitud de pata y longitud de la ufia del halux (ve
estas caracteristicas traen consigo. Stiles 2004) registré la masa corporal con una ba-
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lanza de 10 g y tracé el perfil del ala derecha-Mdresento aqui datos completos de tacticas de caza,
gué los colibries con anillos de aluminio con numpreferencias de dieta, morfologia y calculos aero-
racién consecutiva. dindmicos para las cuatro especies abundantes; para
datos de las otras especies de colibries véase Rico
DETERMINACION DE PREFERENCIASDE DIETA.- Co- G. (2005). Relacioné los valores de comportamien-
leccioné selectivamente individuos con el buche y presas (dados en porcentajes por especie y por
lleno de artropodos para obtener informacion mésxo) con los de morfologia y aerodinamica
precisa sobre la dieta. Al momento de retirar fAnexos 1y 2), a través de coeficientes de correla
colibri de la red (antes de medirlo y pesarloyds- cion de rangos de Spearman (Lehmann & D’Abrera
tenia el cuerpo con una mano y con la otra tomal208). Aunque dado que con una muestra de cua-
el extremo del pico, delicadamente extendia su cti® (especies en este caso) no es posible obtaaer u
llo y soplaba las plumas desde atrds. Asi era pa®rrelacion significativa par@a0.05 (un coeficien-
ble observar el buche y su contenido a través dedar; de 1.0 apenas corresponde a un p de 0.20),
piel translacida del apterio y seleccionar losvirdi menciono los casos en queesti entre 0.8 y 1.0
duos con muchos artrépodos. Obtuve 35 indipara indicar tendencias fuertes que debe ser eonfir
duos de ocho especies de colibries con buches tledas con muestras mas grandes de especies.
nos (con un limite de cinco machos y cinco hem-
bras por especie). Separé los tractos digest\RESULTADOS
completos pero aqui reporto solamente los conteni-
dos del buche porque las presas alli estaban R&gistré un total de 18 especies de colibries en la
intactas y por lo tanto identificables. Los esp&eimregion de estudio; obtuve mediciones morfoldgicas
nes fueron depositados en la coleccion del Institygara 249 individuos de 17 especies, observé 526
de Ciencias Naturales. Tomé cinco individuos dwentos de caza efectuados por doce especies y de-
las cuatro especies mas abundantes: Paramerot&sniné 355 presas de los buches de ocho de éstas
meraldino Eriocnemis vestita Metalura Colirrojo (detalles en Rico-G. 2005). En abril de 2004 (pico
(Metallura tyrianthing, Inca Ventrirrojo de lluvias) noté una fuerte influencia de la fladac
(Coeligena helianth@ay Colibri Chillon Colibri masiva deCavendishia nitideen la comunidad de
coruscany para hacer comparaciones inter e intraelibries: primero incursionan especies de zonas
especificas. Determiné los artrépodos encontradi@gas para aprovechar esta explosion de recursos
hasta donde fue posible (en su mayoria a famil@mo losColibri spp, especies que desplazan com-
con ayuda de especialistas y claves pertinentepeditivamente a algunas residentes generando una
cada grupo (Gonzélez & Carrejo 1992, Dippenaaeorganizacion jerarquica completa de la comuni-
Schoeman & Jocqué 1997, Triplehorn & Johnsalad que trae consigo cambios en el comportamiento
2005). y distribucion de los colibries. El area de estuatio
notable por la posibilidad de observar tanto espe-
ANALISIS DE LOS DATOS Y AERODINAMICA.- Las cies comunes a mayores elevaciones gracias a su
medidas morfolégicas lineales fueron divididas pparamo azonal, como especies de elevaciones mas
la raiz cubica del peso para obtener datos refativbajas que en sus movimientos altitudinales encuen-
mas comparables entre especies (Stiles 1995). Ltra® recursos propicios para su estadia.
perfiles de las alas fueron analizados con el progr
ma ImageJ®, siguiendo el protocolo de EllingtoRACTICAS DE CAZA.- La estrategia de captura mas
(1984) modificado por Altshuler (com. pers.) panatilizada por los colibries avistados fue el hatwmn
obtener medidas aerodindmicas comparables ct@sde una percha (52.8%), seguida por el halconeo
las de otros estudios. Con los valores anteriotas yevoloteando (30.8%); mucho menos utilizadas fue-
masa tomada en campo, calculé las cargas de ataryla captura revoloteando en superficie (5.7%) y
del disco alar, usando para esta ultima dos veceak otras tacticas (<5%) (datos en Rico-G. 2005).
longitud del ala para estimar el diametro del disco
(Altshuler et al. 2004). La razon de forma se ebtRese a su bajo nimero de observaciones, la propor-
vo dividiendo la longitud del ala por el ancheion observada de presas capturadas en superficie
(cuerda) maximo de cada ala (cf. Stiles et al. p00para la comunidad en general fue mas alta en los
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estratos inferiores del bosque, para los tres mo@das solamente los resultados para las especies mas
de caza (saliendo, revoloteando y perchado) y diundantes (Fig. 2).
minuyé desde el sotobosque hacia el subdosel y
dosel. Inversamente (y para los tres modos) Eh todas las especies, los promedios del large rela
ndmero y proporcion de capturas en halconeo dlvo del culmen total fueron mayores en hembras
servadas aumentd hacia los estratos superioregug en machos (Anexo 2). Encontré una correla-
bordes (Fig. 1). Los datos de tacticas de caza caiifon completa entre el ancho de la boca al nivel de
cidieron en términos generales con la informacides comisuras y la proporcién de arafias y hemipte-
de los contenidos del buche (Rico-G. 2005). Pas en la dietar{= 1.0, n = 4; Anexo 1). Tanto el
ejemplo, la proporcion de halconeo para la totadifto del pico a nivel de las narinas como la largyit
dad de observaciones (83.6%), coincide en gremtal del culmen se relacionaron directamente con
medida con la proporcién de presas voladoras larcaptura de insectos en el aire saliendo desae un
todos los buches (81.1%). percha (para ambag= 0.80, n = 4) e inversamente
con la caza al aire sin salir (ambgs -1.0, n = 4;
MORFOLOGIA- La comunidad de colibries de l&Anexo 1). Las especies que cazan frecuentemente
zona de estudio abarca un amplio espacio morfopiler halconeo desde una percha tienden a tener pi-
gico: encontré las especies de colibries con @ pins proporcionalmente mas largos y altos que las
mas largo Ensifera ensifera102mm de culmen demas, mientras que las observadas realizando cap-
total) y el mas cortoRamphomicron microrhyn- turas al aire sin salir de sus perchas presentason
chum 7mm), una de las mas grandBsefophanes picos mas cortos y bajos con relacién a su peso. De
cyanopterus y una de las mas pequefas misma formay como era de esperarse, las espe-
(Chaetocercus heliodpr Sin embargo, presentocies que consumen presas sobre sustrato, que son
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Figura 1. Numeros de observaciones y cantidad&sves de caza al aire y en superficie para lkes diferentes modos de captu-
ra en los tres estratos de vegetacion distingyipleslos colibries de un bosque altoandino. Npte la proporcidon de caza al
sustrato (superficie) disminuye hacia los estrattws y borde del bosque.
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" F.' I 2 3 1] de familia, 56 hasta orden y algunos pocos frag-

5 - | mentos a nivel de clase (detalles en Rico-G. 2005).
Encontré 72 morfoespecies de 18 familias, agrupa-
das en cinco 6rdenes y dos clases. El nUmero de
presas por buche vario entre cuatro y 64 por indivi
duo, entre seis y 21.4 por especie y tuvo un prome-
dio general de 14.6 presas por buche (Tabla 1).

En casi todas las especies (excePtmetocercus
mulsan} encontré quirondmidos (ver lista anotada
en Rico-G. 2005), los cuales fueron de morfoespe-
cies diferentes entre las especies de colibrips-se
rables principalmente por diferencias considerables
de tamafio. Aunque no reporto aqui las medicio-
nes, fue evidente una relacion directa entre tamafio
de depredador y tamafio de presa. Encontré notorias
diferencias tanto en escogencia como en cantidad
de presas entre sexos. En las hembras de casi todas
las especies hallé presas no voladoras (arafias y
hemipteros), ausentes en los buches de los machos;
en la Unica especie en que esta diferencia no fue
evidente C. coruscang las hembras se diferencia-
ban de los machos por su mayor proporciéon de caza
de dipteros en enjambres (Rico-G. 2005). En pro-
medio encontré en las hembras casi tres veces mas
artropodos por buche que en los machos (29.7 vs.
10.3); el 98% de presas en los machos fueron vola-
doras, mientras que en las hembras el 80% fueron
voladoras y el 20% no voladoras (Tabla 1).

AERODINAMICA.- En general, las hembras tenian
alas relativamente mas anchas (razéon de forma) y
redondeadas (raz6n de aspecto) que los machos
e e oo oo s g s o~ 0 3 Anexo 2), caracterisicas favorables tarto
Zbajo, hembras d@oeFI)igena hzliantheaCoIibri coruscansg para el comportamler_ﬂo rutero de las hembr‘.”‘s g:omo
Eriocnemis vestity Metallura tyrianthina Escalaenmm. ~ Para los comportamientos de defensa territorial y
despliegues de los machos. Las alas anchas de las
por lo general mas voluminosas (v.gr., arafialembras serian ventajosas para el revoloteo, pero
tienden a tener bocas mas anchas. Sin embargodefiido a su mayor arrastre, posiblemente menos
las mediciones de las patas ni las de los picos paptas para maniobras rapidas o altas velocidades
sentaron relaciones significativas al tomar en euaromo las disputas y persecuciones entre machos.
ta los sexos (Anexo 2), por lo que es necesarie con
frontar estas tendencias preliminares con informiaas cargas alares fueron ligeramente mayores en
cién completa para mas especies de la comunidaths hembras de todas las especies, disminuyendo
siempre de mayor a menor peso entre las especies,
PRESAS- Entre todos los buches examinados, ton la excepcion d€. mulsant cuya carga alar fue
gran mayoria de las presas fue de insectos voladmcho mas alta en los machos (F. G. Stiles, com.
res, principalmente dipteros (77.1%) e himendpteers.). Para la mayoria de las especies, loseslor
ros (4%) y el resto lo constituyeron artropodos gara esta medida estuvieron alrededor de 0.fg/cm
sustrato, tales como arafias (18.9%) y hemiptet@s cargas del disco alar se correlacionaron positi
(6%) (Tabla 1). Determiné 298 presas hasta niwal y significativamente con las cargas alares, to-
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Figura 3. Perfiles de las alas extendidas de machos y hentlerdas cuatro especies mas abundantes de coldmidosque
altoandino del area de estudio. C. ICeeligena heliantheaC. c. =Colibri coruscansE. v. =Eriocnemis vestity M. t. =Meta-
llura tyrianthina. Note las alas algo mas largas y puntiagudassimézhos en cada especie.

Tabla 1. Numeros de artrépodos encontrados en los bu@hespkcies para las que coleccioné machos y hemlasificados
por grandes grupos con sumatorias y promediosgxa. s

. N° de . . . =

Taxon Buches Arachnida Hemiptera Diptera Hymenoptera Insectay X
E. vestitad 2 1 0 13 0 0 14 7.0
E. vestita? 3 6 0 36 1 0 43 14.3
M. tyrianthinad 2 0 0 26 0 0 26 13.0
M. tyrianthina ¢ 3 9 9 61 2 0 81 27.0
C. helianthea? 1 0 0 2 1 1 4 4.0
C. helianthe&? 4 50 6 2 0 0 58 145
C. coruscans? 2 0 1 18 1 0 20 10.0
C. coruscang 3 0 1 73 5 0 79 26.3
C. mulsant? 1 0 0 10 2 0 12 12.0
C. mulsantp 1 0 1 0 0 0 1 1.0
L. lafresnayid 1 0 0 5 1 0 6 6.0
L. lafresnayi9 1 0 3 3 0 0 6 6.0
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mando como grupos tanto los promedios de las
pecies (s= 0.80, n = 4; Anexo 1), como los sexo - 4
por especier{= 0.79, p<0.02, n = 9; Anexo 2). R

La razon de forma estuvo inversamente relacione
con la proporcidon de observaciones de captura
superficie tanto por especiess£ -0.80, n = 4;
Anexo 1) como por los sexos de cada especie Se
rados (s= -0.74, p<0.05, n = 8; Anexo 2). L&
razon de forma también estuvo inversamente re
cionada con la proporcién de capturas en sustr
desde perchas y en vuelo sostenido (ambes
-0.80, n = 4; Anexo 1). Se presentd una relacic..
inversa débil entre la razén de forma y la propc
cion de arafas y hemipteros en la dieta por espe
y sexos (s= -0.64, p=0.11, n = 8; Anexo 2), mien
tras que por especies encontré una relacion dire
entre esta razon y el porcentaje de halconeo de
perchas= 0.80, n = 4; Anexo 1).

La carga alar se correlacion6 con la proporcion
presas capturadas saliendo al aites (1.0, n = 4;

Anexo 1); la carga del disco estuvo directamer
relacionada con la proporcion de capturas hechas
halconeando desde percha por especiesQ.80, n
= 4; Anexo 1) e inversamente con el porcentaje
capturas halconeando en vuelo sostenido y co
proporcion de presas capturadas en superfigie (
-0.80, n = 4 en ambos casos; Anexo 1). Por es
cies y sexos (Anexo 2), la carga del disco alar-es
vo significativamente correlacionada con la propc
cion de capturas sobre sustrato en vuelo soster
(rs= 0.81, p<0.05, n = 8), pero no con la proporcic -
de arafias y hemipteros en la dieta 0.43, n =8).
Por especies y sexos, la longitud relativa del ¢
estuvo directamente relacionada con la razén

forma ¢s= 0.71, n = 8, p=0.06; Anexo 2). La rela-

cion entre carga alar y razén de aspecto indica que
9 y P QH ura 4. Artropodos encontrados en los buches de los co-

. p . . I

las e_spemes mqs grandes _Son tambien las de "ﬂkaés capturadosa) microhimendptero (Pteromalidaeh)

relativamente mas largas (Fig. 3, Anexos 1y 2). diptero depredador (Empididae)c) arafia orbitelar
(Tetragnathidae).

DISCUSION

porque es alli donde suelen encontrarse los enjam-
TACTICAS DE CAZA.- En cuanto a las proporcionedres de insectose(g. dipteros, Fig. 4b), que con
de las tacticas para los tres estratos de vegatadiécuencia se encuentran justo por encima del nivel
(Fig. 1), es razonable pensar que en los espacitss alto de la vegetacion (obs. pers.). Por otlo, la
abiertos sea mas eficiente el halconeo, no sélo pem estratos bajos hay mas microhabitats (sustratos)
gue esto requiere amplio espacio de maniobrasgbre los cuales es factible cazar presas en superf
buena visibilidad para la deteccidn de presasasolities. Sin embargo, la densidad de la vegetacion
rias €.g.microhimendpteros, Fig. 4a), sino tambiépuede dificultar las observaciones, por lo quéser
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menos probable observar a los colibries cazarmovos (cuando la curvatura es apreciable) y alas
sobre sustrato, hecho reflejado en el bajo nimends anchas, se podria sustentar la prediccion de
de datos para esta estrategia. Ademas lampaizamayor caceria sobre superficie por éstas (Stiles co
se puede ser menos frecuente por la dificultad de pers.). No obstante, es factible que la busqueda
detectar presas debido a la baja intensidad de digzartropodos en sustrato esté mas relacionada con
(Stiles com. pers.). los habitos ruteros de las especies 0 sexos que con
RELACIONES ECOMORFOLOGICAS- La hipdtesis de su curvatura del pico. Cuando se presenta poca cur-
que los colibries de pico curvo tienden a revoloteaatura (como es el caso de las especies en este est
cerca de la vegetacion de estratos bajos para-cagta), pesarian mas los condicionamientos filogené-
rar sus presas sobre diferentes sustratos, mientiess de comportamiento que los morfoldgicos. De
que las especies de picos rectos emplean masezho, en tres estbmagos y buches de un ermitafio
halconeo en el dosel y habitat abiertos (Snow @& pico casi rectdPhaethornis bourciejise encon-
Snow 1972, Feinsingeret al 1985, Chavez- traron principalmente arafias (Stiles com. pers.);
Ramirez & Tam 1993, Stiles 1995) no se confirnpior otro lado, los machos de lafresnayi(de pico
en el presente trabajo. En la Unica especie com®s curvo que el ermitafio nombrado) defienden
pico decididamente curvd gfresnaya lafresnayj territorios y por tanto tienden a consumir presas
encontré una mayor proporcién de insectos voladmladoras. El comportamiento de vigilancia territo-
res en sus buches y sélo las hembras consumiaiahes mas compatible con la tactica de halconeo
algunos hemipteros (no encontré arafias). En efgade una percha (Stiles 1995), lo que explicaria |
especie, los picos de las hembras son de mayor emcontrado en los buches de los machos de esta
vatura que los de los machos (Stiles com. pers.)egpecie.
ademas los sexos cazaron en estratos diferentes. Si
embargo, tengo pocos datos sobre esta especitiops mas largos incrementan la velocidad lineal de
como los picos de los ermitafios son mas curvoerrado de la punta respecto a la base (Ashmole
(cf. Stiles 1995), no se puede descartar del tstho €1968) lo cual puede ser importante para cazar in-
hipotesis. sectos de vuelo rapido, como por ejemplo maripo-

sas y abejas por jacamares (Chai 1986) y moscas y
Otra conclusion del estudio en bosque tropicavispas por colibries (Stiles 1995). En sintdais,
(Stiles 1995), que los colibries de pico medianonyayores longitudes de los picos de las hembras
recto cazan mas presas voladoras y los de piposlrian explicar, por lo menos en parte, la mayor
largos y curvos mas presas sobre sustrato, tamppamporcion de caza de artrépodos sobre sustrato
fue respaldada por mis resultados. Esta diferen@r lo menos en época reproductiva) en la zona de
puede deberse a dos factores: primero, en tiereatudio. Una tendencia similar fue reportada para
bajas las especies con picos mas largos son pritcisque tropical (Stiles 1995) y reforzada por el es
palmente ruteras (ermitaiios) y las de picos rectotudio de Lara & Ornelas (1998) donde las hembras
de largos medianos defienden territorios, por ke qde Lampornis amethystinusque capturan presas
el tipo de forrajeo para alimentarse de néctaripodsobre sustrato, tienen picos ca. 2mm mas largos que
presentar una mayor influencia sobre la predildes machos, que capturan sus presas al vuelo. Sin
cion de presas. Segundo, las diferencias intraembargo, por lo menos para una especie de pico
pecificas (sexuales) en el forrajeo de artrépodigeramente curvoEulampis jugulariy se encontrd
gue encontré fueron mas importantes que las difte las mayores longitudes y curvaturas del pico en
rencias interespecificas, donde se presentaron ltsshembras se ajustaban precisamente a sus prefe-
mayores diferencias en la longitud del pico. Loencias florales (Temelext al 2000). Por esto, re-
picos mas largos de las hembras se relacionasafto la necesidad de estudios que aborden las rela
positivamente con la caza de presas sobre sustreitmes puntuales entre la morfologia del pico y el
posiblemente porque tales picos distancian masnlaho tréfico completo de los colibriese( néctar
presa del sonido del aleteo (que provoca su huidflayal y artrépodos).
para capturas en superficie (Stiles 1995).

COMPARACION DE DIETAS.- Al revisar 1629 es-
Debido a que las hembras tienen picos mas larggsegimenes de 140 especies de colibries, Remsen et



52  Morfologia y forrajeo en colibries alto@ms Rico-G.

al. (1986) demostraron el consumo habitual y ii@s, aunque encontraron que una especial{ax)
fortuito de artrépodos por colibries. Sus conclusiee alimenté regularmente de coledpteros. Stiles
nes se centraron en comparaciones a gran esdqdl@95) también encontré un consumo generalizado
por ejemplo entre habitat, elevaciones y grand#és mosquitos, avispas, arafias y hormigas, pero en-
grupos (ermitafios y no ermitafios). Sin embargmntré preferencias muy marcadas por presas parti-
la mayoria de presas fueron determinadas comwdares en varias especies, lo cual sugiere buaqued
simplemente restos de partes blandas de insectasuy selectiva. En un bosque superhimedo del
arafas. Aqui, logré identificaciones mas fin&hocd observé al ermitaffndrodon aequatorialis
(84% a nivel de familia y separacion por morfoesuscando exhaustivamente entre resquicios de la
pecies), las cuales permiten hacer inferenciasesobegetacién en sotobosque y en sus buches sélo en-
preferencias de caza, ya que se pueden determouartré “arafias tortuga” del génetdypognatha

los habitos particulares de las presas encontradésaneidae) (Rico-G. 2004). Aparentemente exis-
Stiles (1995) también obtuvo identificaciones den preferencias por presas muy especificas, imclus
algunas presas hasta familia, como las arafias, n@#re sexos de una misma especie de colibri. Por
trando importantes diferencias interespecificas. &kemplo, encontré que las hembragCddelianthea
namero promedio de items presa por estomagoaamsumen muchos individuos de unas pocas espe-
este bosque himedo varid de 7 a 45 entre especies de arafias, todas orbitelares (Fig. 4c), na@entr
de colibries, mientras que en mi trabajo estos poue los machos no consumen ninguna de éstas. Es
medios variaron entre 6 y 21 por buche, sin tomavidente que tales especializaciones requieren mu-
en cuenta los estbmagos. Powiral (1994a), tra- cho mas estudio para determinar cémo funcionan,
bajando con eméticos, identificaron en promedidmo han evolucionado y para qué sirven a los co-
entre 6.5 y 8.8 artropodos por individuo para ldbries. La mayoria de informacion sobre presas
especies mas abundantdgn@zilia tobaciy Leu- capturadas por colibries proviene de la revision de
cippus fallay en habitat secos y manglares en Veeontenidos digestivos, pero la observacion directa
nezuela, mientras que en el presente trabajo aperta datos relevantes y complementarios, llegan-
contré entre 4 y 64 presas por individuo en buch#s a determinarse con seguridad incluso la familia
de las especies mas abundantes, con un promeldib artropodo capturado (Stiles 1995, Idrobo &
general de 14.6 presas por buche. Estos resulta@ostés-Herrera 2006): para el estudio del forrajeo
muestran la conveniencia de la colecta cientifid@ artrépodos, no debe subestimarse el componente
selectiva (revisando los buches antes de sacrifiedwl6gico. Es importante notar también que se pre-
el ave) para obtener una mayor cantidad de pres&sn datos sobre las abundancias relativas y-dispo
mas intactas que permite mejores niveles de detabilidad de estas presas.

minacion de las mismas. Los bajos promedios de

artrépodos por individuo en los estudios con eméfERODINAMICA.- La Ultima conclusién de Stiles
cos sugieren que muchas presas no son regurdit®95), que las razones de forma de las alas en los
das; ademas, en estos trabajos los colibries sehzdeoneadores son mas altas que en los revolotea-
racterizaban por su bajas tasas de regurgitaciodoyes, fue confirmada por mis datos. Una menor
elevada mortalidad respecto a todas las deméas aee®n de formaug. las hembras con alas relativa-
en estudio (Pouliret al. 1994b). Los estudios demente mas anchas) se relacioné con una mayor pro-
dieta con eméticos son una buena alternativa al parcion de capturas sobre sustrato (revoloteadores)
crificio de aves (Poulin & Lefebvre 1995), peraanto en las observaciones como en las presas en-
especialmente para colibries, hacen falta trabagmntradas. Justamente, las alas mas largas y angos-
gue contrasten directamente la colecta cientifitas de los halconeadores servirian para cacenias co
selectiva con el uso de eméticos, para comprobatasi y rapidas mientras que las alas mas anchas ser-
eficacia y viabilidad préactica en distintos tipos dian convenientes para la busqueda en vuelo sosteni-
hébitat (Stiles 1995). do cerca del follaje.

Poulin et al (1994a) afirmaron que los colibrie€ncontré (Anexos 1y 2) una relacion inversa entre
difieren de otras aves insectivoras por alimentataeelevacion y la carga del disco alar y la cargla d
principalmente de pequefios dipteros, avispas y al&co, lo cual concuerda con lo predicho por Fein-
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singer et al. (1979), Altshuler y Dudley (2002) pecies las hembras tuvieron pesos mas bajos que
Stiles (2004). Se ha propuesto que los colibriles machos. En términos mecanicos, las implica-
territoriales deberian tener valores altos de carganes del peso corporal para la ejecuciéon delovuel
del disco alar, porque se presume que una defeadadirectamente para la habilidad competitiva, aun
aérea efectiva requiere alas mas cortas y una mayorestan claras (Altshuler 2001, Altshuler et al.
maniobrabilidad aérea (Feinsinger & Chaplin 1973004).
Feinsinger & Colwell 1978). Sin embargo, Alts-
huler et al. (2004) encontraron que era imposildlas cargas alares y cargas del disco alar para toda
predecir tanto la estrategia de forrajeo para alimdas especies de este bosque altoandino fueron mu-
tarse de néctar como el ganador en encuentros agh® mas bajas que las reportadas para bosque tropi-
sivos entre especies de colibries de México, Costd por Stiles (1995), como fue encontrado por
Rica y Perd con base en este pardmetro. En camBitshuler (2001) y Stiles (2004): en general, los
Stiles (1995) encontré que las especies con cargabbries de tierras altas tienen areas del alaomay
del disco alar mas bajas fueron las que cazaban megsen relacién a su tamafio (peso) que los dadierr
insectos aéreos mientras que las que buscabanbsjas. Feinsinger et al. (1979) también encomntraro
presas sobre sustratos tenian cargas del disco quésla carga del disco alar disminuye con la eleva-
altas (aunque a menudo con cargas alares mas beijas (aunque ellos calcularon la carga del disgo co
debido a sus alas més anchas). Gass y Garrisoa medida diferente de la envergadura). Tiebout
(1999) anotaron que colibries defendiendo su pét991) report6é que los ruteros consumen cantidades
che o parches de flores gastan en promedio del a@yores de alimento (por gramo de peso) que los
40% del dia en volar; esto puede depender de tesitoriales y sugirid que su baja carga del disco
factores que determinan la tasa de gasto de eneayiadaba a compensar el costo de cargar grandes
en defensa y en utilizar los recursos defendidoantidades de alimento por distancias considera-
(Gass & Montgomerie 1981). Entre estos factorbles. Gass y Garrison (1999) extendieron esa idea
se encuentran precisamente la distribucién y abah-costo de llevar la grasa ganada temprano en el
dancia de artropodos (Montgomerie & Redsaddiia. Por lo tanto, se esperaria que los colibtites r
1980, Stiles 1995), lo que serd determinante paos (en este caso mas las hembras, corGo
dilucidar si esta relacién se cumple en otras conhelianthed tuvieran cargas del disco menores. Sin
nidades. embargo, mis resultados no concuerdan con lo es-
perado e incluso las especies mas territoriales pre
En este estudio, los machos (mas territoriales cgentaron los valores mas altos (ver Rico-G. 2005).
las hembras) presentaron alas relativamente nids futuros estudios se debe ampliar el nimero de
largas (Fig. 3), cargas alares ligeramente menoregadividuos por especie y por sexo para corroborar
cargas del disco alar menores en casi todas lasestes resultados.
pecies, lo cual indica que probablemente la defensa
territorial podria no ser un factor determinantdaen CONSIDERACIONESFINALES.- Dos de las tendencias
morfologia del ala, tal vez porque buena parte dacontradas en colibries de bosque himedo tropical
esta defensa se efectia mediante vocalizacionesoyfueron respaldadas por los datos obtenidos en
choques aéreos cortos, tal como sucede en tietrasque altoandino. Parece entonces que la caza de
bajas (Stiles 1995). De otro lado, mis resultadws artrépodos esta condicionada, por lo menos en par-
excluyen la posibilidad de que las razones de fortea por los habitos de forrajeo floral de la egpgc
y de aspecto sean de gran importancia, siendo guesexo: los ruteros (ermitafios y hembras de troqui
éstas casi siempre son mas altas en machos tanttinds) cazan mas presas sobre sustrato y losoterrit
colibries ruteros como territoriales (Stiles conmiales (machos en su mayoria) mas presas al aire.
pers.). Existe una contradiccién al contrastar Esto coincide con las estrategias de captura obser-
peso corporal entre machos y hembras; se ha dighdas: las capturas sobre sustrato (colibries con
gue bajos pesos corporales podrian facilitar la aestrategia rutera) ocurrieron en vegetacion deasa d
leracion para despliegues de cortejo y encuentexdratos bajos y las capturas en halconeo (awés ter
aéreos con competidores (Dudley 2002), tipico timiales) se efectuaron en espacios abiertos g-estr
los machos territoriales, pero en la mayoria de égs altos. Esto a su vez corresponde con la estrat
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Anexo 1.Diferentes medidas para las cuatro especies maglabtes del area, organizadas por tipo de
informacion. Los datos de estrategias de captuda glieta estan dados en porcentajes por espede. La
medidas morfolégicas son relativas al peso y ldgé&s aerodinamicos son calculados sobre los eerfil

de las alas.
Colibri Coeligena Eriocnemis Metallura
Tipo Medida coruscans hdianthea vestitus tyrianthina
g Perchado Air 1.84 0 8 8.33
‘% Revoloteando Aire 31.84 36.36 12 45.83
g Saliendo Aire 56.58 45.45 44 41.67
2 Perchado Superfic 0.7¢ 0 0 0
'05)3 Revoloteando Superficie 4,74 9.09 16 0
g Saliendo Superfici 4.21 9.09 2C 4.17
0 Sumatoria Aire 90.26 81.82 64 95.83
Sumatoria Superficie 9.74 18.18 36 4.17
% Presas de Air 97.98 9.68 87.72 83.18
a) Presas de Superficie 2.02 90.32 12.28 16.82
o Culmen Total 15.07 18.65 13.38 9.67
-% Alto del Pico 1.22 1.33 1.17 117
f—of Ancho de laBoca 2.92 3.56 3.08 3.26
g Tarso 3.48 3.26 4.14 418
0 Amplitud de la Pata 4.92 5.02 5.73 6.62
% Uha 1.45 1.77 2.04 2.38
% Cole 23.9¢€ 22.66 2381 23.66
Ala 38.82 37.61 35.12 34.99
< Longitud relativa del al 4042 40.59 3743 39.35
g Razoén de aspecto 7.11 6.88 6.64 6.80
_‘g Razo6n de forma 2.79 2.69 2.60 2.74
8 Carga ale 0.105: 0.098 0.0981 0.081¢
2 Carga del disco 0.0121 0.0116 0.0120 0.0098
indice de puntiagudez 0.2758 0.2769 0.2781 0.2418




58  Morfologia y forrajeo en colibries alto@ms Rico-G.

Anexo 2.Medidas organizadas por tipo de informacion. La®s de estrategias de captura y de dieta
estan dados en porcentajes por especie. Al finkedestrategias se incluyen las sumatorias paepta-

jes de eventos de captura al aire y en superfieie medidas morfoldgicas dadas son relativas & pes
los indices aerodinamicos calculados con los pertie las alas.

Colibri Coeligena Eriocnemis Metallura
coruscans helianthea vestitus tyrianthina
Tipo Medida ? 3 ? 3 ? J Q 3
g Perchado Aire 0.00 0.60 0.00 0.00 0.00 11.11 0.00 0.0@
*% Revoloteando Aire 71.67 20.96 66.67 25 28.57 5.56 1.4F 10.00
8 Saliendo Aire 20.00 75.45 0.00 62.50 14.29 55.56 .528 60.00
2 Perchado Superficie 0 0 0 0 0 0 0 0
';?:;7 Revoloteando Superficie 8.33 0.60 33.33 0.00 57.14.00 0.00 0.00
g Saliendo Superficie 0.00 2.40 0.00 12.50 0.00 27.78).00 10.00
Wi Sumatoria Aire 91.67 97.01 66.67 87.50 42.86 72.22100.00 90.00
Sumatoria Superficie 8.33 2.99 33.33 12.5 57.14 8. 0.00 10.00
% Presas de Aire 98.73 95.00 3.45 100.00 86.05 92.867.78 100
al Presas de Superficie 1.27 5.00 96.55 0.00 13.95 4 7.122.22 0.00
! Culmen Total 15.28 1494 19.76 17.68 13.88 13.39 829. 9.35
-% Alto del Pico 1.20 1.24 1.31 1.35 1.20 1.18 1.18 151.
E Ancho de la Boca 2.95 291 3.17 3.97 3.07 3.14 3.323.12
g Tarso 3.48 3.40 3.31 3.20 3.72 4.41 4.25 4.04
a Amplitud de la Pata 5.28 4.64 5.70 4.42 6.07 5.67 .626 6.64
% Ufa 1.44 1.46 1.84 1.72 2.16 2.02 2.40 2.34
§ Cola 24.07 23.93 22.62 22.77 23.45 24.4 22.91 25.27
Ala 38.71 39.02 37.45 37.8 35.38 35.63 34.54 35.94
o Longitud relativa delala  40.10 40.97 39.65 41.67 6.39 38.14 38.42 40.07
E Razén de aspecto 7.38 6.85 6.70 7.06 6.37 6.91 6.7%.81
'S Razén de forma 2.83 2.75 2.61 2.77 2.49 2.71 2.76 .72 2
g Carga alar 0.1073 0.1026 0.0988 0.0976 0.0997 0.0992 0.0850 0.0797
g Carga del disco 0.0118 0.0122 0.0120 0.0112 0.0127 0.0117 0.0102 0.0095

indice de puntiagudez 0.3033 0.2452 0.2806 0.2743 0.2823 0.2725 0.2298 0.2533




