Ornitologia Colombiana N°3 (2005):7-27 7

ANALISIS ECOMORFOLOGICO DE UNA COMUNIDAD DE COLIBRIES ERMITANOS
(TROCHILIDAE, PHAETHORNINAE) Y SUS FLORES
EN LA AMAZONIA COLOMBIANA

Ecomorphological analysis of a community of hermit hummingbirds (Trochilidae, Phaethorninae)
and their flowers in Colombian Amazonia

Claudia Isabel Rodriguez-Flores

Departamento de Biologia, Universidad Nacional de Colombia, Bogota, Colombia.
crodriaves@yahoo.com.ar

F. Gary Stiles

Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia, Bogotd, Colombia.
fastilesh@unal.edu.co

RESUMEN

La estrecha relacion que existe entre los colibries ermitafios (Trochilidae, Phaethorninae) y las flores de
ciertas familias de plantas estd determinada principalmente por las caracteristicas morfologicas de cada
especie y el acoplamiento entre estructuras (pico vs. corola). Este estudio se propuso identificar y caracterizar
morfoloégicamente una comunidad de ermitafios y sus recursos florales en bosques de tierra firme de la
Amazonia colombiana. Por observaciones directas y capturas con redes de niebla se identificaron siete
especies de ermitafios, que dividimos en tres grupos morfoldgicos con el Analisis de Componentes Principales
(ACP): 1) especies grandes de pico curvo (Phaethornis malaris, P. hispidus, Threnetes leucurus, Glaucis
hirsuta), 2) P. bourcieri de tamafio mediano y pico recto y 3) especies pequeiias (P. ruber, P. atrimentalis). El
Analisis de Correspondencia Canonica (ACC) para las medidas morfologicas de los colibries y las variables
ecologicas reconocid dos grupos ecomorfologicos (uniendo P. bourcieri con las especies grandes) y encontrod
una correlacion fuerte entre el largo del pico y el nimero de especies de plantas visitadas. Existié marcado
dimorfismo en estas especies en la morfologia de pico, ala, cola, y peso corporal, aunque no se detectd
un efecto marcado sobre los patrones de visitas a las flores. Se registraron 46 especies de plantas visitadas
por ermitafios, ocho identificadas por observaciones visuales directas, 28 por cargas de polen y diez por
ambos métodos, resaltando la importancia de combinar técnicas en la caracterizacion de comunidades de
ermitafios y sus flores. Las familias con mas especies visitadas fueron Heliconiaceae, Rubiaceae, Gesneriaceae,
Acanthaceae y Costaceae. Combinando los resultados obtenidos por ACP y Escalamiento Multidimensional
Métrico para las variables morfoldgicas (cualitativas y cuantitativas), la comunidad de plantas se dividio en
siete grupos ecomorfologicos. Las flores de cinco grupos fueron visitadas por ermitafios grandes y medianos
(grupo ecomorfolégico 1) mientras los ermitafios pequefios (grupo 2) visitaron especies de los otros dos
grupos. Sin embargo, el ACC entre las variables morfologicas de las plantas y el nimero de especies de
ermitafios visitantes no mostrd relaciones claras, probablemente porque cada grupo de ermitafios visité flores
de morfologias variadas; recomendamos incluir otras variables ecoldgicas en este analisis. Esta comunidad de
colibries ermitafios y flores se caracterizo6 por la alta diversidad morfoldgica y por la clara separacion de las
especies en grupos con morfologias semejantes. Existié una fuerte relacion entre morfologia y ecologia dentro
de la interaccion, ya que los atributos morfoldgicos tanto de los ermitafios como de sus recursos determinaron
en buena parte los patrones de visita de las aves a las flores. Asi mismo, otros factores como la disponibilidad
de recursos, la diversidad de habitats y el desplazamiento entre habitats influenciaron el comportamiento de

forrajeo de los ermitafios.

Palabras clave: Bosque humedo tropical; Colombia; ecomorfologia; colibries ermitafios, interaccion colibri-
flor; Phaethorninae.
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ABSTRACT

The hermit hummingbirds (Trochilidae, Phaethorninae) interact strongly with the flowers of certain families
of plants of which they are the principal pollinators, a relation determined principally by the mutual adjust-
ment of bill and corolla morphologies. This study identified and characterized morphologically the species of
hermit hummingbirds and their floral resources in tierra firme forest of Colombian Amazonia. Seven species
of hermits were recorded by direct observations and mist-net captures and were classified into three groups by
Principal Component Analysis (PCA) of morphological variables: 1) large, curve-billed species (Phaethornis
malaris, P. hispidus, Threnetes leucurus, Glaucis hirsuta), 2) the medium-sized, straight-billed P. bourcieri and
3) the small P. ruber and P. atrimentalis. Canonical Correlation Analysis (CCA) of morphological measure-
ments and ecological information resulted in uniting P. bourcieri with the former group and demonstrated a
strong correlation between bill length and number of species of flowers visited. Marked sexual dimorphism
exists in the hermit species in bill morphology, wing length, tail length and body mass, but we did not detect any
marked effect upon flower visitation. 46 species of plants were visited by hermit hummingbirds, eight of which
were identified by visual observations, 28 by pollen loads and ten by both methods, indicating the importance
of using both methods. The families with most species visited were Heliconiaceae, Rubiaceae, Gesneriaceae,
Acanthaceae and Costaceae. Combining the results obtained by PCA and Metric Multidimensional Scaling
Analysis for the morphological variables of the plants, seven ecomorphological groups were distinguished. The
large and medium hermits (group 1) visited five of these groups of plants and the small hermits (group 2) visited
plants of the remaining two groups. However, the ACC failed to show any correlation between the morphologi-
cal attributes of the plants and flowers with numbers of species of visiting hermits, probably because each
group of hermits visited flowers of plants with varied morphologies; other types of ecological variables should
be investigated for this type of analysis. This hermit hummingbird-flower community was characterized by
high morphological diversity and by the clear separation of the species into groups with similar morpholo-
gies. The results also demonstrated the strong relation that exists between morphology and ecology in the hum-
mingbird-flower interaction. The morphological attributes of both the hermit hummingbirds and their nectar
resources determined in large part the visitation patterns of the birds to their flowers. Also, other factors like
resource availability, habitat diversity and movements between habitats,modified the foraging behavior of the
hermit hummingbirds.

Key words: Colombia; ecomorphology; hermit hummingbirds, hummingbird-flower interaction; Phaethorni-
nae; tropical rain forest.

INTRODUCCION

La estrecha correspondencia que existe entre ecologia y
morfologia permite describir la estructura de las comunidades
a partir de analisis ecomorfologicos (Ricklefs & Miles
1994). Este tipo de analisis puede aprovechar la informacion
disponible en museos y publicaciones, lo cual hace posible
efectuar amplias comparaciones entre taxones, habitats y
regiones (Ricklefs & Travis 1980). Varios estudios en aves
han indagado sobre la relacion entre morfologia, ecologia
de forrajeo y organizacion a nivel de comunidades. Moreno
& Carrascal (1993), Hertel & Ballance (1999) y Calmaestra
& Moreno (2001) estudiaron la relacion entre la morfologia
del ala y los patrones de forrajeo y de migraciéon de
algunos grupos de aves; Ricklefs & Travis (1980), Miles &
Ricklefs (1984) y Hertel & Lehman (1998) investigaron la
correspondencia entre la morfologia y el comportamiento de
alimentacion en diferentes comunidades de aves; mientras
que Moermond & Denslow (1985), Barluenga et al. (2001)
y Moreno et al. (2001), han explorado la relacion entre
diferentes caracteristicas morfologicas de aves frugivoras, los

patrones de forrajeo y la organizacion social de la comunidad.
En el caso de los colibries (Trochilidae), diferentes estudios
han demostrado la relacion que existe entre morfologia y
ecologia (Stiles 1995, Grant & Grant 2003 entre otros).
Sin embargo, hasta ahora no se han realizado analisis
ecomorfoldgicos que relacionen los colibries y sus recursos,
mediante los protocolos mas adecuados en este tipo de
estudios (Miles & Ricklefs 1984, Losos 1990, Losos et al.
2003).

La familia Trochilidae incluye mas de 300 especies
distribuidas principalmente en la region Neotropical (Stiles
1981). Los colibries se alimentan principalmente de néctar
y requieren del consumo diario de pequefios artrépodos para
su nutricion (Stiles 1995); este tipo de forrajeo demanda
una estructura corporal especializada, con adaptaciones
muy particulares a nivel morfologico, fisiolégico y de
comportamiento (Brown & Bowers 1985, Rosero 2003). En
los colibries la presion competitiva intra e interespecifica
(favorecida por similitudes en la estructura corporal basica de
los individuos), es atenuada entre las especies e incluso entre
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Figura 1. Ubicacion del Parque Nacional Natural Amacayacu
(PNNA). Los circulos rojos corresponden a comunidades
indigenas de la zona; el cuadrado rojo ubica Leticia, la
capital del Departamento del Amazonas (Colombia). Mapa
cortesia Fundacion Tropenbos Colombia.

sexos por variaciones en el comportamiento de forrajeo, en
la preferencia de microhabitats y en el largo y curvatura del
pico (Temeles & Kress 2003). Estas variaciones facilitan la
diferenciacion y particion en el uso de los recurso florales
(Faegri & van der Pijl 1979, Feinsinger 1983, Salovara
1997).

De las dos subfamilias de colibries, Trochilinae y
Phaethorninae, la primera incluye casi el 90% de las especies
de la familia, su mayor diversidad se presenta a alturas medias
en los Andes y es el inico grupo presente en elevaciones
altas (Stiles 1981). Los ermitafios (subfamilia Phaethorninae)
tienen en general picos mas largos y curvos que los no
ermitafios, son ruteadores del sotobosque (Stiles & Wolf
1979, Stiles 1981, 1985, Cotton 1998a, Hilty & Brown
2001), y alcanzan su maxima dominancia y diversidad a nivel
comunitario en los bosques humedos de tierras bajas a menos
de 1000 metros de elevacion, especialmente en la Amazonia
(Stiles 1981). Las plantas visitadas por los ermitafios se
caracterizan por crecer como individuos o clones dispersos,
tener periodos de floracion largos y por producir néctar de
alta calidad (Stiles 1975, Amaya-Marquez 1996). Asi mismo,
la longitud de la corola y el valor medio de concentracion de
néctar generalmente son mayores en las flores visitadas por
ermitafios que en las visitadas por colibries territoriales (Stiles
& Freeman 1993, Gutierrez & Rojas 2001, Rosero 2003). Los
ermitafios son polinizadores principales de muchas especies
de plantas monocotiledoneas, especialmente del género

Heliconia, con las que comparten el patron de distribucion
geografica (Stiles 1978, 1981).

Diferentes estudios de ensamblajes locales de colibries
(Feinsinger 1976, 1978, Snow & Snow 1980, Kodric-Brown
et al. 1984, Stiles 1985, Brown & Bowers 1985, Vasconcelos
& Lombardi 2001), han encontrado que los patrones
morfolégicos de las especies estan determinados tanto por
el nimero y clase de recursos florales, como por las
interacciones competitivas entre los colibries. Dada la alta
diversidad de especies animales y vegetales en los bosques
amazonicos (Salovara 1997), sumado a que el centro de
diversidad de la subfamilia Phaethorninaec es la region
amazonica (Stiles 1981), se espera que esta comunidad
incluya un copioso niimero de especies de ermitafios y
plantas, las cuéles difieran marcadamente entre si en el
aspecto morfologico. Debido a que la longitud y curvatura
del pico de los colibries influencia en buena medida la clase
de flores en las que estos forrajean (Kodric-Brown et al.
1984, Brown & Bowers 1985, Stiles 1985, Buzato 1995,
Cotton 1998a, 1998b, Gutierrez & Rojas 2001, Rosero 2003,
Temeles & Kress 2003), es de esperarse que la relacion
ecomorfologica entre los colibries ermitafios y sus flores
en comunidades amazonicas sea determinada principalmente
por la correspondencia entre pico y corola.

MATERIALES Y METODOS

Sitio pE Estubpio.- El trabajo de campo fue realizado por
CRF de noviembre de 2001 a julio de 2002 en la zona sur
del Parque Nacional Natural Amacayacu (PNNA), Colombia
(3°02°-3°47° S y 69°54°-70°25’ W, < 100 msnm (Rudas 1996))
(Fig. 1). La temperatura promedio mensual es de 25.9°C, la
precipitacion promedio anual es de 3377 mm y el régimen de
Iluvias es principalmente unimodal, con la época de menor
precipitacion de junio a noviembre (Amaya-Marquez 1991).
En el PNNA existen tres tipos principales de vegetacion que
se diferencian principalmente por el grado de inundacion que
tienen a lo largo del afo: varzea, ribera y bosque de tierra
firme (Cotton 1998a, Amaya-Marquez et al. 2001). El trabajo
de campo se realizo en este ultimo, porque es el de mayor
extension en la zona y porque posee un sotobosque bien
estructurado y diverso en recursos de néctar para ermitafios
(Cotton 1998a). El bosque de tierra firme no se inunda en
ninguna época del afio, tiene un dosel continuo de 40 a 50
m de alto y con arboles emergentes que alcanzan los 60 m.
La vegetacion del sotobosque la componen principalmente
grandes hierbas del orden Zingiberales, plantulas de arboles,
helechos, plantas epifitas secundarias y palmas. El estrato
intermedio estd dominado por palmas y arboles jovenes, y la
escasez de arbustos y epifitos primarios es caracteristica.

TrABAJO DE campo.- En el area de estudio se seleccionaron
cinco transectos de 10 m de ancho: uno de 500 m de largo
y cuatro de 1 km de largo, cubriendo un area total de
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Figura 2. Variables morfolégicas consideradas para flores y coli-
bries en este trabajo. A) Flor de Sanchezia scandens (Acantha-
ceae) y las variables medidas: a: corola total, b: corola efectiva,
c: longitud de los estambres y el pistilo, d: exsercion de los
estambres y el pistilo. B) Individuo macho de Thalurania
furcata y las variables medidas: e: culmen total, f: largo de la
cola, g: largo del ala. La curvatura del pico se calculé como la
razon entre el arco (h) y la cuerda (i).

45.000m?. Cada transecto se muestre6 una vez a lo largo de
la investigacion.

Para identificar los ermitafios de la comunidad, se efectuaron
observaciones visuales directas a flores de plantas focales
de diferentes especies que se encontraban en los transectos
seleccionados. Las observaciones se realizaron durante diez
dias por transecto en jornadas continuas de ocho horas
(05:30 a 13:30). Los criterios con los cuales se eligieron las
especies de plantas que se observaron fueron: 1) pertenecer a
alguna familia reconocida por ser polinizada y/o visitada por
colibries; 2) ajustarse al sindrome de ornitofilia descrito por
Faegri y Van der Pijl (1979) y reevaluado por Stiles (1981,
1985); y 3) haber sido registrada como recurso para colibries
en estudios anteriores en ecosistemas similares (Amaya-
Marquez 1991, Cotton 1998a, b, Rosero 2003). Se capturaron
los colibries con redes de niebla en jornadas de 06:00 a 12:00
y 14:00 a 17:00 durante ocho dias por transecto. Las redes
se ubicaron cerca de las plantas en las que se efectuaron
las observaciones visuales directas, y asi se corroboraron las
identificaciones de los ermitafios observados. A cada colibri
capturado se le tomaron medidas de pico (culmen total,
ancho de la comisura y alto del pico al nivel de las narinas),
largo del ala cerrada y cola (Fig. 2). Debido a que la tasa de
captura fue muy baja o nula para varias especies, también
se midieron ejemplares depositados en la coleccion de aves
del Instituto de Ciencias Naturales (ICN) de la Universidad
Nacional de Colombia. Los datos de curvatura del pico, peso
y sexo de los ermitafios, fueron tomados exclusivamente de
la coleccion de aves del ICN. La informacion de peso y sexo
se obtuvieron de las etiquetas de los individuos, mientras que
el indice de curvatura se obtuvo luego de proyectar los picos
para magnificar la imagen y calcular sobre ésta la razon arco/

cuerda del pico (Stiles 1995). El valor minimo de este indice
es uno (pico recto), y mientras mayor sea el indice mayor es
la curvatura del pico.

Las especies de plantas visitadas por los colibries fueron
identificadas mediante observaciones directas y cargas de
polen. Durante la fase de campo se colectaron muestras
botanicas de todas las plantas en cuyas flores se observaron
visitas por ermitafios, y también de otras especies que por el
color, forma y tamario de la corola pudieran ser visitadas por
estos. En ambos casos se conservaron muestras de las flores
en alcohol al 70% para analisis posteriores. Las muestras
botanicas fueron posteriormente identificadas en el Herbario
Nacional Colombiano (COL) del ICN de la Universidad
Nacional de Colombia. Las cargas de polen fueron tomadas
con gelatina coloreada durante las sesiones de redes de
niebla, siguiendo la metodologia de Amaya-Marquez (1991).
De cada colibri capturado se tomé una muestra, recogiendo el
polen de la cabeza, pico y gula. Estas cargas fueron analizadas
en el laboratorio de palinologia del ICN. Para la identificacion
de los granos de polen se emplearon colecciones de referencia
de trabajos anteriores (Amaya-Marquez 1991, Rosero 2003)
y del material colectado en la fase de campo. En cada lamina
se identificaron (hasta especie si era posible) y contaron todos
los granos presentes.

Una vez identificadas las especies de plantas visitadas por los
colibries, se tomaron medidas morfologicas de un minimo de
cinco flores de cada especie (la mayoria representada en la
coleccion en alcohol). A cada especie vegetal se le registraron
los siguientes datos (Fig. 2): habito, corola total, corola
efectiva, longitud de los estambres, longitud del pistilo,
exsercion de los estambres, exsercion del pistilo, color de
la corola y de los sépalos, curvatura de la corola, color
de las bracteas, forma de la corola, posicion de la corola
respecto al caliz, posicion de las flores respecto a la planta,
concentracion de néctar y volumen total del néctar. El néctar
se extrajo con microcapilares cada dos horas de 06:00 a
14:00, de flores que fueron embolsadas la noche anterior al
dia de medicion. La concentracion de azucar se midié con un
refractdometro calibrado.

ANALISIS ESTADISTICO.- Con el fin de detectar patrones
ecologicos y morfologicos de las especies y las relaciones
entre estos, se siguid basicamente el protocolo de Miles &
Ricklefs (1984), con algunas modificaciones propuestas por
Losos (1990). Inicialmente se calcul6 el promedio aritmético
de las variables morfologicas de cada especie de colibri.
Para explorar la estructura morfologica de la comunidad de
ermitafios, se empleo el Analisis de Componentes Principales
(ACP) a partir de la matriz de correlacion y las variables
transformadas con logaritmo natural, debido a que las
variables morfologicas incluidas en el analisis tuvieron
diferentes unidades (Losos et al. 2003).
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Buscando establecer relaciones morfoldgicas independiente-
mente del tamafio corporal y resaltando el efecto de la forma,
se realiz6 un segundo ACP (de las mismas caracteristicas del
inicial) con variables estandarizadas a la masa corporal.
Para esto, se dividio el valor de cada variable linear por
la raiz cubica de la masa del ave (ver Stiles 1995). Con
el fin de sefialar diferencias morfologicas entre machos y
hembras, se efectuaron dos ACP adicionales discriminando
las especies por sexo, y empleando los datos originales y los
datos estandarizados a la masa corporal. Para evaluar el grado
de dimorfismo en la morfologia externa de los ermitafios, se
aplico la prueba t de Student para muestras independientes (t)
a las medidas morfologicas originales de machos y hembras
de cada especie.

El Anélisis de Correlacion Canoénica (ACC) fue empleado para
establecer la relacion entre las caracteristicas morfologicas
de los colibries y la utilizacion de sus recursos de néctar (ver
Miles & Ricklefs (1984) para detalles sobre la utilizacion
de este método en estudios ecomorfoldgicos). Las variables
morfologicas analizadas fueron los valores de cada especie en
el ACP, y como variables ecoldgicas se incluyeron el nimero
de recursos totales y el numero de recursos exclusivos
visitados por cada especie de colibri (estas variables
ecologicas fueron transformadas con logaritmo natural). Este
analisis se realizo tanto para los datos morfologicos originales,
como para los datos estandarizados al tamafio corporal.
Debido a que generalmente no era posible determinar el sexo
de los ermitafios en el campo, no se realizaron analisis de
ACC aeste nivel. Mediante el analisis de redundancia, el cual
hace parte del ACC, fue posible identificar cuales medidas
morfologicas contribuyeron mas fuertemente a la separacion
de las especies en el espacio ecologico (Miles & Ricklefs
1984).

La relacion entre el volumen y concentracion del néctar y la
longitud de la corola, fue evaluada para cada especie de flor
visitada por ermitafios mediante una correlacion de Spearman
(r). Se calculd el promedio aritmético de las variables
morfologicas cuantitativas de cada especie vegetal (longitud
de la corola total y efectiva, longitud de los estambres y del
pistilo, exsercion de los estambres y del pistilo, y curvatura
de la corola), los cuales fueron empleados en los analisis
posteriores. Debido a que las variables exsercion de los
estambres y exsercion del pistilo tuvieron valores negativos
en algunas especies de plantas, antes de calcular el promedio
aritmético se sumo una cantidad idéntica a los valores de
estas dos variables morfologicas en todas las especies. Para
caracterizar morfologicamente la comunidad de plantas se
aplic6 un ACP con datos transformados por logaritmo natural
y a partir de la matriz de correlacion.

Con las variables cualitativas de las plantas se efectud
un segundo tipo de analisis morfologico. Estas variables
fueron codificadas de la forma presencia-ausencia (1/0). Por

Figura 3. Los colibries ermitafios registrados en el PNNA durante
este estudio. A: Phaethornis malaris; B: Glaucis hirsuta;
C: P, hispidus:; D: P. atrimentalis, E: Threnetes leucurus:
F: P. bourcieri, G: P. ruber. Ilustraciones de G. Tudor tomadas
de Hilty & Brown (2000).

ejemplo, el color de la corola de una especie de planta pudo
ser: roja, rosada, amarilla, morada, blanca o anaranjada. Una
especie con corola amarilla tuvo valor de uno en la columna
de la variable corola amarilla y cero en las demas. En el caso
de especies con mas de un color de corola, estas tuvieron
valor de uno en cada columna correspondiente a los colores
que presentd. Las caracteristicas codificadas fueron: color
de las flores, habito de la planta, forma de la corola y
ubicacion de la flor en la planta. Estas variables se analizaron
mediante analisis de Escalamiento Multidimensional Métrico
(M-MDS) a partir de una matriz de distancias Euclidianas.
Este método permitié construir figuras que mostraron las
relaciones entre las especies de plantas a partir de solamente
las distancias entre ellas, y es un analisis adecuado en los
casos donde las variables son cuantificadas en términos de
similitud vs. disimilitud (Ludwig & Reynolds 1988, Manly

1994, Hair et al. 1998)

Se empleo igualmente el ACC para establecer la correlacion
entre la morfologia de las flores y los patrones de visitas de
los ermitafios a estas. En el caso de las variables morfologicas
cuantitativas, se efectué un ACC relacionando los valores del
ACP para cada especie de planta con el nimero de especies
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Figura 4. Distribucion de las especies de ermitafios en el
morfoespacio creado por los dos primeros componentes prin-
cipales. A) ACP a partir de las variables morfoldgicas
estan darizadas a la masa corporal y sin discriminar las
especies por sexo; B) ACP a partir de las variables
morfologicas originales y separando machos y hembras;
C) ACP a partir de las variables morfoldgicas estandarizadas
a la masa corporal y especies discriminadas por sexo.
PR: Phaethornis ruber; PA: P. atrimentalis; PB: P. bourcieri;
PH: P. hispidus; PM: P. malaris; GH: Glaucis hirsuta;
TL: Threnetes leucurus. Las letras después de la abreviatura
de cada especie indica el sexo: H: hembra, M: macho.

de ermitafios visitantes (esta ultima variable se transformo
con logaritmo natural). Para las variables cualitativas, el
ACC correlaciond la misma variable ecologica mencionada
anteriormente, con los valores obtenidos en M-MDS para

cada especie de planta. Los analisis estadisticos tanto de
plantas como de colibries se realizaron con los programas
SPSS 12.0 (SPSS 2004) y STATISTICA 5.1(STATSOFT
1997).

Para evaluar el ajuste morfologico entre el pico de los
colibries y las corolas de las flores que visitaron, se calculd
para cada especie de ermitafio dos relaciones: longitud del
culmen vs. longitud efectiva de la corola de las plantas que
visita, y curvatura del pico vs. curvatura de la corola de sus
recursos.

RESULTADOS

COMUNIDAD DE COLIBRIES ERMITANOS.- Las observaciones
directas (407 h) y las capturas en las redes de niebla (315
h/red), permitieron identificar siete especies que conforman
la comunidad de ermitafios del PNNA. Cinco de estas
especies pertenecen al género Phaethornis (P. atrimentalis,
ruber, malaris, bourcieri, hispidus), y las dos restantes
fueron Threnetes leucurus y Glaucis hirsuta (Fig. 3).
Dado que los resultados del ACP usando las medidas
morfologicas originales y estandarizadas a la masa corporal
fueron practicamente idénticos, solamente se mostraran los
resultados obtenidos a partir de las variables estandarizadas.

En el ACP sin discriminar las especies por sexo, los primeros
tres componentes explicaron el 98.34% de la varianza.
Todas las variables aportaron significativamente al primer
componente, con excepcion de curvatura del pico, variable
que explicod la mayor proporcion de la varianza en el
componente 2 (Tabla 1). Al graficar las especies de ermitaiios
en el espacio multidimensional creado por los dos primeros
componentes, €stas se separaron en tres grupos en razon
al peso corporal: el primer grupo incluyé a G. hirsuta, P,
malaris, T. leucurus y P. hispidus (los colibries grandes),
el segundo P. bourcieri, y en el tercero estuvieron P. ruber
y P atrimentalis (valores mas bajos en el componente
1). En cuanto a la curvatura del pico (componente 2), se
discriminaron claramente P. bourcieri (la especie con el pico
mas recto) y G. hirsuta (con el pico mas curvo) (Fig. 4A,
Anexo 1)

El ACP para las variables morfologicas discriminando las
especies por sexo reunio el 96.04% de la varianza en los
tres primeros componentes. Todas las variables morfologicas
excepto curvatura de pico aportaron significativamente al
primer componente y precisamente esta ultima variable tuvo
el autovector mas alto en el segundo (Tabla 1). La ordenacion
separd las especies de ermitafios en cuatro grupos: en el
primero se ubicaron los dos sexos de P. ruber, en el segundo
los de P. atrimentalis, en el tercero ambos sexos de P. bour-

cieri y en el cuarto los dos sexos de 7. leucurus, G. hirsuta,
P. malaris y P. hispidus (Fig. 4B y 4C). En las especies
pequefias (P. atrimentalis y P. ruber) las hembras fueron
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Tabla 1. Autovalores y autovectores obtenidos en el analisis de componentes principales para las medidas morfoldgicas de los colibries
ermitafios estandarizadas a la masa corporal, discriminando y sin discriminar por sexo.

Especies sin discriminar por sexo Especies discriminando por sexo

PC1 PC2 PC3 PC1 PC2 PC3
Autovalores 4.34 1.03 0.53 4.13 1.01 0.63
% varianza explicada 72.32  17.19 8.83 68.75 16.84 10.45
Autovectores
Culmen Total 096  -0.07 0.21 0.93 -0.13  0.22
Ancho Comisura 0.95 0.05 -0.26 0.90 0.14 -0.32
Alto del Pico 096 0.14 -0.24 0.93 0.17  -0.28
Largo del Ala 097  -0.08 -0.19 0.95 -0.13  -0.15
Largo cola 072  -0.51 0.46 0.71 -0.50 046
Curvatura 039 086 0.33 040 0.82  0.40

PCn: Componente principal n (n=1 a 3)

mas grandes que los machos (valores mas altos de las
hembras en el componente 1); en las demas especies, los
machos tuvieron picos mas grandes, alas mas largas y pesos
corporales mayores (valores mas altos de los machos en el
componente 1 respecto a las hembras de la misma especie).
En cuanto a la curvatura del pico (componente 2), con
excepcion de P. atrimentalis y P. bourcieri, las hembras
tuvieron picos mas curvos respecto a los machos (Fig. 4B).
Al eliminar el efecto de la masa corporal, las especies se
distribuyeron de manera diferente sobre el componente 1 del
ACP estandarizado (Fig. 4C).

En el caso de P. bourcieri, T. leucurus, G. hirsuta, P. malaris,
P. hispidus y P. atrimentalis, las diferencias morfologicas
entre los sexos estuvieron relacionadas principalmente con
diferencias en el tamafo, por lo que al eliminar este efecto
se redujeron en mayor o menor grado las distancias entre
los machos y hembras en la ordenacion. Lo opuesto ocurrio
con P. ruber, donde al estandarizar las variables por el
peso corporal, las diferencias morfologicas entre los sexos
aumento, reflejando las diferencias significativas en el largo
relativo del ala (t = 2.582, p = 0.042), largo relativo
del pico (t @ = 3 279 p = 0.017) y ancho relativo de la
comisura (t o= -5.427 p =0.002). Debido a que la variable
curvatura del pico (variable que mas aporta a la varianza
del componente 2) no fue estandarizada al tamafio corporal,
la ubicacion de las especies respecto a esta variable no se
modificé apreciablemente.

En el Analisis de Correlacion Canonica (ACC) se incluyeron
como variables morfoldgicas los dos primeros componentes
del ACP, empleando las variables estandarizadas. La alta
correlacion entre el primer par de variables candnicas
fue argumento suficiente para retenerlas en los analisis
posteriores, a pesar de que la hipotesis nula de la prueba
estadistica fue rechazada (Miles & Ricklefs 1984) (Tabla2).
En la Tabla 3 se muestran dos clases de correlaciones:
la primera clase corresponde a las correlaciones dentro de
grupo, las cuales describen la contribucion de cada variable

morfoldgica y ecoldgica a su propia variable candnica; la
segunda clase son las correlaciones entre grupos, las cuales
revelan la contribucion directa de cada variable de un grupo
a la variable canonica del otro grupo (Miles & Ricklefs
1984, Losos 1990). Para el primer par de variables canénicas
(CC1), las correlaciones entre grupos fueron similares a las
correlaciones dentro de grupo. La primera variable canonica
estuvo asociada con el PC1 morfoldgico (1 = 0.947) y con
el nimero de recursos totales visitados por los ermitafios (1>
= 0.956), indicando que los colibries con alas largas, mayor
peso corporal y picos largos (variables que mas aportan al
PC1), visitaron un mayor nimero de recursos. El grado en el
cual la variacion en el espacio ecoldgico y morfologico estuvo
relacionado con las variables canonicas fue mostrado por el
analisis de redundancia (Tabla 4). Las variables canénicas
en morfologia explicaron el 100% de la variacion de las
variables morfologicas originales y el 50% de la variacion
de las variables ecoldgicas; a su vez las variables canénicas
en ecologia explicaron la totalidad de la variacion de las
variables ecoldgicas iniciales y el 50% de la variacion
del espacio morfologico. Estos valores indicaron que las
caracteristicas morfoldgicas de los ermitafios (CC1 y CC2 en
morfologia) se relacionaron principalmente con el nimero de
recursos visitados por estos (CC1 en ecologia) y no con el
namero de recursos exclusivos visitados (CC2 en ecologia);
mientras que los patrones de visita de los ermitafios (CCl
y CC2 en ecologia) explicaron principalmente la variacion

Tabla 2. Resumen del andlisis de correlaciéon candnica entre un
grupo de variables morfologicas estandarizadas a la masa cor-
poral y un grupo de variables ecoldgicas, para las especies de
ermitafios de la comunidad.

Variables Correlacion Test estadistico*
2.0 2.2 A\ 2 1
canonicas canonica X g p
1 0.959 0.08 8.829 4 0.066
2 0.038 0.999  0.005 1 0.944

~\: Wilk’s likehood ratio (Losos 1990). * :Prueba la hipétesis nula
que la correlacion entre la fila actual y las que siguen dentro del
mismo analisis es cero.
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Tabla 3. Coeficientes de correlacion entre un grupo de variables
morfoldgicas estandarizadas a la masa corporal y un grupo de
variables ecologicas, para las especies de ermitafios de la comu
nidad.

Correlacion entre las variables
originales y las variables
canonicas (CC)
Morfologia Ecologia
CCl1 CCl1
Variables morfologicas
PC1 -0.973* -0.933 @
PC2 0.230* 0221 @
Variables ecoldgicas
recursos totales -0.938 @ -0.978*
recursos exclusivos -035T@ -0.366%*

* 1 Correlaciones dentro de grupo. @: Correlaciones entre grupos.
Para més detalles ver texto.

morfologica en largo del ala, peso y tamafio del pico (CC1 en
morfologia).

La ordenacion obtenida separd las especies de ermitafios
en dos grupos ecomorfoldgicos relacionados principalmente
con el tamafio del colibri y el numero de recursos visitados
(Fig. 5): en el primero estuvieron P. ruber y P. atrimentalis,
especies pequefias y que visitaron las flores de un namero
reducido de plantas; en el segundo se ubicaron 7. leucurus,
G. hirsuta, P. bourcieri, P. hispidus y P. malaris, especies
de mayor tamafio que visitaron el mayor niimero de especies
vegetales.

COMUNIDAD DE PLANTAS. A partir de 407 horas de observacion
directa y analisis de 50 laminas de polen, se identific6 un total
de 46 especies de plantas pertenecientes a 16 familias cuyas
flores fueron visitadas por los colibries ermitafios del PNNA.
Las familias con mayor numero de especies visitadas fueron
Heliconiaceae, Rubiaceae y Gesneriaceae (siete especies
cada una), Acanthaceae (cuatro) y Costaceae (tres) (Fig.6).

Tabla 4. Andlisis de redundancia candnica a partir del andlisis
de correspondencia candnica entre un grupo de variables
morfoldgicas estandarizadas a la masa corporal y un grupo de
variables ecolodgicas, para las especies de ermitafios de la comu-
nidad.

Variables Candnicas
Morfologia Ecologia
CCl | cC2 CCl | cC2
Varianza de las variables morfologicas
explicada por las variables candnicas

Proporcion 0.500 | 0.500 0.464 | 0.000
Acumulada 0.500 | 1.000 0.464 | 0.464
Varianza de las variables ecoldgicas expli-
cada por las variables candnicas
Proporcion 0.495 | 0.000 0.534 | 0.466
Acumulada 0.495 | 0.495 0.534 | 1.000

Figura 5. Ubicacion de las especies de ermitafios a partir de los
valores obtenidos en la primera variable canénica morfologica
y la primera variable candénica ecoldgica. Las variables
morfoldgicas de los colibries fueron estandarizadas a la masa
corporal.

PR,
PA

TL
«GH

PB
PH

Variable Canénica 1 Ecologia

PM

-5 2
-1,5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1.0 1,5 2,0
Variable Canonica 2 Morfologia

Los andlisis posteriores se realizaron con 44 especies de
plantas, ya que dos (Rubiaceae 1 y Erythrina aff. fusca)
no pudieron ser identificadas plenamente por métodos
palinolégicos, haciendo imposible obtener sus medidas
morfoldgicas cuantitativas y cualitativas (Tabla 5). Casi
la totalidad de las flores visitadas regularmente por los
ermitafios fueron especies herbaceas, epifitas y lianas de
sotobosque; los arboles y arbustos tuvieron bajas tasas de
visita y aparicion en las cargas de polen (Anexo 2). La
mayoria de estas especies (28, 0 60.9%) fueron identificadas
como recursos de néctar de los ermitafios a través del polen
en las cargas recolectadas de los colibries capturados, ocho
especies (17.4%) fueron identificadas por observacion directa
de visitas de colibries a las flores, y diez especies (21.8%) por
ambos métodos (Anexos 2 y 3).

Otras especies de plantas en la zona tuvieron caracteristicas
florales apropiadas para colibries, a pesar de que no se
registraron visitas a ellas, ni su polen aparecié en las laminas.
Estas especies fueron: Aphelandra aurantiaca ((Scheidw.)
Lindl. 1845) (Acanthaceae), Aechmea corymbosa ((Mart. ex
Schult & Schult) Mez 1892) (Bromeliaceae), Centropogon
amplicorollinus (Wimm.) Stein. 1993) (Campanulaceae),
Costus aff. chartaceus (Maas 1972) (Costaceae), Columnea
villosissima (Mansf. 1934), Drymonia pendula ((Poepp.)
Wiehler 1973) (Gesneriaceae), Heliconia densiflora (Verl.
1869), H. apparicioi (Barreiros 1976), H .shumanniana
(Loes. 1916), H .lourtegiae (Emygdio & E. Santos 1977),
H. tenebrosa (Macbr. 1931), H. chartacea (Lane ex.
Barreiros 1972) (Heliconiaceae), Lantana camara (L.
1753) (Verbenaceae) y Renealmia krukovii (Maas 1975)
(Zingiberaceae).

Se obtuvieron datos de néctar para pocas especies y
esta informacion fue complementada con datos de otros
investigadores (Cotton 1998a, Rosero 2003). Las concentra-
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Figura 6. Algunas flores representativas visitadas por colibries
ermitafios. A. Passiflora coccinea (Passifloraceae) (foto:
www.passionflowerfarms.com/images/coccinea.jpg.);

B. Rueliachartacea (Acanthaceae) (foto: C. Rodriguez);

C. Gasteranthus corallinus (Gesneriaceae)(foto:www.aggs.org/
gallery/photos/46.jpg.); D. Centropogon cornutus
(Campanulaceae) (foto: www.csdl.tamu.edu/FLORA/perdeck/
ant 054.jpg.); E. Palicourea lasiantha (Rubiaceae) (foto:
www.mobot.org /MOBOT/images/pcondensata);

F. Heliconia standleyi (Heliconiaceae) (foto: M. Restrepo);
G. Drymonia coccinea (Gesneriaceae) (foto: C. Rodriguez);
H. Costus scaber (Costaceae) (foto: M. Restrepo); 1. Drymonia
semicordata (Gesneriaceae) (foto: C. Rodriguez);

J. Heliconia stricta (Heliconiaceae) (foto: C.Rodriguez);
K. Gurania spinulosa (Cucurbitaceae)
(foto:www.amazonconservation.org/home/images
Gspin_infl.jpg.); L. Heliconia juruana (Heliconiaceae) (foto:
M. Restrepo).
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Figura 7. Grupos morfologicos de plantas visitadas por colibries
ermitafios, definidos a partir de la proyeccion de las especies
que conforman la comunidad sobre el morfoespacio creado por
los dos primeros componentes principales. Nimeros en rojo:
especies del género Heliconia; nimeros en azul: especies del
género Drymonia; nimeros en verde: especies del género
Psychotria; nimeros en fucsia: especies del género Passiflora;
nimeros en morado: especies de la familia Acanthaceae.
Para la numeracion de las especies ver Anexo 1.

ciones de néctar fueron muy variables, encontrandose valores
desde 10% hasta 34% de aziicar (Anexo 3). Para la comunidad
de flores estudiadas, no existio correlacion significativa entre
la longitud de la corola efectiva y la concentracion del néctar
(r,= -0.163 (23) p = 0.443), ni entre la corola total y la
concentracion del néctar (r, = 0.218 (23) p = 0.306). Lo
contrario ocurrié con el volumen de néctar producido vs.
corola total (r, = 0.644 (16) p= 0.013) y corola efectiva (r, =
0.562 (16) p=0.030).

El ACP para las variables morfologicas cuantitativas de las
flores explico en los primeros tres componentes el 94.24%
de la variacion de los datos. En el primer componente, las
variables relacionadas con el tamafio de las flores (longitud
de la corola y de las estructuras reproductivas) aportaron
en mayor proporcion a la varianza explicada por este;
en el segundo componente las medidas relacionadas con
la exsercion de las estructuras reproductivas tuvieron los
mayores autovectores; y en el tercer componente la varianza
explicada corresponde casi en su totalidad a la curvatura de la
corola (Tabla 6). A nivel general, las similitudes morfologicas
en el tamafio y forma de las flores correspondieron a
relaciones de parentesco. La mayoria de las especies de
géneros como Heliconia, Drymonia, Psychotria 'y Passiflora,
estuvieron colocadas proximas en la ordenacion obtenida en
el ACP (Fig. 7). A nivel intragenérico, este analisis permitio
identificar cuales variables fueron las mas importantes en
la diferenciacion de las especies. En el caso del género
Psychotria, las especies se diferenciaron a nivel de longitud
y exsercion de las estructuras reproductivas (componentes
1 y 2); mientras que las especies de Heliconia, Drymonia,
Calathea y Acanthaceae se diferenciaron intragenéricamente
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Figura 8. Ordenacion de las 44 especies de plantas visitadas por
colibries ermitafios, obtenida a partir del Analisis de escalamiento
multidimensional métrico para cinco dimensiones. Numeros de
las especies Figura 7. Numeros en rojo: especies del género Heli
conia; nimeros en azul: especies del género Drymonia; nimeros
en verde: especies del género Psychotria; mimeros en fucsia:
especies del género Passiflora; numeros en morado: especies de
la familia Acanthaceae.

en la longitud de los estambres, del pistilo, y de la corola total
(las variables que mas aportaron al componente 1) (Fig. 7).

Las variables cualitativas de las flores y plantas fueron
analizadas con la solucion de cinco dimensiones obtenida en
el Escalamiento Multidimensional Métrico (M-MDS), que
explico el 88.15% de la variacion de los datos originales.
Determinar cudl es la mejor solucion en este tipo de analisis

se relaciona directamente con el valor de estrés (stress), que
es una medida de ajuste entre las distancias originales y las
distancias calculadas por la regresion o “disparities” (Manly
1994). Segun Manly (1994), es deseable tener valores de
estrés pequefios o cercanos a 0. Los valores del estrés para
las soluciones de 3, 4, 5 y 6 dimensiones fueron 0.18497,
0.13625, 0.09797 y 0.07620 respectivamente. La solucion
mas adecuada para estos datos fue el andlisis con cinco
dimensiones debido a que la quinta dimensioén tuvo un valor
del estrés solo un poco mayor respecto a la solucion con seis
dimensiones, y tuvo un valor menor de 0.1.

La primera dimension separ6é las especies por grado
de inclinacion de las flores en la inflorescencia. Las
especies de géneros como Psychotria, Costus, Ruellia y
Sanchezia tuvieron flores erectas a levemente inclinadas
(zona izquierda de la Figura 8A, especies rodeadas por
linea verde discontinua), mientras que las especies con flores
inclinadas y péndulas como las especies de géneros como
Heliconia, Mendoncia, Erythrina y Dioclea se ubicaron al
lado derecho de la misma figura. La quinta dimensién
también separ6 las especies por la inclinacion de la flor
aunque de una forma diferente: especies con flores péndulas
tuvieron los valores mas bajos (area de la grafica con lineas
verticales azules), especies con corolas inclinadas tuvieron
valores intermedios (area de la grafica con lineas horizontales
rojas), y especies con corolas erectas y levemente inclinadas
tuvieron los valores mas altos en esta dimension (area de la
grafica con lineas diagonales verdes) (Fig. 8B). Las especies
del género Drymonia fueron discriminadas en la primera
dimension por la forma tubular-ventricosa de sus flores, y por
la ubicacion inclinada de la corola dentro del caliz (especies
encerradas por linea discontinua azul en la Fig.8A).

La segunda dimension separo las especies de plantas por
habito y por la ausencia vs. presencia de bracteas: las especies
herbaceas tuvieron valores mas altos en esta dimension
comparadas con las especies de lianas, epifitas, arbustos y
arboles que se ubicaron hacia la parte inferior de la grafica
(Fig. 8A); ademas, con excepcion de las especies del género
Passiflora, estas especies no-herbaceas se diferenciaron por
no tener bracteas en las flores. Especies como Passiflora
coccinea, P vitifolia, Psittacanthus cupulifer, Pseudobombax
sp., Bertholletia excelsay Psidium guineense se discriminaron
en esta dimension por la forma de copa de sus corolas
(rectangulo de linea discontinua morada en Fig. 8A).

Las dimensiones tercera y cuarta separaron las especies
principalmente por el color de la corola, de los sépalos y de
las bracteas. Las especies con flores principalmente amarillas
y bracteas practicamente rojas se apartaron claramente dentro
de la ordenacion (especies rodeadas por una linea discontinua
azul en la Fig. 8C) y reuni6 especies de diversas familias: tres
especies de heliconias, Psychotria poeppigiana, dos géneros
de Gesneriaceae, y una Acanthaceae. Del mismo modo, las
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Tabla 5. Especies de plantas visitadas por colibries ermitafios en el PNNA.

Familia Especie Familia Especie
Acanthaceae Mendocia lindavii Heliconiaceae Heliconia aff standleyi
Ruellia chartacea Heliconia hirsuta
Sanchezia peruviana Heliconia julianii
Sanchezia putumayensis Heliconia juruana
Apocynaceae Tabernaemontana heterophylla Heliconia spathocircinata
Tabernaemontana siphilitica Heliconia standleyi
Bombacaceae Pseudobombax sp. Heliconia stricta
Campanulaceae Centropogon cornutus Lecythidaceae Bertholletia excelsa
Combretaceae Combretum llewelynii Loranthaceae Psittacanthus cupulifer
Costaceae Costus erythrocoryne Lythraceae Cuphea melvilla
Costus longebracteolatus Marantaceae Calathea altissima
Costus scaber Calathea contrafenestra
Cucurbitaceae Gurania spinulosa Ischnosiphon puberulus
Fabaceae Dioclea ucayalina Myrtaceae Psidium guineense
Erythrina fusca Passifloraceae Passiflora coccinea
Gesneriaceae Besleria aggregata Passsiflora vitifolia
Columnea ericae Rubiaceae Duroia hirsuta
Drymonia anisophylla Palicourea lasiantha
Drymonia coccinea Psychotria bahiensis
Drymonia semicordata Psychotria blepharophora
Drymonia serrulata Psychotria platypoda
Gasteranthus corallinus Psychotria poeppigiana

especies del género Heliconia con flores verdes y bracteas
rojas se separaron de las demads especies en la ordenacion
(especies bordeadas por una linea roja discontinua en Fig.
8C). Passiflora coccinea, P. vitifolia, Psittacanthus cupulifer,
Erythrina fusca 'y Combretum llewelynii, especies con flores
rojas y sin bracteas, se discriminaron por tener bajos valores
en la dimension 3 (especies rodeadas por una linea verde
discontinua y sefialadas con flechas del mismo color en la
Fig. 8C). En la parte central de la Figura 8C se ubicaron las
especies con flores blancas, amarillas y moradas, que incluyo
especies de familias como Apocynaceae, Lecythidaceae,
Myrtaceae, Marantaceae, Rubiaceac y Bombacaceae, entre

otras.

Es evidente que las semejanzas morfologicas en las variables
cuantitativas no correspondieron en algunos grupos con las
similitudes morfologicas en las variables cualitativas. A nivel
de género, el analisis de las variables cualitativas de las flores
mostré que las especies de géneros como Psychotria, Costus,
Heliconia, Sanchezia, Calathea y Tabernaemontana no se
diferencian entre si por la forma de la corola, ni el habito, ni
el grado de inclinacion de sus flores, sino por el color de la
corola, de los sépalos y las bracteas. Las tinicas excepciones
fueron los géneros Drymonia y Passiflora, cuyas especies
aparecen cercanas en practicamente todas las dimensiones

(Fig. 8).

En el ACC para las variables morfologicas cuantitativas de
las flores se incluyeron como variables morfoldgicas los tres

primeros componentes del ACP; mientras que en el ACC
para las variables morfologicas cualitativas de las plantas
visitadas por ermitafios, se incluyeron las cinco dimensiones
obtenidas en el M-MDS como variables morfologicas. En
ambos analisis existi6 una muy baja correlacion entre el
primer par de variables candnicas (r < 0.35), y ninguna de
estas correlaciones difiri6 significativamente de cero (p >
0.5), sefialando la falta de relacion entre las caracteristicas
morfologicas de las plantas analizadas y el numero de
colibries que visitaron cada una de ellas (Tabla 7). Debido
a la falta de relacion significativa en los analisis de ACC,
se determinaron los grupos ecomorfologicos de plantas
combinando los resultados obtenidos en los analisis de
ACP y M-MDS con la informacion de visitantes florales
a cada especie (Anexo 3). Asi se formaron siete grupos
ecomorfolégicos de plantas (Fig. 9). Los primeros cuatro
grupos de la lista dada a continuacion incluyen especies con
flores visitadas por los cinco ermitafios grandes (P. malaris,
P, hispidus, P. bourcieri, G. hirsutay T. leucurus):

(1)GRUPO DE ARBOLES Y ARBUSTOS: Estas especies
fueron principalmente arboles y arbustos (excepto Psychotria
blepharophora), abundantes en habitats riberinos, varzea
y bordes de bosque. Las corolas de estas especies fueron
principalmente cortas de color blanco y amarillo (excepto
Palicourea lasiantha), sépalos principalmente cafés y
amarillos, y con excepcion de las especies del género
Psychotria, las inflorescencias de estas plantas no tienen
bracteas. Las flores de estas especies tuvieron forma de copa
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Tabla 6. Autovalores y autovectores obtenidos en el analisis de com
ponentes principales, para las medidas morfologicas cuantitativas
de las flores de especies visitadas por ermitafios en el PNNA.

PC1 PC2 PC3
Autovalores 3,47 2,26 0,87
% varianza explicada 49,54 32,28 12,42
Autovectores
Corola total 0,89 -0,26 -0,22
Corola efectiva 0,68 -0,66 -0,02
Longitud estambres 0,95 0,04 -0,09
Longitud pistilo 0,96 0,08 -0,10
Exsercion estambres 0,31 0,94 0,03
Exsercion pistilo 0,35 0,92 0,00
Curvatura 0,43 -0,10 0,89

PCn: Componente principal n (n=1 a 3)

y tubular, y fueron erectas a levemente inclinadas (Recuadro
1 Fig. 9)

(2)GRUPO COROLAS MUY CURVAS: Especies con las
corolas mas curvas. Tuvieron habito herbaceo, flores rosadas,
de forma tubular-urceolada (Recuadro 2 Fig. 9).

(3)GRUPO DRYMONIAS: Plantas de habito epifito, corolas
tubular-ventricosas oblicuas en el caliz, flores péndulas de
colores contrastantes rojo y amarillo (Recuadro 3 Fig. 9).
(4)GRUPO COROLAS LARGAS: Flores con las corolas,
estambres y pistilos mas largos de todas las especies vegetales
visitadas por ermitafios. Especies herbaceas, con flores
tubulares, de color principalmente amarillo y contrastes de
rojo y verde. Dentro de este grupo se incluyeron todas las
especies de Heliconia y Acanthaceae (Recuadro 4 Fig. 9).

Las flores de las especies del GRUPO COROLAS
URCEOLADAS-VENTRICOSAS (5) fueron visitadas por
las cinco especies del género Phaethornis. Las flores de
estas plantas tuvieron corolas cortas anaranjadas y amarillas,
estructuras reproductivas incluidas en la corola, forma de
tubular-urceolada a tubular-ventricosa, y flores inclinadas
(Recuadro 5 Fig. 9). Las flores del GRUPO DE LAS
PASSIFLORAS (6) fueron visitadas exclusivamente por
las tres especies grandes de Phaethornis. Estas plantas
trepadoras tuvieron flores rojas de tamafio mediano y
estructuras reproductivas muy exsertas (Recuadro 6 Fig. 9). P
atrimentalis y P. ruber fueron los visitantes exclusivos de las
especies de plantas pertenecientes al GRUPO COROLAS
CORTAS (7). Las flores de estas especies fueron tubulares
de color blanco a amarillo, corolas totales y efectivas cortas a
medias, pistilos y estambres muy cortos (Recuadro 7 Fig. 9).

Los ermitafios visitaron en promedio flores con corolas totales
y efectivas similares y/o menores a la longitud del pico
(razén alrededor de uno, Tabla 8). Respecto a la curvatura, la
tendencia en esta comunidad de ermitafos fue visitar flores
con curvaturas similares o mayores a su pico, pero cuando
se excluyeron del analisis los datos de Centropogon cornutus

y Costus scaber, las razén entre la curvatura del pico y la
curvatura de la corola fue practicamente uno para todas las
especies (Tabla 8).

DISCUSION

ASPECTOS MORFOLOGICOS DE LA COMUNIDAD DE COLIBRIES
ERMITANOS DEL PNNA.- Cotton (1998a) afirm6 que en
cualquier sitio amazonico, la subcomunidad de colibries
ermitafios generalmente incluye un conjunto constante de
especies: un ermitafio canelo (G. hirsuta), un ermitafio
coliblanco (7. leucurus), una o dos especies grandes de
Phaethornis (P. malaris, P. hispidus y/o P. augusti), una
especie de Phaethornis de pico recto (P. bourcieri o P
.philippi) y una especie de Phaethornis pequeiio (P. ruber,
P squalidus, P. stuarti, P. griseogularis, P. atrimentalis).
La comunidad del PNNA incluy6 dos especies de colibries
pequeiios (P. atrimentalis fue un nuevo reporte para el
sector) y es la comunidad mas rica en especies de ermitaiios
estudiada hasta ahora.

Diferencias morfologicas entre machos y hembras han sido
encontradas en diversos grupos de aves (ver revision Payne
1984, Grant & Grant 2003) y los colibries ermitafios de
esta comunidad no son la excepcion. En los colibries no
existe una tendencia absoluta que ligue el dimorfismo con
el sistema de apareamiento, debido a que éste se modifica
a medida que cambian los patrones de dispersion, riqueza
y defensa de los recursos que utilizan (Stiles & Wolf 1979,
Payne 1984). Sin embargo, dentro de los colibries ermitaiios
existieron tendencias morfologicas en la longitud y curvatura
del pico, largo del ala, y largo de la cola, relacionadas con
el peso de las especies (que es una indicativo directo del
tamafio) y el sexo (Stiles 1995). En el caso de las especies
de ermitafios grandes (especialmente el género Phaethornis),
el pico mas largo de los machos (Anexo 1) puede ser
resultado de seleccion relacionado con el sistema social lek
presente en estas especies (Stiles 1995, ver también Bleiweiss
1998, 2002). Aunque en algunas especies territoriales como
Eulampis jugularis el dimorfismo en la longitud del pico
repercutié directamente en la ecologia de forrajeo de machos
y hembras (Temeles & Kress 2003), para esta comunidad
no hubo indicaciones de diferencias en las preferencias de
forrajeo entre sexos, posiblemente debido a que no fue
posible distinguir los registros (tanto de cargas de polen
como de las observaciones visuales directas) entre machos y
hembras.

Por el lado de los ermitafios pequefios, la tendencia de las
hembras a ser mas grandes (Anexo 1) ha sido relacionada
con las restricciones metabdlicas y el costo energético que
implica formar los huevos (Payne 1984); adicionalmente se
ha reportado que en los colibries pequefios el tamafio corporal
del macho puede ser un factor limitante en su supervivencia
(Mulvihill et al. 1990). En P. atrimentalis y P. ruber, las
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alas mas cortas de los machos pueden estar relacionados con
los despliegues de cortejo en el lek, en los cuales producen
un zumbido bajo con las alas facilitado por una aparente
disminucion en la amplitud y aumento en la frecuencia
del aleteo (Stiles 1995). Adicionalmente, las alas cortas y
angostas le podrian proporcionar una mayor maniobrabilidad
a estas especies en el forrajeo y las persecuciones en los
leks, que se localizan en los estratos mas bajos y densos del
sotobosque (0 a 2m) (CRF, FGS, obs. pers.). Sin embargo,
todavia faltan estudios teodricos y datos experimentales para
poder entender la relacion entre la morfologia alar y la
capacidad de maniobra en estas aves (Stiles et al. 2005).

Ademas del forrajeo por néctar, existen otras fuentes de
seleccion sobre la morfologia de los colibries. El forrajeo
diario por artropodos estd restringido de forma secundaria
por la curvatura del pico, y puede ser una fuerza selectiva
importante sobre la morfologia del ala. En una comunidad de
colibries en Costa Rica, Stiles (1995) encontr6 que los picos
curvos de los ermitafios aparentemente no les permitian cazar
insectos en vuelo, obligdndolos a obtener sus artropodos del
sustrato (follaje, telarafias). Las alas de los ermitafios eran en
general mas anchas que las de los colibries territoriales, lo cual
les facilitaba revolotear para capturar presas relativamente
inmoviles sobre sustratos. Durante esta investigacion no
se obtuvieron muchos registros al respecto, pero en varias
ocasiones P. malaris y P. hispidus fueron observados
capturando insectos en el envés de las hojas de bijaos
(Marantaceae), platanillos (Heliconiaceae) y palmas
(Arecaceae) manteniendo vuelo cernido. Un caso interesante
podria ser P. bourcieri, cuyo pico practicamente recto y largo
parece ser apto para la captura de presas voladoras, pero
por otro lado su ala ancha es tipica de las especies que
atrapan presas como arafias del sustrato, y se han encontrado
exclusivamente arafias en su contenido estomacal (FGS, datos
no publ.). Otro caso es Threnetes ruckeri, quién difiere en su
comportamiento de los otros Phaethorninae de la comunidad
en Costa Rica, porque captura en su mayoria arafias cazadoras
(Salticidae) e insectos Orthoptera. Su congénere amazonico,
T. leucurus, tiene una morfologia similar y seria interesante
estudiar su forrajeo por artropodos.

ASPECTOS MORFOLOGICOS DE LA COMUNIDAD DE PLANTAS VISITADAS
POR ERMITANOS EN EL PNNA.- Al igual que en otros
estudios (Stiles 1981, 1985, Stiles & Wolf 1979, Amaya-
Marquez 1996, Cotton 1998a, Rosero 2003), la mayoria de
plantas visitadas por ermitafos en el PNNA pertenecieron
a las familias Heliconiaceae, Gesneriaceae, Passifloraceae,
Costaceae, Acanthaceae y Rubiaceae. El conjunto de recursos
present6 un amplio rango de variacion en sus caracteristicas
florales de tamafio, forma y color;—_ aunque las flores de
algunas especies se ajustaron al sindrome de ornitofilia, las
de otras se ajustaron mejor a los sindromes de lepidopterofilia
o de entomofilia y las de otras no se ajustaron totalmente a
un so6lo sindrome (ver Faegri & van der Pijl 1979). Por esto,

Tabla 7. Resumen del analisis de correlacion candnica entre un grupo
de variables morfoldgicas y un grupo de variables ecologicas para
las especies de plantas visitadas por ermitafios.

Variables Correlacion A\ Test estadistico*
candnicas candnica
x2 gl p
A) Variables morfologicas cuantitativas
1 | 0.282 [ 0921 [3.344] 3 0.342
B) Variables morfologicas cualitativas
1 | 0.301 | 0.909 |3.752 1 5 0.586

~\ :Wilk’s likehood ratio (Losos 1990). * :Prueba la hipotesis nula
que la correlacion entre la fila actual y las que siguen dentro del
mismo analisis son cero.

como en muchos otros estudios, el concepto de sindrome
constituy6 simplemente una guia, y no una regla estricta.

Entre los registros interesantes estuvo el transporte de
polen de dos especies de Apocynaceae, familia que es
principalmente polinizada por polillas. El tnico caso hasta
ahora reportado de polinizacion de flores de esta familia
por colibries, fue por Rosero (2003) quien registrd visitas
a Tabernaemontana macrocalyx (Miill. Arg. 1860) por P.
bourcieri en PNN Chiribiquete.

Tanto Aechmea corymbosa como Lantana camara fueron
visitadas por P.bourcieri (Rosero 2003) y P. atrimentalis
(FGS obs. pers.) respectivamente, en otras comunidades
amazonicas. Esto sugiere que las flores con caracteristicas
morfologicas apropiadas para ser visitadas por ermitafios,
pero sin registros en este estudio, probablemente hayan sido
utilizadas como recurso de néctar por los colibries de esta
comunidad.

Las flores de las especies del subgénero Centropogon
(Campanulaceae) estan adaptadas morfologicamente para ser
polinizadas por colibries ermitafios. Dentro de este grupo
algunas especies (secciones Amplifolia y Campylobotrys)
se han especializado para la polinizaciéon por ermitafios
pico de hoz del género Eutoxeres. En comunidades donde
los Eutoxeres no estan presentes, como en el PNNA, se
pueden encontrar especies de Centropogon como C.cornutus
y C. amplicorollinus que, aunque emparentadas con especies
polinizadas por FEutoxeres, tienen corolas gradualmente
curvadas que facilitan las visitas de ermitafios generalistas
como los Phaethornis (Stein 1992).

Cotton (1993) registrd visitas por parte de ermitafios en el
PNNA a flores de bromelias, orquideas y otras especies como
la pifia (Ananas comosus (L.) Merr. 1917) y el platano (Musa
paradisiaca L.1753) que son cultivadas por los indigenas de
la region. No se obtuvieron registros similares en este
estudio porque tanto el bosque inundable (donde Ilas
bromelias y orquideas abundan) como las chagras (sitios
de cultivo) no fueron muestreados. Cotton (1993) también
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Figura 9. Grupos ecomorfologicos de las plantas visitadas
por colibries ermitafios del PNNA, y los ermitafios visitantes.
Las especies que conforman cada uno de los siete grupos
ecomorfologicos de plantas estan dentro de los recuadros con
un nimero en la parte superior. Cada uno de estos recuadros se
conecta con una linea del mismo color, que engloba las especies
de ermitafios que visitan las flores de las plantas de este grupo.
Grupos con el mismo color de recuadro, (como los grupos 1,
2y 3) fueron visitadas por las mismas especies de colibries. Para
descripciones morfologicas de cada grupo ver texto.

registrd a Erythrina fusca y Psittacanthus cupulifer como
recursos exclusivos de colibries territoriales (Trochilinae).
Los registros para estas especies en nuestro trabajo se
obtuvieron por cargas de polen, y la baja frecuencia de
aparicion en éstas pudo indicar que fueron recursos poco
usados (CRF y FGS, datos no publ.), por lo que no es
sorprendente que Cotton (1993, 2001), usando solamente
observaciones visuales directas, no detectara visitas a estas
flores por los ermitafios.

La longitud, exserciéon y ubicacion superior o inferior de
las partes reproductivas (estambres y pistilo), determinan en
gran parte el lugar donde se ubica el polen sobre el visitante
floral, y no han sido estudiadas explicitamente en otros
estudios (v. gr., Stiles 1975). En la comunidad de plantas
estudiada existié una amplia gama de posibilidades en el

sitio de colocacion del polen, debido a la gran variedad de
tamafios en las estructuras reproductivas (Anexo 2) y a la
especie de ermitafio visitante. Las especies de Psychotria
de esta comunidad fueron un ejemplo muy interesante, ya
que las cinco especies eran similares en el tamafio y forma
de sus corolas, pero presentaron diferencias en la longitud
y exsercion de sus estructuras reproductivas, indicando que
dentro del género podria estar actuando una presion selectiva
que evite la mezcla del polen en sus polinizadores ubicando
el polen en una forma diferente. La colocacion del polen
también esta estrechamente relacionada con la curvatura de
la flor, ya que dependiendo de si el arco estd hacia abajo
(forma de U) o hacia arriba, se restringe directamente la
orientacion de un visitante de pico curvo a una sola direccion
(Stiles 1975). Este fue el caso de Heliconia stricta, 1a cual fue
visitada de forma diferente por dos especies de ermitafios:
Phaethornis malaris visito las flores de esta especie girando
su cuerpo casi 180° de forma que el polen se deposito en la
parte superior del pico y la frente del ermitafio; mientras que
P. bourcieri adopt6 la postura “normal” en varias visitas y el
polen se deposito en la mandibula y gula del colibri.

La correlacion positiva entre el volumen de néctar producido
y longitud de la corola se explicd por la capacidad del
mismo tubo de almacenar néctar en relacion con su tamafio
(cf. Wolf & Stiles 1989). En familias como Acanthaceae y
Gesneriaceae, donde las flores tuvieron camaras de néctar
en la base de la corola, la capacidad de almacenar néctar
puede aumentar, aunque Amaya-Marquez (1996) no encontro
relacion entre la longitud de la flor y el tamafio de la camara
del néctar entre las Columnea spp. Es importante recalcar que
como la correlacion se calculd empleando el valor promedio
del volumen producido por cada especie, fue imposible
detectar las variaciones intraespecificas en la produccion de
néctar, tan frecuentes en plantas ornitofilas (FGS obs. pers.,
Feinsinger 1978). En Costa Rica, Feinsinger (1978) encontrd
que patrones variables de produccion de néctar en las flores
promovioé el movimiento de los polinizadores entre habitats.
En cambio, la concentracion del néctar fue independiente de
la longitud de la corola. Stiles & Freeman (1993) encontraron
que la concentracion del néctar en plantas ornitofilas de Costa
Rica estaba mas relacionada con las relaciones taxonoémicas
de las plantas y la elevacion. Cabe anotar que aunque se
embolsaron las flores para impedir la extraccion de néctar por
visitantes florales, no fue considerada la presencia de acaros
dentro de las flores, por lo que el volumen de néctar medido
debe tomarse con precaucion.

ECOMORFOLOGIA DE LOS ERMITANOS Y LAS PLANTAS VISITADAS POR
EsTos EN EL PNNA.- En otros estudios se ha encontrado que
el ajuste morfoldgico pico-corola es el aspecto que restringe
y determina cudles flores puede visitar o no un colibri en
busca de néctar (Stiles 1981, 1995, Kodric-Brown et al. 1984,
Brown & Bowers 1985, Cotton 1998b, Gutierrez & Rojas
2001, Rosero 2003, Temeles & Kress 2003). La longitud
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Tabla 8. Razon entre las medidas morfologicas promedio de culmen total y curvatura del pico de los ermitafios, y el promedio de la corola
total, corola efectiva y curvatura de la corola de las flores que visita cada especie de colibri.

Culmen total/ Culmen total/ Curvatura pico/ Curvatura pico/
Especie ermitafio Corola total Corola efectiva Curvatura flor Curvatura flor*
Threnetes leucurus 0.787 0.867 0.984 0.984
Phaethornis ruber 0.884 0.927 0.966 1.010
Phaethornis hispidus 0.887 0.992 0.970 0.992
Glaucis hirsuta 0.891 0.966 0.985 1.000
Phaethornis bourcieri 0.904 1.165 0.964 0.998
Phaethornis malaris 0.922 1.145 0.986 1.001
Phaethornis atrimentalis 1.001 1.200 1.003 1.003

Curvatura flor*: promedio curvatura de la corola excluyendo a Costus scaber'y Centropogon cornutus

y curvatura del pico son indicadores de los patrones de
alimentacion, de la diversidad y especificidad entre aves y
flores (Tabla 6, Stiles 1981). Como la comunidad de colibries
ermitafios del PNNA incluyd especies con picos de curvaturas
y longitudes muy diferentes (entre especies e incluso entre
sexos), es de esperarse que los patrones de visita por néctar
de las siete especies de ermitafios de esta comunidad sean
proporcionalmente mas disimiles entre mas diferentes sean
las morfologias de sus picos (Fig. 6, CRF & FGS, datos
no publ.). Sin embargo, nuestros resultados mostraron que
aunque las caracteristicas morfologicas de los colibries
permitieron predecir buena parte de los patrones de forrajeo (y
viceversa), también existieron otros factores que influenciaron
la escogencia de flores por los ermitafios. Un ejemplo fue la
falta de visitas a las flores de arboles y arbustos por P. rubery
P. atrimentalis. Esto no reflejo la falta de ajuste morfologico
entre picos y corolas, ya que estas flores tienen longitudes
que permiten el forrajeo de los ermitafios pequefios, sino las
preferencias de microhabitat. Tales plantas eran tipicamente
de subdosel y dosel en areas intervenidas, estratos y habitats
rara vez (solamente un registro) utilizados por los Phaethornis
pequeiios.

Las cargas de polen incluyeron especies de plantas tanto de
bosque de tierra firme como de bosque inundable y de ribera,
indicando que los ermitafios se desplazaron entre habitats y/o
entre estratos en busca de flores (Stiles & Wolf 1979, Stouffer
& Bierregaard 1995, Cotton 1998a, Rosero 2003). Feinsinger
(1976), Blake et al (1990) y Loiselle & Blake (1991) han
propuesto que la disponibilidad de recursos, la diversidad de
habitats y el desplazamiento entre ellos afectan la dinamica
de las comunidades de aves tropicales, y en el caso del PNNA
pueden favorecer la coexistencia de un numeroso grupo de
especies de ermitafios en estos bosques.

Analizando los grupos ecomorfologicos formados para las
especies de colibries y de plantas, es claro que un primer
criterio de seleccion desde el punto de vista de los ermitafios
fue el tamano de la corola. La facilidad que tienen las
especies de colibries grandes para acceder al néctar de flores
con corolas cortas se cumplié para P. malaris y P. bourcieri.
Por otro lado, especies como T. leucurus y P. ruber visitaron

flores con corolas en promedio un poco mas largas que su
pico, posible porque un colibri es capaz de extender la lengua
mas alla de la punta del pico para alcanzar el néctar (cf.
Temeles & Kress 2003). La tendencia de algunos ermitaiios a
visitar flores con curvaturas mayores que las de sus picos fue
contraria a lo esperado, pero se debe a las visitas a las flores
de Centropogon cornutus 'y Costus scaber, las especies con
corolas mas curvas dentro de la comunidad. Visitas a flores
de estas especies fueron posibles hasta para P. bourcieri,
porque la apertura de la boca del tubo fue lo suficientemente
grande para permitir la entrada de buena parte del pico,
permitiendo al colibri alcanzar la cdmara de néctar mediante
la extension de la lengua; ademas, la reducida eficiencia de
extraccion del néctar debido a la falta de ajuste pico-corola,
pudo verse compensada por la abundancia de flores y el alto
volumen de néctar producido por estas especies (ver Wolf &
Stiles 1989). Cuando se calcul6 la razon de la curvatura sin
incluir estas dos especies, las razones fueron practicamente
uno ajustandose a lo esperado (Tabla 11). La tendencia a
visitar flores con curvaturas iguales a levemente menores
con respecto a la curvatura del pico facilita el acceso al
néctar y por tanto aumenta la eficacia de extraccion, y
energéticamente hablando los colibries prefieren flores en las
que el forrajeo sean mas eficiente (Stiles 1981, Payne 1984).

El analisis de variables cualitativas de las plantas junto con
los patrones de visitas de los ermitafios (Fig.9), demostro
la estrecha (pero flexible) relacion entre ciertos grupos de
ermitafios y grupos de flores que retinen un conjunto de
caracteristicas de color, forma y orientacion particulares. Las
especies de plantas relacionadas ecomorfologicamente con
los colibries de mayor tamafio tienen caracteristicas florales
que se ajustan claramente al sindrome de ornitofilia (v. gr.,
familias como Heliconiaceae, Acanthaceae y Gesneriaceae).
En cambio, los ermitafios pequefios utilizaron eficientemente
flores con caracteristicas mas bien de polinizacion por
insectos, como las especies de Calathea y Psychotria que
produjeron poco néctar pero eran localmente abundantes
(cf. Stiles 1981). En particular, las especies de Calathea
son robadas frecuentemente por colibries pequefios (y
especialmente Threnetes en Costa Rica— Stiles 1980), quienes
perforan la corola para extraer el néctar (FGS obs. pers.). En
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esta investigacion todas las visitas de los ermitafios pequefios
a flores de Marantaceas fueron legitimas, ya que la longitud
efectiva de la corola de estas especies fue lo suficientemente
corta para permitirles acceso al néctar introduciendo el pico
dentro del tubo.

ALGUNOS COMENTARIOS METODOLOGICOS.- Diferentes estudios
han recalcado la importancia de incluir consideraciones
filogenéticas dentro de los analisis ecomorfologicos, ya que
los ajustes morfologicos pueden ser producto del legado
filogenético comtin y en estos casos las especies no pueden
ser consideradas como puntos independientes dentro de los
analisis estadisticos (Losos 1990, Ricklefs & Miles 1994,
Hertel & Lehman 1998). Sin embargo, Brown & Bowers
(1985) consideran que los analisis de patrones morfologicos
entre especies estrechamente relacionadas (como podria ser
el caso de las especies de la subfamilia Phaethorninae), son
utiles en identificar las interacciones ecoldgicas que afectan
la estructura de la comunidad. AGn no existe una filogenia
completa de los ermitafios con base en informacion genética
(ver Hinkelmann & Schuchmann 1997, Bleiweiss 2002)
y la informacién para las plantas estd an mas escasa,
asi que todavia no es posible realizar un analisis de estas
interacciones con controles para relaciones filogenéticas.

Comparando los resultados de Cotton (1993) y Amaya-
Marquez (1991) con los de este estudio, quedo confirmada la
necesidad de combinar los registros directos (observaciones
visuales) e indirectos (cargas de polen) para obtener una
vision mas completa de la comunidad de colibries y sus
plantas. Para futuros estudios seria deseable incluir otros
habitats como ribera y varzea, que albergan muchas especies
adicionales visitadas por ermitafios (Cotton 1998b). Las cargas
de polen resultaron ser el mejor estimador de la frecuencia
relativa de las visitas legales por parte de los colibries
(Kodric-Brown et al. 1984), y en este estudio permitieron
identificar el mayor numero de especies visitadas.

Los diferentes analisis multivariados (ACP, M-MDS y ACC)
tienen ventajas frente a los métodos univariados porque
permiten analizar muchas variables o diferentes grupos de
variables conjuntamente (Manly 1994). En el caso de las
44 especies de plantas, tanto el ACP como el M-MDS
fueron utiles para establecer patrones morfologicos entre las
especies, principalmente por la ventaja de obtener graficas
donde fue factible interpretar la relacion de cada especie con
las nueve variables cuantitativas y 39 categorias cualitativas
originales. La eleccion del método multivariado “ideal”
dependerd de la naturaleza de los datos y de la pregunta
a resolver. Estudios ecomorfoldgicos como los Miles &
Ricklefs (1984), Losos (1990), Moreno & Carrascal (1993),
Hertel & Lehman (1998), Calmaestra & Moreno (2001) y
Bickel & Losos (2002) usaron exitosamente el APC para

explorar patrones morfologicos, ya que al crear nuevas
variables multivariadas se reduce la dimensionalidad de los
datos (Manly 1994). La restriccion que ejerce la morfologia
del pico de los colibries (principalmente de las especies
pequefias) sobre la facilidad para visitar las flores de ciertas
especies de plantas ha sido observada en otras comunidades
(Kodric-Brown et al 1984, Buzato 1995, Cotton 1998a,
Rosero 2003). Esta misma condicion fue bien respaldada por
el ACC para las variables morfologicas de los ermitafios y
el nimero de recursos visitados por estos, demostrando que
esta variable ecologica es apropiada para mostrar relaciones
ecomorfoldgicas de los colibries. Caso contrario ocurrié con
la comunidad de plantas, donde el ACC no fue significativo y
la variable de numero de colibries visitantes resultd ser muy
poco explicativa, sugiriendo que en futuros estudios se debe
considerar otro tipo de informacion ecologica. La falta de
correlacion entre las variables morfoldgicas de las plantas
y el numero de colibries visitantes pudo deberse a que
ningun grupo de ermitafios se “especializd” en visitar las
corolas cortas o las flores rojas, o las hierbas sino al
contrario, las especies de ermitafios visitaron especies de
plantas morfologicamente muy diferentes entre si. Uno de los
grandes problemas en los estudios ecomorfologicos es elegir
y medir adecuadamente las variables ecologicas (Ricklefs &
Miles 1994), y tal vez por esto el ACC ha sido empleado
en pocos estudios ecomorfologicos (Miles & Ricklefs 1984,
Losos 1990). Es necesario seguir explorando el papel de
otras variables ecologicas diferentes a las empleadas en este
estudio, buscando entender cada vez mejor la real importancia
de la morfologia en el desempefio y/o comportamiento de las
especies que conforman una comunidad.
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Anexo 1. Medidas morfométricas de los colibries ermitafios de la comunidad. Para cada especie (datos en negrilla) se muestra el promedio
aritmético, la desviacion estandar de cada variable (£), y el nimero de individuos medidos (nimeros entre paréntesis). Adicionalmente
se muestran las medidas morfométricas para cada especie diferenciando hembras () y machos(s)

Especie Culmen Ancho de la Alto del Largo Largo Masa Curvatura
total (mm) comisura (mm) pico (mm) ala (mm) cola (mm) corporal (g) | del pico
Threnetes leucurus | 31.60+1.62 4.80+0.83 2.96+0.28 58.04+3.93 [33.78+3.30 5.26+0.86 [1.0174+0.006
(23) (23) (23) (23) (23) ) (20)
Q 31.47 (7) 4.43 (7) 3.00 (7) 54.43 (7) 33.14 (7) 500(1) | 1.019(7)
32.34 (10) 4.65 (10) 2.88 (10) 60.60 (10) | 35.30(10) 556(5 | 1.015(10)
Glaucis hirsuta 31.64+3.28 4.33+0.71 3.08+0.45 58.76+6.52 37.33+4.97 6.26+1.24 [1.0315+0.117
(80) (78) (62) (80) (80) (€2)) (55
Q 31.50 (17) 4.23 (16) 2.95 (15) 54.47 (17) 34.24 (17) 562(6) | 1.038(16)
31.66 (51) 4.25 (50) 3.05 (36) 59.61 (51) 38.59(51) | 6.35(12) | 1.029(35)
Phaethornis hispidus| 32.9+3.84 4.40+0.73 2.81+0.47 55.60+7.30 | 57.81+10.82 | 5.18+1.36 |1.0210+0.131
(335) (335) (33) (3% (32) ® 29
Q 31.67 (9) 4.26 (9) 2.78 (9) 52.44 (9) 57.75 (8) 500(3) | 1.023(9)
d 33.93 (14) 427 (14) 2.90 (12) 58.07 (14) | 60.50(12) | 530(5) | 1.018(14)
P. malaris 40.44+1.85 4.53+0.89 2.95+0.40 59.11+2.68 62.1+4.25 5.94+0.47 |1.0283+0.007]
(68) (67) (53) (73) 70) 14) (48)
Q 39.46 (19) 4.06 (18) 2.68 (12) 57.50 (20) 62.47(19) | 5.80(5) | 1.032(19)
d 41.17 (24) 4.05 (23) 2.73 (15) 59.92 (26) 63.36(25) | 5.99(9) | 1.026(24)
P bourcieri 31.47+7.12 3.77+1.08 2.55+0.67 54.78+11.98 | 55.75+12.97 | 4.02+1.29 |1.0064-0.243]
as) as) a3) 18) 16) 10) as)
Q 30.08 (5) 3.52(5) 2.18 (4) 52.00 (5) 53.80(5) | 3.61(4) 1.006 (5)
g 32.31 (10) 3.36 (10) 2.62 (6) 55.7 (10) 5725(@8) | 4.28(6) | 1.007 (10)
P ruber 23.38+0.60 2.7+0.27 1.78+0.08 30.25+2.19 27.63+£3.20 | 2.50+0.87 [1.0197+0.009
® ® © ®) ® © ®)
Q 23.04 (5) 2.52(5) 1.75 (4) 31.40 (5) 28.20 (5) 3.003) | 1.021(5)
d 23.97 (3) 3.00 (3) 1.85(2) 2833 (3) 26.67 (3) 2253) | 1.018(3)
P atrimentalis 26.01+0.55 3.43+0.22 2.16+0.14 39+1.25 35.67+1.58 | 2.55+0.17 [1.0143+0.005
&) &) &) o) &) 6)) ®)
Q 25.88 (4) 3.55 (4) 2.15 (4) 38.00 (5) 3633(4) | 2.75(2) 1.013 (4)
d 26.12 (5) 3.34(5) 2.16 (5) 39.67 (5) 3533(5) | 248(3) 1.016 (4)
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Anexo 2. Especies de plantas visitadas por colibries ermitafios en el PNNA. Se presentan medidas morfologicas de las flores (promedio en
mm), concentracion (% de azucar + 1 d.e.) y volumen del néctar contenido (volumen promedio en ml + 1 d.e.).

Corola| Corola | Longitud | Longitud] Exsercion [ Exsercion | Curvatura| Concentracion| Volumen
Familia Especie No| n | total |efectival estambres| pistilo |estambres*| pistilo corola néctar néctar
(mm) | (mm) (mm) (mm) (mm) (mm) (% azuicar) (ml)
Acanthaceae|Mendocia lindavii ¢ 15| 53.00| 53.00 | 40.00 46.00 -10.00 -7.00 1.055
Ruellia chartacea 25| 68.67| 52.67 | 63.00 83.67 15.00 18.67 1.025 | 23.42+8.16 | 78.94+5.31
Sanchezia peruviana © 35| 54.00| 49.00 | 72.00 70.50 20.00 15.00 1.12 10+£5.2 15.2+2.85
\Sanchezia putumayensis 4 415 41.50| 39.00 | 46.50 61.50 11.50 20.50 1.023 17.2+0.3 € | 19.4+0.8 ¢
Apocynaceae| Tubernaemontana heterophylla 555 20.00] 19.50 5.25 2.50 -14.75 -17.50 1.005
Tabernaemontana siphilitica® |6 | 5| 26.00 | 26.00 | 21.00 18.00 -5.00 -8.00 1.009
Bombacaceae|Pseudobombax sp. @ 75| 25.00] 25.00 | 20.00 20.00 -5.00 -5.00 1.000
Campanulaceae| Centropogon cornutus ¢ 815 34.50] 26.00 39.10 44.33 11.93 11.17 1.319 22.44+1.58
Combretaceae| Combretum llewelynii ¢ 97| 26.17| 19.50 | 43.00 51.17 25.33 25.67 1.011
Costaceae  |Costus erythrocoryne ¢ 10| 5| 66.00| 63.33 56.67 62.33 -5.67 -4.00 1.081
Costus longebracteolatus @ 11/ 5| 70.00 | 50.00 50.00 50.00 -20.00 -20.00 1.060
Costus scaber © 12/ 5| 34.00| 34.00 | 31.00 33.00 -7.00 -5.00 1.192 25.32+3.54| 9.842.4d
Cucurbitaceae (Gurania spinulosa © 13] 5| 23.50| 23.50 13.75 13.15 -5.75 -5.75 1.026 16.9+0.6 ¢ | 56.7+1.2 ¢
Fabaceae  |Dioclea ucayalina 14/ 5| 12.00 | 10.00 11.00 10.00 -1.00 -2.00 1.017
\Erythrina fusca ¢ 15/ 5| 60.00| 37.00 | 45.00 41.00 -15.00 -19.00 1.017 15.2+0.2 € |229.6+3.0 ¢
Gesneriaceae|Besleria aggregata ¢ 16/ 5| 24.60 | 21.30 11.75 15.75 -10.00 -8.00 1.003 | 20.50+4.95
Columnea ericae ¢ 17 5| 54.08| 38.20 | 31.45 47.90 -10.23 -6.18 1.005 263+5.24d 50d
\Drymonia anisophylla 4 18/ 5| 46.00| 41.00 | 31.50 25.20 -10.50 -8.37 1.011
\Drymonia coccinea ¢ 19/ 5| 35.33| 34.00 18.33 24.50 -8.50 -5.17 1.012 | 22.75+10.96
\Drymonia semicordata € 20/ 5| 46.00 | 43.00 17.50 31.00 -18.50 -16.00 1.008 | 28.9+5.6d [47.0+29.3d
\Drymonia serrulata 4 21| 5| 47.25| 42.50 | 34.17 38.46 -8.00 -9.92 1.019
Gasteranthus corallinus ¢ 22| 5| 23.00| 21.67 8.00 10.00 -7.83 -8.00 1.046 18.00
Heliconiaceae|Heliconia aff standleyi ¢ 23| 5| 50.00| 49.00 | 51.00 52.00 2.00 3.00 1.091
\Heliconia hirsuta ¢ 24| 5| 43.00| 43.00 | 45.00 45.50 2.00 2.50 1.042
Heliconiaceae|Heliconia julianii ¢ 25/ 5| 53.65| 52.03 | 57.38 57.38 4.20 4.20 1.083
\Heliconia juruana ¢ 26| 5| 48.50| 48.00 | 48.00 48.50 0.00 0.00 1.042 29.7¢€ 80.8 ¢
\Heliconia spathocircinata ¢ 27| 5| 42.15| 40.25 | 41.15 40.15 1.10 0.40 1.011 | 23.0+10.00
\Heliconia standleyi € 28| 5| 42.50| 23.40 | 48.90 45.80 6.00 3.60 1.030 19.5+2.42
\Heliconia stricta © 29/10| 68.35| 66.40 | 72.36 74.67 5.60 7.60 1.016 | 19.01+2.32 ]103.943.9¢
Loranthaceae |Bertholletia excelsa ¢ 30|5| 5.36 | 536 11.78 10.24 11.78 4.88 1.000
Lythraceae |Psittacanthus cupulifer a 311 5| 50.00| 7.00 40.00 42.00 33.00 35.00 1.000
Marantaceae |Cuphea melvilla ¢ 32[ 5| 23.00| 22.50 | 33.00 22.50 4.00 10.00 1.019
Calathea altissima b 33| 5| 31.20| 29.60 | 28.75 28.75 -2.00 -2.00 1.021 10.4+0.3 € | 38.9+2.0¢
Calathea contrafenestra b 34/ 5] 29.50] 21.12 25.06 25.06 -4.44 -4.44 1.007
Myrtaceae  \Ischnosiphon puberulus b 35/ 5| 55.00| 40.00 | 45.00 45.00 -10.00 -10.00 1.005
Passifloraceae |Psidium guineense ¢ 36/ 5| 8.00 | 8.00 5.50 16.00 5.50 8.00 1.000
\Passiflora coccinea 4 37| 5| 50.00| 7.00 43.50 43.50 35.00 35.00 1.000 349¢€ 11.1¢€
Rubiaceae  |Passsiflora vitifolia 4 38/ 5| 72.50| 15.00 | 55.00 59.00 40.50 44.50 1.000 | 29.4+2.69 |74.8+63.14
\Duroia hirsuta ¢ 39/ 5| 24.70 | 24.70 8.80 11.80 -16.60 -16.60 1.007
\Palicourea lasiantha ¢ 40/ 5| 29.25| 29.25 10.50 22.50 -8.50 -1.75 1.020 13.1745.14
\Psychotria bahiensis 4 41/ 5| 10.93 | 10.93 10.77 10.80 3.65 1.50 1.007 27.122.4d | 0.9+02d
\Psychotria blepharophora b 42| 5| 17.00 | 17.00 3.30 12.00 -3.50 -5.00 1.006
\Psychotria platypoda 4 4315 730 | 7.30 4.44 6.40 -0.08 0.00 1.005 25.9+334d | 222094
\Psychotria poeppigiana 44/ 5| 1597 | 1597 6.91 14.52 -3.30 -2.50 1.006 16.33+4.7d | 8.0+7.2d

Los superindices a, b y ¢ en la columna Especie, indican el método de identificacion de las especies: a: cargas de polen; b: observaciones
visuales directas, c: observaciones visuales directas y cargas de polen. d: volimen de néctar producido durante 8 horas, tomado de Rosero
(2003); e: de Cotton 1993. NO.: corresponde al niimero con el que estn identificadas las especies vegetales en las Figuras 7 a 9.

n: nimero de flores medidas por especie.
*: el signo negativo indica que en dicha especie el pistilo y/o los estambres estan dentro de la corola.
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Anexo 3. Variables cualitativas de las flores de las 44 especies de plantas visitadas por ermitafios en el PNNA.
IN®| Habito @ |Corola * [Sépalos * | Bracteas * |Posicion | Caliz/ |Forma Colibries
Familia Especie Flor# |Corola# |Corola&| T L|G. H{P. M|P. H|P.B.|PA|P R
Acanthaceae |Mendocia lindavii 1 1 r v v p e t +
Ruellia chartacea 2 h r, an am, r r e e t +
Sanchezia peruviana 3 h am am, v am, r e e t + | + + +
Sanchezia putumayensis | 4 h r, an r L,V e e t +
Apocynaceae | Tabernaemontana
heterophylla 5 a b,ros | am,v i e t +
Tabernaemontana
siphilitica 6 h am, b v e e t + +
Bombacaceae |Pseudobombax sp. 7 a b c e e c |+
Campanulaceae| Centropogon cornutus | 8 h v, 10 v e e t-u + | + | +
Combretaceae | Combretum llewelynii | 9 e r r,v e, i e t +
Costaceae Costus erythrocoryne |10 h am r L,V e e t-u +
Costus longebracteolatus 11 h b, m r r e e t-u +
Costus scaber 12 h o r r e e u + + + +
Cucurbitaceae |Gurania spinulosa 13 1 am, b an e, i e t-u + + | +
Fabaceae Dioclea ucayalina 14 1 m m i,p e p +
Erythrina fusca 15 a r, an r p e p +
Gesneriaceae |Besleria aggregata 16| h an v v i e v + | +] + +
Columnea ericae 17 e am,r | am,r v e e t + +
Drymonia anisophylla |18 e r r r i i t-v + | + | +
Drymonia coccinea 19 e am r r p i tv| + + | + | +
Drymonia semicordata |20 e am am, r am, r p i tv| + | + | + | + ] +
Drymonia serrulata 21 e am,m | v,m v i i t-v +
Gasteranthus corallinus |22 h an v v i i u + | +
Heliconiaceae |Heliconia aff standleyi |23 h am am am, an p e t |+ |+ |+ |+
Heliconia hirsuta 24 h an an r i e t +
Heliconia julianii 25 h b, v b,v r i e t +
Heliconia juruana 26 h b, v b,v I, v p e t +
Heliconia spathocircinata|27| h am am am, r i e t +
Heliconia standleyi 28 h v v L,V p e t |+ |+ |+ |+
Heliconia stricta 29 h am,v | am,V am, r i e t + | + + |+ +
Lecythidaceae |Bertholletia excelsa 30 a am c i e c + | +
Loranthaceae |Psittacanthus cupulifer |31 r r i e c + +
Lythraceae Cuphea melvilla 32 h L,V r e, i,p e t-u +
Marantaceae  |Calathea altissima 33 h am, b am am e, i e t +
Calathea contrafenestra| 34| h b b m i e t +
Ischnosiphon puberulus |35 h am, ros v \% e e t +
Myrtaceae Psidium guineense 36 a b c i e c +
Passifloraceae |Passiflora coccinea 37 1 r r I, an e, i e c + +
Passsiflora vitifolia 38 1 r r I, an e, i e c +
Rubiaceae Duroia hirsuta 39 b b, v v, C e, i e t + | + + | +
Palicourea lasiantha 40 b m m e e u + + | + +
Psychotria bahiensis 41 b am, b v b e e t |+ | +
Psychotria blepharophora| 42  h am,v | am,b m e, i e t +
Psychotria platypoda | 43 b b am am e, i e t + | +
Psychotria poeppigiana | 44 b am am r e, i e t + |+ | +

No.: corresponde al niimero con el que estan identificadas las especies vegetales en las Figuras 7 a 9.
@ h: hierba; b: arbusto; a: arbol; I: liana; e: epifita.
* 1: rojo; am: amarillo; an: anaranjado; b:blanco; ros: rosado; v: verde; m: morado; c: café.
# e: erecta; i: inclinada; p: péndula.
& t: tubular; u: urceolada; v: ventricosa; c:copa; p: papiliondcea.
TL: Threnetes leucurus;, GH: Glaucis hirsuta; PH: Phaethornis hispidus; PM: Phaethornis malaris; PB: Phaethornis bourcieri,
PR: Phaethornis ruber; PA: Phaethornis atrimentalis.
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