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Resumen

Los colibries son nectarivoros especializados y su comportamiento de alimentacion en bebederos
artificiales es altamente variable. No todos los individuos eligen de la misma forma su alimento, ya
que algunos presentan preferencias por el consumo de ciertos recursos. En este estudio evaluamos
los patrones de forrajeo de néctar en un ensamblaje de colibries en el Centro de Investigacion
Colibrf Gorriazul. Realizamos grabaciones de videos de alta velocidad en un experimento de tres
réplicas, analizamos las visitas a jeringas modificadas como comederos con diferentes
concentraciones del néctar; registramos cinco periodos en el dia, durante cuatro dias por mes y
cuatro meses. Cuantificamos datos de consumo de néctar, nimero de tomas, nimero de visitas y
tiempo de visita. Adicionalmente, comparamos datos con y sin competidores. Se presentd alta
duracion de las visitas y numero de tomas bajo. En presencia de competidores, el patron de
forrajeo se alterd, aumentando el tiempo de visitas y nimero de tomas. El consumo y cantidad de
visitas fueron menores en bebederos con concentraciones extremas altas o bajas, y aumentaron en
las concentraciones intermedias, particularmente a 20% (concentracidén comun en flores ornitéfilas).
Los patrones de forrajeo difirieron entre especies, las pequefias tuvieron visitas mas cortas y con
menos tomas respecto a las especies de mayor tamafio. Para especies que pueden identificarse el
sexo por dicromatismo sexual, se registraron mas visitas de machos que de hembras en visitas sin
competidores. Por otro lado, las variables de forrajeo no presentaron correlacion con la hora, pero
a largo plazo, el consumo de néctar vari¢ considerablemente entre meses. Los resultados de este
trabajo permiten observar a detalle, con casi 3.000 registros, las estrategias de forrajeo en
ambientes intervenidos, analizando recurso de diferente calidad (variedad de concentraciones) vy
con la inclusion del factor de competencia. Se requieren estudios adicionales para evaluar el efecto
de otros factores (individuo, anatomia floral, disposicién espacial) que se conoce que condicionan
el forrajeo.

Palabras clave: anélisis costo-beneficio, Colombia, comederos artificiales, consumo de néctar,
interferencia

Abstract

Hummingbirds are specialized nectarivores and their feeding behavior at artificial feeders is highly
variable. Not all hummingbirds select their food in the same way, hence there are preferences for
the consumption of specific resources. In this study, foraging patterns around feeders were
evaluated in a hummingbird assemblage at the Colibri Gorriazul Research Center. We recorded
high-speed videos in a three-replicate experiment analyzing hummingbirds’ visits to syringes
modified as feeders with varying nectar concentrations at five daily time intervals, four days a
month, for four months. We quantified nectar consumption, the number of feeding bouts, the
number of visits and visit duration. Additionally, we compared data from visits with and without
competitors. We found that hummingbirds performed visits of long duration and a low number of
feeding bouts. When competitors were present, the foraging pattern was altered, increasing both
the visit duration and the number of feeding bouts. Nectar consumption and the number of visits
were lower in feeders with extremely low/high concentrations, and these values increased in
intermediate concentrations, especially at 20% concentration (which is commonly found in
ornithophilous flowers). Foraging patterns differed among species, smaller ones performed shorter
visits and fewer feeding bouts than larger species. In the instances in which we inferred the sex of
individuals based on plumage dichromatism, males visited the experimental setup more frequently
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than females, in the absence of competitors. The abovementioned foraging variables were not correlated to the time of day, but nectar
consumption varied considerably among the months studied. These results allow us to observe in detail, with almost 3000 records,
hummingbird foraging strategies in modified environments, analyzing resource quality (varied nectar concentrations), and including
competition. Future studies should complement these results with the evaluation of other factors (individual-level data, floral anatomy,

resource location) known to modulate foraging behavior.

Key words: artificial feeders, Colombia, cost-benefit analysis, interference, nectar consumption

Introduccién

La dieta a base de néctar es beneficiosa para sus
consumidores, ya que al componerse principalmente
de azlcar y agua (aunque también tiene baja
proporcion de aminoacidos, electrolitos y otros
componentes; Chalcoff et al 2008), resulta ser una
excelente fuente de energfa para la mayorfa de
pequefios polinizadores. Ademas, este alimento varia
ampliamente en composicion de azlcares vy
concentracion (Pyke & Waser 1981; Baker et al 1998),
que en flores puede llegar a variar entre 5% y 66%
masa/volumen (Nicolson 2002).

Las caracteristicas de las flores polinizadas por
colibries han sido objeto de seleccion para que sean
atractivas para ellos, como el néctar diluido (poco
viscoso), flores con distribucion en parches, flores
visibles y defendibles que se llenan de néctar cada
cierto tiempo, picos de floracion recurrentes vy
predecibles, y ademas por su estructura floral se
dificulta el acceso a otros polinizadores como los
insectos (Stiles 1981). La distribucion de las flores
predecible y por parches permite que los colibries
puedan recordar qué fuentes de alimento les surten
los mejores recursos (Irwin 2000) y de este modo
pueden explotarlo por un tiempo relativamente largo.
En entornos naturales las flores visitadas por aves
especializadas producen pequefios volumenes de
néctar (valores aproximados a 0,01-0,03 ml; Nicolson
2007, Johnson & Nicolson 2008) de concentraciones
por lo general superiores a 15% (Mancina et al. 2017).
Un colibri debe visitar cientos de flores diariamente
para cumplir  sus  requerimientos  energeéticos
(Hainsworth & Wolf 1972, Stiles 1995) y el nimero de
flores que visita se relaciona con la cantidad de néctar
disponible en el area circundante (Aradjo et al. 2011,
Weinstein & Graham 2016).

Las decisiones de forrajeo de los colibries se basan en

una gran cantidad de factores, entre ellos, la
concentracion de azlcar de las flores (Stiles 1976).
Pero el consumo de un recurso dado depende del
grado de sensibilidad a la concentracién de azlcar del
individuo o especie (Bateson & Kacelnik 1998) y sus
decisiones de visita se condicionan por la calidad y
cantidad de la recompensa (Calder et al 1990,
Carpenter et al. 1991, Roberts 1996, Gonzales-Goémez
& Vasquez 2006, Bacon et al. 2010), asi como por la
probabilidad de acceder al recurso (e.g., Pyke 1978).
Debido a la necesidad de escoger los recursos que
generan mayores recompensas, estas aves pueden
llegar a distinguir concentraciones que difieren solo en
un 1% (Blem et al. 2000), y aunque los nectarivoros
también visitan flores que no ofrecen recompensas
Optimas  (Irwin 2000, Nachev et al 2017),
generalmente se observa preferencia en el consumo
por el tipo de recurso mas provechoso (e.g., Stiles
1976, Stromberg & Johnsen 1990, Blem et al. 2000,
Fleming et al. 2004).

Las flores polinizadas por colibries (ornitéfilas) por lo
general tienen néctares mas diluidos que aquellas
polinizadas por insectos (entomdfilas), presentando
concentraciones entre 20 y 25% (Percival 1974, Baker
1975, Stiles & Freeman 1993, Leseigneur & Nicolson
2009). Esto concuerda con estudios tedricos como el
de Kingsolver & Daniel (1983) que proponen que el
nivel Optimo de néctar para consumo de colibries se
encuentra entre 20-25% para volimenes pequefios y
entre 35-40% para volumenes grandes. De forma
similar, Heyneman (1983) afirma mediante el anélisis
de modelos matematicos que la concentracion con
mayor eficiencia de absorcion de azlcar depende de
la composicion del néctar, para soluciones puras en
sacarosa el optimo es de 22% y en presencia de otros
componentes es de 26%, sin embargo, estos estudios
se fundamentan en mecanismos de captura de néctar
en la lengua por capilaridad, pero la lengua de los
colibries es una estructura dinamica que funciona con
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trampas de fluido y micro-bombas elasticas (Rico-
Guevara & Rubega 2011, Rico-Guevara et al. 2015, Rico
-Guevara et al. 2019). De forma complementaria, se ha
reportado que ciertas especies de colibries prefieren
porcentajes altos de sacarosa (60%; Roberts 1996);
investigaciones en condiciones semejantes reflejan
que algunas especies no muestran predileccion por
ninguna concentracion especifica (Blem et al. 1997).
Estos resultados deben ser revaluados bajo
condiciones naturales para conocer cuales son las
concentraciones Optimas de consumo de néctar y las
preferencias de las diferentes especies.

Como se ha mencionado, gran parte de los estudios
que determinan las concentraciones de azucar en el
néctar preferidas por colibries se han realizado en
condiciones de laboratorio; estos pueden incluir
sesgos y discrepancias respecto a las preferencias de
los colibries en ensamblajes naturales (Chalcoff et al
2008), donde las cuales son generalmente
desconocidas. Los colibries en condiciones naturales
presentan preferencia por ciertas fuentes de néctar
segun caracteristicas del area (Miller et al. 1985, Brown
& Gass 1993) y el beneficio energético ofrecido (Bacon
et al. 2010). Por lo tanto, el objetivo principal del
presente estudio es realizar una caracterizacion de los
patrones de forrajeo y dilucidar si existe preferencia
del ensamblaje de colibries por alguna concentracion
en particular. Para esto, se evalu6 un amplio espectro
(10% a 60%, anadlogo al encontrado en flores
ornitofilas), reevaluando los resultados planteados por
modelos matematicos y estudios previos (e.g.,
Kingsolver & Daniel 1983, Leseigneur & Nicolson 2009)
en los cuales se reportan como Optimos los recursos
con concentracion entre 20-25%. Por ello y para la
realizacién de este estudio sobre alimentacion (en
condiciones con individuos libres y buscando la
caracterizacion mas completa), se planted un anélisis
de preferencia del recurso analizando el consumo
general, la duracion de la visita y la cantidad de tomas
en cada concentracion.

Cabe resaltar que los patrones de forrajeo no son
homogeneos en todas las especies de colibries
inclusive en bebederos artificiales, como sefialan
Collins (2008) y Avalos et al. (2012), la habilidad de
extraer néctar depende de las caracteristicas

morfolégicas de cada especie (e.g., la longitud del
pico; Wolf et al. 1975, Feinsinger & Colwell 1978). Asi
mismo, los requerimientos energéticos de los
individuos son dependientes del tamafio corporal
(Wolf & Hainsworth 1977, Brown et al. 1978, Beuchat et
al. 1990) y por lo tanto cambian entre especies.
Debido a esto, se analizo la preferencia por el recurso
artificial discriminando segun la especie, bajo la
hipotesis de que pueden generarse variaciones entre
las especies presentes (e.g., Krebs 1982, Tobias 1997,
Richards 2002, Bacon et al 2010) e incluso en la
misma especie, en aquellas con dicromatismo sexual
marcado.

El objetivo principal de este estudio es caracterizar los
patrones del comportamiento de forrajeo y de
preferencia por el recurso en el ensamblaje y por
especie por medio de variables como la cantidad de
visitas, el consumo volumeétrico y caldrico, la duracion
de las visitas y el nimero de tomas.

Efecto de caracteristicas externas sobre el forrajeo.-
Simultaneamente, se evaluaron caracteristicas externas
que pudieran estar interfiriendo en el comportamiento
de forrajeo: la temporalidad de acceso al recurso vy la
presencia de competidores.

En condiciones naturales los colibries ajustan su
forrajeo puesto que el néctar varia en concentracion y
volumen a lo largo del dia (Ramirez-Burbano et al.
2021), por lo cual, se esperaria que los patrones de
visita pudieran cambiar al variar la hora (Kohler et al.
2006), al igual que puede ocurrir con el consumo
calérico (Snow & Snow 1988, Martinez del Rio et al
2001). En condiciones estables del recurso, se
esperaria que el consumo vy los patrones de visita se
mantuvieran parcialmente invariables en el tiempo.
Por lo cual, las variables para caracterizar el forrajeo
se evaluaron a lo largo del dia y algunas se
compararon entre meses.

La presencia de competidores en el area puede
afectar el acceso al recurso, ya sea por
desplazamiento o por explotacion del recurso
remanente (Begon et al. 2006). Factores como la
cantidad del néctar (Wolf 1970, Stiles & Wolf 1970) y el
aumento del porcentaje de sacarosa incrementa las
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interacciones y persecuciones entre individuos
(Camfield 2006, Rousseu et al 2014). Lo anterior
implica que el forrajeo pueda cambiar en presencia de
competidores, y para ello, las variables de forrajeo se
analizaron en funcion de esto. Como objetivo
secundario se pretendi6 analizar la variacion temporal
de los patrones de forrajeo (a corto y largo plazo) y la
influencia de la competencia por el recurso en las
variables de ingesta de néctar mencionadas.

Variantes y novedades del estudio.- La ecologia de
forrajeo de colibries también puede estudiarse en
condiciones seminaturales como las analizadas en el
presente estudio, por ejemplo en areas intervenidas
con la implementacion de fuentes suplementarias de
alimento como los bebederos artificiales, cuya
popularidad ha aumentado considerablemente en las
Ultimas décadas (Kummer & Bayne 2015). Pero, este
tipo de intervencion humana puede operar a varios
niveles, causando modificaciones en el habitat y en el
comportamiento de las especies (e.g., Mast et al
2003, Arizmendi et al. 2008, Mcaffrey & Wethington
2008, Jones 2011). Si bien los bebederos artificiales
brindan recursos con composicion agua-azucar similar
a aquellos que ofrecen las flores visitadas por colibries
en condiciones naturales, los bebederos generan una
serie de condiciones diferentes para su forrajeo. De
hecho, los bebederos artificiales son fuentes de néctar
que generalmente podrian considerarse ilimitadas y
permanentes y, en estos espacios, es usual la ausencia
de variabilidad espacial y temporal, la falta de
restricciones de acceso y la disponibilidad de perchas
artificiales, que generan dinamicas ecoldgicas atipicas
(Avalos et al 2012). Los bebederos atraen especies
que no se avistan frecuentemente en situaciones
naturales debido a sus preferencias de microhéabitats
distintas (como sotobosque y dosel) y se generan
interacciones (como jerarquias de dominancia)
diferentes a las que ocurren en situaciones naturales.
Por el contrario, los individuos que se alimentan en
bebederos incrementan la eficiencia en la consecucion
del recurso (Brodin & Clark 2007), disminuyendo el
tiempo de forrajeo, el gasto energético de
consequirlo, 'y reduciendo el riesgo de tener que
explorar una fuente de alimento nueva (Greenberg
1984) o de menor calidad (Bacon et al 2010) y
también el gasto energético relacionado con el

desplazamiento entre recursos.

Si bien el estudio de los comportamientos de los
colibries en bebederos no es necesariamente una
proyeccion idéntica de su preferencia de forrajeo en
flores, este estudio proporciona informacion valiosa y
novedosa, pues existe muy poca informacion sobre la
preferencia por la concentracion de azucar del
recurso analizando especies del Neotrépico, y menos
incluyendo en conjunto el ensamblaje de colibries o
estudiando el comportamiento de forrajeo con
individuos libres (e.g, O'Connor 2017, Cortes-Cano
2018, Ramirez-Burbano et al 2021). En efecto, los
estudios con individuos libres prescinden de algunas
limitaciones de los estudios del laboratorio, como
aquellas relacionadas con el estrés inducido por el
cautiverio, el movimiento no restringido, las
interacciones entre los colibries, y ademas permiten
atraer numeros altos de individuos, que hacen posible
analisis estadisticos mas potentes. Por otro lado, los
estudios llevados a cabo en Colombia no han
analizado una amplia variacion de concentraciones
(como la del presente estudio, entre 10-60%), no se
enfocan en su totalidad en registrar la actividad
entorno a bebederos (Ramirez-Burbano et al. 2021) y
han trabajado con cantidades menores de
observaciones (Cortes-Cano 2018). Por lo cual, los
resultados de este trabajo permiten estudiar en detalle
los comportamientos de este grupo de aves en
ambientes parcialmente intervenidos, conocer como
se desarrollan las estrategias de forrajeo fuera de las
flores; con la ventaja que la inclusion del factor de
competencia libre posibilita entender las dinamicas
inter e intraespecificas que se generan para acceder a
los recursos.

Materiales y métodos

Area de estudio.- EI Centro de Investigacion Colibri
Gorriazul esta situado en la vertiente occidental de la
cordillera oriental de los Andes, en el departamento
de Cundinamarca, en la via entre La Aguadita y
Fusagasuga, Vereda Tierra Negra (04°23'N y 74°21'W),
a 1712 m de elevacion en Colombia. La zona tiene un
patron de lluvias bimodal, con dos picos de
precipitacion, uno en abril — mayo, y otro en octubre —
noviembre. El area de estudio esta ampliamente
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intervenida, si bien se presentan unos pocos parches y
cercas vivas de vegetacion nativa pertenecientes a
coberturas naturales o seminaturales (rastrojos vy
vegetacion secundaria, bosques en pendientes,
guaduales), en el area predominan pastizales vy
cultivos de frutas de clima templado, hortalizas, v
especialmente de café y platano, entremezclados con
arboles aislados remanentes. Los recursos florales se
componen tanto de especies y variedades nativas
(Calliandra pittieri, Erythrina edulis, E. poeppigiana,
Trichanthera gigantea, Inga sp., Pyrostegia venusta,
Melaleuca citrina, Streptosolen jamesonii, entre otras
mas raras), como foraneas introducidas en patios o
jardines (Abutilon spp. o Thunbergia alata), todas estas
plantas son consumidas por colibries, dando lugar a
un ensamblaje de visitantes con preferencias vy
requerimientos de habitat diversos.

En los anélisis se incluyeron Unicamente las especies
méas comunes en el area dado que las interacciones
entre otras especies fueron minimas (menos del 1% de
las visitas), segun su masa corporal se registraron:
Saucerottia  cyanifrons, Amazilia tzacatl,  Colibri
cyanotus,  Phaethornis — guy,  Colibri  delphinae,
Chalybura buffoni, Anthracothorax nigricollis (de las
Ultimas dos especies se registraron los datos de
machos adultos y sub-adultos independientemente de
hembras vy juveniles, puesto que presentan un claro
dicromatismo sexual) y Colibri coruscans. Las especies
de este ensamblaje varian en preferencia de habitat
(espacios abiertos, zonas de regeneracion y bordes de
bosque), la abundancia entre especies 0 sexos no es
equitativa comparativamente, y ademas, es variable a
lo largo del afio; los bebederos atraen especies con
diferentes estrategias de forrajeo y especificidad en
flores (ver detalle de las caracteristicas de las especies
del ensamblaje de visitantes en la Tabla 1); se
presentaron medidas de masa de 641 individuos de la
poblacion local de colibries Rico-Guevara et al. Datos
no publ; los datos de la abundancia, jerarquia de
dominancia y grado de especificidad en flores
también se especifican a partir de datos tomados en
el Centro de Investigacion Colibri Gorriazul; la
estrategia se toma a partir de observaciones
personales en el mismo Centro de Investigacion).
Dado que para algunas especies se pueden distinguir
comportamientos entre sexos, se maneja el término

especie-sexo para hacer referencia a todas las
categorias empleadas para los analisis.

Realizacién del montaje y grabacién.- Se realizd un
montaje donde se dispusieron en linea recta cuatro
bebederos tipo jeringa (de 60 ml sin aguja) a los que
se les adaptd en la punta una banda elastica de color
rojo que sirve como atrayente (Fig. 1). Estos
bebederos fueron separados entre si 40 cm, distancia
probada con ensayos previos al experimento para
asegurar que no hubiese interferencia fisica (choques
O agresiones) entre individuos  alimentandose
simultdneamente (N. Téllez, com. pers). Los cuatro
bebederos se ubicaron en linea (ordenados
aleatoriamente), cada uno con una concentracion de
néctar diferente (10%, 20%, 40% y 60%) a esta
agrupacion se le denomind montaje. Cada dia se
cambiaron de posicion los bebederos dentro del
montaje segun un patron de ordenacion aleatorio. Se
realizaron tres series iguales de cada montaje y se
replicaron los muestreos. Las concentraciones de
néctar fueron medidas y confirmadas con un
refractometro (ATAGO, Master-53T y Master-4T, Brix
0,0% a 53,0% y 45,0% a 82,0% respectivamente). El
registro de los patrones de forrajeo se realiz en cinco
momentos de 45 minutos continuos (iniciando a las
7:00, 9:00, 12:00, 14:00 y 16:00 horas) durante cuatro
dias cada mes en septiembre, octubre y diciembre de
2016 y febrero de 2017. Los registros de las tres series
se grabaron simultaneamente con videocamaras JVC
GC-PX100 (resolucion 640x360, velocidad de 60
cuadros por segundo). Cada dia, los bebederos se
presentaron a los individuos una hora antes de iniciar
el registro, para que de esta manera probaran,
distinguieran, y reconocieran la posicion de las
diferentes concentraciones. Adicionalmente, hay que
tener en cuenta que desde antes de la ejecucion de
los muestreos, se encontraban otros bebederos
permanentes en el area (a mas de 10 m del ensayo),
cuya concentracion oscilé entre 18-20%.

Patrones de forrajeo.- Un colibri al llegar a un montaje
pudo consumir de uno o varios bebederos, es decir,
que un individuo que visitd dos bebederos realizd dos
visitas. Cada visita se subdividi6 en tomas, se
consideré como una toma desde el momento en que
el individuo ingreso su pico a la boquilla del bebedero
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Tabla 1. Caracteristicas de las especies mas comunes en la zona registradas e incluidas en los muestreos. Los niveles de
abundancia se dividen en Alto, Medio y Bajo. La variacion de la abundancia hace referencia a si la especie permanece todo
el tiempo en el area (Constante) o presenta cambios debido a migraciones locales o ausencia en bebederos (Variable). El
nivel jerarquia esta determinado por resultados de andlisis jerarquicos bayesianos y cantidad de interacciones de las especies
en la zona: Bajo (especies con pocas interacciones o alta cantidad de derrotas); Medio (niveles variables de agresion, pero
gue no alcanzan rangos altos de las jerarquias); Alto (especies muy agresivas, alta cantidad de victorias y niveles altos en la
jerarquia). Estrategia tipica de forrajeo: Territorial (defiende activamente un recurso); Oportunista (ocasionalmente defiende,
pero varfan segun las distribuciones de flores y los competidores); Rutero (se desplaza en ruta por varios recursos sin
defenderlos). Estrato tipico de forrajeo: Sotobosque (forrajea en estratos bajos de vegetacion, casi siempre menor a 3
metros de altura), Dosel (forrajea en el estrato alto de la vegetacién); Intermedio (estrato entre el sotobosque y dosel);
Multiple (usa dos o mas niveles previamente descritos). Grado especificidad en flores: Generalista (aprovecha cualquier
recurso floral presente en el area); Intermedio (usa varios recursos florales, pero de una limitada cantidad de especies);
Especialista (por su morfologia de pico es estricto en el consumo de flores).
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Bosques abiertos, bordes de
bosques himedos
Saucerottia subtropicales, zonas de
SCY cyanifrons 5493 036 79 9 18 claros en matrices de Alta Constante  Bajo 400-2100 Oportunista  Multiple  Generalista
% arbustos, habitats abiertos
secos, jardines y areas
cultivadas.

Areas variadas incluidos
9 claros, jardines, bordes de

ATZ  Amazilia tzacatl 5 51 036 55 b Alta Constante  Bajo 0-1900 Oportunista  Multiple  Generalista
osque y algunos bosques
secundarios.
Bordes de bosque montano,
CCY  Colibri cyanotus 4,8-53 544 04 23 93 20 clarosy pastizales con Media  Variable Medio 600-3200 Oportunista  Mdltiple  Intermedio
arboles.
Sotobosque de bosques
Phaethornis montanos, bordes de
PGU u 6 651 0,77 5 12,5 43 bosquey bosques Baja Constante  Bajo 600-2200 Rutero Sotobosque | Especialista
gy secundarios altos
adyacentes.
Dosel y bordes de bosque
. humedo, vegetacion
cpe  Colibri 55-80 682 055 30 105 secundaria alta, habitats o0 yariaple  Alto 600-2600 Territorial ~ Multiple  Intermedio
delphinae semiabiertos como
plantaciones de café y claros
en zonas de arbustales.
Chalybura
CBUh  buffoni 59-69 589 035 16 11 25Bosques secos, nubladosy  Baja Variable Medio 0-1800 Oportunista  Intermedio  Intermedio
Hembra himedos, bordes de bosque,

cafetales, habitats
semiabiertos y de
crecimiento secundario.

Chalybura ) ) - ) )
CBUmM buffoni Macho 6,0-7,3 717 048 93 Il 25 Media  Variable Alto 0-1800 Territorial Intermedio Intermedio

Anthracothorax Vegetacion abierta con
ANIh  nigricollis 60-71 79 063 15 10,5 25 presencia de arbustosy Media Variable Medio 0-2000 Oportunista  Dosel Intermedio
Hembra arboles dispersos, parques y

jardines en éreas pobladas,
plantaciones agricolas,
bordes de bosques, bordes

Anthracothorax de rioe. bordes d .
ANIm  nigricollis 6,9-7,5 7,92 049 226 10,5 25 d€rlos bordes de caminosy \adiz  Variable Alto 0-2000 Territorial ~ Dosel Intermedio
Macho otros paisajes fragmentados
y degradados.
Bordes de bosque, zonas de
Colibri . bosque abierto, jardines, . ) . - . .
cco coruscans 58-85 864 072 99 13 cultivos, subparamo y Media  Variable Alto 1200-3600 Territorial Multiple  Intermedio
paramo.
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A

Punto de acceso

Reservorio

B 40 cm.

a4

Figura 1. (A) Detalle del tipo de bebedero artificial empleado
en el presente estudio seflalando sus partes (B)
Especificaciones sobre la organizaciéon del montaje y el
espaciado entre bebederos; C1, C2, C3 y C4 corresponden
cada una a concentraciones diferentes, segun la disposicion
aleatoria establecida para cada dia de grabacion.

para tomar el néctar hasta el momento en que lo
retird; es decir, una visita puede constar de una 0 mas
tomas. De cada visita se obtuvieron datos de duracion
y numero de tomas. Por otro lado, el consumo
general volumétrico se cuantificd midiendo el
volumen de néctar restante en cada bebedero al
finalizar el intervalo de grabacion, es decir, se obtuvo
un dato por bebedero e intervalo de 45 minutos. Para
cuantificar el consumo calorico se consideréd que 1
grado brix equivale a 1g de sacarosa en 100g (o ml) de
solucion.

Competidores: Para analizar las posibles diferencias
comportamentales por competencia, los datos de
visitas y tomas fueron organizados en dos grupos
dependiendo de la ausencia © presencia de
competidores: 1) Visita de escogencia libre (sin
interferencia) - VEL: Al iniciar la visita el individuo tenia
todas las opciones libres y mientras consumia no era
molestado por otro colibri ni por abejas. 2) Visita con
interferencia - VIN: Casos en los cuales el primer
individuo que llegaba al montaje (individuo focal)
podia elegir entre todas las opciones y luego sufria
una o varias interrupciones debido a la llegada o
ataque de otros colibries.

Sintesis forrajeo: Por lo tanto, para caracterizar los
patrones de forrajeo se cuantifico el uso del recurso
mediante las siguientes variables: 1) Cantidad o
numero de visitas (de VEL y VIN, por concentracion y
por especie/sexo); 2) Consumo general volumétrico y
caldrico, consumo  mensual  (discriminando  por
concentracion); 3) Tiempo de visita (duracion) y 4.
Numero de tomas por visita (cantidad de veces que el
individuo accede a la boquilla de un bebedero), estas
dos Ultimas se evaluaron segun la concentracion del
recurso, la especie/sexo y la hora. La temporalidad y
los sets de datos con o sin competidores son
categorias para la descripcion del forrajeo.

Anélisis estadisticos.-Todos los anélisis presentados se
llevaron a cabo en el programa R 4.1.2 (R Core Team
2020) con los paquetes “stats”, "dplyr” (Wickham et al.
2021) y "ggplot2” (Wickham 2016). Previo a la
aplicacion de pruebas estadisticas se evaluaron los
criterios de homocedasticidad y probabilidad de
procedencia de una distribucion normal para los

datos.

Numero de visitas y consumo _general: Se analizé el
consumo general de néctar de todas las especies en
términos de mililitros y de consumo caldrico. Luego se
analizaron los datos de cada concentracion en
términos de consumo total y mensual, para ello se
realizaron andlisis de varianza (ANDEVA) no
paramétricos de una via (test de Kruskal-Wallis).
Ademas, se establecieron comparaciones pareadas
empleando la prueba de suma de rangos de Wilcoxon
para la variable dependiente (consumo total) en
funcion de la concentracion.

Se realizaron analisis descriptivos (composicion y
distribucion  de variables; complementado con
histogramas y graficos de barras) de la variable
dependiente nimero de visitas, discriminando por set
de datos (VEL y VIN), por concentracion y por especie
(variables independientes). Complementariamente, se
hizo una comparacién por medio de una prueba x°
("ji cuadrado”) de las observaciones de sumatoria de
visitas por especie entre los grupos VEL y VIN.

Tiempo de visita y ndmero de tomas: para las otras
dos variables dependientes, tiempo de visita y el
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Figura 2. Proporcion acumulativa de las visitas de todo el muestreo registradas para cada especie o sexo respecto a cada set
de datos (VEL - visita de escogencia libre y VIN- visita con interferencia). Sobre cada barra se presenta la sumatoria de las
visitas registradas. Las especies estdn ordenadas de menor a mayor masa corporal (Del Hoyo et al. 1999 y Billerman et al
2022). Para los codigos (o abreviaturas) de especie y/o sexo, véase Tabla 1. llustraciones colibries: Fernando Ayerbe

Quifiones.

numero de tomas, se evalud el efecto sobre estas de
la concentracion del recurso, la especie y la hora, por
medio de analisis de varianza ANDEVA no
paramétricos de una via (test de Kruskal-Wallis) y de
dos vias. Finalmente, para las dos primeras variables
(concentracion del recurso y especie) se realizaron
comparaciones pareadas empleando la prueba de
suma de rangos de Wilcoxon, con ajuste del valor-p
(P) mediante el método de Benjamini & Hochberg
(1995).

Resultados

NUmero de visitas.- Se registraron y validaron 2.921
visitas a los bebederos. En el grupo VEL se incluyeron
2.358, con un promedio de duracion de la visita de
7,78+7,46 segundos (mediana=5,78 s). Por otra parte,
en el grupo VIN se registraron 563 visitas, con tiempo
promedio de duracion de 12,08+10,15 segundos

(mediana=10,40 s).

Las especies mas pequefias acumularon el mayor
porcentaje de visitas, especialmente en ausencia de
competidores, S. cyanifrons reportd el 46,78% en
datos VEL y 38,9% en datos VIN, sequida de A. tzacatl
(VEL: 17,81%; VIN: 12,26%). Por el contrario, las
especies mas grandes (C. coruscans, C. buffoni
machos y A. nigricollis ambos sexos) presentaron un
ndmero intermedio de visitas, pero los registros
fueron mas frecuentes en presencia de competidores
(VIN, Fig. 2). Las hembras de C. buffoni'y P. guy fueron
los dos grupos con menor proporcion total de
llegadas, cada uno registré valores del 1% o menos en
cada set de datos (Fig. 2).

Consumo general.- En cuanto al consumo de néctar,
éste cambiod en funcion de la concentracion de azUlcar
en el néctar (volumen consumido (ml): Kruskal-Wallis
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Figura 3. Consumo promedio volumétrico general (VEL - visita de escogencia libre y VIN- visita con interferencia, todas las
especies) por intervalo y réplica diferenciando los meses de grabacién y las distintas concentraciones de néctar. Se sefiala la
mediana en cada elemento del box-plot. *Valores semejantes entre las muestras con néctar del 10% y 40% (Wilcoxon=
0,42). Entre los meses el consumo volumétrico vari¢ significativamente en funcion de la concentracion (Kruskal-Wallis

x°=116,810, gl=3, P<0,0071).

X°=65,421, gl=3, P<0,007; calorfas consumidas (cal):
Kruskal-Wallis x°=100,320, gl=3, P<0,001). Todas las
concentraciones difirieron entre si en cuanto a
volumen vy calorias consumidas (Wilcoxon<0,05). Con
respecto al volumen, la preferencia fue mayor en la
concentracion del 20% y menor en la del 60% y se
presentaron valores semejantes entre las muestras con
néctar del 10% y 40% (Fig. 3; Wilcoxon= 0,42). Sin
embargo, al evaluar las calorias aportadas por la
cantidad de néctar consumido, se presentd un
consumo caldrico mayor en la concentracion de 40%,
sequido por 20 y 60%, que no presentaron diferencias
significativas (Wilcoxon= 0,87) y en ultimo lugar la de
10% (Fig. 4).

Asi mismo, entre los meses evaluados, el consumo

volumétrico vari¢ significativamente en funciéon de la
concentracion  (Kruskal-Wallis ~ x°=116,810,  gl=3,
P<0,001; Fig. 3), tal como ocurrié6 con el consumo
general calérico  (Kruskal-Wallis  x°=98,073, gl=3,
P<0,007; Fig. 4), siendo mayor en febrero y menor en
octubre, aunque el comportamiento segun la
concentracion se mantuvo constante entre meses. El
numero de visitas vari6 en funcion de cada
concentracion  (Kruskal-Wallis — x°=21,687,  gl=3,
P<0,001), de igual forma, la concentracion de 10%
registrd6 un menor aprovechamiento y se diferencié de
las demas (Wilcoxon<0,05).

Tiempo de visita.- Considerando los datos de
escogencia libre (VEL), el tiempo de visita de todas las
especies-sexos en  cada  concentracion  fue
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Figura 4. Calorfas promedias consumidas (VEL - visita de escogencia libre y VIN- visita con interferencia, todas las especies)
por intervalo diferenciando los meses de grabacion y las distintas concentraciones de néctar. Se sefiala la mediana en cada
elemento del box-plot. *Valores semejantes entre las muestras con néctar del 20% y 60% (Wilcoxon= 0,87). Entre los meses
el consumo caldrico vario significativamente en funcién de la concentracion (Kruskal-Wallis x2:98,073, gl=3, P<0,001).

significativamente diferente (Kruskal-Wallis X2:112,420,
gl=3, P<0,001). La concentracion de 10% fue la que
presentd menores tiempos de visitas (10%: 5,2 + 5,6's;
20%: 81+ 715, 40%: 88 + 7,8 s, 60%: 8,5 £ 815)y
fue la Unica concentracion que evidenci¢ diferencias
significativas con las otras tres (Wilcoxon<0,001). En
cuanto a VIN, si bien la concentracion también influyd
en el tiempo de visita (Kruskal-Wallis x2=14,324, gl=3,
P<0,01), en todas las concentraciones la duracion
promedio de visita fue mayor que para VEL (10%: 9,7
+ 925, 20%: 11,3 + 8,65 40%: 12,6 + 9,6 5; 60%: 14,3
+ 12,3 5) y solo se presentaron diferencias entre la
concentracion de 10% y las dos mayores (40% y 60%;
Wilcoxon<0,01).

De la misma forma, entre especies-sexos se
presentaron diferencias significativas en la duracion de

las visitas VEL (Kruskal-Wallis x2=54,106, gl=9,
P<0,001). Las hembras de A. nigricollis fueron el Unico
grupo en presentar un promedio de tiempo de visita
mayor a 10 segundos (11,7 segundos). Segun la
comparacion pareada de Wilcoxon (Tabla 2), aquellas
especies con tiempos de visita mas semejantes fueron
S. cyanifrons y los machos de C. buffoni (0,953); C.
cyanotus con las dos especies anteriormente
mencionadas y con C. coruscans (0,959); y P. guy con
las hembras de C. buffoni y C. delphinae (cada una
con valor de 0,959). Por el contrario, las especies-
sexos con mayor grado de discrepancia en el tiempo
de visita fueron A. tzacatl y las hembras de A
nigricollis  (Wilcoxon<0,001), esta Ultima también
presentd un patréon significativamente diferente a
varias de las especies registradas; C. delphinae aparte
de diferir con C. cyanotus o hace con la otra especie
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Tabla 2. Analisis comparativo del tiempo de visita entre especies/sexos por medio de comparaciones pareadas de los valores
de probabilidad de la prueba de suma de rangos de Wilcoxon (*Wilcoxon<0,05; ** Wilcoxon<0,01; y *** Wilcoxon<0,007). Se
incluyen datos de visita de escogencia libre (VEL; matriz triangular inferior) y visita con interferencia (VIN; matriz triangular
superior). Se muestra el promedio y mediana de cada grupo. Para los codigos (o abreviaturas) de especie y/o sexo, véase

Tabla 1.
SCY ATZ Cccy PGU CBUh
SCY - 0,226 0,97 0,97 0423
ATZ 0,241 - 0,62 0,97 0,623
CCy 0,959 0,673 - 0,97 0,623
PGU 0,235 0,12 0,32 - 0,623
CBUh 0,188 0,11 0,27 0,96 -
CDE <0,001 <0,001 0,04 0,96 0,858
CBUm 0,953 0,709 0,96 0,27 0,23
ANIh <0,001 <0,001 0,02 0,46 0,858
ANIm 0,241 0,103 0,55 0,57 0,365
CCO 0,858 0,323 0,96 0,32 0,235
% / Mediana 7,49/ 6,71/ 7,88/ 10,03/ 10,17 /
5,55 44 568 801 9,75
n 1103 420 58 24 20

del mismo género (C. coruscans), también con S.
cyanifrons, A. tzacatl 'y con machos de C. buffoni.

En las visitas VIN, igualmente, el tiempo de visita vario
en funcion de la especie-sexo (Kruskal-Wallis
X°=25,579, gl= 9, P<0,01). Sin embargo, en este set de
datos  Unicamente se  registraron  diferencias
significativas entre S. cyanifrons y las hembras de A.
nigricollis (Wilcoxon<0,01); para el resto de especies la
semejanza entre categorfas fue bastante alta, donde la
mayor semejanza se presento entre A. tzacatl, P. guy'y
los machos de A. nigricollis (Tabla 2).

Complementariamente, el tiempo de Vvisita vario
levemente por influencia conjunta de la concentracion
y la especie-sexo (ANDEVAs dos vias), pero los
resultados no son estadisticamente significativos
(F=1,422; P=0,074. Anexo 1). En los datos VEL, algunas
especies-sexo presentaron tiempos similares en todas
las concentraciones, aunque con una ligera baja en el
tiempo de visita en la concentracion de 10%. Los
individuos de C. delphinae y C. cyanotus registraron
adicionalmente un bajo tiempo de visita de la

CDE  CBUm ANIh ANIm CCO X/Mediana
04 0423 0 023 023 983/7,82 219
097 0995 029 097 1 1220/M50 69
062 0623 023 062 062 10,69/578 27
097 0974 062 097 097  1036/1205 4
068 0623 1097 068  1484/1488 4
- 0974 042 097 097  1281/1064 36
<0,01 - 042 097 1 1312/139 34
024  <<0,05 - 062 042 1719/1461 54
02 0358 004 - 097 1387/1298 45
<0,01 086 <001 042 - 1346/9,66 71

958/ 755/ 17/ 866/ 801/

8,5 562 109 683 575 R
170 99 58 113 293 -

concentracion mas alta (promedio bajo aunque para
la segunda especie los datos contaron con alta
variacion). Por otro lado, las hembras de A. nigricollis
ademas de bajo tiempo de consumo en 10%,
presentaron una alta duracion de visita en la
concentracion de 40%. Los individuos de P. guy
visitaron por mas tiempo la concentracion de 60% (el
promedio de visita fue el méas alto de todas las
especies, aunque la variabilidad fue amplia). De
manera contraria, las hembras de C. buffoni
registraron tiempos elevados de visita en la
concentracion de 10% (con pocos datos) y 40%, con
un bajo tiempo en la concentracion de 20% (Anexo 1).

El mismo comportamiento se presentd en las visitas
VIN, el tiempo de visita en S. cyanifrons aumentd por
lo general gradualmente a medida que Ia
concentracion fue mayor, de igual manera ocurrié con
las hembras de A. nigricollis, aunque la diferencia
entre el tiempo de visita de 40% y 60% no fue
significativa  estadisticamente  (F=1,206; P=0,226.
(Anexo 2). Ademas, A. tzacatl fue la Unica especie con
tiempos de visita semejantes entre concentraciones.
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Las hembras de C. buffoni e individuos de P. guy
presentaron un consumo elevado de 10% y 20%. Por
otro lado, C. delphinae y C. cyanotus se destacaron
por el bajo tiempo de consumo en el alimento a 10%;
y la otra especie del género, C. coruscans, por la
preferencia en tiempo de visita por el néctar a 40%.
Los machos de A. nigricollis presentaron elevado
tiempo de consumo en 60%, seguida por la
concentracion de 10%; mientras tanto los machos de
C. buffoni registraron mayor tiempo en el alimento a
20% vy luego 60% (Anexo 2). Por otro lado, en
ninguno de los ensayos el tiempo de visita fue
susceptible a la temporalidad diaria (VEL: Kruskal-
Wallis x°=3,821, gl=4, P=0,431; VIN: Kruskal-Wallis
X°=8,156, gl=4, P=0,086).

Tomas.- El nimero de tomas VEL varié dependiendo
de la concentracién (Kruskal-Wallis x°=22,532, gl=3,
P<0,001). Se observd que en la concentracion de 10%
solo se presentd una toma por visita y difiri®d con
respecto a las tres concentraciones restantes (dos
tomas). Por otro lado, en el nimero de tomas VIN no
se presentaron diferencias entre concentraciones
(Kruskal-Wallis X2:4,67O, gl=3, P=0,198).

Entre especies también se presentaron diferencias en
el nimero de tomas VEL (Kruskal-Wallis x°=53,947,
gl=9, P<0,001) y VIN (Kruskal-Wallis x°=28,676, gl=9,
P<0,001). Para el primer caso, los machos de A.
nigricollis registraron un mayor numero de tomas
(Tabla 3), separandose del resto de especies-sexos, vy
no presentaron diferencias significativas con las
hembras de su propia especie. La especie C
coruscans reporté variacion respecto a la mayoria (5
de las 9 especies o sexos evaluados). Por el contrario,
las especies-sexos que presentaron un patron
semejante en el numero de tomas fueron las hembras
de C. buffoni 'y P. guy (Wilcoxon=1,00), los machos de
C. buffoni y A. tzacatl, C. cyanotus y C. delphinae
(Wilcoxon=0,968), y el mismo C. cyanotus con
hembras de A. nigricollis (Wilcoxon=0,912).

Complementariamente, entre intervalos de horas de
grabacion no se presentd variacion del nimero de
tomas VEL (Kruskal-Wallis x°=5,669, gl=4, P=0,225), ni
tampoco en las VIN (Kruskal-Wallis x°=10,382, gl=4,
P<0,05).

Discusion

Las decisiones de visita de un recurso se condicionan
por la calidad y cantidad de la recompensa y la
probabilidad de acceder al recurso (e.g., Pyke 1978);
sin embargo, los colibries también emplean recursos
no Optimos. Por lo tanto, la preferencia de cada
especie o individuo (Bateson & Kacelnik 1998), regula
el patron de forrajeo (o visita de los recursos).
Igualmente, en el area intervenida del Centro de
Investigacion Colibri Gorriazul y alrededores, las aves
modifican sus comportamientos de alimentacion y
exploracion (Marzluff et al. 2007).

Patrones de forrajeo.- Visitas, preferencia y consumo:
Se espera que al acceder a los recursos de
alimentacion los individuos prefieran el que ofrece
mayor recompensa y beneficio neto (Roberts 1996,
Gonzalez-Gomez & Vasquez 2006, Bacon et al. 2010).
En este estudio, el consumo general volumétrico y
calorico del ensamblaje fue menor en 60% y 10% vy
mayor en las concentraciones intermedias, 20% en el
analisis volumétrico y 40% en consumo calorico.

La preferencia general obtenida a partir del nimero
total de visitas fue mas alta en la concentracion de
20%, tal como ocurre en otros estudios de
ensamblajes de colibries (Ruschi 1953, Teixeira et al.
2012), seguida luego por las concentraciones mas
altas y en ultimo lugar por la mas baja (10%), analogo
a lo encontrado en nectarivoros paseriformes del
género Nectarinia por Lotz & Nicolson (1996). Este
resultado es consistente con el hecho de que
concentraciones cercanas a 20% son las mas
frecuentes en las flores ornitdfilas (Percival 1974, Baker
1975, Stiles & Freeman 1993, Leseigneur & Nicolson
2009); ademas, es acorde a que la calidad de néctar
artificial es semejante a la ofrecida en el periodo
previo al experimento y presente en los bebederos
vecinos, por ende los colibries pueden estar
acostumbrados a consumir el recurso en esa
concentracion (Ruschi 1953, Bacon et al. 2010).

En este caso, a pesar de tener recursos con mayor
concentracion (40% y 60%), los individuos no siempre
eligieron concentraciones de mejor calidad (contrario
a Stiles 1976, Tamm & Gass 1986) y no consumieron
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Tabla 3. Analisis comparativo del nUmero de tomas entre especies/sexos por medio de comparaciones pareadas de los
valores de probabilidad de la prueba de suma de rangos de Wilcoxon (*Wilcoxon<0,05; ** Wilcoxon<0,01; y ***
Wilcoxon<0,001). Se incluyen datos de escogencia libre (VEL; matriz triangular inferior) y visita con interferencia (VIN; matriz
triangular superior). Se muestra el promedio y mediana de cada grupo. Para los cédigos (o abreviaturas) de especie y/o
sexo, véase Tabla 1.

scy ATZ ccy PGU = CBUh

SCY - 0102 0102 0857 0857
ATZ 0,075 - 079 061 0857
cey 0,81 0328 - 0469 0857
PGU 0,452 0,857 0,424 - 0857
CBUh 0,566 0,857 0,461 1 -
CDE 0,776 =~ 0152 0,968 0425 0,496
CBUm 0438 0968 0436 0857 0,857
ANIh 0,655 0255 0912 0424 045
ANIm <0,001  <0,001 0,05 <005 0,05
CCO <0,001 0217 0045 0857 0,857
X / Mediana 18/1 17/1 18/1 14/1 16/1
n 1103 420 58 24 20

mayor volumen de estas. A partir de lo que se conoce
hasta ahora sobre la mecanica de extraccion de néctar
por micro-bombeo no hay modelos matematicos
sobre la preferencia de néctar, pero se sugiere que las
restricciones fisicas sean las principales determinantes
de la relacion polinizador-concentracion de néctar
(Rico-Guevara et al. 2015). Pero también se espera
que los colibries no siempre prefieran las
concentraciones mas altas, sino aquella en la que se
maximice la absorcion de energia y en la cual el costo
mecanico por obtenerla sea bajo (e.g., Tamm & Gass
1986), buscando mantener un costo-beneficio entre lo
que cuesta extraer el néctar y el retorno energético
obtenido. La recompensa 6ptima puede no obtenerse
cuando el colibri consume el néctar mas concentrado,
pues algunas propiedades del liquido como la
densidad, la viscosidad y el volumen pueden
representar dificultades para moverlo mecanicamente
tanto en la lengua como en el pico (Heyneman 1983,
Rico-Guevara 2014), e incluso para procesarlo vy
digerirlo (Beuchat et al. 1990, McWhorter & Martinez
del Rio 2000, Suarez & Gass 2002).

CDE CBUm ANh ANIm  CCO  x/Mediana n
1 1 003% 0027 0857 28/2 219
03 03 0424 0274 0133 31/3 69
0172 0177 0857 0857 0103 37/3 21
0857 0857 0469 0388 0,926 23/2 4
0857 085 0806 0697 0806 28/25 4
- 10102 0062 0857 27/2 36
0,424 - 0102 0062 0857 26/3 34
0857 0424 - 0857 0062 39/4 54
<001 <0001 0,086 - 0038 42/4 45
<001 0436 005 <0001 - 27/2 T
19/1 17/1 20/1 27/2  18/1 - -
70 99 58 13 293 - -

Tiempo en visita y tomas: Las caracteristicas generales
del patron de forrajeo que se presentaron en esta
investigacion (duracion de visita y numero de tomas)
presentaron alta variabilidad en los dos grupos de
datos (VEL y VIN) como se muestra en las Tablas 2 y
3. Ademas, el tiempo de visita promedio general
(VEL= 7,78 s; VIN= 12,08 s) de las especies estudiadas
en vida libre fue mayor a lo reportado en estudios
previos (Broom 1976, Pike 1978, Collins 2008),
Unicamente asemejandose a los resultados de Wolf &
Hainsworh (1977) en experimentos en condiciones de
laboratorio. La duracion considerablemente alta
encontrada pudo deberse parcialmente a la longitud
corta del acceso al bebedero —analogo a una corola
corta— haciendo mas facil el contacto con el néctar y
por ende permite mayor ingesta (Temeles & Roberts
1993, Collins 2008), vy a la elevada cantidad de néctar
disponible para consumo (Montgomerie 1984), que a
su vez esta ligado a la recompensa total de azucar
(Fenster et al. 2006). En contraposicion, el nimero de
tomas halladas fue muy bajo respecto a lo encontrado
en flores y bebederos por Broom (1976) y Bacon et al.
(2010), la diferencia considerable con respecto a flores
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puede explicarse parcialmente a que la recompensa
volumétrica de néctar en bebederos tipo jeringa es
mucho mas alta que en las flores (Carpenter 1987), y
por lo tanto el colibri puede continuar ingiriendo sin
necesidad de cambiar de punto de alimentacion. En
presencia de competidores, varias de las especies o
sexos subordinados aumentaron en mayor proporcion
el numero de tomas (A. tzacatl, C. cyanotus y las
hembras de A. nigricollis), es probable que en cercania
de otro competidor el estado de alerta para evitar ser
atacados conlleve a mayor cantidad de interrupciones
(F.G Stiles, com. pers).

La preferencia general del ensamblaje por ciertas
concentraciones se combina con métodos particulares
de acceso al recurso y de aprovechamiento del
recurso floral. Por ello, el tiempo de las visitas y las
tomas no fueron homogéneas en todas las
concentraciones, los bajos valores de duracion de la
visita en la concentracion de 10% pudieron deberse a
la baja recompensa energética que genera que los
individuos la evadan para optimizar su forrajeo (Baum
& Grant 2001). Aunque un tiempo de visita corto
también pudo significar la extraccion de gran volumen
de néctar debido a su baja viscosidad (Baker 1975,
Heyneman 1983), una concentracion baja requiere
tiempos largos y tomas repetidas para extraer una
recompensa energeética adecuada.

Variacion de los patrones de forrajeo por especie-
sexo: Los patrones de forrajeo pueden diferir entre
especies-sexos inclusive en bebederos artificiales,
como sefialan Collins (2008), Avalos et al (2012),
estos patrones se condicionan por caracteristicas
morfoldgicas que controlan la habilidad de extraer
néctar (e.g., la longitud del pico; Wolf et al 1975,
Feinsinger & Colwell 1978) y los requerimientos
energéticos, que son dependientes del tamafio
corporal (Wolf et al. 1975, Wolf & Hainsworth 1977,
Brown et al 1978, Beuchat et al 1990, o como
proponen Feinsinger et al. 1979 del ala y la carga del
disco). Dichas particularidades conllevan a tasas de
extraccion diferenciales de néctar y por ende se
espera que variables como la cantidad de visitas, la
duracion de cada una y el nimero de tomas sean
particulares de cada especie. La variacion en la
frecuencia de las visitas estuvo ligada a la abundancia

de individuos de cada especie: las especies S.
cyanifrons y A. tzacatl presentaron mayor cantidad de
visitas muy probablemente por presentar mayores
abundancias en la zona de estudio (Tellez-
Colmenares et al en prep.);, por el contrario C.
cyanotus y P. guy fueron especies con baja cantidad
de individuos, y ademas subordinadas en la jerarquia
de dominancia (Tellez-Colmenares 2018), por lo cual
con alta probabilidad fueron segregadas y resultaron
probando menor cantidad de bebederos (Justino et al.
2012). Estas dos ultimas especies pudieron optar por
un comportamiento diferente, siendo C. cyanotus una
especie oportunista, cuyo comportamiento agresivo
es ocasional y depende de los contrincantes y del
recurso. Por otro lado, P. guy como los ermitafios,
tiene un comportamiento de “trapliner” o rutero
(Colwell 1973, Feinsinger & Chaplin 1975, Gill 1988), en
el cual sigue una ruta de forrajeo en un area extensa
en busqueda de recursos (Machado 2009) visitando
flores no defendidas que contienen abundante
cantidad de néctar de alta calidad (Feinsinger &
Colwell 1978, Stiles & Wolf 1979).

En el caso de las especies con dicromatismo sexual
evidente, en los datos VEL fueron mas frecuentes las
visitas de machos que de hembras (andlogo a
Chalcoff et al. 2008), esto pudo deberse a dos factores
fundamentales, el primero de ellos que los machos
fueran mas abundantes en bebederos (Tellez-
Colmenares 2018; A.M. Fernandes, com. pers) y por lo
tanto, que su cantidad de llegadas a forrajear sea
mayor, y/o segundo, que la dominancia competitiva
mayor de los machos sobre las hembras pudiera llevar
a la exclusion de éstas en presencia de competidores
(Tellez-Colmenares 2018).

Especies de tamafio pequefio registraron corta
duracion de visitas, tal como reporta Broom (1976);
ademas, la eficiencia de extraccion de estas especies
con pico corto no siempre es mayor en flores con
corola corta (analogo a bebederos de acceso corto)
por tener mayor cercania al néctar (Wolf 1978,
Temeles et al 2002, Weinstein & Graham 2016,
Dalsgaard et al. 2027). Las diferencias en el tiempo de
consumo de estas especies pudieron también estar
relacionadas con su comportamiento oportunista
(Mendonca & Anjos 2005, Gémez-Rosas et al. 2013),
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por medio del cual tratan de compensar el hecho que
son  frecuentemente  atacadas por  especies
dominantes; por este motivo en los datos VIN, estas
especies presentaron disminucion en la proporcion de
visitas respecto a los datos sin competidores (VEL). Por
el contrario, algunas especies de mayor tamafo
corporal tendieron a visitar los bebederos durante
mas tiempo (e.g., hembras de A. nigricollis, machos de
C. buffoni y C. delphinae), la duracién de consumo
mayor en algunas especies de pico largo pudo estar
sujeta a que estos colibries tardan mas en trasportar el
néctar en la seccion intraoral, ya que el liquido
atraviesa distancias superiores que en picos cortos
(Rico-Guevara et al 2023). Entre las especies de
mayor tamafio, A. nigricollis y las especies del género
Colibri, se presentaron diferencias en el tiempo de
visita y cantidad de tomas, esto ocurre entre
competidores con requerimientos semejantes, pues la
competencia es mas intensa (Lyon 1976, Araudjo-Silva
& Bessa 2010) y resulta conveniente optar por
diferentes estrategias de forrajeo. La estrategia de
forrajeo empleada también depende de la calidad del
néctar (Wolf et al. 1972), por ello, entre especies se
registraron  cambios en la  preferencia  por
determinadas  concentraciones  (Arizmendi 2001,
Fleming et al 2004) y de igual manera fueron
afectadas en presencia de competidores. Sin
embargo, es necesario tener en cuenta que en
condiciones naturales segun el tipo de flor varia la
tasa de extraccion de néctar (Wolf et al 1972), la
estandarizacion de los bebederos del montaje puede
favorecer a ciertas especies sobre otras, por ejemplo,
aquellas de picos cortos o medios con mayor
eficiencia de extraccion, lo cual hace que varien los
patrones respecto a condiciones naturales (e.g.,
respecto a flores con corolas cortas; Stiles 1981).

Variacién temporal.- El tiempo en visita y la cantidad
de tomas no presentaron susceptibilidad a la hora del
dia. Esto es contrario a lo que ocurre en flores, donde
los colibries ajustan su forrajeo teniendo en cuenta la
variacion en la concentracion y el volumen del néctar
a lo largo del dia (Ramirez-Burbano et al. 2021),
debido al ciclo de produccién de las plantas que no es
homogéneo en el tiempo y a factores externos que
regulan la dinamica de este liquido. En este caso, el
patron de consumo de los colibries se mantuvo

constante a lo largo del dia ya que la fuente de
alimento era predecible e inexhaustible. Es importante
considerar que los patrones de visita y forrajeo
pueden ser ocasionalmente constantes entre
individuos (Gonzalez-Gomez & Vasquez 2006, Gomez
-Rosas et al 2013), pero no necesariamente entre
especies y en el ensamblaje. Sin embargo, también
hay que considerar la variacion potencial entre
individuos, cada colibri presenta diferentes niveles
energéticos, riesgo de inanicion (Bacon et al. 2010) y
motivacion para alimentarse (Krebs 1982, Tobias 1997,
Richards 2002), por lo tanto, dado que no se tienen
individuos ~ marcados, es  imposible  realizar
aproximaciones en este estudio a partir de datos
generales del ensamblaje.

La variacion temporal a largo plazo de visitas de
colibries a sus recursos es frecuente en comunidades
neotropicales (Gutiérrez et al. 2004), por lo general se
relaciona con variacion de recursos en el ambiente
(Gutierrez et al. 2004, Lasprilla & Sazima 2004, Rojas-
Nossa 2013, Maglianesi et al. 2022), como los eventos
de floracion (Fraga et al. 1997, Machado 2009), época
del afio (Wolf 1970), que a su vez se relaciona con
periodos lluviosos 'y secos que afectan la
estacionalidad de las especies florales. En algunas
comunidades altoandinas se ha registrado que el uso
de recursos por parte de algunas especies incrementa
durante los periodos de floracion de las plantas con
las cuales tienen mejor acople (Gutiérrez-Zamora
2008) e incluso esta ligado a otras condiciones
fisiolégicas de los individuos como la muda vy la
reproduccion (Toloza-Moreno et al 2014). Para el
Centro de Investigacion Colibri Gorriazul no se evalud
la floracion, pero el consumo mensual de néctar mas

bajo en bebederos se registrd en el periodo
correspondiente a la época lluviosa (octubre—
noviembre; Fig. 3). Adicionalmente, se realizd

seguimiento a la cantidad de plantas florecidas en los
alrededores de la zona de estudio en varias
temporadas (N. Tellez, com. pers), y los datos
sugieren que los bebederos pueden incrementar su
concurrencia por falta de flores. Debido a lo
anteriormente mencionado, se esperaria que en
época lluviosa sean mas abundantes las visitas de
colibries en flores, mientras que en temporada seca
abunden maéas en bebederos (diciembre, febrero e
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incluso agosto), sin embargo, estudios a fondo se
requieren para corroborar estas hipotesis.

Afectacidn por competencia.- Se ha demostrado que
la presencia de competidores afecta algunas variables
de forrajeo, entre ellas la selectividad del alimento
(Pimm et al. 1985, Sandlin 2000) y la efectividad del
forrajeo debido a que se comparte informacion sobre
el recurso (Smith et al. 1999, Fernandez-Juricic et al.
2004). En este caso, el promedio de la duracion de
VIN, es decir en presencia de otro competidor, fue
mayor para el primer individuo en llegar al grupo de
bebederos, esto pudo generarse debido a que los dos
O mas Vvisitantes simultaneos presentaron alta
motivacion para permanecer consumiendo (Baum &
Grant 2001). La respuesta a la interferencia también
pudo estar condicionada por las caracteristicas del
competidor, tamafio, jerarquia u otras variables, ya
que las especies pueden calibrar sus respuestas de
agresividad segun sus similitudes o diferencias (Lyon
1976), aunque esto no fue contemplado en el
presente estudio. También es probable que los
colibries interpreten la presencia de otros individuos
en cercania como una sefial de competencia por
explotacion y de una posible limitacion en los recursos
(Stiles & Wolf 1970, Rousseau et al 2014), y en
consecuencia aumenten el consumo porque esta
comprometida una futura posibilidad de acceso. Por
otro lado, la presencia del competidor (VIN) produjo
mayor nimero de tomas, comportamiento que pudo
ser desencadenado por un mayor estado de alerta y
observacion de los demas individuos, o debido a que
la actividad de busqueda del recurso por parte de los
individuos aumenta a medida que la densidad de aves
es mayor (Fernandez-Juricic et al. 2004). Este aumento
en las tomas también pudo ser ocasionado por el
incremento de intentos de visita alternativos en varios
bebederos, dado que, en presencia de competidores,
los individuos disminuyen su eficiencia de forrajeo
(Sandlin 2000), equivocandose en sus elecciones,
resultando ser mas importante el poder consumir
cualquier recurso, mas que elegir el de preferencia.
Adicionalmente, debido a la alta cantidad de
individuos, su proximidad en los bebederos y a que
los colibries son animales altamente visuales con
aprendizaje por imitacion (Altshuler & Nunn 2001),
pudo presentarse mayor cantidad de visitas en un

bebedero especifico por imitacion de intentos

anteriores de otros ejemplares.
Conclusiones y recomendaciones

Patrones de forrajeo en la comunidad y por especie.-
La estabilidad de los recursos artificiales hace que el
tipo de estrategia de los colibries sea diferente,
permitiendo aprovechar durante mas tiempo los
recursos (alta duracién de las visitas se destaca en
comparacion con otros estudios previos) y cambiando
0 alejandose poco de la fuente de alimento (nimero
de tomas fue muy bajo). Aun asi, la concentracion
preferida fue cercana a la ofrecida en los demas
bebederos de la zona y acorde con lo encontrado en
flores ornitdfilas (20%). Los patrones de forrajeo
difirieron entre especies/sexos, las mas abundantes
presentaron mayor proporcion de visitas (Fig. 2),
mientras que las menos abundantes y/o con menor
rango jerarquico (Tellez-Colmenares 2018) llegaron en
menos ocasiones. Entre las especies de mayor tamafio
se presentaron diferencias en el tiempo de visita
(Tabla 2) y cantidad de tomas (Tabla 3), estas
variaciones  pudieron  darse para reducir la
competencia entre ellas.

Variacién temporal.- Las estrategias de forrajeo
(tiempo de visita y nimero de tomas) no cambiaron a
lo largo del dia, pero si a largo plazo (entre meses;
Figs. 3 y 4). Estos cambios a diferentes escalas
sustentan la idea que, a pesar de la estabilidad del
recurso artificial, los colibries también se condicionan
por la calidad y cantidad del alimento presente en la
zona, por lo cual, pueden estar relacionados con
patrones no evaluados como los eventos de floracion
y las épocas climaticas.

Afectacion por competencia.- Asi como ocurre en
flores, la presencia de competidores altera el patrén
de forrajeo, en este caso, llevando a un aumento del
promedio de la duracion de la visita y mayor nimero
de tomas. Estos comportamientos pueden ser
generados por un aumento de la presion por acceder
al recurso, lo cual implica mayor motivacion para
consumir, acompafiado de un mayor estado de alerta
o disminucion de la eficiencia de forrajeo.
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Recomendaciones.- Los patrones de forrajeo en esta
investigacion fueron descritos a nivel del ensamblaje y
por especie, sin embargo, se ha demostrado que son
méas estables a nivel individual, cada animal adopta
comportamientos que mantiene a través del tiempo
(Stiles 1976, Gonzalez-Gomez & Vasquez 2006,
Gomez-Rosas et al. 2013). A su vez estos patrones
estan regulados por los requerimientos energéticos de
cada individuo (Wolf et al 1975), las caracteristicas
morfologicas como el tamafio corporal y variables del
pico que regulan el volumen extraido y la eficiencia de
extraccion (Temeles & Roberts 1993, Temeles 1996),
por lo cual se hace necesario incluir estas variables en
futuras investigaciones.

Los bebederos del presente experimento fueron
modificados para que su semejanza con flores fuese
mayor en cuanto a posicion y accesos, ademas fueron
estandarizados entre muestras y concentraciones para
evitar la incidencia de limitaciones en la toma del
recurso. Aun asi, serfa adecuado considerar otros
factores externos que también se han demostrado
influyentes en la actividad de forrajeo, es el caso de
variables de la posicion de los bebederos (Collias &
Collias 1968, Miller & Miller 1971) y de su forma:
consideraciones de la morfologia floral (Hainsworth &
Wolf 1972, Stiles 1975, Montgomerie 1984), la amplitud
de la corola o didmetro interno (Temeles 1996, Fenster
et al. 2006, Dudash et al. 2011), su longitud y curvatura
(Stiles 1975, Temeles et al 2002). Ademés, en
condiciones naturales las caracteristicas del arreglo
floral y su calidad (Gass & Sutherland 1985, Dudash et
al. 2011, Fenster et al. 2015), la disposicion de las flores
y cercanfa entre si (Fenster et al 2015), la altura
(Dudash et al. 2011, Fenster et al. 2015), entre otros
(Wolf 1978), influyen en los patrones de forrajeo y han
demostrado ser determinantes.

Por Jdltimo, la grabacion con camaras de alta
velocidad es un aspecto novedoso que permite
realizar analisis a detalle y percibir variaciones sutiles
en las caracteristicas de forrajeo de los colibries, y la
posibilidad de contar con varias réplicas de los
montajes permitid dar mas solidez a los analisis
estadisticos. Se recomienda emular experimentos
equivalentes a los presentados aqui en flores y a una
escala de grabacion macro para poder medir

eficiencia de consumo de néctar a diferentes
concentraciones y evaluar su efecto en las estrategias
de forrajeo en condiciones silvestres.
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Anexo 1. Efecto de la especie y la concentracion sobre el tiempo de visita en los datos de escogencia libre (VEL): A- Muestra
los resultados graficos de duracion de las visitas y se muestra la mediana de cada grupo. Codigos de especies/sexos: SCY=
Saucerottia cyanifrons; ATZ=Amazilia tzacatl, CCY=Colibri cyanotus; PGU=Phaethornis guy; CBUh= Chalybura buffoni
Hembra; CDE=Colibri delphinae; CBUm= Chalybura buffoni Macho; ANlh=Anthracothorax nigricollis Hembra;
ANIm=Anthracothorax nigricollis Macho; CCO=Colibri coruscans. B-Evidencia los resultados del ANDEVA de dos vias sobre el

mismo grupo de datos. (Descargue acé).

Anexo 2. Efecto de la especie y la concentracion sobre el tiempo de visita en los datos con interferencia (VIN): A- Muestra
los resultados gréaficos de duracién de las visitas y se muestra la mediana de cada grupo. Cédigos de especies/sexos: SCY=
Saucerottia cyanifrons; ATZ=Amazilia tzacatl; CCY=Colibri cyanotus; PGU=Phaethornis guy; CBUh= Chalybura buffoni
Hembra; CDE=Colibri delphinae; CBUm= Chalybura buffoni Macho; ANIh=Anthracothorax nigricollis Hembra;
ANIm=Anthracothorax nigricollis Macho; CCO=Colibri coruscans. B-Evidencia los resultados del ANDEVA de dos vias sobre el

mismo grupo de datos. (Descargue aca).
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