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Los robadores de néctar son animales que usan una perforacion en la corola para extraer el néctar de las flores. Este comportamiento puede generar
cambios en diferentes direcciones y magnitudes sobre las diversas y complejas redes de polinizacion. No obstante, las consecuencias del robo de
néctar sobre el funcionamiento de especies y comunidades neotropicales son practicamente desconocidas. En este estudio se identificaron las aves
paseriformes que se comportan como robadoras en ecosistemas del norte de los Andes en Colombia. Se cuantifico el robo de néctar en 38 especies
de plantas y sus caracteristicas florales asociadas a los visitantes florales. Seis especies de aves se comportaron como robadoras de néctar en el
60 % de las plantas. Cinco especies de plantas con flores de corolas tubulares largas y abundante floraciéon presentaron porcentajes de robo supe-
riores al 20 %. Estos patrones de preferencia pueden asociarse con las altas recompensas energéticas producidas por flores de mayor tamafo y
con una mayor eficiencia del forrajeo al visitar flores abundantes. Aunque preliminares, los resultados plantean un complejo escenario donde estas
aves pueden ser potencialmente importantes para la evolucion de los sistemas de polinizacion en el Neotropico.
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Nectar robbers are animals which use a perforation on the corolla in order to extract nectar from flowers. This behavior may generate changes of dif-
ferent directions and magnitudes on the diverse and complex pollination networks. However, the consequences of nectar robbing on the functioning
of neotropical species and communities are practically unknown. Passeriform birds that behave as nectar robbers in ecosystems of northern Andes
in Colombia were identified. Levels of nectar robbing in 38 plant species and their floral characteristics associated to floral visitors were characterized.
Six bird species behave as nectar robbers in 60 % of the plants. Five plant species with flowers of long tubular corollas and abundant flowers
presented robbing percentages higher than 20 %. These preferences patterns can be associated with higher energy rewards produced by long
flowers and a higher foraging efficiency when visiting abundant flowers. Besides preliminary, the results suggest a complex scenario where these
birds could be potentially important for the evolution of pollination systems in the Neotropics.

Key words: hummingbird, Conirostrum, Diglossa, floral morphology, floral visitors, plant-animal interaction.

Introduccion

La polinizacién de muchas plantas en el Neotropico depende
de las aves (Stiles 1981). Esta interaccion cobra una mayor rele-
vancia en las zonas altas de los Andes, en donde existen comuni-
dades altamente diversas de aves nectarivoras, como los colibries
(Stiles 1985). Sin embargo, las ricas recompensas energéticas que
producen las plantas son aprovechadas por animales que por su
morfologia no pueden acceder de manera legitima al néctar (es
decir, por la abertura distal de la flor). En algunos casos, estos ani-
males usan una perforacion cerca de la base de la flor para extraer
el néctar almacenado en el fondo de corolas tubulares o espolones.
Este comportamiento se llama robo de néctar (Inouye 1980) y exis-
ten evidencias de sus efectos sobre la reproduccion y la evolucion
de las plantas en regiones donde los robadores son principalmente
insectos (Irwin et al. 2010).

Estudios en diferentes especies han demostrado que existe una
relacion entre la frecuencia de robo que experimentan las especies
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de plantas y determinadas variables asociadas con los visitantes
florales. De manera que flores de corolas largas y mayor diametro
presentan una mayor frecuencia de robo (Castro et al. 2009, Na-
varro y Medel 2009). Ademas, en la mayoria de los casos, el robo
de néctar causa una disminucién en la produccion de frutos y se-
millas, bien sea de manera directa (por territorialidad o dafio a las
estructuras reproductivas), o indirecta (generando cambios en el
comportamiento de los visitantes legitimos) (Irwin et al. 2010). Con-
siderando estas evidencias, se ha sugerido que los robadores de
néctar pueden influir en la evolucion de las plantas en sentidos di-
ferentes a sus polinizadores (Navarro y Medel 2009). No obstante,
desconocemos en gran medida los procesos ecoldgicos y evoluti-
vos en los que potencialmente participan los robadores dentro una
red compleja de polinizacién (Irwin et al. 2001).

Las aves del género Diglossa, constituyen algunos de los
miembros mas comunes de la avifauna de los Andes (Moynihan
1963). Estas aves paseriformes poseen caracteristicas morfol6-
gicas, comportamentales y fisiolégicas que les permiten ser roba-
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doras de néctar altamente especializadas (Villeumier 1969,
Schondube y Martinez Del Rio 2003, 2004). Se ha demostrado
que su comportamiento de forrajeo tiene efectos sobre la repro-
duccion de las plantas que usan como fuente de néctar (Ariz-
mendi et al. 1996, Navarro 2001, Rojas-Nossa 2007, Navarro et
al. 2008, Pelayo et. al 2011). Sin embargo, no existen estudios
que estimen el porcentaje de robo de néctar a nivel de toda una
comunidad de plantas. Los objetivos de esta investigacion son
identificar las especies de paseriformes que se comportan como
robadoras de néctar en dos ecosistemas de alta montafa al norte
de los Andes, estimar el porcentaje de robo de néctar que sufren
las plantas nectariferas de la comunidad y establecer la posible
relacion entre estos porcentajes con algunas caracteristicas eco-
morfoldgicas de las plantas.

Material y métodos

El estudio se llevd a cabo en dos fases: la primera entre marzo
de 2003 y abril de 2004 y la segunda entre diciembre de 2011 y
junio de 2012. Se realiz6 en los Cerros Orientales de Bogota (4°
49’ 22”N, 74° 01’ 11,2”0), entre 2700 y 3150 msnm. El &rea pre-
senta dos ecosistemas propios de regiones de alta montafia del
norte de los Andes. El bosque altoandino se encuentra en las partes
pendientes y humedas de las montafias (Figs. 1a, b y c¢). El sub-
paramo consta de una densa vegetacion de menor altura presente
en pequefas areas de los filos de la montaria (Figs. 1d y e).

Para identificar las especies que actian como robadoras de
néctar se realizaron observaciones del comportamiento de las aves
nectarivoras y conteos del nimero de individuos de cada especie
en una banda de ancho infinita a lo largo de dos transectos en el
bosque altoandino (de 1237 y 600 m de longitud) y dos en el sub-
paramo (de 1744 y 1200 m de longitud). Los horarios de observa-
cion de aves fueron de 06:00 — 12:00 durante 4 dias cada 2 meses
en la primera fase y 4 dias en diciembre de 2011. Estos censos fue-
ron realizados por dos observadores con la ayuda de binoculares
(8 x 25). Se acumularon un total de 148 horas y 28 minutos de ob-
servacion (88 horas y 43 minutos en el bosque altoandino y 59
horas y 45 minutos en el subparamo). Del total acumulado de horas
de observacion 131 horas 5 minutos se realizaron en la primera
campafa (2003-2004) y 17 horas y 23 minutos en la segunda
(2011-2012). Con el fin de estimar el porcentaje de robo de néctar
en las plantas nectariferas de la comunidad, en estos mismos tran-
sectos se colectaron cada dos meses entre 10 y 50 flores de cada
especie de planta nectarifera presente (4469 flores de 38 especies
vegetales), y posteriormente se calcul6 el porcentaje de flores de
cada especie que presentd una o mas perforaciones hechas por
robadores de néctar. Las diferencias en el nimero de flores colec-
tadas para este analisis se debieron a la abundancia y accesibilidad
de las flores en el area.

Entre marzo de 2003 a febrero de 2004 y abril a junio de 2012
se caracterizé una serie de atributos de las plantas relacionados
con la interaccién con los visitantes florales para un total de 38
especies pertenecientes a 16 familias. Tales atributos fueron: la
presencia de estructuras de proteccion (como bracteas o sépalos
alargados y/o gruesos), el tipo de corola (gamopétala o dialipé-
tala), y el nimero de flores por hectarea. También se midié la pro-
duccion de néctar en 24 horas (volumen y concentracion de
azucares) y la morfologia floral (longitud total de la corola, longitud
del tubo o corola efectiva, diametro de la corola en la entrada del
tubo), en 30 flores por especie. Estas mediciones se realizaron
en 2 a 10 flores por individuo dependiendo de la floracién indivi-
dual y poblacional en individuos escogidos aleatoriamente en el
area de estudio.

Se realizé6 un ANOVA bifactorial con el fin de analizar las dife-
rencias en la abundancia de las especies en el area y entre los dos
habitats estudiados, usando la medida de abundancia corregida por
el tiempo de observacion de cada especie en cada habitat durante
siete muestreos. Calculamos la correlacién ordenada de Spearman
con el fin de evaluar posibles asociaciones entre el porcentaje de
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Figura 1. El sitio de estudio presenta dos de los ecosistemas tipicos de alta
montafa al norte de los Andes: El bosque altoandino (a) y (b) se presenta
en las partes mas humedas y protegidas de la montaria. Alli se presenta
una alta diversidad de plantas epifitas, como bromelias y orquideas (c). El
subparamo (d) y (e) se encuentra en las partes secas, pendientes y rocosas
de las montanas. Constituye una franja de vegetaciéon de menor altura, con
una mezcla de elementos del bosque y del paramo.

robo de las especies y las caracteristicas de las plantas (solamente
aquellas variables numéricas, tales como longitud total de la corola,
longitud del tubo, diametro, cantidad de flores por hectarea, volu-
men y concentracion del néctar). Con el fin de modelar el efecto de
la longitud de la corola efectiva y el nimero de flores por hectarea
sobre el porcentaje de robo de néctar, se usé un modelo linear ge-
neralizado (MLG) con una estructura de error logistica y la funcion
log-link. La colinearidad entre estas variables no representé un pro-
blema en el modelo (maximo VIF= 1.004). Los analisis fueron reali-
zados en R version 2.15.2.

Resultados

Seis especies de aves paseriformes se comportaron como ro-
badoras de néctar: Conirostrum rufum, Diglossa caerulescens, D.
cyanea, D. lafresnayii, D. humeralis, D. albilatera (Fig. 2). Todas
ellas estuvieron presentes tanto en el bosque altoandino como en
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Figura 2. Especies comunes de Passeriformes robadoras de néctar de los
ecosistemas altoandinos: (a) Diglossa humeralis, (b) D. cyanea, (c) D. albi-
latera hembra y (d) D. caerulescens.
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Figura 3. Abundancia de las especies de aves paseriformes que se com-
portan como robadoras de néctar en los ecosistemas de bosque altoandino
y subparamo del norte de los Andes.

el subparamo (Fig. 3), aunque se encontraron diferencias signifi-
cativas en su abundancia, tanto a nivel general en el area (F5 g3
= 3.69, P = 0.005), como también en la abundancia dentro de los
habitats estudiados (F5 g3= 2.55, P =0.035). Se registr6 un total
de 315 individuos de estas especies. La especie mas comun en el
area fue D. humeralis, ocurriendo con similares abundancias en
los dos habitats. D. caerulescens fue la especie mas abundante
en el bosque altoandino y, al igual que D. albilatera, forrajed prin-
cipalmente en los estratos altos de la vegetacion. Estas aves no
defendieron territorios de alimentacion de visitantes florales legiti-
mos, como los colibries, quienes tuvieron aproximadamente el
doble de abundancia (653 individuos) que los robadores en el
mismo periodo y sitio de estudio. Por el contrario, algunas especies
(como C. rufum, D. cyanea y D. caerulescens) presentaron con
frecuencia complejos comportamientos sociales, como la partici-
pacion en bandadas multiespecificas mixtas para forrajear y de-
fenderse de predadores.

A nivel de la comunidad de plantas, el porcentaje de robo de
néctar presenté fluctuaciones a lo largo del afio con un nivel minimo
(13.3 %) en mayo de 2003 y un maximo (47.1 %) en diciembre de
2003. No obstante, el porcentaje de robo estimado para el mismo
mes en afos diferentes fue muy similar (47.1 y 46.5 en diciembre
de 2003 y 2011 respectivamente), reflejando poca variacion de los
niveles de robo de néctar entre afios. Adicionalmente existié una
variacion relacionada con el habitat, de manera que las flores pre-
sentes en el subparamo presentaron mas robo de néctar (32.7 %)
que las flores del bosque altoandino (17.7 %). Esta tendencia se
mantuvo a lo largo del aio, excepto en octubre de 2003, mes en el
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que se presentaron similares niveles de robo de néctar en los dos
habitats (35.8 % en el bosque y 36.4% en el subparamo).

EI 60 % de las especies de plantas estudiadas presentaron evi-
dencias de robo de néctar (Fig. 4). Las plantas que experimentaron
porcentajes de robo superiores al 20 %, presentaron sindrome de
polinizacién por aves (sensu Faegri y van der Pijl 1979), como flo-
res de color rojo y corolas tubulares largas (Fig. 5). Mas de la mitad
de las especies nectariferas muestreadas de la comunidad presen-
taron un porcentaje de robo de néctar inferior al 5 %. Estas espe-
cies presentaron bajos numeros de flores por hectarea, flores de
corola corta o dialipétala, y algunas especies tuvieron bracteas pro-
tegiendo la base o la totalidad de la corola.
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Figura 4. Robo de néctar en 38 especies presentes en los ecosistemas al-
toandinos. Las barras indican el porcentaje de flores con presencia de una
0 mas perforaciones hechas por aves robadoras de néctar de una muestra
de flores colectada aleatoriamente a lo largo de transectos.

Figura 5. Plantas con corolas largas y abundante floracion presentaron los
mayores porcentajes de robo. Por ejemplo: (a) Macleania rupestris, (b) Be-
jaria resinosa, (c) Digitalis purpurea, (d) Passiflora sp., (e) Bomarea sp. 1,
(f) Cavendishia nitida y (g) Castilleja fisifolia.
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Se encontraron correlaciones significativas entre el porcentaje
de robo de néctar y la longitud de la corola efectiva (p= 0.38, P=
0.02, N= 38), y entre el robo de néctar y la cantidad de flores que
produce la especie en el area (p= 0.57, P<0.01, N=38). No se pre-
sento una correlacion significativa entre porcentaje de robo de néc-
tar y la cantidad de néctar producida en 24 horas (p=0.12, P=0.47,
N=38) o entre éste y la concentracién de azucares en el néctar (p=
-0.24, P=0.15, N= 36). No obstante, la cantidad de néctar se co-
rrelaciond significativamente con la longitud total de la corola (p=
0.64, P<0.01, N= 38). Es decir que aquellas especies con flores
de mayor longitud producen mayores cantidades de néctar.

Los andlisis del MLG demostraron que las especies con flores
de corolas tubulares mas largas y con abundante floracion presen-
taron mayor incidencia de robo de néctar (Fig. 6). Estas variables
influyeron significativamente en la probabilidad de que las especies
sufran robo de néctar (coeficiente £+ DE=1.63 £ 0.07, p<0.001 para
la longitud efectiva de la corola y coeficiente + DE= 1.04 + 0.07,
p<0.001 para la cantidad de flores por hectarea).

Discusion

La diversidad de aves paseriformes que se comportan como ro-
badoras de néctar es mayor de la que habia sido reportada en otras
localidades (Arizmendi et al. 1996, Navarro 1999, Navarro et al.
2008). Considerando que en ambientes similares se ha registrado
una mayor importancia relativa en la tasa de visitas por aves roba-
doras de néctar en comparacion con la tasa de robo de néctar por
insectos (Navarro 1999, Navarro et al. 2008), probablemente las
aves constituyen los robadores de néctar mas importantes en am-
bientes montanos de los Andes. De hecho, todas las especies del
género Diglossa son conocidas por comportarse como robadoras
de néctar en flores polinizadas por colibries (Villeumier 1969, Na-
varro 2001), aunque este estudio constituye el primer registro de
Conirostrum rufum (especie casi endémica de Colombia, segun Bir-
dLife International 2013), como robador de néctar.

Se presentaron diferencias temporales (a lo largo de un afio) y
espaciales (entre los dos habitats estudiados) en las abundancias
poblacionales de estas aves y en la incidencia de robo de néctar
en la comunidad de plantas. Este tipo de dinamica a nivel comuni-
tario es frecuente en las interacciones de polinizacion en ecosiste-
mas Neotropicales (Stiles 1985, Arizmendi 2001, Gutiérrez et al.
2004). Ademas de los factores bioldgicos propios de las poblacio-
nes y las comunidades, estos cambios en las abundancias podrian
deberse a movimientos poblacionales generados por diferencias
en los requerimientos energéticos de las aves combinados con va-
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riaciones en la disponibilidad de recursos en el ambiente (Stiles
1975, 1985, Gutiérrez et al. 2004). El hecho de que tanto las abun-
dancias poblacionales de las aves como los porcentajes de robo
de néctar detectados en este estudio presentaron fluctuaciones
temporales a lo largo de un aio (pero no entre afios), puede cons-
tituir una evidencia de que el robo de néctar por aves paseriformes
es un fendmeno permanente en estos ecosistemas, aunque pre-
senta una dinamica temporal y espacial que debe ser tenida en
cuenta en futuras investigaciones.

Ademas de las especies de aves nectarivoras paseriformes re-
gistradas, en los ecosistemas andinos habita una gran diversidad
de colibries que presentan interacciones con comunidades de plan-
tas igualmente diversas (Wolf et al. 1976, Snow y Snow 1980, Gu-
tierrez et al. 2004). Los dos grupos de aves (tanto los colibries que
realizan visitas legitimas, como los robadores de néctar de los gé-
neros Diglossay Conirostrum) consumen néctar de las mismas es-
pecies de plantas (Gutiérrez-Zamora 2008, Rojas-Nossa 2007), por
lo que podria esperarse que se presentara una fuerte competencia
por este recurso. Sin embargo no se observaron comportamientos
agonisticos, como defensa de territorios de alimentacion, por parte
de las especies robadoras hacia otras aves. De manera que pro-
bablemente estos robadores de néctar no ejercen un efecto directo
sobre la accesibilidad de los recursos de néctar para otras aves
nectarivoras en esta localidad. Sin embargo, en este caso podria
estar ocurriendo competencia por explotacion del néctar como re-
curso, de manera que el forrajeo de las aves robadoras podria tener
un efecto indirecto sobre los sistemas de polinizacion al disminuir
la cantidad de néctar disponible en el ambiente (ver Maloof e In-
ouye 2000). Adicionalmente, dada la alta abundancia de robadores
de néctar en relacioén a los colibries en la comunidad de aves estu-
diada y su presencia en diferentes habitats a lo largo de la cordillera
de los Andes (Moynihan 1963, Villeumier 1969), es necesario con-
siderar a estos organismos como actores importantes en las inter-
acciones de polinizacion y evolucion los sistemas ave-planta de los
ecosistemas montanos Neotropicales. Sin embargo, aun requieren
ser exploradas tanto la magnitud como la direccion de los efectos
del robo de néctar para los polinizadores y la reproduccion de las
plantas.

En la comunidad de plantas estudiada, la longitud de la corola
se correlacion6 positivamente con el porcentaje de robo de néctar.
Este mismo patrdn fue observado en otras plantas polinizadas por
aves en las cuales los robadores de néctar fueron colibries (Lara y
Ornelas 2001) o himendpteros (Urcelay et al. 2006, Castro et al.
2009, Navarro y Medel 2009). Este resultado implica procesos re-
lacionados con las caracteristicas morfologicas y conductuales de
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Figura 6. Asociacion entre la longitud de la corola efectiva (a) y el nimero de flores por hectarea (b) con la frecuencia de robo en 38 especies de plantas

del norte de los Andes. La linea representa el modelo ajustado.
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las aves que actian como robadoras de néctar. Por una parte, al-
gunas especies del género Diglossa realizan con frecuencia visi-
tas legitimas en flores péndulas de corolas medianas y cortas
(Rojas-Nossa 2007). No obstante, estas aves realizan robo de
néctar en flores con corolas tubulares con una longitud mayor a
su pico. Por lo tanto, otro factor adicional deberia ser responsable
del patron de preferencias de estas aves hacia plantas con flores
largas observado en la presente investigacion. Al igual que en
otros estudios, se registré una relacion positiva entre la longitud
total de la corola y la cantidad de néctar producido por las flores
(Castro et al. 2009, Navarro y Medel 2009). Se ha demostrado
que las flores mas largas tienen nectarios mas grandes y por lo
tanto contienen mayores cantidades de néctar (Ornelas et al.
2007, Gémez et al. 2008). A su vez, los robadores de néctar tienen
la habilidad de asociar la longitud de las flores con las recompen-
sas energéticas que contienen y prefieren visitar flores con ma-
yores recompensas. Como resultado, los robadores de néctar
visitan con mas frecuencia flores de corolas largas. Adicional-
mente, la cantidad de flores disponible en un area puede actuar
como un atrayente para los visitantes florales, ya que probable-
mente el hecho de que un recurso sea mas abundante implica
que es mas facilmente detectable (Eckhart 1991, Mitchell et al.
2004). Por lo tanto el esfuerzo de busqueda durante el forrajeo
se minimiza, aumentando asi la eficiencia para la obtencion de
los recursos alimenticios. Estos dos factores combinados, una
mayor recompensa energética en flores de corolas largas y una
mayor eficiencia para detectar las flores mas abundantes, favo-
rece una mayor preferencia de estas aves para alimentarse en
plantas con corolas largas y abundante floracion.

Se ha sugerido que tales patrones de preferencias por parte
de los robadores, sumado al hecho de que estos pueden modifi-
car el éxito reproductivo de las plantas robadas, pueden ejercer
presiones selectivas sobre determinadas caracteristicas de las
plantas (Irwin 2006). Sin embargo, las evidencias sobre las con-
secuencias del robo de néctar por paseriformes son contrastan-
tes. En determinados casos el forrajeo de las especies de
Diglossa puede ser positivo para las plantas, ya que pueden ac-
tuar como polinizadoras (Graves 1982, Arizmendi et al. 1996,
Rojas-Nossa 2007), o contribuyen indirectamente al flujo de polen
(Pelayo et al. 2011). Por el contrario, es negativo cuando las flores
robadas reciben menores cantidades de polen en el estigma (Na-
varro et al. 2008), o cuando el excesivo gasto energético para re-
emplazar el néctar consumido por los robadores causa una
disminucion en la fructificacion de las plantas (Navarro 2001).
Dados los altos porcentajes de robo de néctar que experimentan
algunas especies de plantas de la comunidad estudiada y la gran
diversidad y especializacion de los robadores de néctar en los
ecosistemas de alta montafia Neotropicales, estos resultados
plantean un complejo escenario donde estas aves son potencial-
mente importantes para la evolucion de algunas las caracteristi-
cas de las plantas y las especies que interactian con ellas. En
futuras investigaciones es necesario continuar el estudio de este
fendmeno a diferentes escalas ecoldgicas, temporales y espacia-
les que permitan explorar las consecuencias del robo de néctar
para la evolucion de los sistemas de polinizacion en regiones me-
gadiversas, como los Andes tropicales.

Conclusiones

1 En los ecosistemas de alta montafa del norte de los Andes las
especies de aves paseriformes de los géneros Diglossa 'y Co-
nirostrum son los principales robadores de néctar.

2 En estas comunidades vegetales las especies de corolas tu-
bulares largas y abundante produccion de flores presentan
una mayor incidencia de robo de néctar. Estos resultados pue-
den asociarse con las preferencias de las aves hacia las altas
recompensas energéticas producidas por flores de mayor ta-
mafio y con una mayor eficiencia de forrajeo en flores abun-
dantes.
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