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Abstract. — Hummingbird-plant mutualistic networks: comparison at two spatial scales. —
Mutualistic interactions are the functional basis of ecological communities. One of the most important
mutualistic interactions is pollination, such as between hummingbirds (Trochilidae) and many plant spe-
cies. The hummingbird-plant interactions can be better understood by the use of mutualistic networks
approach. Through this approach we can define, for example, key species of a community and the effect
that its extinction can cause in such community. Despite of its ecological importance, several aspects of
hummingbird-plant mutualistic networks are unknown, e.g., if key species are similar between different
spatial scales. In this paper, we determined at two spatial scales (landscape and vegetation type) the
degree of specialization of such networks, and dependence and asymmetry of interacting species of
hummingbird-plant mutualistic networks at Metztittan Ravine Biosphere Reserve, Mexico. During one
year of systematic sampling, we recorded eight hummingbird species and 27 species of plants visited by
them at landscape level. The degree of specialization as well as the values of dependence and asymme-
try indicate that each vegetation type has different key species, and that some of these species are key
species at landscape level, too. Cynanthus latirostris and Hylocharis leucotis were the key hummingbirds
species at landscape level, while C. latirostris and Calothorax lucifer were key species for Submontane
Scrub and H. leucotis for Oak Forest and Pine-Oak Forest. The key plant species at landscape level
were Pachycereus marginatus and Salvia Mexicana while P. marginatus was important for Submontane
Scrub, Cirsium ehrembergii for Pine-Oak Forest, and S. mexicana and S. microphylla were important for
Oak forest. Our results suggest that the spatial level of analysis determines the identity of the key spe-
cies in hummingbird-plant mutualistic networks, which must be taken into account when aiming at the
conservation of such networks in a landscape.

Resumen. — Las interacciones mutualistas son la base del funcionamiento de las comunidades ecolégi-
cas. Una de las interacciones mutualistas mas importantes es la polinizaciéon, como la realizada por coli-
bries (Trochilidae) en diferentes especies de plantas. Las interacciones colibri-planta pueden ser
entendidas mejor si se usa la aproximacion de redes mutualistas. A través de esta aproximacion se
pueden definir, por ejemplo, las especies claves en una comunidad mutualista y el efecto que tendria en
la comunidad su extinciéon. A pesar de su importancia, se desconocen muchos aspectos de las redes
mutualistas colibri-planta, por ejemplo: si las especies clave son semejantes entre diferentes escalas
espaciales. En este trabajo determinamos, en dos escalas espaciales (paisaje y tipo de vegetacion), el
grado de especializacién de las redes, la dependencia y la asimetria de las especies participantes en
redes mutualistas planta-colibri en la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México.
Después de un afio de muestreo sistematico registramos ocho especies de colibries y 27 especies de
plantas visitadas por ellos a nivel paisaje. El grado de especializacion y los valores de dependencia y
asimetria obtenidos indican que cada tipo de vegetacion tiene especies clave diferentes y que algunas
de estas especies son claves a nivel paisaje; Cynanthus latirostris e Hylocharis leucotis fueron especies
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de colibries clave a nivel paisaje, mientras que C. latirostris y Calothorax lucifer fueron claves para
matorral submontano e H. leucotis para bosques de encino y pino-encino. Las especies de plantas
claves a nivel paisaje fueron Pachycereus marginatus y Salvia mexicana, pero P. marginatus lo fue para
matorral submontano, S. mexicana 'y S. microphylla para bosque de encino, y Cirsium ehrembergii para
bosque de pino-encino. Nuestros resultados sugieren que el nivel espacial de analisis determina la iden-
tidad de las especies clave en las redes mutualistas colibri-planta. Nuestros resultados nos permiten
sugerir que esto deberia ser considerado cuando se busque conservar dichas redes en un paisaje.

Aceptado el 11 de septiembre de 2014.
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INTRODUCCION

Las interacciones mutualistas son relaciones
interespecificas en las que las especies partici-
pantes reciben un beneficio neto (Bronstein
1994). Dichas interacciones son la base del
funcionamiento de las comunidades ecologi-
cas (Jordano et al. 2009), ya que de ellas
depende la reproduccién de muchas especies
de plantas y la alimentacién de gran parte de
los animales (Jordano e al. 2009, Lara-Rodri-
guez ef al. 2012). Estas interacciones comuin-
mente no se dan solo entre pares de especies,
sino que intervienen docenas o cientos de
ellas, formando redes complejas (Bascompte
& Jordano 2007).

Una de las interacciones mutualistas mas
estudiadas ha sido la de polinizacién (Olesen
& Jordano 2002), cuyo estudio se ha enfocado
recientemente a la descripciéon de las redes
existentes (Lara-Rodriguez ez al. 2012). Los
trabajos publicados a la fecha en este tema
describen la estructura de las redes de interac-
ciones mutualistas de polinizacién utilizando
informacion binaria entre plantas y poliniza-
dores (Memmott 1999; Bascompte e7 a/. 2003,
2006; Vazquez & Aizen 2004). Los resultados
indican que las redes tienen una organizaciéon
no dividida en bloques, donde las especies
generalistas interactian entre si y las especies
especialistas interactuan solo con las genera-
listas  (Jordano 1987, Memmott 1999,
Williams e# a/. 2002, Bascompte et al. 2003,
20006, Vazquez et al. 2005, Piacentini & Varas-
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sin 2007, Dalsgaard ef a/ 2011, Lara-Rodri-
guez ef al. 2012).

Recientemente se han publicado algunos
trabajos que consideran datos cualitativos
(i.e., ocurrencia o no de una interaccion entre
dos especies) en las redes mutualistas colibri-
planta. Como ejemplos tenemos el estudio
realizado sobre las redes de interacciones
entre bromelias y colibries (Piacentini &
Varassin 2007) y los trabajos realizados para el
centro de México (Lara-Rodriguez ef al. 2012,
Ortiz-Pulido ez 4/ 2012), los cuales muestran
la estructura de redes bipartitas colibri-planta.
Aunque esta informacién es relevante para
entender las redes, falta conocer lo que ocurre
con cada especie dentro de una red. Mostrar
esto implica tomar en cuenta aspectos cuanti-
tativos de cada par de interactuantes, lo que
brinda mayor informacién sobre el funciona-
miento de las comunidades en comparacién a
cuando se usan solo datos cualitativos (Pia-
centini & Varassin 2007, Lara-Rodriguez ef al.
2012, Ortiz-Pulido e a/. 2012).

Un analisis cuantitativo de una red mutua-
lista nos ayudatia, entre otras cosas, a identifi-
car las consecuencias de la pérdida de uno de
los participantes de dicha red (Bascompte &
Jordano 2007). Esto se logra a través del ana-
lisis de las redes, el cual puede realizarse al
combinar aspectos cualitativos (como la
determinacién de su estructura) y cuantitati-
vos (como grados de especializacién, depen-
dencia y asimetria). Tomando en cuenta lo
anterior se puede determinar tedricamente,



por ejemplo, la persistencia de las especies
ante la extincién de una especie en la red. En
este sentido se ha predicho que la extincién de
especies es menos probable en una comuni-
dad con dependencias débiles y asimétricas
que en una comunidad con dependencias
fuertes y simétricas (Bascompte es al. 2000,
Jordano ef al. 2009). Ahora bien, esta predic-
cién podria no cumplirse en todos los senti-
dos, pues al menos en un estudio
experimental de polinizacién (Brosi & Briggs
2013) se ha mostrado que el funcionamiento
de una red de polinizacién puede verse redu-
cido si se elimina una sola especie de poliniza-
dor, a pesar de que permanezcan en el sistema
otras especies polinizadoras eficientes o
potenciales (Brosi & Briggs 2013).

Dada la importancia de las redes mutualis-
tas para la preservacion de la biodiversidad
(Bascompte et al. 2006), es necesario hacer un
esfuerzo para definirlas cuantitativamente en
distintos sitios. Uno de estos sitios es la
Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan
(RBBM). En ella se ha descrito la estructura
cualitativa de la red planta-colibti a nivel pai-
saje, encontrando que Hylocharis leucotis es la
especie de colibri conectada con mayor
numero de especies de plantas y Nicotiana
glanea la especie de planta conectada con mas
especies de colibries (Lara-Rodriguez es al.
2012). A pesar de estos avances desconoce-
mos para la zona la estructura cuantitativa de
las redes a nivel paisaje, y no sabemos nada de
ellas a escalas espaciales mas bajas, por ejem-
plo, por tipo de vegetacién. Diversos estudios
(e.g., Ortiz-Pulido e# a/. 2000, Garcia & Ortiz-
Pulido 2004) han demostrado que los patro-
nes de interacciones detectados a escala de
paisaje no se replican necesariamente en esca-
las mas bajas, e.g., los diferentes manchones o
tipos de vegetaciéon de ese paisaje. Esto
implica la posibilidad de que las especies rele-
vantes a nivel de paisaje no lo sean a nivel de
tipo de vegetacién. Por ello es conveniente
realizar estudios que permitan detectar patro-
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nes de interacciones a diferentes escala espa-
(e.g., tipo de

vegetacion), para poder entender como ocu-

ciales a nivel paisaje y
rren y se escalan ecolégicamente las relaciones
mutualistas.

En este trabajo nos enfocamos a determi-
nar la estructura cuantitativa de las redes
mutualistas colibri-planta a nivel paisaje y para
tres tipos de vegetacion de la RBBM (matorral
submontano, bosque de encino y bosque de
pino-encino). En este estudio sumamos los
datos por tipo de vegetacion para obtener los
valores a nivel paisaje. Hasta donde sabemos,
este serfa el primer estudio haciendo una com-
paracién de redes colibri-planta a diferentes
escalas espaciales (i.e., paisaje y tipos de vege-
tacién en ese paisaje). Para ello cuantificamos
el nimero de veces que observamos cada par
de especies colibri-planta interactuando du-
rante un aflo de muestreo sistematico. De esta
forma obtuvimos la intensidad o frecuencia
de cada interaccién registrada y asi determina-
mos el grado de especializacién para cada
matriz (a nivel paisaje y por tipo de vegeta-
cién), y la dependencia y asimetria para las
especies interactuantes en estas redes mutua-
listas. Dadas las diferencias esperadas entre
paisaje y tipos de vegetacién en cuanto a pre-
sencia, frecuencia y posibilidad de interaccién
entre las diferentes especies de colibries y
plantas visitadas por ellos, predecimos que el
grado de especializacién de las redes sera dife-
rente; siendo mds generalista a nivel paisaje y
mas especialista a nivel tipo de vegetacion,
debido a mayores posibilidades de interaccion
entre especies a nivel paisaje y menores a nivel
tipo de vegetacion. Predecimos que ocurrira
lo mismo con la dependencia y asimetria de
las especies interactuantes, i.e., serd diferente
entre las redes estudiadas, y que ello determi-
nara que las especies consideradas como cla-
ves a diferentes escalas espaciales (i.e., paisaje
y tipo de vegetacion) difieran. Con esta infor-
macién pretendemos contribuir al conoci-
miento de las redes estudiadas. Creemos que
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con ello se facilitaran estudios experimentales
futuros y la preservacion de dichas redes en la
RBBM.

METODOS

El trabajo de campo se llevé a cabo de
enero a diciembre del 2004 en la RBBM,
Hidalgo, México (20°14°15”-20°45’26"N y
98°23°00”-98°57°08”0; 1000-3000 m s.n.m.).
La reserva esta incluida en dos provincias flo-
risticas, la sierra madre Oriental y el Altiplano
(CONANP 2003). Presenta una topografia
accidentada con pendientes pronunciadas y
escarpadas. El clima es seco y semiseco calido
en las partes bajas, y templado frio en las par-
tes elevadas. La temperatura media anual vatria
entre los 18°-22°C y la precipitacion media
anual va de 500 a 700 mm, con mayor precipi-
tacién en dreas a mayor altitud INEGI 1999,
CONANP 2003). Los tipos de vegetacion de
esta reserva son bosque tropical caducifolio,
matorral xer6filo (con tres tipos: matorral cra-
sicaule de Cephalocerens senilis [Cactaceae],
matorral crasicaule de Pachycereuns dumortieri
[Cactaceae] y matorral crasicaule de Opuntia
imbricata [Cactaceae]), matorral submontano,
bosque de coniferas (con tres tipos: bosque
de Juniperns, bosque de encino y bosque de
pino—encino), pastizal y vegetacién riberefia
(CONANP 2003). En este estudio considera-
mos el matorral submontano (MSM), por ser
el tipo de vegetacién con mayor cobertura en
la RBBM, y los bosques de encino (BE) y de
pino-encino (BPE) por ser vegetaciones con-
trastantes con el primero. HEsto nos asegurd
tener una mayor representatividad de las redes
de la RBBM (ver Fig. 1 en Ortiz-Pulido ez a/.
2010). Los trayectos de MSM se establecieron
entre  las  coordenadas  20°36°09.6”-
20°36’44.8”N y 98°45°21.0”— 98°44’ 54.570
(1524-1732 m snm.), los de BE entre
20°4024.7°-20°40°39.3"N y  98°45’30”-
98°45°19.970 (2162-2293 m s.n.m.) y los de
BPE  entre  20°41°33”-20°41’48"N vy
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98°45’55.77-98°46’8.4”0O  (2281-2437 m
s.um.). Una descripcion detallada de estos
tipos de vegetacion en la RBBM puede
encontrarse en Ortiz-Pulido e a/. (2010).

En estos tres tipos de vegetacion determi-
namos las interacciones entre especies de coli-
bries y plantas. Para ello establecimos dos
trayectos de 1 km de largo por 40 m de ancho
(20 m a la izquierda y 20 m a la derecha del
trayecto) en cada tipo de vegetacion. El area
de muestreo fue de 8 hectareas por mes por
tipo de vegetacién. Realizamos muestreos
mensuales en los que recorrimos los dos tra-
yectos de cada tipo de vegetacién en un dfa,
desde media hora después de la salida del sol
(aprox. 06:00-07:00 h) hasta las 11:00-12:00
h. Cada trayecto se recorrié en un promedio
de 1:00-1:30 hrs aprox., con un promedio de
27 horas de esfuerzo de muestreo para cada
tipo de vegetacion. Para determinar si el
esfuerzo de muestreo fue suficiente para
detectar la mayorfa de las interacciones exis-
tentes realizamos curvas de acumulaciéon de
interacciones a nivel paisaje y por tipo de
vegetacion (siguiendo a Ortiz-Pulido ef al.
2000) usando el programa Estimates version
8.20 (Colwell 2005), aleatorizando 100 veces
los datos (considerando cada trayecto como la
unidad de muestreo) y muestreandolos cada
vez para obtener un estimado estandatizado
del nimero de interacciones registradas por
tipo de vegetacién. Los resultados fueron gra-
ficandos con el programa SigmaPlot version
11.0 (SigmaPlot 2008).

Durante los recorridos de los trayectos
registramos el nimero de veces que vimos
una misma interacciéon entre una especie de
colibti y una de planta en cada tipo de vegeta-
cion. Consideramos que una especie de coli-
brf establecié una interacciéon con una especie
de planta cuando observamos que el colibri
introdujo su pico dentro de la corola de la flor
de dicha especie de planta.

Para registrar colibties en campo segui-
mos la técnica descrita por Emlen (1971) y



modificada por Ortiz-Pulido & Diaz (2001)
para estas aves. Esta técnica modificada con-
siste en observar a los colibties a lo largo de
trayectos, observando con mayor atencion las
agrupaciones de plantas con flores que pre-
sentan caracteristicas de ser polinizadas por
estas aves (pero ver abajo). Estas flores son
generalmente tubulares e inodoras, de colores
vistosos cercanos al rojo, naranja y amarillo,
dispuestas de forma horizontal, con la aber-
tura hacia arriba o péndulas y con grandes
cantidades de néctar (Johnsgard 1997, Murcia
2001). Los colibries también visitan especies
de plantas no-ornitofilicas, las cuales no tie-
nen la morfologfa antes mencionada, pero si
la energfa en forma de néctar que los colibries
necesitan (Maruyama e/ a/. 2013). En este
estudio consideramos todas las especies de
plantas visitadas por colibries durante este
estudio (ornitofilicas y no-ornitofilicas). Para
identificar a las especies de colibries usamos
binoculatres (8 x 40 mm) y guias de identifica-
cién de aves (Peterson & Chalif 1989, Howell
& Webb 1995, Johnsgard 1997, Williamson
2001, Howell 2002, National Geographic
2002).

Para especificar la abundancia relativa de
cada especie de colibri usamos el numero
de registros y un esfuerzo de muestreo estan-
darizado (para detalles ver Ortiz-Pulido ez al.
2010, 2012). Con este método catalogamos
a cada especie como abundante, comun o
rara.

Colectamos ejemplares de las especies de
plantas en las que observamos colibries visi-
tando sus flores. La mayoria de estos ejempla-
res los determinamos hasta especie en el
Herbario de la Universidad Auténoma del
Estado de Hidalgo con ayuda del Dr. Manuel
Gonzédlez Ledesma, material biolégico de
referencia y gufas de identificacién (Rzedo-
wski & Rzedowski 2001, Rzedowski & Rze-
dowski 2003). Para realizar esta colecta se
cont6 con la aprobacion de la Direccion de la
RBBM.
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Para el analisis de los datos elaboramos
cuatro matrices cuantitativas de interacciones
planta-colibrf, una a nivel paisaje y una
por cada tipo de vegetacion (MSM, BE y
BPE). Las matrices fueron construidas con-
siderando el nimero de veces que observa-
mos cada interacciéon planta-colibri, i.e.,
datos de intensidad (frecuencia) de las inter-
acciones, de tal forma que tuvimos dos tipos
de valotes: 0 (no hubo interaccién) y # 0
(numero de registros de una interaccién entre
una especie de colibti y una especie de planta).
A partir de estas matrices determinamos
aspectos cuantitativos, como el grado de
especializacion de las redes, asi como depen-
dencia y asimetria para las especies de coli-
bries y plantas que conformaron las redes.
El grado de especializaciéon (H,’), como su
nombre lo indica muestra que tan especial-
izada es una red, generando un indice que
puede ser utilizado para comparar matrices
de la misma o distinta escala; este valor usa
la frecuencia o intensidad de las interacciones
y es robusta a la variacion en intensidad
de muestreo y tamafio de las redes, los valores
van de 0 a 1 expresando generalizacion y
especializacion respectivamente (Blithgen ef
al. 2006). El grado de dependencia se refiere a
la intensidad o fuerza de la interaccién (i.e.,
que tanto depende un colibri de una planta, o
viceversa, en la red mutualista). Esta puede ser
estimada a partir del nimero de visitas regis-
tradas en observaciones directas, y en nuestro
caso muestra la proporcién de todas las inter-
acciones observadas para una especie de
colibri en relacién a cada especie de plantas
o viceversa (Jordano 1987, Jordano es al.
2009). Para calcular el grado de dependencia
usamos las siguientes ecuaciones, 1) para plan-
tas dpii = N;/N; y 2) para colibties dAii =N,/
N;, donde N; es el nimero de interacciones
observadas entre dos especies y N, es el
nimero de interacciones para la especie de
planta o colibti, los valotes van de 0 a 1,
siendo los valores mas altos los que indican
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TABLA 1. Especies de colibties registradas en tres tipos de vegetaciéon en la Reserva de la Biosfera
Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México: matorral submontano (MSM), bosque de encino (BE) y bosque
de pino-encino (BPE). Se presenta el numero de registro de cada especie por tipo de vegetacion. # cate-
gorifas de abundancia relativa asignadas considerando un esfuerzo de muestreo estandarizado de 100 hrs de
observacion (sensu Ortiz-Pulido e al. 2010, 2012). *Especie registrada fuera de trayectos.

Especie Acrénimo Vegetacion Abundancia
relativa®
MSM BE  BPE
Cynanthus latirostris Cyn lat 39 Abundante
Hylocharis lencotis Hyl len 31 80 Abundante
Amazilia violiceps* Ama vio Rara
Lampornis clemenciae Lam cle 12 Comin
Eugenes fulgens Eug ful 4 23 Abundante
Calothorax lucifer Cal luc 32 Abundante
Avrchilochus colubris Are col Comun
Archilochus alexandri Are ale Rara
mayor dependencia (Jordano e 4l 2009, RESULTADOS

Lara-Rodriguez ez al. 2012). Finalmente, calcu-
lamos la asimetria en las matrices de inter-
acciones considerando los valores anteriores.
Se considera que la asimetrfa ayuda a deter-
minar la persistencia de las especies interac-
tuantes, y ayuda a determinar la resistencia
de la red ante la extincién de un integrante;
valores altos de asimetrfa indican que una
interaccién es fuerte (e.g,, comunmente inter-
acciones entre especies generalistas y espe-
cialistas) y valores bajos de asimetria indican
que dicha interaccién es débil (e.g, inter-
acciones de especialistas con especialistas).
Para calcular la asimetria usamos la siguiente
ccuacion AS; = d'; - d%/d,, donde d”; y d*;
son las dependencias obtenidas previamente

max>

para plantas y animales, mientras que d_
se refiere al valor maximo de dependencia
de cualquiera de las especies en la matriz
(Jordano et al 2009, Lara-Rodriguez et al.
2012).

Para el analisis de las matrices, generacion
de las redes y los indices de especializacién
(H,)) utilizamos el programa estadistico R (R
Development Core Team 2012).
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A nivel paisaje obtuvimos 236 registros de
colibries pertenecientes a ocho especies
(Tabla 1). Siete especies fueron registradas
dentro de los trayectos (Cynanthus latirostris,
Hpylocharis leucotis, Lampornis clemenciae, Eungenes
Sulgens, Calothorax lucifer, Archilochus colubris y A.
alexandri) y una fuera de estos (Awmazilia violi-
ceps). La riqueza de especies fue distinta para
cada tipo de vegetacion, en MSM observamos
5 especies (mas una que observamos fuera de
trayectos), en BE 3 y en BPE 2 especies
(Tabla 1). Dos de las ocho especies de coli-
bries estuvieron en mas de dos tipos de vege-
tacioén (H. leucotis y E. fulgens). Cuatro especies
de colibties fueron abundantes, dos comunes
y dos raras (Tabla 1).

A nivel paisaje registramos 27 especies de
plantas visitadas por los colibries (Tabla 2).
En MSM registramos 11 especies, en BE 7
(mas una fuera de trayectos) y en BPE 9 (mas
dos fuera de los trayectos; Tabla 2). En gene-
ral las especies de plantas fueron distintas
entre los diferentes tipos de vegetacion estu-
diados. Ninguna especie fue registrada en mas
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TABLA 2. Listado de las especies de plantas cuyas flores fueron visitadas por colibties en la Reserva de la
Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México durante este estudio. Se reporta tipo de vegetacion en
que ocurri6 el registro. Los acronimos de tipo de vegetacion son los usados en la Tabla 1. El orden en el

que se presentan las familias es alfabetico. El * indica que la especie fue observada en ese tipo de veget-

acion pero fuera de los trayectos.

Familia Especie Acrénimo Vegetacion
ACANTHACEAE Justicia sp. Jus sp MSM
AGAVACEAE Agave sp. 1 Aga spl BE
APOCYNACEAE Apocynaceae 1 Apo MSM*
ASTERACEAE Cirsium rhaphilepis Cir rba BPE
Cirsinm ehrenbergii Cir ebr BPE
Senecio angnlifolius Sen ang BPE
CACTACEAE Opuntia sp. 1 Opu spl MSM
Opuntia sp. 2 Opu sp2 MSM
Cylindropuntia imbricata Cyl imb MSM
Myrtillocactus geometrizans Myr geo MSM
Pachycerens dumortieri Pac dum MSM
Pachycerens marginatus Pac mar MSM
CARYOPHYLIACEAE  Silene laciniata Sil lac BE
FOUQUIERIACEAE Fouguieria splendens Fou sp/ MSM
LABIATAE Salvia amarissima Sal ama BE, BPE*
Salvia elegans Sal ele BPE
Salvia mexicana Sal mex BE, BPE*
Salvia microphylla vax. nenrepia Sal mye BE
LYTHRACEAE Cuphea bustamanta Cup bus BPE
ONAGRACEAE Fuchsia sp. Fue sp BPE
POLEMONIACEAE Loeselia mexicana Loe mex BE
RUBIACEAE Bouvardia ternifolia Bou ter BE
SCROPHULARIACEAE  Penstemon barbatus Pen bar BE* BPE
Penstemon gentianoides Pen gen BPE
SOLANACEAE Nicotiana glanca Nic gla MSM
Sin identificar Especie 1 Esp 1 MSM
Especie 2 Esp 2 BPE

de un tipo de vegetacién dentro de los tran-
sectos, pero, si se consideran registros casua-
les, tres especies (Salvia amarissima, S. mexicana
y Penstemon barbatus) estuvieron en dos tipos
de vegetacion.

A nivel paisaje registramos 38 interaccio-
nes distintas de 216 posibles. A nivel de vege-
tacién detectamos 18 de 55 posibles en MSM,
10 de 21 posibles en BE y 10 de 18 posibles
en BPE. Las curvas de acumulacién de inte-
racciones predicen 60 a nivel paisaje, 40 para

MSM, 11 para el BE y 10 para el BPE (Tabla
3, Fig. 1).

Las especies de colibries que visitaron mas
especies de plantas fueron H. lencotis (35 visi-
tas a 13 especies) y C. latirostris (33 visitas a 9
especies), y las especies que visitaron menos
especies de plantas fueron A. viokiceps y A.
alexandri (cada una con una visita a una espe-
cie de planta; Tabla 3). Las especies de plantas
mas visitadas fueron: Pachycerens marginatus (25
visitas de tres especies), Salvia mexicana (12
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FIG. 1. Curvas de acumulacién de interacciones colibri-planta detectadas a nivel paisaje y por tipo de veg-
ctacion para la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México, usando el modelo de acu-

mulacién de clench. El modelo se ajusto a la curva promedio resultante de 100 aleatorizaciones del orden

de las muestras (meses) en el tiempo.

visitas de tres especies), Salvia microphylla var.
nenrepia (11 visitas de dos especies), Salvia ele-
gans (ocho visitas de una especie), Cirsinm ebr-
embergii (ocho visitas de dos especies) y
Opuntia sp. 1 (ocho visitas de una especie;
Tabla 3).

El indice de especializacién (H,’) fue dis-
tinto entre las escalas espaciales muestreadas y
entre tipos de vegetacion. A nivel paisaje el
grado de especializacién fue de 0.63. A nivel
tipo de vegetacion fue de 0.32 en MSM, 0.28
en BE y 0.65 en BPE.

En cuanto al grado de dependencia de los
colibries en las plantas, a nivel paisaje, las inte-
racciones con los valores mas altos de depen-
dencia fueron las siguientes: A. alexandri hacia
Justicia sp. (d = 1), A. violiceps hacia N. glanca (d
= 1), L. clemenciae hacia S. mexicana (d = 0.75),
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C. lucifer hacia P. marginatus (d = 0.692). A
nivel tipo de vegetacion la dependencia de los
colibties hacia las plantas vario. En el MSM
las especies de colibries con los valores mas
altos de dependencia fueron: A. violiceps hacia
N. glanca (d = 1) y A. alexandri hacia Justicia sp.
(d = 1), pues ambas especies de colibries fue-
ron registradas visitando solo estas especies
de plantas; otros valores altos de dependencia
en MSM fueron los establecidos por C. lucifer
hacia P. marginatus (d = 0.692) y A. colubris
hacia P. marginatus (d = 0.500) y Justicia sp.
(d = 0.500); para BE las especies de colibries
con mayor dependencia fueron L. clemenciae
hacia S. mexicana (d = 0.750), E. fulgens hacia
S. mexcicana (d = 0.667) y H. lencotis hacia S.
microphylla var. nenrepia (d = 0.529); finalmente,
para BPE las especies de colibties con los
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TABLA 3. Matriz de interacciones colibri-planta a nivel paisaje, incluyendos los tres tipos de vegetacién
estudiados en la Reserva de la Biosfera Barranca de Metztitlin, Hidalgo, México: matorral submontano,

Bosque de pino-encino y bosque de encino. Se presenta el nimero de veces que se registré cada interac-
cién entre un par de especies. Los acrénimos y simbolos son iguales a los indicados en las Tablas 1y 2.

Plantas

MSM

Cyn lat Cal luc Are col Arc ale  Ama vio*

MSM  Pac near 14
Opu sp.1
Cyl imb

=]
N
o

8

4
Pac dum 2
Jus sp. 0
Nic gla 1
Opusp2 1
Esp1 1
Fou sp/ 0
Myr geo 0
Apo 1*

O =) =) =) -0 O =, OO
[=NeleoBololol Vel ==}
=N eBeoBololel ==k}

*

—_

BE Sal mex
Sal mye
Aga sp*
Bou ter
Loe mex
Sal ama

Sil lac
BPE  Salcele
Cir ebr
Pen gen
Cup bus
Sen ang
Pen bar
Cirrha
Esgp 2
Fue sp.

Colibties
BE BPE
Hyl len Eug ful Lam cle  Hyl len Eng ful

0

0

0

0

0

1

0

0

0

0

0
4 2 6
9 0 2
0 1* 0
1 0 0
1 0 0
1 0 0
1 0 0

_ = =, O NN O W
S OO =, OO WL O

valores mas altos de dependencia fueron E.
fulgens hacia C. ehrenbergii (d = 0.556) y H. lenco-
tis hacia S. elegans (d = 0.444). En cuanto al
grado de dependencia de las plantas sobre los
colibries, tanto a nivel paisaje, como a nivel
tipo de vegetacién, los valores fueron altos (d
= 1.000) en muchas especies, debido a que en
la mayoria de especies de plantas solo regris-

tramos una especie de colibri visitante (Figs 2
y 3).

Las matrices de asimetrfa fueron distintas
entre niveles espaciales y por tipos de vegeta-
cion. A nivel paisaje las especies de colibries
con los valores mas altos de asimetria fueron
H. lencotis (AS = 11.52), C. latirostris (AS =
6.72) y E. fulgens (AS = 3.79) (Fig. 2). Mientras
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0.029 Bou ter

0.029 Cirrha
0.029) Loe mex

0029 Esp 2
g0.0ZQ; Sal ama
0.029 Sillac

0229) Salele

(0.057) Cupbus
(0.057) Senang

(0.507)  Salmyc
(1.031) Salmex

(0502)  Cirehr

0250 Pen gen
0083 Agasp

(0.083) Penbar
(1.030) Nic gla

(0.242) Opusp1

(0.121)  Cylimb

(0.030)  Myr geo
(0.030) po

(0.138) Pacdum

(0.107) Opusp.2

(0.107) Esp 1
(0.077) Fou spl

(1.617) Pacmar

Hylleu (11527)

Lamcle (0682)

Eugful (3.792)

Amavio (0.500)

Cynlat (6727)

Calluc (2.693)

Arccol  (0.747)

(1.500) Jussp

Arcale (0.333)

FIG. 2. Red cuantitativa de interacciones colibti-planta detectadas a nivel paisaje para la Reserva de la Bio-
sfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México. En cada red las especies de colibries y plantas estan repre-

sentadas por los rectangulos negros; el ancho de los rectangulos y el grosor de las lineas que ligan a las
especies de colibries y plantas indican la intensidad de las interaciones (o frecuencia de las interacciones).
Entre paréntesis se seflalan los valores de asimetria (i.c., reparto de todas las interacciones registradas entre

las especies de la red). Los acronimos usados para cada especie se indican en Tablas 1y 2.

que las especies de plantas fueron: P. margina-
tus (AS = 1.061), Justicia sp. (AS = 1.5), S. mexi-
cana (AS = 1.031) y N. glanca (AS = 1.03) (Fig.

2). Las especies de colibri con los valores mas
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altos de asimetria en MSM fueron C. latirostris
(AS = 5.729) y C. lucifer (AS = 2.357), mien-
tras que H. flewcotis lo fue para BE (AS =
4.151) y BPE (AS = 5.374) (Fig. 3). La espe-
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A) Matorral Submontano B)Bosque Encino
Arcale (0667) (0941) Bouter
(0.941) Loe mex
(0941) Salama
(0.941)  Sillac

(0.970) Nic gla

(0.758) Opu spi

(0.879) Cylimb
(0.970) Apo
(0.970)  Myr geo

Hylleu (4.151)

Cynlat (5.729)

(0.862)  Pac dum (0.357) Salmyc

(0893  Espi

(0.893) Opu sp2
(0.923) Fou spl

(0.888)  Pac mar Calluc (2.357) Eugful (1.167)

(0.848) Sal mex

Arccol (0.587) Lamcle (0.318)

(0.670) Agasp

0.834)  Jussp. Ama vio (0.500)

C)Bosque Pino-Encino

(0560) Salele

(0.890) Cupbus Hylleu (5.374)

(0.890) Senang
(0.940) Cirrha
(0940) Esp2
(0.940) Fussp

(0280)  Cirehr

Eugful (1.625)
(0.890) Penbar

(0.670) Pengen

FIG. 3. Redes cuantitativas de interacciones colibri-planta para tres tipos de vegetacién en la Reserva de la
Biosfera Barranca de Metztitlan, Hidalgo, México: A) Matorral Submontano (MSM), B) Bosque de Encino
(BE) y C) Bosque de Pino-Encino (BPE). Todo lo demas igual que en la Fig, 3.
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cies de plantas en todos los tipos de vegeta-
ci6én tuvieron valores de asimetria cercanos a
1. En general en todos los tipos de vegetacion
muchas especies de colibties presentaron mas
asimetria (i.e., llevaron a cabo el mayor nime-
ro de interacciones de la red) que cualquier
especie de planta (Fig. 3).

DISCUSION

En este estudio encontramos que el grado de
especializacion de las redes estudiadas y la
dependencia y la asimetria de las especies
interactuantes varia dependiendo de la escala
espacial usada (i.e., paisaje o tipo de vegeta-
ci6én). Todo esto condiciona que existan dife-
rencias entre el paisaje y los tipos de
vegetacion en cuanto a las especies de coli-
bries y plantas que pueden ser consideradas
como claves, i.e., prioritarias para el manteni-
miento de las redes de interaccion de polini-
RBBM. A

analizamos como el grado de especializacion,

zaciéon en la continuacion
la dependencia y la simetrfa nos ayudan a
comprender las redes planta-colibti en el pai-
saje estudiado.

En cuanto al grado de especializacion,
nuestros resultados nos indican que la escala
espacial de analisis (i.e., paisaje o tipo de vege-
tacién) no determina per se el grado de espe-
cializacién de una red. Nosotros predecimos
que las redes serfan mas generalistas a nivel
paisaje y mads especialistas a nivel tipo de
vegetacion, sin embargo, nuestros resultados
no nos permiten concluir que encontramos
un patrén de este u otro tipo. Esta falta de
patrén podria ser debida a la intensidad del
muestreo, que fue sufiente para BE y BPE
pero no para MSM y paisaje (ver resultados de
curvas de acumulacion de interacciones y Fig,
1). De cualquiere manera, del analisis de nues-
tros resultados concluimos que las caracteris-
ticas de las especies que participan en la red
parecen tener un efecto mas marcado en el
grado de especializaciéon de la red que la
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escala espacial de estudio. Aun cuando los
colibries se comportan de manera similar en
las redes analizadas (i.e., interactuaron con
dos o mis especies de plantas), las plantas no
(i.e,, algunas son especialistas y otras genera-
listas), y esto parece afectar el grado de espe-
cializacioén del sistema. En nuestros resultados
registramos que dos redes, las ubicadas en
MSM y BE, fueron generalistas (i.e., con valo-
res bajos de especializacion, 0.32 y 0.28, res-
pectivamente), con mayor porcentaje (63% y
43%, respectivamente) de especies de plantas
generalistas (i.e., 2 o mas especies de colibries
las visitaron; Figs 3A y B). Por su parte, otras
dos redes, las registradas en el paisaje y BPE,
fueron especialistas (i.e., con valores altos de
especializacion, 0.65 y 0.63, respectivamente).
Estas redes tuvieron un menor porcentaje
(35% y 12%) de especies de plantas generalis-
tas (Figs 2 y 3B). Desafortunadamente nues-
tros resultados de grado de especializacién no
pueden ser comparados con otros estudios
hechos en redes mutualistas colibri-planta,
pues, hasta donde sabemos, todos se han
hecho considerando datos cualitativos y no
cuantitativos (e.g, Piacentini & Varassin
2007, Lara-Rodriguez e al. 2012). Esta falta
de estudios puede deberse a la dificultad que
existe para obtener datos tan especificos en
campo y a que solo hasta recientemente se ha
propuesto medir el grado de especializacion
(Bluthgen e al. 2006). De cualquier manera,
con los grados de especializaciéon que obtuvi-
mos concluimos que las redes a nivel paisaje y
BPE son mas sensibles a la extincion de sus
especies que las redes de MSM y BE, porque
en las primeras hay muchas relaciones espe-
cialistas y la perdida de una especie puede
ocasionar la extincion de otras.

En cuanto a dependencia, detectamos que
algunas especies podrian estar manteniendo
las redes mutualistas colibri-planta en la zona
y que estas especies difieren entre las redes
estudiadas. Esto es debido a que hay especies
a nivel paisaje y por tipo de vegetaciéon que



tiene una dependencia baja, pues realizan o
reciben visitas de muchas especies. Esto
quiere decir que estos colibties y plantas
podtian estar manteniendo la polinizacién o
alimentacién, respectivamente, de muchas de
las especies en las redes estudiadas. El andlisis
de nuestros resultados nos indica que estas
especies son claves para el mantenimiento de
las redes mutualistas planta-colibti en cada red
estudiada. Si estas especies se extingieran o
sufrieran una disminucién poblacional, esto
podtia desestabilizar dichas redes, al elimi-
narse o reducirse el flujo de polén y de néctar
que ocurre a través de dichas especies. A nivel
paisaje con nuestro estudio concluimos que
las especies de colibties H. feucotis y C. latiros-
#ris son importantes; mientras que los colibries
C. latirostris y C. lucifer son importantes en
MSM y H. feucotis 1o es en BE y BPE (en todos
los casos son especies que presentan el mayor
nimero de interacciones y dependencias
bajas). Por su parte, a nivel paisaje, aunque las
plantas presentaron en general dependencias
altas (generalmente >0.5), las especies mas
importantes fueron P. marginatus y S. mexicana;
mientras que a nivel tipo de vegetacion P. mar-
ginatus es importante en MSM, §. mexicana y S.
microphylla en BE y C. ebrembergii en BPE
(pues, de manera semejante a los colibties,
fueron especies con mas interacciones y
dependencias relativamente mas débiles que el
comin de las plantas). Curiosamente una de
las especies de colibries que encontramos
como relevante ya ha sido seflalada como
importante en otras redes estudiadas a nivel
paisaje del centro este de México. Este es el
caso de H. lewcotis que también fue seflalada
como relevante para zonas de pino en el Par-
que Nacional La Malinche y para matorral
xerofilo en las cercanfas de El Parque Nacio-
nal El Chico (Lara-Rodriguez ez al. 2012). Con
las especies de plantas la semejanza en impor-
tancia con otros sitios no es directa, pues no
hay concordancia a nivel especifico pero si a
nivel genérico. Por ejemplo, Salvia y Pachycerens
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son generos que han sido reportados también
en otros sitios del centro de México como
componentes basicos del nucleo de diferentes
redes de interaccién planta-colibri (Lara-
Rodriguez ef al. 2012). Estos generos tienen
varias especies representativas en diferentes
paisajes del centro de México (Lara-Rodriguez
et al. 2012) y cuando dichas especies florecen
algunas producen una gran cantidad de néctar
por flor (e.g., Pachycerens) y sus flores son
abundantes a nivel local (Lara 2006, Ortiz-
Pulido & Vargas-Licona 2008, Ortiz-Pulido &
Lara 2012). Ademis, la fenologia de estas
especies parece complementarse en el tiempo.
Comunmente los generos de cacticeas (e.g,,
Pachycerens) florecen al final de la época de seca
(marzo-junio), mientras que los generos de
plantas herbaceas (e.g, Salvia) lo hacen
durante la época humeda (junio-octubre), en
matorrales xerofilos, o fria
febrero), en bosques templados (R. Ortiz-
Pulido observ. pers.). Posiblemente por ello

los colibries usan preferentemente a estos

(noviembre-

generos como fuente del néctar que consu-
men, pues de esa manera no les falta recursos
a lo largo del afio; algo que se refleja en el
ndmero de interaciones y la dependencia que
registramos por especie.

Los valores de dependencia descritos aqui
parecen validarse en parte con los resultados
de asimetria, al menos en cuanto a colibries.
En nuestro estudio, a nivel paisaje, las especies
de colibries con valores mas altos de asime-
tria, i.e. que concentraron la mayorfa de las
interacciones registradas, fueron H. /Jeucotis
y C. latirostris; mientras que C. latirostris y C.
Ilncifer para MSM e H. lencotis para BE y para
BPE obtuvieron los valores mas altos de
asimetria. Debido a la relacién inversa entre
dependencia y asimetrfa podemos sugerir
que estas especies son clave en sus respecti-
vas redes. En particular, por sus valores mas
altos de asimetria, Cynanthus latirostris setia
clave en ambientes 4ridos de la RBBM, como
el MSM, mientras que H. fleucotis serfa clave
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en ambientes mas templados, como el BE y
BPE de la RBBM. Ademis, ambas especies de
colibries fueron las mas registradas en este
estudio. Segin las carateristicas (valores de
dependencia y asimetria) sugeridas por Jor-
dano ez al. (2009) estas especies podrian estar
manteniendo las redes mutualistas en la zona.
Por su parte las especies de plantas individua-
les no parecen ser claves. Esto es porque, en
general, las plantas presentaron dependencias
altas (i.e., dependen mucho de una solo espe-
cie de colibri) y asimetrias bajas (i.e., realizan
un porcentaje bajo de todas las interacciones
posibles en una red; Figs. 2 y 3). Esto podria
sugerir que las plantas son importantes en
la red como una comunidad, pero no como
especies individuales. Si esto es cierto las
redes colibri-planta de la RBBM serfan mids
sensibles a la extincién de especies de coli-
bries que de plantas. Esto serfa debido a
que una especie de colibt visita mas especies
de plantas mas veces (i.c., tienen dependen-
cias débiles y asimetrias fuertes), mientras
que una especie de planta comunmente inte-
ractua con una sola especie de colibri y lo
hace pocas veces (i.c., tiene dependencias
fuertes y asimetrias débiles). Esta conclusion
puede estar desviada por el método de mues-
treo que seguimos en campo, que fue cen-
trado en los colibrfes y no en las plantas.
Estos se debe a que nuestro muestreo fue
zoocéntrico, donde las observaciones de plan-
tas derivan del estudio de los animales y
de sus patrones de utilizacién (Jordano ef 4.
2009). Debido a ello nuestra conclusién sobre
la importancia de cada especie de planta en
las redes debe ser tomada con cuidado, pues
se ha sugerido que el método de muestreo
puede afectar en gran medida la estructura
detectada en dichas redes (Gibson ef a/. 2011).
En el futuro, para validar nuestros resultados
de asimetria, seria conveniente hacer un estu-
dio similar pero con enfoque fitocentrico en
los diferentes tipos de vegetacion de la
RBBM.
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Concluimos que en general este estudio
cuantitativo nos ha permitido obtener infor-
macién mas detallada sobre el funciona-
miento de las redes colibri-planta encontradas
en la RBBM. Segun lo presentado por Lara-
Rodriguez et al. (2012) con datos cualitativos a
nivel paisaje, los colibties H. feucotis y C. lucifer,
y las plantas N. glauca y P. marginatus, son las
especies clave para el mantenimiento de la red
de interacciones de la RBBM. Sin embargo,
en nuestro estudio al considerar datos cuanti-
tativos y explorar dos niveles espaciales (i.e.,
paisaje y tipo de vegetacién), notamos que las
especies clave que mantienen las subredes
cambian. En la RBBM notamos que tenemos
especies clave distintas por tipo de vegetacion
y algunas de estas especies son importantes a
nivel paisaje. Esto sugiere que un analisis que
implique considerar varias escalas espaciales
puede brindar informacién util para el manejo
y la toma de desiciones de investigacion o de
conservacion, informacién que no serfa visi-
ble si solo se usa una escala espacial de estu-
dio.

En sintesis, en este estudio describimos
cuantitativamente (usando especializacion,
dependencia y asimetria) las redes mutualis-
tas colibri-planta establecidas a nivel paisaje
y en tres diferentes tipos de vegetacién de
la. RBBM. Encontramos evidencia que in-
dica que las especies claves, en cuanto a
mantenimiento de las redes, varian depen-
diendo de la escala espacial estudiada. En
general los colibries H. leucotis y C. latirostris
son claves a nivel paisaje, mientras que por
tipo de vegetacion lo son C. latirostris y C.
Incifer para MSM e H. Jencotis para BE y BPE.
En cuanto a plantas no parece haber una
importancia tan marcada, aunque los gene-
ros Salvia y Pachicerens, y quiza Circium, pate-
cen ser importantes en el mantenimiento
de las redes estudiadas en la RBBM. En el
futuro serfa conveniente verificar con estu-
dios fitocentricos la realidad de estas conclu-
siones.
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