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Resumen

   La dominancia conductual y/o la competencia han sido propuestas como los mecanismos por 

los  cuales  se  estructuran  las  comunidades  de  nectarívoros  tales  como  abejas,  palomillas 

nocturnas,  colibríes,  aves  paserinas  y/o murciélagos.  Recientemente  se  ha  propuesto que  la 

interferencia entre taxa no es el  único modo de tener acceso al  néctar,  pues la segregación 

temporal  y  espacial  entre  los  visitantes  florales  puede  reducir  interacciones  intra  e  inter 

específicas, facilitando así la coexistencia. En este trabajo se evaluó la segregación espacial y 

temporal  de  ocho  especies  de  colibríes  forrajeando  en  flores  de  Penstemon  roseus 

(Scrophulariaceae) en el bosque templado del Parque Nacional “La Malinche”, Tlaxcala. De 

agosto a noviembre de 2004 se realizaron observaciones focales de colibríes forrajeando en 

diferentes parches de P. roseus  durante tres periodos: 0800-1000, 1200-1400 y 1600-1800 h., 

para  determinar  frecuencias  y  patrón de  visitas  a  las  flores  y  plantas.   Nuestros  resultados 

demostraron  que  los  colibríes  forrajeando  en  esta  especie  de  planta  presentan  segregación 

espacial y temporal en sus visitas. Asimismo, los datos obtenidos sugieren que esta segregación 

esta relacionada con características tales como el tamaño corporal y comportamiento territorial. 

Colibríes  de  especies de  tallas  pequeñas  visitan  primero  en  el  tiempo los  parches  florales, 

(siendo  S.  sasin  la  única  especie  que visita  los  parches  durante  el  primer  periodo  de 

observación), y realizan preferentemente visitas a flores de la periferia de los parches, mientras 

que las especies grandes y territoriales visitan flores del centro de los parches, como el caso de 

L.  clemenciae.  Además,  estos  resultados  sugieren  que independientemente  de  la  especie  de 

colibrí y el periodo de observación, los colibríes hembras visitan más flores que los colibríes 

machos, mostrando diferencias en la posición de forrajeo en las flores (arriba-abajo). 

   Los resultados sugieren que la segregación espacial y temporal entre colibríes puede ser 

interpretada como una forma de reducir el  riesgo de encuentro, permitiéndole satisfacer sus 

demandas enérgicas a corto plazo y coexistir.
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1. INTRODUCCIÓN

   En  un  sentido  amplio,  lo  que  un  animal  come define  su  biología  (Bozinovic  y 

Martínez del Rio 1996). Las dietas de los organismos están asociadas con específicas 

estructuras  morfológicas,  fisiológicas  y   rasgos  conductuales  (Martínez  del  Rio  y 

Stevens  1989,  Bozinovic  1993),  así  como características  de  historia  de vida  (Batzli 

1985), e incluso con la sociobiología de los animales (Kenagi 1987).

   La nectarivoría,  el  hábito de obtener alimento a  través  de plantas  con flores,  ha 

evolucionado varias veces en las aves (Nicolson y Fleming 2003). Cerca del 10% de 

todas  las  aves pueden usar  néctar  como un recurso en un tiempo dado,  aunque las 

especies más conocidas incluyen a los colibríes,  “sunbirds” y mieleros. (Wolf y Gill 

1986).  La  mayoría  de  las  flores  polinizadas  por  aves  (ornitofílicas),  poseen 

características relacionadas con el color y el tamaño de las corolas, las cuales se ajustan 

perfectamente a las características morfológicas de los visitantes florales, tales como la 

longitud y forma de sus picos (Wiens 1989). Los requerimientos energéticos de las aves 

polinizadoras son cubiertos por un abundante néctar, el cual representa una importante 

inversión para la planta, no solo en términos de producción de néctar sino además de 

estructuras florales especializadas para producirlo y contenerlo. 

   Un proceso de evolución convergente hacia el hábito de la nectarivoría, es ilustrado 

por tres grandes radiaciones de aves nectarívoras en diferentes continentes: la de los 

colibríes Neotropicales (Trochilidae), y dos familias de passerinos, los Meliphagidae 

(“honeyeaters”)  en  Australasia  y  Nectariniidae  (“sunbirds”)  en  África  y  Asia.  Los 

colibríes  y  sus  flores  tubulares  muestran  las  interacciones  más  especializadas;  los 

“sunbirds”  ocupan  una  posición  intermedia;  y  los  “honeyeaters”  son  los  menos 

especializados, forrajeando en flores accesibles y dependiendo más de insectos (Stiles 

1981).  De los  tres  principales linajes  de aves  nectarívoras,  los colibríes son el  más 

7



antiguo, con registros de hace más de 33 millones de años (Nicolson y Fleming 2003). 

Consecuentemente,  a  lo  largo del  continente  americano,  cerca de 8,000 especies  de 

plantas,  de  al  menos  60  familias,  han  evolucionado  flores  cuyos  principales 

polinizadores son los colibríes. 

   La dominancia conductual o competencia, ha sido propuesta como el mecanismo por 

el  cual  las  comunidades  de  nectarívoros  están  estructuradas  (Martínez  del  Rio  y 

Eguiarte 1987). Los colibríes son las aves nectarívoras más especializadas en el Nuevo 

Mundo (Wolf,  et. al. 1976). Estas aves han desarrollado una total dependencia de los 

recursos  provistos  por  plantas  (néctar),  cuya  disponibilidad  varía  espacial  y 

temporalmente. Esto significa que su alimento puede fluctuar entre la abundancia y la 

escasez en un tiempo dado, induciendo la competencia en los  colibríes si el alimento 

está limitado (Primack y Howe 1975, Powers y McKee 1994, Sandlin 2000, Ornelas et 

al. 2002). Aunque las flores polinizadas por colibríes son un importante componente de 

las  comunidades  de  plantas,  comprendiendo  entre  el  10-15  %  de  las  especies  de 

angiospermas  en  una  zona  de  vegetación  determinada  (Buzato,  et.  al. 2000),  la 

competencia entre especies de colibríes por estos recursos florales los puede llevar a una 

forma  de  repartición  del  nicho  (por  ejemplo  temporal  y/o  espacial),  la  cual  puede 

reducir  la  intensidad  de  competencia  interespecífica  y  facilitar  la  coexistencia 

(Feinsinger 1980, Stiles 1985, Hutto 1992, Ornelas  et al. 1993, Ornelas y Arizmendi 

1995, Ornelas et al. 2002).

   Los  ensamblajes  de  animales  nectarívoros,  típicamente  compuestos  por  abejas, 

palomillas  nocturnas,  colibríes,  aves  paserinas,  y/o  murciélagos,  compartiendo  los 

recursos  en  el  tiempo,  han  sido  ampliamente  documentados  en  la  literatura  y   los 

estudios se han enfocado principalmente en describir su papel como polinizadores y en 

evaluar cómo los taxa con relaciones distantes se reparten los recursos de néctar (Alcorn 
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et al. 1961, Toledo 1997, Des Granges 1978, Carpenter 1978, Kodric-Brown y Brown 

1979, Eguiarte y Búrquez 1987, Martínez del Rio y Eguiarte 1987, Sazima y Buzato 

1994, Fleming et al. 1996). Sin embargo, los estudios que han evaluado la repartición 

espacial  y  temporal  de  recursos  por  una  comunidad  de  colibríes  son  escasos  en  la 

literatura (ver Ornelas et al. 2002). 

   En este  trabajo,  se  presenta  información sobre el  comportamiento de forrajeo de 

especies  de  colibríes  en  flores  de  la  planta  Penstemon  roseus (Scrophularieaceae), 

enfocándose en la importancia de la segregación espacial y temporal durante la época de 

mayor limitación de néctar en el Parque Nacional “La Malinche”, Tlaxcala. Asimismo, 

discutimos  los  resultados  obtenidos  en  cuanto  a  la  plasticidad  conductual  de  los 

colibríes ante distintas situaciones de disponibilidad del recurso. 
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2. ANTECEDENTES

    Se ha sugerido que localmente la estructura de una comunidad de colibríes se debe 

principalmente a las variaciones en tiempo y espacio del recurso floral, así como a las 

características morfológicas y requerimientos energéticos de las especies que la integran 

(Wiens 1989). En los  colibríes,  el establecimiento de territorios de alimentación está 

estrechamente relacionado a la disponibilidad en tiempo y espacio de los recursos de 

néctar, por lo que se ha considerado que las especies de  colibríes que se comportan 

como  territoriales pueden  jugar  un  papel  importante  en  la  determinación  de  la 

composición y estructura de los ensamblajes de colibríes a nivel local (Wolf et al. 1976, 

Feinsinger  1976,  Carpenter  1978,  Des  Granges  1978,  Cotton  1998).  Por  ejemplo, 

algunos estudios han determinado que los colibríes alejados y atacados por las especies 

territoriales, usualmente usan recursos dispersos y de bajas recompensas de néctar, y/o 

adoptan conductas oportunistas (por ejemplo establecen rutas de forrajeo o “traplining”) 

para obtener néctar de parches defendidos agresivamente por los colibríes territoriales 

(Feinsinger 1976, Carpenter 1978).

   La disponibilidad de néctar puede variar drásticamente durante el día y a lo largo de la 

fenología de floración de una especie de planta dada, así como debido a la explotación 

por otras especies de visitantes florales y/o eventos climáticos (Wiens 1989). Aunque 

los factores antes mencionados pueden alterar substancialmente  aspectos de la conducta 

del forrajeo de los colibríes (Wiens 1989), estudios a este respecto son escasos en la 

literatura, y han sido típicamente realizados en hábitats tropicales y semiáridos (Wiens 

1989). En un estudio realizado en el valle de Tehuacán-Cuicatlán, Puebla, Ornelas y 

colaboradores  (2002)  observaron  patrones  de  segregación  temporal  entre  colibríes, 

abejas y paserinos nectarívoros visitando flores de  Agave marmorata,  y  los eventos 

agresivos  que  registraron  fueron  principalmente  entre  coespecíficos.  Sus  resultados, 

10



sugieren que la interferencia entre taxa no es la única vía para acceder al recurso néctar 

en esta especie de planta, pues al reducir las interacciones inter-específicas en relación a 

las  interacciones  intra-específicas,  se  facilita  la  coexistencia  entre  distintas  especies 

(Chesson 2000). La coexistencia inter-específica, como los colibríes, que utilizan un 

mismo recurso, refleja una división del recurso utilizado en varias escalas espaciales y 

temporales, lo cual permite que se estructure esa comunidad en particular (Albrecht y 

Gottelli 2001). Por consecuencia, la segregación de individuos en tiempo y espacio al 

utilizar este  recurso está estrechamente relacionada  pudiendo surgir  a  partir  de sus 

respuestas conductuales ante la variación en tiempo y espacio de ese recurso. 

   Localmente, un sitio puede contar con un arreglo de especies de colibríes a lo largo 

del tiempo, coincidiendo por lo general con la fenología de los recursos florales. Sin 

embargo, también es común que en un momento dado coincidan distintas especies de 

colibríes y que el recurso explotado sea limitado, lo cual puede llevar a los colibríes a 

establecer distintas estrategias conductuales que los lleven a una segregación espacial y 

temporal, para minimizar la competencia a nivel intra a interespecífico (Morse 1980).

    Las especies de plantas del género Penstemon (Scrophulariaceae) comprenden cerca 

de   270  especies  que  se  distribuyen  principalmente  en  el  oeste  de  Norte  América 

(Bennett et al.  1987). Sus flores son vistosas y variables entre las especies, sugiriendo 

que la adaptación a una variedad de polinizadores ha sido importante en la radiación de 

este género (Wolfe  et al. 2002, Wilson  et al. 2004).  Las abejas y avispas polinizan 

principalmente (pero no exclusivamente) la vasta mayoría de las especies.  Treinta y 

nueve especies muestran notables adaptaciones (por ejemplo, flores de color rojo, tubos 

estrechos e inclinados, carecen de plataformas de aterrizaje y tienen grandes cantidades 

de néctar diluido) para la polinización por colibríes (Wilson et al. 2004), y la mayoría 

de ellas crece en parches enormes formando un rico recurso que tiende a atraer un 

11



importante número de polinizadores (Clinebell y Bernhardt 1998, Williams y Thompson 

1998, Lange et al. 2000). Asimismo, se ha comprobado que los nectarios de Penstemon 

tienen  la  capacidad  de  producir  néctar  a  la  tasa  en  que  éste  es  consumido por  los 

nectarívoros,  promoviendo  que  los  polinizadores  continúen  visitando  muchas  veces 

durante el tiempo de vida de una flor (Castellanos et al. 2002). Las especies polinizadas 

por colibríes producen néctar copiosamente y tienen las más altas tasas de rellenado de 

néctar  entre  las  especies  estudiadas  hasta  ahora  (Castellanos  et  al. 2002,  Ordano y 

Ornelas  2004).  Así,  las  especies  de  Penstemon son  un buen modelo  para  examinar 

conductualmente  a  las  especies  de  colibríes  que  las  explotan,  particularmente  en 

condiciones en las cuales hay limitación de otros recursos a nivel local. 

   Ocho  especies  de  plantas  visitadas  por  colibríes  han  sido  registradas  en  Parque 

Nacional “La Malinche”, Tlaxcala (Lara 2006), las cuales mantienen las poblaciones de 

colibríes a lo largo del año. La máxima abundancia de flores ha sido registrada para el 

periodo comprendido en los meses de Mayo a Diciembre, coincidiendo con el pico de 

floración de  tres especies:  Salvia elegans (Lamiaceae)  (mayo),  Bouvardia ternifolia  

(Rubiaceae) (agosto) y Penstemon roseus (Scrophulariaceae) (noviembre) (Lara 2006). 

Sin embargo, resulta interesante que es durante el periodo de floración de P. roseus, y 

cuando ninguna otra especie de planta representa una importante fuente alimenticia en 

el  sitio,  cuando  coinciden  espacial  y  temporalmente  las  ocho  especies  de  colibríes 

(Hylocharis  leucotis,  Eugenes  fulgens,  Lampornis  clemenciae,  Colibri  thalassinus, 

Archilochus colubris,  Selasphorus platycercus,  S. sasin y  S. rufus)  hasta el momento 

registradas. Estas circunstancias hacen especialmente interesante el sistema  P. roseus-

colibríes, pues ofrece un modelo natural para evaluar las respuestas conductuales de los 

colibríes  en  el  uso  y  repartición  del  recurso  néctar  cuando  la  planta  es  la  única 

disponible.
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   En este trabajo, se presenta información sobre el comportamiento de forrajeo de ocho 

especies  de  colibríes  visitando  parches  de  P.  roseus,  evaluando  el  papel  de  la 

segregación espacial y temporal durante la época de mayor limitación de néctar en el 

Parque Nacional “La Malinche”, Tlaxcala. 
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3. HIPOTESIS 

1) Las diferencias intra e inter-especificas en los patrones de forrajeo, facilitarán la 

coexistencia  entre  las  ocho  especies  diferentes  de  colibríes  en  el  Parque 

Nacional “La Malinche”.

2) Se espera que cuando los parches visitados sean de mayor calidad, las conductas 

de territorialidad se vean disminuidas; por el contrario, cuando la calidad del 

parche disminuya serán más frecuente las conductas territoriales y por ende el 

desplazamiento de las especies pequeñas,  obligándolas a  tomar conductas de 

ruteros o a ser desplazados.  

3) Al haber  desplazamiento de las  especies de tallas  pequeñas  por  parte  de las 

especies territoriales se verá favorecida la segregación espacial; si además hay 

horarios preferentes de forrajeo por parte de los colibríes, entonces se dará una 

segregación temporal,  lo  cuál  evitara  encuentros  agresivos,  llevando así  a  la 

coexistencia de las ocho especies de colibríes presentes en el Parque Nacional 

“La Malinche”.
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4. OBJETIVOS 

4.1 Objetivo general

Evaluar  los  patrones  conductuales  de  segregación  espacial  y  temporal  de  colibríes 

forrajeando en flores de  Penstemon  roseus  (Scrophulariaceae) en el Parque Nacional 

“La Malinche”. 

4.2 Objetivos particulares

1) Evaluar posibles diferencias intra e interespecíficas de la conducta de 

forrajeo de los colibríes visitantes.

2) Relacionar  los  patrones  conductuales  de  forrajeo  registrados  con 

parámetros  de  la  calidad   de  las  plantas  y  los  parches  visitados 

(volumen y calidad del néctar).

3) Determinar  si  la  segregación  espacial  y  temporal  favorece  la 

coexistencia de colibríes en la explotación de un mismo recurso.
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6. RESULTADOS

6.1 Visitas a plantas y flores 

   Se encontraron diferencias estadísticamente significativas en el número de flores y 

plantas visitadas a lo largo del día por las especies de colibríes observadas, dándose dos 

casos  particulares:  S.  sasin,  que  presenta  un  patrón  de  forrajeo  distinto,  al  tener 

actividad únicamente durante el primer periodo (0800-1000 h), tanto en sus visitas a 

plantas como a flores; y L. clemenciae, que en general visita mayor número de plantas, 

principalmente en los periodos 2 (1200-1400 h) y 3 (1600-1800 h), caso contrario al de 

S. sasin (Fig.  1). No se encontraron diferencias significativas al considerar únicamente 

el periodo (hora en que las observaciones se realizaron). Sin embargo, las interacciones 

entre el periodo de observación-especie de colibrí fueron estadísticamente significativas 

(Fig. 1, Cuadro 1).  

   Diferencias estadísticamente significativas en el número de plantas visitadas  fueron 

encontradas  entre  colibríes  machos  y  hembras  (Fig.  2),  al  ser  las  hembras  las  que 

presentan mayor número de visitas; sin embargo, las diferencias no fueron significativas 

en el periodo de observación y su interacción con el sexo; ninguno de los sexos muestra 

preferencia por un horario de forrajeo.  (Fig.  2, Cuadro 2). 

   Los análisis para evaluar diferencias entre especies de colibríes y sexos, sin considerar 

los periodos de tiempo en que se realizaron las observaciones, en el número de flores 

visitadas, demostraron que existen diferencias significativas entre especies, sexos, y la 

interacción  de  estos  factores  (Fig.  3,  Cuadro  3).  Estos  resultados  indican  que 

independientemente de la especie de colibrí y el periodo de observación, los colibríes 

hembras  (media  + E.E.=  27.07  + 1.64  flores;  5.06  + 0.33  plantas)  visitan 

significativamente más flores que los colibríes machos (media  + E.E.= 22.09  + 1.07 
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flores; 4.12 + 0.19 plantas), con excepción de E. fulgens. Diferencias entre especies en 

el  número  de  plantas  visitadas  fueron  estadísticamente  significativas;  según  las 

necesidades energéticas de cada especie es el número de plantas que vista. Sin embargo, 

al  considerar  sólo  el  factor  sexo  las  diferencias  son  no  significativas;  no  existe 

preferencia  por  parte  de  ninguno  de  los  dos  sexos  por  forrajear  mayor  número  de 

plantas a excepción de S. sasin, S. rufus, y L. clemenciae, especies en las que forrajean 

más plantas las hembras. La interacción entre especie y sexo fue significativa; según la 

especies alguno de los dos sexos forrajea mayor cantidad de plantas que el otro (Fig.  3, 

Cuadro 3).
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Figura  1.  Variación  en  el  (a)  número  flores  y  (b)  plantas  visitadas  por 

especie de colibrí en cada periodo de observación
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HL Hylocharis leucotis
CT Colibri thalassinus
LC Lampornis clemenciae
EF Eugenes fulgens

AC Archilochus colubris
SR Selasphorus rufus
SS Selasphorus sasin
SP Selasphorus platycercus

UNO 0800-1000 h DOS 1200-1400 h TRES 1600-1800 h



Cuadro 1. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores y  plantas visitadas por especie de colibrí en los distintos periodos de 

observación.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Especie 7 3.37 0.001
Periodo de observación 2 0.71 0.490

Especie × Periodo de observación 12 1.97 0.023
Error 702

Número de plantas visitadas
Especie 7 6.95 0.001
Periodo de observación 2 1.31 0.270

Especie × Periodo de observación 12 13.86 0.001
Error 702
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Figura 2. Diferencias entre sexos de colibríes en el (a) número de flores y (b) 

plantas visitadas por periodo de observación
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UNO 0800-1000 h DOS 1200-1400 h TRES 1600-1800 h



Cuadro 2. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores y  plantas visitadas por colibríes machos y hembras en los distintos 

periodos de observación.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Sexo 1 5.14 0.023
Periodo de observación 2 0.90 0.420

Especie × Periodo de observación 2 1.71 0.181

Error 717

Número de plantas
Sexo 1 5.04 0.251

Periodo de observación 2 4.68 0.009

Especie × Periodo de observación 2 0.99 0.368

Error 717
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Figura 3. Variación en el (a) número flores y (b) plantas visitadas entre los sexos de 

cada especie de colibrí registrada
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HL Hylocharis leucotis
CT Colibri thalassinus
LC Lampornis clemenciae
EF Eugenes fulgens

AC Archilochus colubris
SR Selasphorus rufus
SS Selasphorus sasin
SP Selasphorus platycercus



Cuadro 3. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores y  plantas visitadas por especie de colibrí y sexo.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Especie 7 8.17 0.001
Sexo 1 4.20 0.040

Especie × Sexo 7 2.76 0.007
Error 707

Número de plantas
Especie 7 7.44 0.001
Sexo 1 4.32 0.378

Especie × Sexo 7 3.18 0.002
Error 707
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6.2 Posición de forrajeo en la planta 

   El análisis del número de flores visitadas al  considerar la especie de colibrí  y la 

posición  de  las  flores  visitadas  en  la  planta  (arriba  o  abajo),  no  mostró  resultados 

significativos, al no existir diferencias en la posición de forrajeo, a excepción de  S. 

sasin, S. platycercus, S. rufus, y A. colubris,  las cuales visitan flores de la parte baja de 

la  planta,  teniendo  como  característica  común,  que  se  trata  de  especies  de  tallas 

pequeñas. Sin embargo, la interacción entre el factor especie de colibrí y posición de las 

flores visitadas, fue estadísticamente significativa; según la especie de colibríes es la 

posición de las  flores  en las  que prefieren forrajear  a  excepción de  H. leucotis,  C.  

thalassinus,  E.  fulgens. Asimismo,  el  número  de  plantas  visitadas  varió 

significativamente  por  especie  de  colibrí,  posición  de  las  flores  visitadas  y  su 

interacción; la posición en la planta que se visita varia según la especie, pero hay una 

tendencia  por  visitar  plantas  bajas  con  excepción  de  E.  fulgens.   Hay  diferencias 

significativas entre las especies de colibríes en la cantidad de plantas visitadas  (Fig. 4, 

Cuadro 4).  

   Independientemente de la especie de colibrí, el número de flores y plantas visitadas no 

mostró diferencias significativa entre sexos; las diferencias entre el número de flores y 

plantas visitadas es indistinto entre los dos sexos. Pero diferencias significativas fueron 

determinadas  con  respecto  a  la  posición  de  las  flores  y  plantas  visitadas  y  a  la 

interacción  entre  este  factor  y  el  sexo  de  los  colibríes;  es  decir,  que  las  hembras 

muestran un patrón de forrajeo en el que la parte baja de la planta es explotada con 

mayor frecuencia, en términos tanto de flores como de plantas, mientras que en el caso 

de los machos, la posición de forrajeo es indistinta al igual que el número de plantas y 

flores visitadas (Fig. 5, Cuadro 5). 
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6.3 Posición de forrajeo en el parche

   El número de flores visitadas en plantas ubicadas en el  centro o periferia de los 

parches varió entre especies de colibríes, aunque se observó que  S. sasin visita flores 

únicamente en la periferia de los parches. No hubo diferencias entre los números totales 

de flores visitadas en plantas en ambas posiciones, es decir, que no hay ninguna relación 

entre la cantidad de visitas a flores y si éstas están en el centro o en la periferia del 

parche. Así mismo, la interacción entre el factor especie de colibrí y posición de las 

plantas visitadas, no fue significativa. El número de plantas visitadas varió aunque la 

variación no significativa fue determinada para el factor posición de las plantas visitadas 

por especie de colibrí aunque la variación no significativa fue determinada para el factor 

posición de las plantas visitadas. La interacción entre especies de colibríes y posición de 

las plantas, fue significativa para el número de plantas visitadas dado que especies de 

tallas pequeñas, como A. colubris, S. platycercus, S. rufus y S. sasin, son las que visitan 

preferentemente plantas que se encuentran en la periferia del parche, ésta ultima, de 

forma exclusiva. Especies grandes y/o territoriales lo hacen en la parte del centro del 

parche. (Fig. 6, Cuadro 6).

   No se pudieron determinar diferencias significativas para el número de flores visitadas 

por sexo,  posición de la planta en el  parche y su interacción,  debido a que no hay 

preferencia por ninguno de los sexos a visitar flores del centro o de la periferia de los 

parches. En cuanto al número de plantas visitadas, hay variación entre sexos al ser las 

hembras las que visitan mayor cantidad de plantas, pero no en cuanto a la posición de la 

planta y su interacción con el sexo de los colibríes visitantes (Fig. 7, Cuadro 7). 
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Figura 4. Variación en el (a) número flores y (b) plantas visitadas por cada especie 

de colibrí de acuerdo a la posición de las flores en la planta.
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HL Hylocharis leucotis
CT Colibri thalassinus
LC Lampornis clemenciae
EF Eugenes fulgens

AC Archilochus colubris
SR Selasphorus rufus
SS Selasphorus sasin
SP Selasphorus platycercus



Cuadro 4. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores  y   plantas  visitadas  por  especie  de  colibrí  y  posición  de  las  flores 

visitadas en la planta.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Especie 7 1.86 0.073
Posición flores 1 1.26 0.258

Especie × Posición flores 5 2.99 0.011
Error 699

Número de plantas
Especie 7 10.76 0.001
Posición flores 1 5.87 0.015

Especie × Posición flores 5 3.19 0.007
Error 699
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Figura 5. Variación en el (a) número flores y (b) plantas visitadas por cada sexo de colibrí 

con respecto a la posición de  las flores en la planta
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Cuadro. 5 Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores y  plantas visitadas por sexo y posición de las flores visitadas en la 

planta.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores 

Sexo 7 3.20 0.073

Posición flores 1 4.25 0.039

Sexo × Posición flores 7 7.44 0.006
Error 708

Número de plantas
Sexo 7 2.19 13.92

Posición plantas 1 13.16 0.003

Sexo × Posición flores 7 3.1824.54 0.001
Error 707
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Figura 6. Variación en el (a) número flores y (b) plantas visitadas por cada especie de 

colibrí de acuerdo a la posición de  las plantas en el parche.
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HL Hylocharis leucotis
CT Colibri thalassinus
LC Lampornis clemenciae
EF Eugenes fulgens

AC Archilochus colubris
SR Selasphorus rufus
SS Selasphorus sasin
SP Selasphorus platycercus



Cuadro 6. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores  y   plantas  visitadas por  especie  de colibrí  y  posición de  las  plantas 

visitadas en el parche.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Especie 7 3.27 0.002
Posición plantas 1 0.28 0.591

Especie × Posición planta 6 1.98 0.065

Error 705

Número de plantas
Especie 7 4.55 0.001
Posición plantas 1 0.004 0.991

Especie × Posición plantas 6 3.71 0.001
Error 705
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Figura 7. Variación en el (a) número flores y (b) plantas visitadas por cada sexo de colibrí 

de acuerdo a la posición de  las plantas en el parche.
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Cuadro 7. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para el número de 

flores y  plantas visitadas por sexo y posición de las plantas visitadas en el 

parche.

Fuente de variación g.l. F P
Número de flores

Sexo 1 3.58 0.060

Posición plantas 1 0.25 0.617

Sexo× Posición plantas 1 1.53 0.215

Error 715

Número de plantas
Sexo 1 4.82 0.028
Posición plantas 1 2.35 0.125

Sexo × Posición plantas 1 0.021 0.885

Error 715
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6.4 Tiempos de llegada

   Un total de 755 eventos de forrajeo de colibríes fueron considerados en este análisis. 

Encontrándose  que  existen  diferencias  significativas  en  los  tiempos  de  llegada  de 

colibríes de las distintas especies forrajeando en parches florales de Penstemon roseus 

en el periodo de 0800-1000 h (χ2=29.06, g.l.=7, P< 0.001) y en el periodo de 1200-1400 

h  (χ2=14.52,  g.l.=6,  P=0.024).  No  se  encontraron  diferencias  significativas  en  los 

tiempos de llegada en el periodo 1600-1800 h (χ2=2.07, g.l.=6, P=0.912). Esto significa 

que temprano por la mañana y al mediodía,  los tiempos de llegada de determinadas 

especies  de  colibríes  son  más  cortos,  lo  cual  puede  minimizar  el  encuentro  de 

interespecíficos mientras forrajean en estos horarios, fenómeno ausente en el periodo de 

la tarde (Fig.  8).

   Los resultados indican que durante el periodo de 0800-1000 h, los colibríes de la 

especie Archilocus colubris, son los primeros visitantes a los parches de Penstemon. A 

partir  de la  llegada de los colibríes de la  especie  Hylocharis leucotis,  las  visitas de 

colibríes de otras especies son indistintas, debido a la conducta territorial de esta última. 

En el periodo de 1200-1400 h, las especies de talla pequeña como Selasphorus rufus y 

S.  platycercus son  las  primeras  en  llegar  a  los  parches  de  forrajeo,  siendo 

posteriormente desplazadas por los individuos territoriales de  Hylocharis leucotis. Por 

el contrario, en el periodo de 1600-1800 h, se observó que colibríes de distintas especies 

llegaron a forrajear de forma indistinta, resaltando la ausencia de defensa de territorios 

en este horario (Fig.  8).
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Figura 8.  Análisis  de supervivencia  de  los  tiempos  de arribo de  colibríes  a  los 

parches estudiados en los periodos de observación de (a) 0800-1000 h, (b) 1200-

1400 h y (c) 1600-1800 h
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6.5 Calidad y cantidad de néctar

    Los volúmenes de néctar cuantificados no mostraron variación significativa en los 

tres meses de registro; el volumen de néctar no tuvo variaciones importantes entre un 

mes y otro. Sin embargo, se encontraron diferencias significativas con respecto a los 

horarios en los cuales se realizaron las mediciones de néctar; durante el primer periodo 

de observación  (0800-1000 h), se encontró un mayor volumen de néctar, el cual va 

disminuyendo en los  dos periodos siguientes de muestreo.   La interacción entre  el 

factor mes y el horario de cuantificación no resultó significativa para los volúmenes de 

néctar registrados; los volúmenes de néctar varían pero no de manera trascendental al 

pasar de un mes a otro, teniendo un comportamiento similar la producción de néctar en 

los  tres  horarios  (Fig.   9,  Cuadro  8).   La  variación  en  la  concentración  de  azúcar 

cuantificada en cada mes y horario no mostró diferencias  significativas. Asimismo, la 

interacción de estos factores no fue significativa para las concentraciones de azúcar 

estimadas (Fig. 9, Cuadro 8).

6.6 Calidad del parche 

No se  encontraron  diferencias  significativas  en  los  tiempos  de  llegada  de  colibríes 

dependiendo del número de plantas en los parches visitados (χ2=3.01, g.l.=2,  P= 0.222). 

Sin embargo,  variación significativa fue determinada en los  tiempos de llegada con 

respecto  al  número  de  flores  presentes  en  los  parches  visitados  (χ2=10.28,  g.l.=2, 

P=0.005); es decir, tardará menos tiempo en llegar un colibrí a  los parches que tienen 

una abundancia alta de flores, a diferencia de los que tienen una abundancia baja de 

flores,  en los cuales el  tiempo de arribo de los colibríes es mayor.  Estos resultados 

muestran que el número de plantas que conforman un parche no afecta de forma directa 

la probabilidad de arribo de un colibrí a ese parche. Sin embargo, el número de flores, 

independientemente de las plantas presentes, es un factor importante para determinara la 

frecuencia y rapidez con que un colibrí visita ese parche. (Fig. 10).
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Figura 9.  Variación en el  (a)  volumen de néctar  y  (b)  concentración de 

azúcar cuantificados en los tres horarios de observación de colibríes a lo 

largo del estudio.
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Cuadro 8. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías, para la variación en 

volumen de néctar (microlitros) y  concentración de azúcar (miligramos de 

azúcar/mililitros de solución) por mes y horario.

Fuente de variación g.l. F P
Volumen de néctar

Mes 2 0.88 0.234

Horario 2 4.78 0.001

Mes × Horario 4 1.18 0.267

Error 712

Concentración de azúcar
Mes 2 0.71 0.198

Horario 2 2.69 0.118

Mes × Horario 4 0.004 0.745

Error 712
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Figura 10. Análisis de supervivencia de los tiempos de arribo de colibríes en 

relación al (a) número de flores y (b) número de plantas en los parches.
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Cuadro  9.  Detalles  de  las  observaciones  realizadas  tanto  por  especie  y  sexo; 

parches observados y número de horas invertidas durante el trabajo de campo. 

Número de observaciones
Especie Hembras Machos Total

Parches 
observados

Horas de
observación

Archilocus colubris 137 63 200
Colibri thalassinus 7 108 115

Eugenes fulgens 17 72 89
Hylocharis leucotis 75 122 197

Lampornis clemenciae 61 47 108
Selasphorus rufus 21 3 24

S. platycercus 13 5 18
S. sasin 1 3 4   

T O T A L 755 16 96
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ObservacionesPosición de forrajeo
en el parche

Posición de forrajeo
en la planta 

# plantas
visitadas

# flores
visitadasSexoEspecie de

colibrí
Tiempo 

de arribo

PARCHE  (#):  OBSERVADOR

FECHA: 

PERIODO (#)

ObservacionesPosición de forrajeo
en el parche

Posición de forrajeo
en la planta 

# plantas
visitadas

# flores
visitadasSexoEspecie de

colibrí
Tiempo 

de arribo

PARCHE  (#):  OBSERVADOR

FECHA: 

PERIODO (#)

Cuadro 10. Formato utilizado para el manejo de los datos durante los periodos de observación
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7. DISCUSIÓN

   En este estudio observamos la existencia de segregación espacial y temporal entre los 

colibríes que visitan Penstemon roseus (Scrophulareaceae) en “La Malinche”, Tlaxcala. 

Encontramos diferencias significativas en el número de flores y plantas visitadas en 

distintas ubicaciones en la planta y los parches, así como en las curvas de probabilidad 

de ocurrencia de visita a lo largo del tiempo entre las especies de colibríes visitantes. 

Dentro  de  las  especies  visitantes,  los  colibríes  pequeños  fueron  temporal  y 

espacialmente segregados. Por ejemplo, nuestros resultados mostraron que colibríes de 

especies pequeñas del género Selasphorus, tienden a realizar sus visitas en las flores de 

la parte baja de las plantas y en aquellas plantas ubicadas típicamente en la periferia de 

los parches. Nosotros interpretamos este patrón conductual como una forma de evitar 

encuentros agresivos con especies de colibríes más grandes y territoriales, como ha sido 

sugerido por Ornelas et. al.  (2002) para el caso de insectos, colibríes y orioles visitando 

Agave marmorata en el Valle de Tehuacán, Puebla. Asimismo, nuestros datos muestran 

que las hembras de todas las especies de colibríes evaluadas realizan la mayor parte de 

sus visitas en flores que se localizan en la parte baja de las plantas. La segregación entre 

sexos  al  momento  del  forrajeo  es  conocida  para  colibríes,  argumentándose  que  los 

machos territoriales  pueden permitir  el  acceso  a  las  hembras  a  sus  parches  florales 

defendidos, a través del uso espacial diferencial del recurso (Jonhsgard 1997). 

   Aunque las diferencias registradas en la frecuencia de visitas a lo largo de los periodos 

de observación, pueden provocar inicialmente las diferencias en las curvas de visita en 

el tiempo obtenidas a través de los análisis de supervivencia, nosotros proponemos que 

estas diferencias están determinadas por las diferencias en el tamaño de los colibríes, en 

donde colibríes pequeños usan las flores de  Penstemon más tarde que las especies de 

colibríes más grandes. Esta estrategia de segregación temporal con respecto al tamaño 
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de los visitantes, también fue documentada por Ornelas et. al.  (2002), quienes indican 

que los  colibríes visitan más temprano las flores  de  Agave que los  orioles,  aves de 

mayor  talla,  e  interpretando  sus  resultados  como  un  mecanismo  para  reducir  las 

interacciones agresivas interespecíficas.  En nuestro estudio, esta segregación temporal 

puede permitir a colibríes pequeños como  A. colubris o las especies de  Selasphorus, 

reducir  el  riesgo  de  daño  durante  los  encuentros  con  colibríes  más  agresivos  y 

territoriales como C. thalassinus. 

   En una revisión de la repartición de recursos en comunidades de animales, Schoener 

(1986) observó que el reparto de recursos ocurre comúnmente a través de la división del 

uso  de  hábitat  (segregación  espacial),  de  la  comida,  y  solo  raramente  del  tiempo 

(segregación temporal). Schoener (1986) sugiere que teóricamente no hay ventaja de 

segregarse temporalmente, debido a que no se genera una ganancia energética al  no 

alimentarse  durante  la  mayoría  de  los  periodos  de  tiempo.  Por  consecuencia,  la 

segregación en el  tiempo solo debe ocurrir si el  riesgo de predación o daño es más 

grande  en  relación  a  la  necesidad  de  energía  (Schoener  1986).  La  dominancia 

conductual  ha  sido  propuesta  como  el  mecanismo  por  el  cual  las  comunidades  de 

nectarívoros son estructuradas. Nuestros patrones observados de segregación espacial y 

temporal  sugieren que  la interferencia directa entre taxa, no es la única forma para 

acceder  al  néctar  en  P.  roseus.  Como  consecuencia,  la  mayoría  de  los  encuentros 

agresivos observados fueron entre coespecíficos. Martínez del Rio y Eguiarte (1987) 

estudiando la comunidad de nectarívoros visitantes de  Agave marmorata (Agavaceae) 

en el Valle de Tehuacán, Puebla, documentaron inicialmente que la competencia entre 

los taxa visitantes (insectos, aves paserinas y colibríes) conforma la estructura de esta 

comunidad. Sin embargo en un estudio posterior, Ornelas  et. al.  (2002) estudiaron el 

mismo sistema bajo un enfoque que consideró diferencias en los tiempos de llegada de 
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los  visitantes  y  ubicación  espacial  de  las  inflorescencias  visitadas.  Sus  resultados 

indican que los nectarívoros visitantes varían en el uso espacial y temporal del recurso 

néctar  en  Agave,  sugiriendo  que  estos  patrones  pueden  minimizar  interacciones 

competitivas entre las especies. Por lo tanto, la segregación temporal puede permitir a 

los  visitantes  florales  reducir  las  interacciones  interespecíficas  y  por   consecuencia 

facilitar la coexistencia.  

    El acceso a recursos de néctar por ensamblajes mixtos de especies está a menudo 

determinado por agresiones interespecíficas en donde las especies grandes dominan a 

las pequeñas (Ford y Paton 1982). Durante nuestras observaciones, los eventos entre 

individuos de distintas especies fueron raramente observados, pero cuando ocurrieron, 

usualmente  los  visitantes  utilizaron  zonas  distintas  dentro  de  los  parches,  lo  cual 

permitió el forrajeo floral en ambos visitantes de forma sincrónica. Más común fue la 

observación de encuentros agresivos entre individuos de especies territoriales como H. 

leucotis o C. thalassinus. Debido a que los territorios están estrechamente relacionados 

a  los  recursos  de  néctar,  las  especies  territoriales  pueden jugar  un  mayor  papel  en 

determinar la composición total y estructura en los ensamblajes de colibríes (Wolf et al. 

1976, Feinsinger 1976, Carpenter 1978, Des Granges 1978). En este sentido, H. leucotis  

excluye agresivamente a otras especies de  Penstemon (A. colubris, S. platycercus,  S. 

sasin  and  S. rufus). Se ha sugerido que los perdedores en estas interacciones pueden 

usar la dispersión, flores de bajas recompensas y/o adoptar conductas oportunistas (i.e. 

rutas de forrajeo) para obtener el néctar de parches de flores defendidos agresivamente 

(e.g. Feinsinger 1976, Carpenter 1979).  

   El supuesto de la competencia interespecífica ocurriendo en nuestro sistema no esta 

totalmente apoyado por nuestros datos, por lo que la coexistencia puede no ser incluso 

un problema de intereses dentro del ensamblaje de nectarívoros. Esto es, no tenemos 
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evidencia de que el crecimiento poblacional de cualquiera de las especies de colibríes en 

este estudio este limitado por el néctar de  P. roseus,  aunque ciertamente utilizan este 

recurso para satisfacer sus requerimientos energéticos a corto plazo. Sin embargo, es 

durante el periodo de floración de P. roseus (Julio-Noviembre), y cuando ninguna otra 

especie  de  planta  representa  una  importante  fuente  alimenticia  en  el  sitio,  cuando 

coinciden espacial y temporalmente las ocho especies de colibríes hasta el momento 

registradas en “La Malinche” (Lara 2006). Esto resalta la importancia de los patrones 

conductuales registrados, pues sugieren que una forma alternativa y eficiente de evitar 

la agresión entre las especies visitantes, tanto territoriales como generalistas, al tener 

acceso  al  único  recurso  existente  de  néctar  a  nivel  local,  es  segregarse  temporal  y 

espacialmente.

   La  evidencia  sobre  una  jerarquía  de  dominancia  dependiente  del  tamaño  de  las 

especies  interactuantes,  han  sido  particularmente  enfocados  en  interacciones  de 

competencia entre aves nectarívoras e insectos polinizadores (Kodric-Brown y Brown 

1978, Gill  y Wolf 1979, Schaffer et  al.  1979, McFarland 1986, Martínez del Rio y 

Eguiarte 1987). Los resultados de algunos de estos trabajos reportan que son las aves 

quienes afectan negativamente la disponibilidad de néctar para los insectos (Lyon & 

Chadek  1971,  Primack  y  Howe  1975,  Boyden  1978,  Carpenter  1979),  pero  otros 

sugieren que debido a su tamaño y número son los insectos quienes pueden invadir los 

recursos  de las  aves,  afectándolos  de forma negativa en la  disponibilidad de néctar 

(Kodric-Brown y Brown 1979, Schaffer et al. 1979, Gill et al. 1982). En el caso de 

competencia entre aves nectarívoras ocupando un mismo hábitat,  el  acceso al néctar 

puede a menudo ser determinado por la agresión interespecífica, en donde las especies 

grandes dominan a las pequeñas (Brown et al. 1978, Collins 1985). En nuestro estudio, 

el tamaño de los colibríes territoriales como C. thalassinus varia de 5-5.9 g, y de los 3-
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3.2 g en los generalistas Selasphorus spp.  (Jonhsgard 1997). Sin embargo, la ausencia 

de  interacciones  agresivas  interespecíficas  sugiere  que  la  jerarquía  de  dominancia 

dependiente del tamaño, no puede ser utilizada como una generalización para el reparto 

de néctar en ensamblajes de nectarívoros, como ha sido sugerido previamente (Brown et 

al. 1978, Martínez del Rio y Eguiarte 1987).   

    En resumen, en este estudio encontramos evidencia de que los colibríes forrajeando 

en P. roseus presentan segregación espacial y temporal en sus visitas. Los resultados 

obtenidos sugieren que la segregación espacial y temporal entre colibríes puede ser 

interpretada como una forma de reducir el riesgo de encuentro, permitiéndoles obtener 

sus demandas energéticas a corto plazo y coexistir.
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