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RESUMEN

Los claros de selva, dentro de los bosques tropicales lluviosos, son habitats importantes para
la regeneracidn y mantenimiento de las comunidades de plantas y animales. La presencia de
claros permite el reclutamiento y crecimiento de diferentes especies de plantas demandantes
de luz, asi como el mantenimiento de distintas interacciones planta-animal. El género Heliconia
(Heliconiaceae) puede ser considerado como un modelo de estudio en los ecosistemas
tropicales ya que las especies del género facilitan el entendimiento de cémo las interacciones
planta-animal pueden ser modificadas como consecuencia de perturbaciones de origen natural
o antropico. El objetivo de este estudio fue evaluar si la presencia de claros de selva en el dosel
afecta el comportamiento de forrajeo, riqueza y las tasas de visita de las especies de colibries
e insectos asociadas a Heliconia librata, asi como la estructura de las redes de interacciones
ecoldgicas heliconia-animal. Dentro de la Reserva de la Bidsfera de Montes Azules, en La Selva
Lacandona, Chiapas, México, se localizaron plantas de H. librata creciendo en zonas de
sotobosque bajo un dosel cerrado y plantas de H. librata creciendo en zonas de claros con dosel
abierto. Las diferentes especies de colibries y de insectos asociadas a H. librata, asi como el
comportamiento de forrajeo y las tasas de visita se determinaron a través de videos.
Adicionalmente, se registro el numero de flores abiertas por inflorescencia de cada planta de H.
librata y se estimé el indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) mediante el uso
de imagenes satelitales Sentinel 2, para evaluar si ambas variables tienen efecto sobre las tasas
de visita realizadas por colibries e insectos. Se registraron un total de 1045 visitas de cuatro
especies de colibries y 505 visitas de cuatro especies de lepidopteros y cuatro especies de
himendpteros. Las tasas de visita fueron significativamente mayores en plantas localizadas en
claros de selva que en plantas localizadas en el sotobosque. De acuerdo con las observaciones,

todas las visitas realizadas por los colibries fueron legitimas, lo que puede llegar a considerarlos



como potenciales polinizadores, a diferencia de los insectos, que realizaron visitas legitimas e
ilegitimas. El numero de flores abiertas por inflorescencia de H. librata se relaciono
positivamente con las tasas de visita de colibries, pero no con las tasas de visita de insectos.
El NDVI no se relacion6 con las tasas de visita (colibries e insectos) ni con las flores abiertas
de H. librata. El uso del NDVI para estimar el estado de la vegetacion en zonas con alta
cobertura vegetal como la RBMA parece no ser lo mas adecuado. El comportamiento de forrajeo
de los visitantes florales gener6 que las redes de interaccion presentaran patrones
significativamente anidados. Los claros de selva tienen un efecto positivo en la presencia de
mariposas y abejas. Dentro de La Selva Lacandona en el sureste de México H. librata es una
especie, que al igual que otras especies del género, parece tener similitudes en la organizacion

en sus interacciones en habitats diferentes.



ABSTRACT

Forest gaps within tropical rainforests are important habitats for the regeneration and
maintenance of plant and animal communities. The presence of gaps allows the recruitment and
growth of different light-demanding plant species, as well as the maintenance of plant-animal
interactions. The genus Heliconia (Heliconiaceae) can be considered as a study model in
tropical ecosystems since the species in the genus facilitate the understanding of how plant-
animal interactions can be modified as a result of natural and anthropogenic disturbances. This
study aimed to describe whether or not the presence of forest gaps in the canopy affects the
foraging behavior, richness, and abundance of animal species associated with Heliconia librata,
as well as the structure of ecological interaction networks. In the Montes Azules Biosphere
Reserve, Chiapas, Mexico, H. librata plants were searched growing under the closed canopy
and others in forest gaps. Hummingbird and insect species associated with H. librata, as well as
their foraging behavior and visitation rates were determined through video cameras.
Furthermore, the number of open flowers per inflorescence of each H. librata plant was recorded
and the Normalized Difference Vegetation Index (NDVI) was estimated using Sentinel 2 satellite
images, to assess whether both variables affected animal visitation rates. A total of 1045 visits
from four hummingbird species and 505 visits from four Lepidoptera and four Hymenoptera
species were recorded. Visitation rates were significantly higher in plants found in forest gaps
than in plants found in the understory. All hummingbird visits were legitimate, unlike the insects,
which made legitimate and illegitimate visits. The number of open flowers per inflorescence of
H. librata was positively related to hummingbird visitation rates, but not to insect visitation rates.
NDVI was not related to visitation rates (hummingbirds and insects) or open flowers of H. librata.
The use of NDVI to estimate the state of vegetation in areas with high vegetation cover such as
the RBMA is not the most appropriate. The interaction networks presented a significantly nested
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pattern. Forest gaps appeared to have a positive effect on the abundance of butterflies and
bees, which allows them to be considered as floral visitors for H. librata. In the Lacandon
rainforest in southeastern Mexico H. librata, like other species in the genus Heliconia, seems to

have organizational similarities in its biotic interactions in different habitats.



INTRODUCCION

La formacion de claros en el dosel de los bosques tropicales lluviosos juega un papel importante
en el desarrollo de nuevas comunidades de plantas y animales a través del espacio y tiempo
(Martinez-Ramos y Alvarez-Buylla, 1986; Martinez-Ramos et al., 1988). En general, los
ambientes que se desarrollan después de una perturbacion tienden a ser inadecuados para
muchas especies caracteristicas de bosques maduros (Ewers y Didham, 2006), debido a que
los claros suelen presentar diferentes condiciones microclimaticas como mayor temperatura,
luz y menor humedad (Didham y Lawton, 1999). Sin embargo, la presencia de claros en el dosel
permite el reclutamiento y crecimiento de especies de plantas demandantes de luz, asi como el
mantenimiento de las interacciones bidticas (e.g., polinizacion, dispersién de semillas y
herbivoria) que estas especies tienen con diferentes especies de fauna (Fortuna y Bascompte,
2006; Bastolla et al., 2009; Benitez-Malvido y Lemus-Albor, 2006; Santos y Benitez-Malvido,
2012; Hagen et al., 2012).

Las especies del género Heliconia han sido excelentes modelos de estudio para entender
cémo las interacciones bidticas son modificadas como consecuencia de perturbaciones
naturales y antropicas (Benitez-Malvido et al., 2016). El género Heliconia es el unico dentro de
la familia Heliconiaceae (Orden Zingiberales) (Berry y Kress, 1991). Se estima que existen mas
de 200 especies de Heliconia que se distribuyen principalmente en zonas Neotropicales (Kress
et al., 1999). En México se enlistan 19 especies pertenecientes al género (Villasefior, 2016) y
al sur del pais dentro de La Selva Lacandona en el estado de Chiapas se registran 14 especies
(Santos et al., 2009). Se ha observado que las heliconias son elementos importantes en los
paisajes tropicales, tanto en bosque primario como en vegetacion secundaria (e.g., acahuales),
debido a su incidencia y al gran numero de interacciones bidticas mutualistas y antagonistas en
las que estan involucradas las diferentes especies (Assis et al., 2002; Aristizabal et al., 2013;
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Bersosa et al., 2014; Benitez-Malvido et al., 2014 y 2016). Las heliconias presentan
inflorescencias con bracteas de colores brillantes, flores de un dia con antesis diurna, que
producen grandes cantidades de néctar. Con sindrome ornitofilo, las aves (e.g., colibries) son
las principales polinizadoras de estas plantas que también pueden ser visitadas por mariposas
y abejas (Stiles, 1975; Temeles y Kress, 2003; Temeles et al., 2005; Da Cruz et al., 2006). La
mayoria de las especies de Heliconia suelen ser encontradas en areas con una buena
disponibilidad de luz, como los claros de selva (Stiles, 1975; Berry y Kress, 1991), que les
confiere una alta capacidad para propagarse horizontalmente a través de estolones. Esto
genera que formen grandes agregados en habitats alterados (Stiles, 1975).

Entre las especies animales comunmente relacionadas al género Heliconia se
encuentran los colibries, aves que se alimentan principalmente del néctar que producen las
flores, al mismo tiempo que contribuyen con la reproduccion sexual de las plantas a través de
la polinizacién. Tomando en cuenta su comportamiento, se pueden distinguir especies
territoriales de colibries que defienden activamente sus areas de alimentacién y especies que
no defienden un territorio y en su lugar recorren rutas de forrajeo (Arizmendi y Berlanga, 2014).
Los visitantes florales pueden ser considerados como especies esporadicas, frecuentes,
oportunistas, saqueadoras, generalistas o especialistas, ademas de visitantes florales legitimos
o ilegitimos. En este sentido, una visita legitima ocurre cuando el visitante se acerca a la flor y
hace contacto con los érganos reproductivos (anteras y estigma) (Alves-dos-Santos et al.,
2016). Por otro lado, estan aquellos visitantes ilegitimos que visitan flores, recolectan recursos
(incluso frecuentemente), pero solo estan robando néctar y / o polen sin tener contacto con los
organos reproductivos de la planta. De acuerdo a Inouye (1980), se denominan robadores de
néctar (nectar robbing) a las especies de animales que realizan perforaciones en la corola de

las flores y ladrones de néctar (nectar thieving) a las especies de animales que no realizan



perforaciones en las flores y en su lugar utilizan las mismas aperturas utilizadas por los

visitantes legitimos pero un desajuste morfolégico impide la polinizacion.

Disturbio e interacciones bioéticas

Las interacciones planta-animal son importantes para el funcionamiento de los ecosistemas y
pueden ser interpretadas mediante redes ecolégicas complejas (Bronstein, 2008; Ings et al.,
2009). Como resultado del uso de estas herramientas, es posible representar las interacciones
(vinculos) entre especies (nodos o vértices) que conforman una comunidad en redes bipartitas
(Almeida y Mikich, 2018; Martinez-Falcon et al., 2019). Las redes bipartitas se caracterizan por
describir las relaciones entre dos grupos de interactuantes (e.g., planta-planta) o dos niveles
troficos (e.g., planta-visitante floral o planta-herbivoro) (Dehling, 2018). Algunas redes de
interaccion presentan interacciones anidadas, en donde las especies con menos interacciones
(especies periféricas) estan conectadas con especies con la mayor cantidad de interacciones
(especies centrales) (Guimaraes et al., 2006; Bascompte y Stouffer, 2009). Por otra parte, la
presencia de relaciones modulares indica que hay subgrupos de especies que interactuan mas
frecuentemente entre si que con especies de otros subgrupos (Olesen et al., 2007; Dattilo et
al., 2013). Ademas del anidamiento y la modularidad, existen otros descriptores de las redes
ecoldgicas que ayudan a explicar porque las especies interactuantes estan conectadas de cierta
manera dentro de la comunidad (Martinez-Falcon et al., 2019). El indice H2" se utiliza para
comparar la especializacion entre redes y toma valores de H2" = 0 cuando las interacciones son
altamente generalistas hasta H2" = 1 cuando las interacciones son altamente especialistas. Por
otro lado, se sabe que este indice puede ser muy sensible al tamafo de la red, cuando hay una
baja riqueza o pocas conexiones (Luna et al.,, 2017). El uso de redes ecoldgicas permite

sintetizar la informacién contenida en sistemas complejos y contribuir a comprender cémo



funcionan los sistemas ecolégicos. Las redes de interaccion ecoldgica nos permiten entender
las consecuencias de los disturbios de origen natural o antrépico como la pérdida de especies
en los ecosistemas.

El indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) es un indice ampliamente
utilizado en analisis fenolégicos y para medir la distribucién de la vegetacién como resultado
del analisis de datos obtenidos mediante satélites (Pettorelli, 2013). EI NDVI se basa en la
reflectancia del infrarrojo cercano y su formula es: NDVI= (NIR-RED) / (NIR+RED), donde la
estructura de la hoja dispersa el infrarrojo cercano (NIR) y la clorofila absorbe el rojo (RED).
Este indice toma valores de -1 (sin vegetacion) y 1 (maxima cobertura de vegetacion) (Pettorelli
et al., 2005). EI NDVI, se considera un indice de teledetecciéon estrechamente relacionado con
la productividad de la vegetacion y los picos de actividad fotosintética, por lo que ha sido
aplicado para diferentes estudios ecoldgicos (Pal et al., 2019). Entre las aplicaciones que tiene
destaca como indicador de la complejidad del habitat (Lassau et al., 2005), que combinado con
estudios cuantitativos permiten describir las relaciones entre productividad y la biodiversidad
(Koh et al., 2006). La estimacioén del estado de la vegetacion mediante el uso del NDVI ha sido
considerado un buen predictor de la riqueza y diversidad de aves (Bino et al., 2008; Nieto et al.,
2015), ademas de proporcionar informacion sobre el espacio y distribucion temporal de las
comunidades de plantas (Reed et al., 1994). EI NDVI se utiliza como indicador de la
biodiversidad, cuando se consideran métricas de comunidades faunisticas como riqueza,
diversidad o abundancia y la estructura de la vegetacion, siempre y cuando los estratos de la
vegetacion puedan ser medidos mediante teledeteccién (Lassau y Hochuli, 2008). La
estimacion del indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI), podria evidenciar la
existencia de diferencias en el estado de la vegetacion (vegetacion con mayor o menor

densidad y/o cobertura) que permitan explicar las discrepancias en la produccion de flores entre



las heliconias que crecen en zonas de sotobosque bajo el dosel y las que crecen en zonas de
claros.

Bajo el contexto anterior, las especies de plantas en los bosques tropicales se dividen
frecuentemente en dos grandes grupos funcionales, tolerantes a la sombra (especies
persistentes) y demandantes de luz (especies pioneras). Las especies pioneras son aquellas
que inician y terminan su ciclo de vida en claros y que presentan una alta produccién de frutos
e inflorescencias (Martinez-Ramos, 1994). Los individuos de Heliconia, que habitan en selva
madura, tienen una limitada capacidad de propagacion vegetativa por lo que dificilmente llegan
a formar agregados y suelen tener una baja produccion de flores (Kilkenny y Galloway, 2008),
en comparacion a individuos que crecen en zonas abiertas y bien iluminadas como los claros
(Kress et al.,, 1999), ya que disponen de suficientes recursos luminicos para producir
inflorescencias, mayor cantidad de flores y néctar que garantizan la llegada de los visitantes
florales (Stiles, 1975; Levey, 1988; Wunderle et al., 2005).

Este trabajo busco determinar si existen diferencias entre las tasas de visita de diferentes
especies de visitantes florales en las inflorescencias de Heliconia librata Griggs, en zonas de
sotobosque y zonas de claros de selva en la Reserva de la Biosfera de Montes Azules, en La
Selva Lacandona. Asimismo, se consideraron las caracteristicas de los individuos de H. librata
(flores abiertas por inflorescencia) y de la vegetacién que podrian estar explicando estas
diferencias. Las especies de Heliconia son polinizadas por colibries y también son visitadas por
otras especies de animales como mariposas y abejas, sin embargo, son escasos los estudios
sobre interacciones planta-animal usando a H. librata (lzquierdo-Palma et al., 2021). La
determinacién de las diferentes especies de visitantes florales asociadas a H. librata se realizd

en sotobosque y en claros de selva para entender como la perturbacion natural del habitat



genera cambios en el comportamiento de forrajeo, riqueza y las tasas de visita de los colibries

e insectos, asi como en la estructura de las interacciones.

HIPOTESIS

La apertura de claros en el dosel afectara el comportamiento de forrajeo, riqueza, tasas de visita
y estructura de las redes de interaccion entre visitantes florales (colibries e insectos) y Heliconia
librata. Las plantas creciendo en claros ofreceran mas y mejores recompensas florales para los
colibries e insectos que las visitan. Se espera que las tasas de visita sean mayores en plantas
de Heliconia que crecen en claros de selva, en comparacion con plantas que crecen bajo el
dosel cerrado. La apertura de claros generara cambios en la composicion, comportamiento y la
dinamica de las comunidades de visitantes florales. En cuanto a las redes ecoldgicas, se espera
que presenten mayor numero de interacciones las plantas de Heliconia librata que crecen en
claros de selva y un patron anidado, como resultado de la interaccion de especies de visitantes

florales generalistas y especialistas.
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OBJETIVOS

Objetivo General:
Evaluar el comportamiento de forrajeo (visitantes legitimos o ilegitimos) y las redes ecolégicas
de interaccién de las especies de colibries e insectos asociadas a Heliconia librata en zonas de
sotobosque y claros en La Selva Lacandona.
Objetivos Particulares:
1. Identificar y definir el comportamiento de forrajeo (polinizador potencial, robador o ladrén
de néctar) de las especies de colibries e insectos asociadas a H. librata.
2. Analizar la riqueza y las tasas de visita de los colibries e insectos asociados a H. librata
en zonas de sotobosque y claros.
3. Evaluar la relacidén entre las tasas de visita de los colibries e insectos en zonas de
sotobosque y claros con: 1) el numero de flores abiertas, 2) el NDVI.
4. Describir los patrones de interaccion mediante el uso de redes ecoldgicas, entre H. librata

y sus visitantes florales (colibries e insectos).
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ANTECEDENTES

La presencia de colibries como visitantes florales en claros de selva resalta su habilidad para
encontrar y usar los recursos florales (Pollock et al., 2020). Por otra parte, las areas abiertas
dentro de los bosques son habitats importantes para la riqueza y abundancia de mariposas y
abejas (Hanula et al., 2015), debido a que son sitios que presentan climas mas calidos y mayor
disponibilidad de recursos florales en comparacién con sitios en donde el dosel permanece
cerrado (Walters y Stiles, 1996; Hanula et al., 2016).

La especializacidn en interacciones de polinizacion, mediante redes ecoldgicas, sefialan
que esta varia en funcién de la morfologia floral. Por ejemplo, los colibries de picos largos visitan
plantas con corolas alargadas, por lo que, estos se pueden considerar especializados en
comparacion con colibries de pico corto (Dalsgaard et al., 2009). Maruyama et al. (2014),
resaltan la importancia de la morfologia de las especies, la fenologia, asi como la preferencia
del habitat como determinantes de las frecuencias de interaccion en las redes.

Por otro lado, el ambiente parece jugar un papel importante en la especializacion en
redes mutualistas planta-colibri. Las interacciones a bajas altitudes parecen presentar mayor
especializacion (Dalsgaard et al., 2011). El anidamiento en redes, para algunas especies de
Heliconia, indican que estas plantas desempenan funciones similares en el ecosistema (e.g.,
alimento y habitat) y que la organizacion de las interacciones entre plantas y la fauna visitante
y/o habitante no cambia con la perturbacion del habitat, aunque si la composicion de especies
de la fauna asociada (Benitez-Malvido et al., 2014). Recientemente, el estudio de redes de
interaccidn en habitats contiguos sugiere que los atributos morfolégicos coincidentes y no
coincidentes “prohibidos” de las especies, son importantes para la interaccion planta-colibri

(Izquierdo-Palma et al., 2021).
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El estudio de las interacciones heliconia-colibri se ha enfocado a especies de colibries
como, Thalurania furcata Gmelin, Chalybura urochrysia Gould, Florisuga mellivora Linnaeus,
Amazilia amabilis Gould, Amazilia yucatanensis Cabot, Chlorestes candida Bourcier y Amazilia
tzacatl De la llave, consideradas especies territoriales y generalistas (Stiles, 1975 y 1981,
Linhart, 1973; Puch-Chavez, 2018), al igual que a Phaethornis longirostris Delattre, identificado
como potencial polinizador y Phaethornis striigularis Gould que frecuentemente actua como
robador de néctar (lzquierdo-Palma et al., 2021). En insectos, algunos visitantes florales
ilegitimos son abejas de los géneros, Trigona, Xylocopa y Apis, debido a que acostumbran
romper botones y flores para acceder a los recursos florales (néctar/polen) (Espino et al., 2012;

Gelvez-Zuhiga et al., 2016; Martinez-Pérez, 2020; Baena-Diaz et al., 2022).
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se desarrollé dentro de la Reserva de la Bidsfera de Montes Azules (RBMA),
localizada en el estado de Chiapas al sureste de México 16°06° N, 90°56’ O a 120msnm. La
RBMA, se encuentra dentro de La Selva Lacandona y comprende parte de Guatemala y México
(Medellin, 1994). En la actualidad, la RBMA alberga la mayor parte de selva de la regién (3310
km?), por lo que se le considera una zona importante para la conservacion de la biodiversidad
(Myers et al., 2000; Figueroa et al., 2009). La temperatura maxima y minima anual es de 31.8 °C
(abril-mayo) y 18 °C (enero-febrero), respectivamente. La precipitacion anual promedio es de
3000mm (Meave del Castillo, 1990).

El principal tipo de vegetacion es la selva alta perennifolia, con arboles que alcanzan
hasta 40 m de altura en terrazas aluviales a lo largo de los rios (Meave del Castillo, 1990; Siebe
et al., 1995; Rzedowsky, 2006). El paisaje esta compuesto por un mosaico de usos del suelo
que incluye fragmentos de bosque de diversas formas y tamafos, vegetacion secundaria de
varias edades, asentamientos humanos, tierras de cultivo, pastizales, y caminos pavimentados
y no pavimentados (Meave del Castillo, 1990). De las 14 especies de Heliconia registradas
dentro de La Selva Lacandona, ocho se reportan dentro de la zona de estudio y sus alrededores
(Santos et al., 2009). Para este estudio se consideraron plantas de H. librata que crecen en
zonas de sotobosque y claros de selva de origen natural dentro de la RBMA (Martinez-Ramos
et al., 1988). Las observaciones de los colibries e insectos que visitaron las flores de H. librata,
se realizaron dentro de la RBMA. Los datos fueron colectados entre agosto y septiembre de

2021.
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Especie de estudio

En México, H. librata se ha registrado en los estados de Veracruz, Tabasco, Oaxaca y Chiapas.
También se ha reportado para Guatemala y Nicaragua (Gutiérrez-Baez, 2000; De Castro et al.,
2007). Las plantas de H. librata miden entre 1.5 y 3 metros de altura, su crecimiento es de tipo
musoide que se caracteriza por producir inflorescencias con orientacién erecta que terminan en
forma de triangulo con 14 a 18 bracteas de color amarillo o naranja que contienen las flores
(Ortiz-Curiel et al., 2015). Las hojas de H. librata son pecioladas con 1 m de longitud y cerca de
30 cm de ancho (Sosof et al., 2006) (Figura 1). De acuerdo con Berry y Kress (1991), las plantas
de H. librata habitan en zonas con un 40% de sombra y se encuentren agrupadas en macollos
0 pequefas poblaciones dentro de la selva. Esta especie ha sido reportada comunmente en
bosque primario, claros de selva, fragmentos de bosque y en vegetacién secundaria (Santos et
al., 2009). Sin embargo, en la regién de estudio se ha encontrado preferentemente en bosque

maduro.
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Figura 1. Ay B: Imagenes representativas de las inflorescencias de Heliconia librata C: Vista panoramica
de una planta de Heliconia librata dentro de La Reserva de la Biosfera de Montes Azules (RBMA) en La

Selva Lacandona. Fotografias: Karina Sanchez.
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Observacion de colibries e insectos

Los puntos de muestreo se distribuyeron en aproximadamente 4 km? (Figura 2). La seleccion
de las plantas de H. librata se realiz6 a través de recorridos dentro de la selva continua, tomando
en cuenta una separacion de al menos 10 m entre cada planta seleccionada. El muestreo total
se realiz6 en 80 plantas de H. librata de las cuales 23 corresponden a individuos de H. librata
presentes en el sotobosque (selva madura), y 57 corresponden a individuos de H. librata que
se encontraron creciendo en claros de selva.

El comportamiento de forrajeo (polinizador potencial, robador o ladréon de néctar) y las
tasas de visita de los colibries e insectos se determinaron a través de 4 horas de grabaciones
por planta (6:00-10:00am) con la ayuda de camaras GoPro modelos: HERO7 Silver y HEROS8
Black. EI comportamiento de forrajeo de los visitantes florales asociados a H. librata fue
determinado tomando en cuenta dos categorias. La primera denominada “visitante legitimo”
cuando los visitantes florales tuvieron contacto con los érganos reproductivos de la flor (anteras
y estigma), lo que indica que son polinizadores potenciales. La segunda categoria fue “visitante
ilegitimo”, cuando los visitantes accedieron a los recursos de las flores mediante otros
mecanismos (Alves dos Santos et al., 2016). El esfuerzo de muestreo para las observaciones
de los animales fue de 320 horas durante 27 dias. Ademas de las observaciones obtenidas por
las camaras, se cuantificd el numero de flores abiertas por inflorescencia de cada planta de H.
librata filmada. La identificacion de los colibries e insectos se realiz6 con ayuda de
observaciones en campo y fotografias de los ejemplares encontrados, asi como el uso de claves
especializadas (Garrigues y Dean, 2014; Arizmendi y Berlanga, 2014; Hanson et al., 2021;

Garwood y Jaramillo, 2023).

17



Golfo de
México

90°56'0 90°55'0

Localizacion de las
plantas de Heliconia
librata en
sotobosque y claros
de selva dentro de la
Reserva de la
Biosfera de Montes
Azules

16°7'N
16°7'N

Figura 2. Mapa de localizacion de las plantas de Heliconia librata en sotobosque y claros de selva dentro
de La Reserva de la Biosfera de Montes Azules (RBMA) en La Selva Lacandona. Cada punto representa

una planta de Heliconia librata muestreada. Los puntos de color azul representan las plantas ubicadas

en sotobosque y los puntos de color naranja las plantas ubicadas en claros de selva.



indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI)

El NDVI es un indice no dimensional, por lo que sus valores van de -1 a 1. Los valores que
estan por debajo de 0.1 corresponden a cuerpos de agua y/o tierra desnuda, mientras que los
valores mas altos de 0.6 a 0.8 son indicadores de actividad fotosintética de selvas tropicales
(Tovar, 2011). La estimacion del NDVI se realizé con imagenes satelitales Sentinel 2 obtenidas
de Scientific Data Hub de Ila Agencia Espacial Europea (ESA), en el enlace:

https://scihub.copernicus.eu/dhus/#/home. Las plataformas Sentinel 2A y Sentinel 2B cuentan

con un sensor multiespectral (MSI), que captura la radiacion reflejada en 13 bandas espectrales
y correccion atmosférica (Fernandez-Manso et al.,, 2016). Las imagenes seleccionadas
pertenecen a las observaciones que Sentinel 2A realizé en los sitios de estudio entre los meses
de agosto y septiembre de 2021. De acuerdo con el % de cobertura de nubes, la imagen que
mejor represento la zona de estudio pertenece al 27 de agosto de 2021. El calculo del NDVI se
hizo con las bandas 4 y 8 en la calculadora raster del software QGIS versiéon 3.22.10 (Quantum
GIS Development Team, 2022). Se determind si existe una relacion entre el numero de flores
abiertas por inflorescencia de H. librata y el NDVI tanto en el sotobosque como en claros de

selva.

Analisis de datos

Para la estimacion de las tasas de visita se considero el numero de visitas grabadas en relacion
con el tiempo total de observacion de las flores de H. librata, que al final fue expresado como el
numero de visitas por hora. Las diferencias entre las tasas de visita de los colibries e insectos,
asi como en el numero de flores abiertas por inflorescencia de cada planta de H. librata en
zonas de sotobosque y claros de selva se evaluaron mediante la prueba de independencia X2

(Agresti, 2003). El posible efecto del numero de flores abiertas y el NDVI sobre las tasas de

19


https://scihub.copernicus.eu/dhus/#/home

visita realizadas por parte de los colibries, los insectos y a nivel de especie fue analizada
mediante Modelos Lineales Generalizados (GLM) (Crawley, 2007; Cayuela, 2009). Primero con
modelos de regresion de Poisson y la funcidén log, tomando en cuenta que se trabajé con
conteos como variable de respuesta.

Al corroborar que los datos presentaron sobredispersion, se decidié analizarlos a través
de modelos de regresion binomial negativa (Hilbe, 2011a; Logan, 2011), donde se asume que
la varianza presenta un valor superior a la media (Navarro et al., 2001; Morales y Lépez, 2009;
Mesa-Fuquen et al., 2021). La estimacién de los coeficientes de las variables explicativas de
los modelos B y el parametro de dispersion a se realizaron a través del método de Maxima
verosimilitud (Hilbe, 2011b). La bondad de ajuste de los modelos se verificd con la devianza (D),
que se refiere al cociente de la devianza residual (G?) y los grados de libertad de los modelos,
por lo general toma un valor cercano a 1 cuando la sobredispersion de los datos fue
correctamente modelada (Cayuela, 2009). La adecuacién de los GLM fue probada con la
devianza (D) que sigue una distribucion X2 con n-p grados de libertad (Hilbe, 2011c).

Adicionalmente, se compararon los modelos binomiales negativos ajustados y los
modelos de regresion Poisson previamente hechos a través de pruebas de razon de
verosimilitud para comprobar que los modelos seleccionados eran los mas apropiados
(Cameron y Trivedi, 2001). Basandose en los resultados obtenidos con los GLM, las variables
explicativas que resultaron tener efecto significativo sobre las tasas de visita se representaron
a través de una regresion lineal simple. Las diferencias entre los valores de NDVI de zonas de
sotobosque y claros de selva se evaluaron mediante una prueba T (Lépez, 2021). Para evaluar
las diferencias en el estado de la vegetacion de zonas de sotobosque y claros de selva se
considerd el numero de flores abiertas por inflorescencia como la variable dependiente y el

NDVI como la covariable mediante un analisis de Covarianza ANCOVA (Crawley, 2007).
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Para la formacion de las redes de interaccidén, se consideré la frecuencia de las
interacciones de cada individuo en funcion del habitat (sotobosque/claros), en el que fue
observado. Ademas, se tomd en cuenta una matriz de adyacencia A, donde el elemento ajj
indica el numero de veces que la planta i fue visitada por un colibri 0 un insecto j (Bascompte
et al., 2003). Los parametros que se estimaron para conocer la estructura y especializacion de
las redes fueron la “conectancia”, entendida como la proporcion de posibles enlaces que
realmente se realizan (Jordano, 1987), y la “especializacién”, mediante el uso del indice de
especializacion (H2"), que tiene un rango que va de H2" = 0 (sin especializacion) a H2" = 1
(completamente especializado) (Blithgen et al., 2006). Las redes de interaccién y los
parametros de red se obtuvieron con el paquete bipartite y la funcién “networklevel” en el
software R (Dormann et al., 2009; R Development Core Team, 2018).

El “anidamiento”, se caracteriza por que el nicleo de las especies generalistas interactia
entre si, y porque las especialistas también interactian con las generalistas (Dehling, 2018;
Martinez-Falcon et al., 2019), fue estimado de forma cualitativa en el programa ANINHADO
(Guimaraes y Guimaraes, 2006), mediante el uso del indice NODF (Nestedness metric based
on Overlap and Decreasing Fill) y de forma cuantitativa en el programa NODF (Almeida-Neto y
Ulrich, 2011), con el uso del indice WNODF (Weighted Nestedness metric based on Overlap
and Decreasing Fill). Ambos indices van de un rango de 0 cuando hay ausencia de anidamiento
hasta 100 cuando la red esta perfectamente anidada y que a diferencia de otros indices son
menos propensos al error tipo | (Almeida-Neto et al., 2008; Bascompte y Jordano, 2013). Para
determinar si los valores de NODF y de WNODF de las redes observadas fueron mas altos de
lo esperado por los patrones aleatorios, se probd la significancia de cada indice de anidamiento
de las redes generando 1000 matrices aleatorias a partir de las matrices originales (Dattilo,

2012; Bascompte y Jordano, 2013; Martinez-Falcén et al., 2019).
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RESULTADOS

En las 80 plantas de H. librata consideradas en este estudio, se registraron 1550 visitas florales
de diferentes especies de colibries, mariposas y abejas. Del total de visitas, 1045 (67.38%)
corresponden a cuatro especies de colibries: (1) Colibri Candido Chlorestes candida; (2) Colibri
Cola Canela Amazilia tzacatl; (3) Colibri Ermitafio Enano Phaethornis striigularis; y (4) Colibri
Ermitafio Mesoamericano Phaethornis longirostris. La especie que mas visitas registro fue A.
tzacatl (495 visitas, 31.93%), seguida de P. striigularis (330 visitas, 21.28%), C. candida (196
visitas, 12.63%) y por ultimo P. longirostris (24 visitas, 1.54%) (Tabla 1 y Anexo 1). Todas las
visitas de las cuatro especies de colibries fueron legitimas, es decir que, hicieron contacto con
los érganos reproductivos de las plantas, lo que puede llegar a considerarlas como potenciales
polinizadores. El patrén de visitas por cada especie de colibri fue diferente entre habitats (Figura

3).
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Tabla 1.- Frecuencia relativa del numero de visitas florales observadas de cuatro especies de colibries

y dos 6rdenes de insectos en plantas de Heliconia librata en el sotobosque y claros de selva en La Selva

Lacandona.
ORDEN Sotobosque Claros Total
FAMILIA Frecuencia Frecuencia Frecuencia
Subfamilia relativa (%) relativa (%) relativa (%)
Especie
TROCHILIDAE
Trochilinae
Chlorestes candida 2.25 10.38 12.63
Amazilia tzacatl 9.03 22.90 31.93
Phaethorninae
Phaethornis striigularis 5.48 15.80 21.28
Phaethornis longirostris 0.25 1.29 1.54
LEPIDOPTERA
RIODINIDAE
Eurybia elvina 0 7.61 7.61
Eurybia lycisca 2.12 1.29 3.41
Eurybia sp. 1.93 0.38 2.31
NYMPHALIDAE
Heliconius sp. 0.58 0.70 1.28
HIMENOPTERA
APIDAE
Trigona fulviventris 141 4 5.41
Trigona nigerrima 0.25 2.06 2.31
Eulaema cingulata 0.19 8.64 8.83
Euglossa sp. 0.58 0.77 1.35
Total 24.07 75.82 100
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Colibries asociados a Heliconia librata
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Figura 3. Porcentaje de visitas observadas (67.38%) de cuatro especies de colibries en plantas de

Heliconia librata en el sotobosque y claros de selva en La Selva Lacandona.

Ademas de visitas de colibries, las plantas de H. librata reportaron 505 (32.51%) visitas
de insectos, pertenecientes a dos ordenes Lepidoptera 227 (14.61%): Eurybia elvina (118
visitas, 7.61%), Eurybia lycisca (53 visitas, 3.41%), Eurybia sp. (36 visitas, 2.31%) y Heliconius
sp. (20 visitas, 1.28%); e Himenoptera 278 (17.9%): Trigona fulviventris (84 visitas, 5.41%),
Trigona nigerrima (36 visitas, 2.31%), Eulaema cingulata (137 visitas, 8.83%) y Euglossa sp.
(21 visitas, 1.35%) (Tabla 1 y Anexo 2). El tipo de visita realizada por los insectos fue legitima e
ilegitima (Figura 4). Los individuos pertenecientes al orden Lepiddptera se observaron
introduciendo sus probdscides a través de las corolas de las flores de H. librata para extraer el
néctar. Mientras que algunos de los individuos del orden Himenoptera hicieron contacto directo
con el polen al momento de forrajear y otros individuos se observaron mordiendo la base de las

flores.

24



Insectos asociados a Heliconia librata
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Figura 4. Porcentaje de visitas observadas (32.51%) de dos ordenes de insectos (Lepidoptera e
Himendptera) en funcion del tipo de visita realizada (legitima o ilegitima) en plantas de Heliconia librata

en el sotobosque y claros de selva en La Selva Lacandona.

Tasas de visita en sotobosque y claros de selva

De las 1045 visitas de colibries reportadas, 264 corresponden a zonas de sotobosque (X * s:
11.5 £ 11.9 visitas), mientras que 781 corresponden a zonas de claros (x £ s: 13.7 £ 10.1 visitas).
Las tasas de visita de colibries fueron significativamente mayores en claros que en el
sotobosque (X? = 9.06, g.| = 3, p<0.05). En relacion a las visitas de los insectos, de las 505
visitas reportadas, 110 corresponden a zonas de sotobosque (X = s: 4.78 + 6.78 visitas),
mientras que 395 corresponden a zonas de claros (X + s: 6.92 £ 7.71 visitas). De igual manera,
las tasas de visita de insectos sobre las flores de H. librata presentaron diferencias significativas

entre habitats (X?=209.92, g.l = 7, p<0.05) siendo mayores en los claros (Figura 5).
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Figura 5. Tasas de visita (individuos/tiempo) de colibries e insectos observadas en plantas de Heliconia
librata en el sotobosque y claros de selva en La Selva Lacandona. Las diferentes letras sobre las cajas

indican diferencias significativas entre ambos habitats.

En total, se contaron 369 flores abiertas en las 80 plantas de H. librata. Del total de flores,
103 corresponden a flores de plantas de H. librata en el sotobosque (X + s: 4.4 £ 1.3 flores
abiertas), mientras que 266 corresponden a flores de plantas de H. librata en claros (X £ s: 4.6
+ 1.2 flores abiertas). EI numero de flores abiertas de plantas de H. librata presentd diferencias
significativas entre habitats (X? = 369, g.| = 79, p<0.05). Los GLM con distribucion binomial
negativa indican que el numero de flores abiertas por inflorescencia solo tienen un efecto
significativo sobre las tasas de visita de colibries (R2=0.10, g.I = 3, p<0.05) independientemente

del habitat (sotobosque/claros) (Tablas 2 y 3). La regresion lineal simple ajustada entre el
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numero de flores abiertas por inflorescencia y las tasas de visita por parte de los colibries fue

positiva y significativa (R?= 0.08, F = 8.4, g.I = 1, p<0.05) (Figura 6).

Tabla 2.- Resultados del analisis de las tasas de visita de colibries registradas en Heliconia librata en el

sotobosque y claros de selva, el numero de flores abiertas y el NDVI a partir de la distribucién binomial

negativa en La Selva Lacandona.

Parametros Estimador
Intercepto -2.0280
Habitat (Sotobosque) -0.2181
No. Flores abiertas 0.2058

NDVI 4.5844

Estimacién de parametros

Error
estandar
4.6113
0.1967
0.0695

5.7858

XZ

-0.440
-1.109
2.961

0.792

g.l P-valor
0.660

1 0.267

1 0.003

1 0.428

Sobredispersién R?

1.13 0.10

Tabla 3.- Resultados del andlisis de las tasas de visita de insectos registradas en Heliconia librata en el

sotobosque y claros de selva, el numero de flores abiertas y el NDVI a partir de la distribucién binomial

negativa en La Selva Lacandona.

Estimacion de parametros

Parametros Estimador Error X2 g.| P-valor Sobredispersion R?
estandar
Intercepto 3.3516 9.0354 0.371 0.711 1.14 0.01
Habitat (Sotobosque) -0.3744 0.3864 -0.969 1 0.333
No. Flores abiertas -0.0283 0.1359 -0.209 1 0.835
NDVI -1.6048 11.348 -0.141 1 0.888

27



401

Habitat

) ® C(Claros

Tasa de visitas
®

® Sotobosque
20 1 #

)
¢ . g ° ) :
3 3 ] : : ;

Numero de flores abiertas

Figura 6. Regresion lineal simple ajustada entre el numero de flores abiertas en plantas de Heliconia
librata y las tasas de visita de colibries en el sotobosque y claros de selva en La Selva Lacandona. La
recta ajustada a los datos indica una relacion positiva y significativa, independientemente del habitat. El

sombreado gris alrededor de la linea representa el intervalo de confianza al 95%.

A nivel de especie, los GLM con distribucion binomial negativa indican que el nimero de
flores abiertas por inflorescencia solo tienen un efecto significativo sobre las tasas de visita de
la especie de colibri A. tzacat/ (R?=0.16, g.l = 3, p<0.05) y de la especie de abeja Euglossa sp.
(R?=0.12, g.l = 3, p<0.05) independientemente del habitat (sotobosque/claros) (Tablas 4 y 5).
La regresion lineal simple ajustada entre el numero de flores abiertas por inflorescencia y las
tasas de visita de A. tzacatl fue positiva y significativa (R>=0.05, F = 5.4, g.l = 1, p<0.05) (Figura
7) y para Euglossa sp. fue negativa y significativa (R>= 0.04, F = 4.8, g.l = 1, p<0.05) (Figura

8).
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Tabla 4.- Resultados del andlisis de las tasas de visita de la especie de colibri Amazilia tzacatl registradas
en Heliconia librata en el sotobosque y claros de selva, el nimero de flores abiertas y el NDVI a partir

de la distribucion binomial negativa en La Selva Lacandona.

Estimacion de parametros

Parametros Estimador Error X2 g.l P-valor Sobredispersién R?
estandar
Intercepto -16.4343 7.1319 -2.304 0.2120 1.08 0.16
Habitat (Sotobosque) -0.1971 0.2998 -0.657 1 0.5108
No. Flores abiertas 0.3875 0.1074  3.607 1 0.0003

NDVI 20.4545 8.9253  2.292 1 0.2192

Tabla 5.- Resultados del analisis de las tasas de visita de la especie de abeja Euglossa sp. registradas
en Heliconia librata en el sotobosque y claros de selva, el nimero de flores abiertas y el NDVI a partir

de la distribucion binomial negativa en La Selva Lacandona.

Estimacion de parametros

Parametros Estimador Error X2 g.l P-valor Sobredispersion R?
estandar
Intercepto -8.3657 15.5709 -0.537 0.5911 0.53 0.12
Habitat (Sotobosque) 0.4935 0.6124  0.806 1 0.4204
No. Flores abiertas -0.5034 0.2433 -2.069 1 0.0385
NDVI 11.1965 19.6613 0.569 1 0.5690
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Figura 7. Regresion lineal simple ajustada entre el nUmero de flores abiertas en plantas de Heliconia
librata y las tasas de visita de la especie de colibri Amazilia tzacatl en el sotobosque y claros de selva
en La Selva Lacandona. La recta ajustada a los datos indica una relacion positiva y significativa,
independientemente del habitat. El sombreado gris alrededor de la linea representa el intervalo de

confianza al 95%.
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Figura 8. Regresion lineal simple ajustada entre el numero de flores abiertas en plantas de Heliconia
librata y las tasas de visita de la especie de abeja Euglossa sp. en el sotobosque y claros de selva en
La Selva Lacandona. La recta ajustada a los datos indica una relacion positiva y significativa,
independientemente del habitat. EI sombreado gris alrededor de la linea representa el intervalo de

confianza al 95%.

El indice de vegetacién de diferencia normalizada (NDVI) en la zona de estudio oscilé
entre (-0.98 y 0.99) y las plantas de H. librata consideradas se encontraron entre valores de
(0.76 y 0.82), que coinciden con los indicadores establecidos para selvas tropicales. Del total
de registros, 23 valores de NDVI corresponden a zonas de sotobosque ( X + s: 0.80 = 0.01
NDVI), mientras que 57 valores de NDVI corresponden a zonas de claros ( X £ s: 0.79 + 0.01
NDVI). Los valores de NDVI no presentaron diferencias significativas entre habitats (t = -1.26,
g.l = 37.9, p = 0.21). El analisis de Covarianza indicé6 que no hay un efecto significativo del
habitat (ANCOVA F = 047, gl = 1, p = 0.49), sobre el numero de flores abiertas por

inflorescencia de H. librata 'y el NDVI.
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Redes Ecoldgicas

Las redes de interaccion se construyeron a partir de matrices bipartitas. Al organizar las
interacciones por habitat (sotobosque/claros), el numero de enlaces fue diferente. Ademas de
colibries de las familias Trochilidae y Phaethorninae, se reportan las interacciones de especies
de mariposas del género Eurybia 'y de abejas de los géneros Eulaema, Euglossa 'y Trigona. Las
especies de colibries A. tzacatl y P. striigularis presentaron mayor numero de interacciones en
ambas redes, lo que les atribuye ser considerados visitantes florales importantes de H. librata.
Por otro lado, las especies de mariposas E. lycisca 'y Eurybia sp. presentaron mayor numero de
interacciones en la red del sotobosque, mientras que la especie de abeja E. cingulata y la
especie de mariposa E. elvina presentaron mayor numero de interacciones en la red de claros
de selva (Figura 9).

Los descriptores de red indicaron que la conectancia fue mayor en la red de interaccion
entre visitantes florales y plantas de H. librata en claros de selva. Los valores del indice de
especializacion H2" fueron similares en habitats, H2" = 0.48 en el sotobosque y H2" = 0.40 en los
claros de selva. En cuanto al anidamiento, tomando en cuenta la riqueza de los visitantes
florales, las redes de interaccion presentaron un valor de NODF = 59.08 en el sotobosque y de
NODF = 66.44 en los claros de selva, solamente el valor de anidamiento en los claros resulto
ser estadisticamente significativo (p<0.01). Por otro lado, considerando las frecuencias de las
interacciones de los visitantes florales, las redes de interaccion presentaron valores
estadisticamente significativos de WNODF = 23.60, p<0.01 en el sotobosque y de WNODF =

28.92, p<0.01 en los claros de selva (Tabla 6).
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Tabla 6. Descriptores de red obtenidas de las redes de interaccion entre plantas de Heliconia librata y
sus visitantes florales (colibries e insectos) en el sotobosque y claros de selva en La Selva Lacandona.

Los asteriscos indican que las redes son significativamente anidadas (p<0.001).

Parametros de la red Sotobosque Claros
Numero de visitas 374 1176
NUumero de plantas 23 57
Conectancia 0.31 0.33
Especializacion Hz2” 0.48 0.40

59.08 66.44*

Anidamiento NODF

Anidamiento WNODF 23.60* 28.92*
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A Plantas Visitantes B Plantas Visitantes

Amazilia tzacatl
Amazilia tzacatl

Phaethornis striigularis

Phaethornis striigularis

Chlorestes candida

Chlorestes candida

Eulaema cingulata
Eurybia lycisca

Eurybia elvina
Eurybia sp.

Trigona fulviventris
Trigona fulviventris
Trigona nigerrima
Euglossa sp.
Phaethornis longirostris

Heliconious sp. Eurybia lycisca
Phaethornis longirostris Euglossa sp.

Trigona nigerrima 2 Heliconious sp.

Eurybia sp.

Eulaema cingulata
Figura 9. Redes de interaccion bipartitas que indican la frecuencia de las interacciones entre plantas de
Heliconia librata y sus visitantes florales (rojo= colibries, azul= mariposas y marrén= abejas) en el
sotobosque (A) y claros de selva (B) dentro de La Reserva de la Biosfera de Montes Azules, Chiapas,

México.
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DISCUSION

Este estudio destaca la importancia ecoldgica de H. librata y su interaccidon con cuatro especies
de colibries, cuatro especies de mariposas y cuatro especies de abejas en la Reserva de la
Biosfera de Montes Azules. Si bien, se cuenta con estudios previos similares, este trabajo es
de los primeros en describir la interaccion planta-animal en H. librata (Linhart, 1973; Stiles,
1975; Temeles y Kress, 2003; Dalsgaard et al., 2009; Puch-Chavez, 2018; Izquierdo-Palma et
al., 2021). De manera general, las diferencias en las visitas/interacciones parecen estar
influenciadas por el numero de flores abiertas disponibles en los individuos de H. librata

independientemente del habitat.

Comportamiento de forrajeo de los colibries

Se reportan en total 1045 visitas de colibries, que pertenecen a cuatro especies, dos de la
subfamilia Thochilinae (A. tzacatl y C. candida) y dos de la subfamilia Phaethorninae (P.
striigularis y P. longirostris) (Stiles, 1975; Feinsinger, 1983). Todas las visitas observadas fueron
legitimas. Cada una de las especies de colibries presento diferencias conductuales al momento
de hacer contacto con las flores. Las especies A. tzacatl y C. candida se observaron
defendiendo activamente las flores de las que se alimentaban, incluso atacando y/o
ahuyentando a individuos de P. striigularis. Sin embargo, A. tzacatl fue la unica especie de colibri
que se relacioné con el numero de flores abiertas de H. librata. De acuerdo con su
comportamiento, se sabe que esta especie suele ser muy territorial y generalista cuando los
recursos florales son abundantes (Feinsinger y Colwell, 1978).

Por otro lado, la especie P. striigularis se observd haciendo contacto legitimo con las
flores de H. librata, a pesar de ser reportada en H. aurantiaca como visitante ilegitimo que

realiza agujeros a la base de las flores, lo que hace que se le denomine robador primario e

35



incluso secundario de néctar (Inouye, 1980; Castillo-Mufioz, 2017). En este estudio, P.
striigularis no actu6 como robador, probablemente porque existe una coincidencia de rasgos
(Dalsgaard et al., 2009; Maruyama et al., 2014), lo que le permitié alimentarse y hacer contacto
con las flores de forma legitima.

Todas las especies de colibries duraron de 10 a 15 segundos forrajeando entre las flores,
pero P. longirostris fue la unica especie que llegé a permanecer alimentandose entre las flores
por casi un minuto e incluso a un ritmo mas lento que el resto de las especies. Lo anterior,
probablemente por lo complicado que puede resultar insertar un pico con las caracteristicas
que presenta esta especie en un tubo floral pequefio como el de H. librata. No se observaron
conductas ilegitimas como perforaciones en la base de la corola, por lo que podria considerarse
como un visitante legitimo de menor importancia, ya que al ser una especie de pico largo tiene

preferencia por visitar flores con corolas largas.

Comportamiento de forrajeo de los insectos

En la mayoria de las plantas de H. librata muestreadas se observaron ademas de colibries,
individuos pertenecientes al orden lepidoptera, que se caracterizaron por realizar visitas de tipo
legitimas al insertar sus probodscides dentro de los tubos florales de las plantas de H. librata
para acceder al néctar. Con base en las observaciones realizadas, se pudo determinar que las
especies del género Eurybia llegaron a permanecer alimentandose entre las flores hasta 20
minutos como maximo. Asimismo, fue posible observar mas de un individuo de mariposa por
inflorescencia en el mismo lapso de tiempo.

De igual manera, se observd la presencia de individuos pertenecientes al orden
himendptera como las especies E. cingulata 'y Euglossa sp. quienes realizaron visitas legitimas

al contar con probdscides largas que les permiten visitar flores largas y tubulares. Sin embargo,
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Euglossa sp. se relacioné negativamente con el numero de flores abiertas de H. librata, lo que
podria inferir que esta especie es afectada por la competencia por el acceso a los recursos con
el resto de los visitantes florales. Especies de abejas del género Trigona fueron observadas
visitando las inflorescencias de H. librata, conocidas por ser robadores de néctar y polen, debido
a que usualmente rompen botones y flores para obtener los recursos florales (Hanson et al.,
2021). La especie T. fulviventris fue observada rompiendo los costados de la corola de las flores
de H. librata para acceder al néctar, mientras que T. nigerrima realiz6 perforaciones en la base
de la corola ademas de aprovechar las aperturas de las flores para romperlas y acceder a los
recursos, lo que provocd que en menor o mayor grado disminuyera el atractivo floral para los

potenciales polinizadores (Navarro, 1999).

Tasas de visita en sotobosque y claros de selva

Dentro de los sitios considerados, el numero de plantas de H. librata y las tasas de visita de los
colibries fueron mayores en zonas de claros que en zonas de sotobosque dentro de la selva
continua. La perturbacion que dio origen a los claros de selva parece favorecer las interacciones
planta-colibri (Feinsinger et al., 1988; Huh et al., 2023). De las dos variables consideradas
(numero de flores y NDVI), unicamente el numero de flores abiertas por inflorescencia en
individuos de H. librata fue significativamente mayor. Los resultados sugieren que la presencia
de H. librata en claros de selva es comun en la zona de estudio y favorece la visita de colibries.
Al ser el numero de flores abiertas la Unica variable relacionada positivamente con las tasas de
visita se puede inferir que un mayor numero de flores puede significar una mayor cantidad de
recursos disponibles para los colibries. La estimacion de la cantidad del néctar producida por
las plantas no fue objeto de estudio en este trabajo, sin embargo, se cuenta con evidencia que

sustenta esta hipotesis y que describe que, ante una alta produccidon de néctar por parte de las
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flores, los colibries reportan mayor numero de visitas, incluso un cambio en su comportamiento,
con tendencia a ser mas territoriales para defender parches florales (Ornelas et al., 2007; Da
Cruz et al., 2014; Rodriguez-Flores et al., 2019). Si bien, el numero de flores abiertas ejerce
influencia en las tasas de visita, esta fue independiente del habitat (sotobosque/claros), lo que
puede indicar que los sitios no siempre funcionan como unidades separadas, sobre todo si se
encuentran interactuando con las mismas especies, como ocurrié en este caso, al reportar las
mismas especies de colibries en sotobosque y claros de selva (Izquierdo-Palma et al., 2021).

El color de las flores y la coincidencia morfolégica con el pico de las especies de colibries
también puede ayudar a explicar la relacion entre las flores de H. librata y las tasas de visita. El
género Heliconia se caracteriza por presentar inflorescencias con flores y bracteas de colores
brillantes (Berry y Kress, 1991), atractivas para las aves, por lo que H. librata al ser de color
amarillo es una especie que se vuelve altamente visible y propensa a ser visitada por colibries
(Waser, 2006). Por otro lado, el robo de néctar es un fendbmeno comun en plantas polinizadas
por aves (Inouye, 1980; Carpenter et al., 1993; Arizmendi et al., 1996) y ocurre con mayor
frecuencia en plantas con corolas largas como H. aurantiaca (Castillo-Munoz, 2017), donde el
acceso al néctar de manera legitima es complicado (Navarro, 1999). Tomando en cuenta las
observaciones realizadas no se reportd robo de néctar en H. librata por parte de los colibries,
probablemente porque las corolas de las flores de esta especie son de tamafo pequefio y se
ajustan adecuadamente a los picos de las especies de colibries identificadas, a excepcion de
P. longirostris. A pesar de lo anterior, no se descarta que para otras especies de Heliconia las
especies de colibries aqui reportadas si se consideren “visitantes ilegitimos”.

A nivel de especie de colibri, las mayores tasas de visita fueron observadas en A. tzacat/
quien se relacioné con un mayor numero de flores abiertas y P. striigularis, que podrian estar

actuando como especies “clave” para el mantenimiento de las plantas que polinizan (De Araujo
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et al., 2018). Sin embargo, un mayor niumero de visitas también puede ser atribuido a otros
factores como la competencia entre especies o la distribucion de las plantas (Sulikowski y
Burke, 2010). El colibri P. longirostris, es la especie con menos visitas observadas,
posiblemente debido al desajuste morfolégico que existe entre el largo del pico y el largo y la
curvatura de las flores de H. librata en comparacion con H. aurantiaca 'y H. wagneriana donde
es un potencial polinizador (Castillo-Mufoz, 2017; Izquierdo-Palma et al., 2021).

Respecto a las tasas de visita de insectos, estas fueron mayores para ambos érdenes
(lepidéptera e himendptera) en zonas de claros que en zonas de sotobosque. Los insectos
polinizadores como las abejas son mas activos y abundantes en areas abiertas del dosel que
en el sotobosque y niveles intermedios de perturbacién (Escobedo-Kenefic et al., 2022), debido
a que son animales sensibles a los cambios de temperatura, por lo que tienden a presentar
mayor actividad en sitios con condiciones mas calidas (Walters y Stiles, 1996; Hanula et al.,
2015, 2016). Lo que permite sugerir que los claros de selva dentro del dosel, al ser originados
por perturbaciones de origen natural, parecen tener un efecto positivo en la presencia de estos
insectos polinizadores en zonas tropicales (Cusser et al., 2019; Escobedo-Kenefic et al., 2020),
en comparacion a las mariposas (Theodorou et al., 2020).

Al igual que otras especies del género, H. librata ha sido reportada como una planta con
sindrome de polinizacion ornitéfilo (Stiles, 1975). Sin embargo, en el presente estudio fue
visitada por tres grupos de polinizadores (colibries, mariposas y abejas), lo que podria
clasificarla como una planta con un sistema de polinizacion generalista (Ramirez, 2004). Debido
a que algunas de las caracteristicas de las flores polinizadas por aves coinciden con las
caracteristicas de flores polinizadas por mariposas (Faegri y Van der Pijl, 1979), como corolas
largas, el tiempo de antesis al amanecer y la concentracién de azucares en el néctar (e.g.,

sacarosa) (Erhardt, 1991; Ramirez, 2004). Lo que podria justificar que las mariposas visitaran

39



las flores de H. librata por tiempos prolongados, ademas de colocarse sobre las bracteas para
probablemente tocar las estructuras reproductivas de las flores con sus probdscides como lo
reportan (Da Cruz et al., 2014), para H. psittacorum en el noreste de Brasil.

Las abejas de los géneros Eulaema y Euglossa pueden llegar a considerarse
polinizadores del género Heliconia (Lopes y Machado, 1999). El comportamiento de forrajeo
podria permitir la polinizacion en el momento en el que la cabeza o las patas de las abejas
hacen contacto con las estructuras reproductivas de las flores (Freitas y Sazima, 2006). Las
abejas del género Trigona, como se menciond anteriormente, son comunmente observadas
efectuando el robo de néctar y polen (Stiles, 1975; Taylor y White, 2007), comportamiento que
se pudo comprobar en H. librata, al observar como las abejas pertenecientes a este género
realizaron perforaciones a la base de las flores para acceder a los recursos. Este
comportamiento podria explicarse por las diferencias en longitud de los estambres y el estigma
en algunas especies de plantas (Da Cruz et al., 2014). Lo que dificulta que especies de abejas
como T. fulviventris toquen las estructuras reproductivas de las flores, para promover con éxito
el polen. Seria interesante que estudios posteriores evaluen especificamente la eficiencia de
los insectos como polinizadores de H. librata para poder tener evidencia cuantitativa sobre su
efecto en la planta.

La evaluacién del NDVI demostré que esta variable no tiene efecto sobre las tasas de
visita (colibries e insectos) y las flores abiertas de H. librata. De igual manera, se comprobd que
no hay diferencias significativas en el estado de la vegetacion de los claros de selva y el
sotobosque con dosel cerrado. Los individuos de H. librata parecen establecerse de manera
exitosa en zonas de claros y selva madura. Sin embargo, las inferencias anteriores deben
tomarse en cuenta con reserva, si se considera que la estimacion del NDVI en zonas con gran

cantidad de cobertura fotosintética como las selvas tropicales llega a presentar sesgos (Huete,
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1988). Pettorelli et al. (2005), sefalan que la saturacion del NDVI es la principal desventaja del
uso de este indice en zonas con alta cobertura vegetal, por lo que no es el mas adecuado para
identificar variaciones espaciales en el dosel, razén que explicaria los valores similares de NDVI
entre habitats.

El NDVI ha demostrado su utilidad en muchos estudios ecoldgicos (Koh et al., 2006;
Lassau y Hochuli, 2008). No obstante, en sitios con alta productividad como las selvas no es
tan eficiente y en su lugar, se sugiere el uso de indices como el Enhanced Vegetation Index
(EVI), el cual al ser mas sensible al infrarrojo cercano (NIR) y responder a muchos de los
problemas asociados con las variaciones estructurales y espaciales del dosel, proporciona
informacion sobre el espacio y los cambios temporales de la vegetacion al minimizar varios de

los problemas que se presentan con el uso del NDVI (Huete et al., 2002; Pettorelli et al., 2005).

Redes ecoldgicas

El uso de redes ecologicas permitié conocer las interacciones que H. librata tiene con colibries
e insectos. Lo que sugiere que H. librata mantiene una comunidad estable al presentar la
mayoria de las especies de visitantes florales en sotobosque y claros de selva dentro de La
Selva Lacandona. De acuerdo con los parametros de red estimados, el anidamiento es una de
las principales cualidades que permiten describir los patrones de interaccion entre H. librata y
las especies de animales descritas.

La mayoria de los estudios enfocados en estudiar interacciones de tipo mutualistas
(Dupont et al., 2009; Martinez-Adriano, 2016), a través de redes ecoldgicas han encontrado que
el anidamiento es una propiedad intrinseca (Bascompte et al., 2003), descrita como el resultado
de la asimetria en las interacciones (Martinez-Falcén et al., 2019). Ademas de interacciones

mutualistas que involucran visitantes florales y polinizacion, el anidamiento ha sido el principal

41



descriptor de redes relacionadas a la defensa de estructura vegetales por hormigas (Dattilo et
al., 2014, 2016) y a la frugivoria y dispersién de semillas (Ramos-Robles et al., 2016; Sanchez
y Giannini, 2018). Una red anidada implica que tanto especies generalistas como especialistas
interactuan con varios individuos (Guimaraes et al., 2006; Bascompte y Stouffer, 2009.

La coincidencia de rasgos y la presencia de barreras morfologicas (Jordano et al., 2006),
al momento de explorar flores cuya morfologia se ajuste 0 no a las piezas bucales de las
especies de animales (Vizentin-Bugoni et al., 2018), son factores que pueden dar respuesta a
la asimetria en las interacciones entre H. librata y sus visitantes florales (colibries/insectos). La
competencia es otra cualidad que influye, al generar que algunas especies eviten visitar flores
vigiladas por especies territoriales (Maglianesi et al., 2015). Los colores florales también pueden
actuar como filtro para los visitantes florales, al preferir flores con colores brillantes y facilmente
identificables a grandes distancias (Lunau et al., 2011).

Las redes de interaccidn representadas permitieron observar que la asimetria generada
por el anidamiento en las interacciones es evidente, cualidad que le puede otorgar una mayor
estabilidad a las redes y resiliencia ante la desaparicion de alguna especie (Dehling, 2018). De
las cuatro especies de colibries reportadas, A. tzacatl y P. striigularis fueron las especies que
mayor numero de interacciones (vinculos) presentaron. De acuerdo con Stiles, (1975), las
especies que pertenecen a la subfamilia Phaethorninae se conocen como especies “ruteras”,
que se caracterizan por recorrer rutas de forrajeo en busca de flores, lo que genera que
abarquen areas mas grandes y se alimenten de varias especies de flores, en comparacion a
las especies de la subfamilia Trochilinae que son conocidas por su comportamiento territorial.
Estas estrategias de forrajeo también podrian estar explicando el anidamiento observado. Cabe
mencionar que el comportamiento de forrajeo en las especies de colibries no es estatico y

puede cambiar en funcion de la disponibilidad de recursos (Arizmendi y Berlanga, 2014).
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Las especies que recorren grandes distancias en busca de flores que satisfagan sus
necesidades energéticas (Stiles, 1975), pueden cambiar su estrategia de forrajeo y adoptar una
conducta mas generalista y territorial si los recursos proporcionados por las flores son
abundantes, como se observd con las interacciones de P. striigularis. Recorrer grandes
distancias, también podrian explicar la ausencia de algunas especies, al encontrar recursos
alimenticios alternativos (Bonnell et al.,, 2013). Las redes de interaccion entre H. librata y
colibries permiten sugerir la existencia de una relacion de tipo mutualista (Genini et al., 2010),
principalmente por el tipo de visita que las aves tuvieron en las flores. La coincidencia
morfoldgica, parece ser el factor mas relevante en la preferencia entre especies al momento de
visitar flores de H. librata, por lo que seria interesante evaluar este tema a profundidad.

El indice de especializaciéon que presentaron las redes de interaccidon entre H. librata y
sus visitantes florales senalan que la mitad de las interacciones son especialistas. Herrera,
(1995); Vazquez et al. (2009) y Castillo-Mufioz, (2017), describen que la especializacién en
redes de interaccién podria estar influenciada por caracteristicas intrinsecas como (la
morfologia floral, la produccién de néctar y el numero de flores abiertas) y extrinsecas como
(las condiciones microclimaticas y la disponibilidad y distribucion de polinizadores). En las redes
de interaccion entre H. librata y sus visitantes florales, la morfologia floral no fue una barrera
para que los colibries y los insectos forrajearan entre las flores por lo que la disponibilidad de
los recursos parece haber sido similar entre sitios, pero no la cantidad y calidad, razones que
podrian explicar el mayor numero de interacciones en zonas de claros. Dentro de La Selva
Lacandona, H. librata también reporta la presencia de especies de mariposas y abejas. Si bien
algunas de estas interacciones disminuyeron el atractivo floral al acceder a los recursos de
manera ilegitima, eso no evito que las especies de colibries descritas continuaran realizando

visitas. Esto sugiere que probablemente la calidad del recurso (néctar) producido por las flores
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de H. librata sea alto y los colibries decidan defenderlas y visitarlas, aun y con la presencia de
visitantes florales ilegitimos.

Como se mencionod anteriormente, las condiciones microclimaticas también juegan un
papel importante en la especializacion en redes. En este sentido, el NDVI estimado, parece no
ser un buen predictor del estado de la vegetacion, al menos en sitios adyacentes donde los
procesos de regeneracion ocurren en periodos de tiempo menores, como en los claros de selva
(Martinez-Ramos, 1985; Martinez-Ramos y Garcia-Orth, 2007). Al igual que en estudios
anteriores, H. librata parece desempenar funciones similares en el ecosistema (e.g., alimento y
habitat (Benitez-Malvido et al., 2014), al observar que tiene la misma organizaciéon en sus
interacciones en sitios diferentes.

Este trabajo no se enfocd en determinar la competencia entre visitantes florales por los
recursos ofrecidos por las flores. Sin embargo, el anidamiento y la especializacién permiten
especular que es baja, favoreciendo la coexistencia de especies principalmente por la
coincidencia morfoldgica y la superposicion fenologica de las especies (Bastolla et al., 2009;
Rodriguez-Flores et al., 2019; Sonne et al., 2020).

La presencia de claros de selva parece ejercer un efecto positivo sobre la recompensa
floral entre los individuos de H. librata, lo que hace que registren mayor numero de
interacciones. Sin embargo, falta abordar aspectos que refuercen esta hipétesis como, la
determinacién de la cantidad y calidad de recursos o la competencia con otras especies de

animales que también utilizan los recursos producidos por plantas del género Heliconia.
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CONCLUSIONES

1. Amazilia tzacatl y Phaethornis striigularis fueron las especies que mas visitas
presentaron, lo que indica que podrian estar actuando como especies “clave” para el
mantenimiento de H. librata en el ecosistema.

2. Las especies de colibries reportadas en este trabajo pueden considerarse polinizadores
legitimos de H. librata aparentemente por el ajuste morfoldgico entre el pico del colibri y
el tubo floral (longitud y curvatura).

3. Las tasas de visita de los colibries en H. librata fueron mayores en zonas de claros que
en zonas de selva madura donde el dosel permanece cerrado.

4. El nuamero de flores abiertas por inflorescencia de H. librata se relacioné con las tasas
de visita de los colibries independientemente del habitat. Un mayor numero de flores
podria significar una mayor cantidad de néctar para los colibries.

5. Los valores del indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) no se
relacionaron con las tasas de visita (colibries e insectos) ni con las flores abiertas de H.
librata. El uso del NDVI para estimar el estado de la vegetacion en zonas con alta
cobertura vegetal como la RBMA no es el mas adecuado. Sin embargo, la formacién de
claros de selva parece no afectar el desarrollo de H. librata.

6. El comportamiento de forrajeo de los colibries e insectos en las plantas de H. librata
genero patrones anidados en las redes de interaccion. La coincidencia de rasgos con A.
tzacatl, C. candida y P. striigularis y el desajuste morfoldgico con P. longirostris pueden
dar respuesta a la asimetria en las interacciones.

7. Los claros de selva parecen tener un efecto positivo sobre mariposas y abejas. Lo que

les permite ser considerados como visitantes florales de H. librata.
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8. El nivel de especializacion sugiere que la morfologia floral y la presencia de otros
visitantes florales (insectos) no fue impedimento para que las especies de colibries
forrajearan las flores. La disponibilidad de recursos alimenticios (néctar) parece haber
sido similar entre sitios.

9. En La Selva Lacandona en el sureste de México, H. librata es una especie que provee
de recursos a sus visitantes florales y al igual que otras especies del género Heliconia
parece desempefiar funciones similares en el ecosistema. Futuras investigaciones
deberian enfocarse en determinar la cantidad y calidad de los recursos proporcionados
por H. librata (néctar) en zonas de sotobosque y claros de selva para reforzar las ideas

descritas en este trabajo.
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ANEXOS
Anexo 1. Cdédigos QR de videos representativos del comportamiento de

cada especie de colibri observada en H. librata.

Chlorestes candida Amazilia tzacat!

Phaethornis longirostris
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Anexo 2. Codigos QR de videos representativos del comportamiento de las

especies de insectos observadas en H. librata.

Eurybia elvina Eurybia lycisca
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