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Resumen. Las interacciones mutualistas han moldeado la biodiversidad en la tierra. A pesar de ello, hasta recientemente
era dificil encontrar patrones en la estructura de este tipo de interacciones en las comunidades. En afios recientes se ha
promovido el analisis de las interacciones mutualistas como redes que muestran las conexiones entre las especies. Esta
aproximacion permite la descripcion de patrones estructurales que operan en las interacciones ecoldgicas en el nivel
de comunidad y constituye un nuevo campo en la ecologia. En este estudio definimos, caracterizamos y analizamos
4 subredes de polinizacion, formadas por las interacciones entre colibries y plantas en varios paisajes del centro-este
de México. Las interacciones en las comunidades analizadas muestran un patrén anidado en su estructura, similar al
reportado para otras redes de mutualismos. Se ha sugerido que esta caracteristica, en conjunto con otras que se han
descrito para este tipo de redes, promueve la coexistencia de las especies en una comunidad, teniendo por lo tanto
implicaciones ecologicas y conservacionistas para las comunidades de colibries y plantas del centro-este de México.
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Abstract. Several studies report that mutualistic interactions have molded global biodiversity. However, in the past,
it was difficult to find structural patterns in them when they were assessed from a community perspective. Mutualistic
networks approach has been proposed as a new method to represent and study interactions. It allows to describe
structural patterns in the interactions at community level. Here, we describe and assess 4 pollination sub networks of
hummingbird-plant communities located in several landscapes of Central-eastern Mexico. The interactions recorded in
the communities show a nested structural pattern, similar to the reported in other networks. It has been suggested that
such characteristics, together with others described for this kind of networks, can promote the species coexistence in a
community, and in turn have ecological and conservational implications to the hummingbird and plants communities
of Central-eastern Mexico.

Key words: mutualistic networks, interactions, hummingbirds, pollination, conservation.

En una comunidad, las especies de plantas y animales
se relacionan de diferentes modos, dando lugar a redes
complejas de interacciones (Jordano, 1987; Rico-Gray,
2006). Atn cuando existe un continuum de distintos tipos
de interacciones, cominmente se consideran 2 tipos de
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interacciones opuestas, los mutualismos y los antagonis-
mos. En los mutualismos, el proceso de polinizacion es
el que ha sido mas estudiado (Olesen y Jordano, 2002),
tal vez por ser uno de los servicios esenciales que los
ecosistemas proporcionan indirectamente a la humanidad
(Constanza et al., 1997; Kearns et al., 1998). Se calcula
que la polinizacion del 70-90% de las angiospermas la
llevan a cabo animales (Fontaine et al., 2006; Kearns
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et al., 1998, Ollerton et al., 2011). En este proceso, las
aves participan de manera importante (e.g., Snow, 1981;
Futuyma y Slatkin, 1983; Jordano, 1987; Pellmyr, 2002),
estimandose que ca. del 10-15% de todas las angiosper-
mas en una comunidad son polinizadas por este grupo de
organismos (Feinsinger, 1983; Buzato et al., 2000).

Recientemente, la interaccién ave-planta ha sido
analizada a nivel de comunidad con un nuevo enfoque
de redes, mediante el cual se han descubierto patrones
invariantes en la estructura de las interacciones de una
comunidad, independientemente del tamafio, latitud,
altitud, insularidad y tipo de los mutualismos estudiados
(Jordano et al., 2003; Bascompte et al., 2003, Bascompte
et al., 2006). Dicha estructura se caracteriza por ser
altamente asimétrica, tanto en la fuerza de dependencia
planta-animal como en el grado de especializacion de
las especies (i.e., nimero de especies con las que cada
una de las especies en la red interacta), caracteristicas
que en conjunto pueden promover la coexistencia de una
comunidad (Jordano et al., 2003; Bascompte et al., 2006;
Thompson, 2006).

Este trabajo se enfoca en determinar el anidamiento en
4 redes de interaccion colibri-planta, una de las propieda-
des mas ampliamente estudiadas en las redes mutualistas
(e.g., Bascopmte et al. 2006). El anidamiento describe el
modo en que las especies mantienen interacciones mutua-
listas en una comunidad y es una caracteristica cualitativa
y cuantitativa importante en la estructura de estas redes.
Se da como consecuencia de 2 factores; en el primero,
las especies generalistas (las que interactuan con muchas
especies) interactiian con un subconjunto propio de gene-
ralistas; en el segundo, las especies especialistas (las
que interactiian con pocas) interactiian so6lo con grupos
de generalistas (Bascompte et al., 2003; Bascompte y
Jordano, 2006). Un patron altamente anidado es caracte-
ristico de las redes mutualistas, y tiene 2 implicaciones
fundamentales en la estructura de las redes: /), la existen-
cia de un nucleo de especies que sostiene la mayor parte
de las interacciones y 2), el mantenimiento de interaccio-
nes asimétricas, debido a que los especialistas tienden a
interactuar con la mayoria de los generalistas (Bascompte
y Jordano, 2006). El anidamiento fue el atributo base del
estudio para caracterizar las redes analizadas, porque
permite detectar si existe una organizacion en las inte-
racciones entre colibries y plantas estudiadas y discutir
sobre sus implicaciones en las dindmicas de las comuni-
dades y su conservacion.

En este trabajo se caracteriza la estructura de 4 redes
de interacciones planta-colibri localizadas en el centro-
este de México con el fin de analizar y comparar su
estructura, asi como identificar especies importantes en
estas comunidades. A pesar de que los colibries man-
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tienen relaciones mutualistas con muchas especies de
plantas, estas interacciones se encuentran poco represen-
tadas en los analisis de redes mutualistas (Jordano et al.,
2006; de Queiroz y Galarda, 2007).

Los datos se obtuvieron de 8 trabajos realizados
en 4 paisajes del centro-este de México (Fisher, 2002;
Valle-Diaz, 2002; Diaz, 2003; Mauricio-Lopez, 2005;
Lara, 2006; Martinez-Garcia, 2006; Diaz-Valenzuela,
2008; Ortiz-Pulido et al., 2006) (Cuadro 1). En esos
trabajos, se presenta informacion sobre interacciones
entre especies de colibries y plantas. Las comunida-
des estudiadas estuvieron localizadas dentro o cerca de
4 areas naturales protegidas: la Reserva de la Biosfera
Tehuacan-Cuicatlan (RBTC), localizada en la frontera
entre los estados de Puebla y Oaxaca; el Parque Nacional
La Malinche (PNLM), en Tlaxcala; la Reserva de la Bios-
fera Barranca Metztitlan (RBBM), en Hidalgo y matorral
xerofito cercano al Parque Nacional El Chico (PNEC), en
Hidalgo. Los resultados generales de estos 8 estudios, asi
como las principales caracteristicas de cada area natural
protegida se indican en el Cuadro 1.

Los estudios considerados son temporalmente acu-
mulativos, pues los sitios fueron muestreados por un
periodo mas o menos extenso (al menos un afio; véase
Cuadro 1). En este trabajo se excluyd informacion indi-
cadora de la fuerza de las interacciones (e.g., nimero de
visitantes/flor), ya que no todos los estudios contienen
dicha informacion. Los estudios no fueron realizados
ex profeso para realizar una red de polinizacion, por lo
que, en realidad, las redes son subconjunto de una red de
polinizacion completa atin desconocida (e.g., faltan taxa
interactuantes, como insectos y mamiferos).

Con los datos se elaboraron matrices de adyacencia
P x A (plantas % colibries) con valores “1” y “0”, donde
“1” indica una interaccion entre 2 especies y “0” que no
fue observada una interaccion. La red de interacciones
obtenida por area natural protegida fue graficada con el
programa Pajek (Batagelj y Mrvar, 2004). Para determi-
nar el anidamiento en las redes se utilizd el programa
ANINHADO (Guimardes y Guimaraes, 2006), con el
cual se obtuvo el grado de anidamiento N, una medida de
la forma en que estan conectadas las especies en la red,
basada en la temperatura T de cada matriz (Atmar y Pater-
son, 1993; Bascompte et al., 2003), donde valores de
N cercanos a 1 indican fuertes patrones de anidamiento,
valores intermedios sugieren que las interacciones estan
realizandose al azar y valores cercanos a 0 indican que
la matriz puede estar organizada en compartimentos
(Bascompte y Jordano, 2006). Para saber si los valores
de anidamiento observados son mas altos de lo esperado
por patrones al azar, en las interacciones se utilizaron las
comparaciones que genera ANINHADO entre el grado
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Cuadro 1. Datos de los estudios consultados en este trabajo para armar las redes de interaccion colibri-planta localizadas en areas
naturales protegidas o en sus cercanias, en el centro-este de México

Area Natural Protegida estudiada*

RBTC PNLM RBBM PNEC
Estudio Fisher, 2002 Valle, 2002  Diaz, 2003 Lara, 2006 Martinez- Ortiz-Pulido et Mauricio Diaz-
Garcia, 2006 al., 2006 2005 Valenzuela
2008
Interactuantes™*
Plantas 10 7 17" 8 20 26 6 23
Colibries 10 9 12" 8 8 9 5 9
Interacciones 22 15 50" 41 28 53 15 88
Esfuerzo
Area 400 ha 400 ha 400 ha* Sin definir 192 ha >1 000 ha 72 ha 144 ha
Tiempo 6 meses 7 meses 1 afno® 4 anos 1 afo 4 afos 1 afio 1 aflo
(50 h) (64 hrs) (114 hrs)* (48 hrs) (83 hrs) Sin definir (216 hrs) (114 hrs)
Tipos de CEC, CPWN, CEC, CEC, BA, BP, BPE, BP, BPE, MS, MX, MS, MX MX
vegetacion' MEPJ, MEEL, CPWN, CPWN, P, VSQB, MX BTS, BJ, BE,
MEELB, IP, MEPJ, MEPJ, VSAA BPE, BP, P.
JEC, MP, M, MEEL, MEEL,
SBC MEELB, MEELB,
1P, JEC, 1P, JEC,
MP, M, MP, M,
SBC SBC
Clima? S H, F S,SC, T,F SST
Altitud (m snm) 630a2 190 2 900-3 100 1100 a2 700 2200 a2 500

*RBTC, Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan; PNLM, Parque Nacional La Malinche; RBBM, Reserva de la Biosfera Barranca
de Metztitlan; PNEC, matorral xerdfito cercano al Parque Nacional El Chico. **Especies ¢ interacciones registradas en cada trabajo.
Dado que se repiten entre diversos trabajos, la sumatoria de las especies o interacciones no refleja el nimero total para la zona (véase
Cuadro 2 ). *Esfuerzo sumado de los estudios de Fisher (2002) y Valle (2002).

Tipos de vegetacion: CEC, cardonal de Eschontria chiotilla; CPWN, cardonal de Pachycereus weberi con laderas de Neobuxbaumia
spp.; MEPJ, matorral espinoso con espinas laterales con Prosposis juliflora; MEEL, matorral espinoso con espinas laterales; MEELB,
matorral espinoso con espinas laterales perturbado con Beaucarnea spp.; IP, izotal perturbado; JEC, jiotillal de E. chiotilla; MP, mexical
perturbado; M, mexical; SBC, selva baja caducifolia; BA, bosque de abetos, BP, bosque de pino; BPE, bosque de pino-encino; BE,
bosque de encinos; BJ, bosque de juniperos; BTS, bosque tropical subcaducifolio; P, pastizal; MS, matorral submontano; MX, matorral
xerdfilo; VSQB, vegetacion secundaria originada por la quema de boques originales; VR, vegetacion riberefia; VSAA, vegetacion
secundaria derivada de areas agricolas abandonadas.

2Climas: H, hiimedo; S, seco; SC, semiseco calido; SST, semiseco templado; T, templado; F, frio.

de anidamiento observado de cada red contra 1000 répli-
cas generadas por un modelo nulo. Elegimos el modelo
nulo CE (modelo nulo 2, Bascompte et al., 2003), el cual
acepta que la probabilidad de que una planta interactie
con un colibri depende del nimero observado de las inte-
racciones para ambas especies. Este modelo se representa
de esta manera:

i+7j
Col R

donde, en el caso presente, Pi corresponde al nimero
de interacciones de la planta i, Pj es el numero de inte-
racciones del colibri j, Col es el numero de especies de
colibries y R es el nimero de especies de plantas. Este
modelo también controla el sesgo posible de muestreo,

en el cual los patrones asimétricos de las interacciones se
generan solo por las diferencias en las abundancias de las
especies, tomando en cuenta que el numero de interaccio-
nes esta correlacionado con la abundancia de las especies
(Jordano et al., 2003).

Calculamos también la densidad de la red o conectan-
cia de cada red (C), que es el porcentaje de interacciones
observadas con respecto a todas las posibles, siendo C=
100 I/M, donde I corresponde al nimero de interacciones
observadas y M corresponde al tamafio de la matriz, dado
por el numero total de especies de animales (A) y plantas
(P) de esta forma M= PA (Jordano, 1987; Olesen y Jor-
dano, 2002). La conectancia constituye una medida de
generalizacion de la red y la usamos para efectuar com-
paraciones con los valores reportados para otras redes.

También realizamos un analisis categdrico de centro-
periferia con el programa UCINET (Borgatti y Everett,
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1999; Borgatti et al., 1999) con el fin de observar al inte-
rior de las redes qué especies se encuentran en el nicleo
y en la periferia de cada red estudiada. La centralidad de
una especie dada no solo esta relacionada con su nivel de
especializacion dentro de la red, también esta relacionada
con cuan centrales son las especies con las que interactiia
(Jordano et al., 2006). Las especies centrales son relevan-
tes porque se ha conjeturado que posiblemente en orden
evolutivo sean las mas importantes porque al estar fuerte
y estratégicamente conectadas, determinan los patrones
coevolutivos en estas redes, generando lo que se ha lla-
mado vortices coevolutivos (Thompson, 2006).

De acuerdo con los valores de N (Cuadro 2), las 4
redes mutualistas presentan en el arreglo de sus inte-
racciones un patron anidado (Fig. 1), siendo altamente
significativo s6lo para 3 de los 4 sitios (i.e., RBTC,
RBBM y PNEC; en estos casos p< 0.001). Se observa
un patrén asimétrico en la especializacion de las redes,
el cual muestra las especies generalistas interactuando
entre si y a las especialistas cominmente interactuando
solo con generalistas. Existen pocas especies especialis-
tas interactuando solo con especialistas (Fig. 1), como es
el caso de la interaccion que se observan entre el colibri
Archilochus alexandri y la planta Justicia sp. en la red
de la RBBM (Fig. Ic). Estas especies no contribuyen al
patrén de anidamiento. Los valores obtenidos de N son
similares a los registrados para la interaccion colibri-bro-
melia en Parana, Brasil (N= 0.92; de Queiroz y Galarda,
2007).

En el PNLM se registro un patrén de anidacion no
significativo (p =0.32; Cuadro 2), que puede explicarse
porque es una red con poca riqueza (16 especies); porque
el nimero de especies de plantas con flores visitadas por
colibries es pequefio (8 especies); porque la zona esta per-
turbada, o bien, porque el muestreo hecho en la zona no
fue el adecuado para detectar todas las interacciones. En
otros estudios se ha observado que el anidamiento (i.e.,
asimetria en especializacion) aumenta conforme aumenta
la riqueza (Guimaraes et al., 2006) y que hay una rela-
cion logaritmica entre la riqueza y el tamafio de la red,
lo que sugiere que la probabilidad de que los sistemas
pobres en especies sean anidados es menor (Guimaraes et
al., 2006). En el PNLM se han detectado pocas especies
de plantas participando en la interaccion (Ortiz-Pulido y
Lara, 2011), lo que podria determinar que las especies de
colibries no tengan el sustrato (i.e., especies de plantas)
para establecer las interacciones y por ello la anidacion
es poca. En un estudio comparativo de 4 redes mutualis-
tas entre plantas y hormigas (Guimaraes et al., 2006) se
encontrd que el sitio que tenia menor riqueza de plantas
presento un menor anidamiento. La poca riqueza de plan-
tas visitadas por colibries en el PNLM podria explicarse
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porque los alrededores de esta zona natural protegida han
sido severamente deforestados. En la actualidad, el PNLM
es una isla de vegetacion de cerca de 175 km?, inmersa en
una matriz de pastizal, campos de cultivo y vegetacion
secundaria, al menos de 9 945 km? (ROP, datos no publi-
cados). El efecto de la deforestacion en los alrededores
del PNLM podria estar determinando la presencia de un
numero reducido de especies de plantas y colibries que,
a su vez, podria estar afectando el anidamiento de la red.
Este tipo de perturbacion (i.e., la deforestacion) pudiera
también estar afectando negativamente la conectancia.
Una reevaluacion de los datos de Wolf et al. (1976) para
2 zonas con bosques de encino en Costa Rica sugiere
que las redes colibri-planta localizadas en sitios pertur-
bados tienen un valor mas alto de conectancia que sitios
no perturbados (Ortiz-Pulido, datos no publicados).
Datos para una zona relativamente conservada de bos-
que lluvioso atlantico en Brasil (de Queiroz y Galarda,
2007) confirman parcialmente esto, pues alli se registran
conectancias bajas (de 0.19 a 0.25) para la interaccion
colibries-planta. En este caso, la RBBM y la RBTC estan
inmersas en paisajes relativamente conservados y tienen
valores bajos de conectancia, mientras que el PNLM y
el PNEC estan en areas perturbadas y tienen valores de
conectancia altos. Atn cuando hay predicciones tedricas
que plantean la posibilidad de que a mayor perturbacion
mayor conectancia (e.g., Montoya et al., 2001), faltan
estudios de campo para determinar cual es el efecto de la
conservacion en la anidacion y conectancia de las redes
mutualistas colibri-planta.

La caracterizacion del ntcleo y la periferia de cada
red permite destacar las siguientes especies como impor-
tantes para el sostenimiento de cada red, ya que son parte
de su nucleo; en la RBTC, Cercidium praecox, Opuntia
hyptiacantha, O. pilifera, Ipomoea arborescens, Eschion-
tria chiotilla, Nicotiana glauca, Stenocereus pruinosus,
S. stellatus, Polaskia chichipe, Agave marmorata, Ama-
zilia violiceps, Cynanthus latirostris y C. sordidus; en
el PNLM, Penstemon roseus, Salvia elegans, Castilleja
tenuiflora, Penstemon gentianoides, Bouvardia ternifo-
lia, Hylocharis leucotis, Eugenes fulgens y Archilochus
colubris; en la red de la RBBM las especies nucleo
son N. glauca, Stenocereus marginatus, Stenocereus
dumortieri, Agave sp., H. leucotis, Calothorax lucifer, C.
latirostris, Eugenes fulgens y Lampornis clemenciae, y
en areas adyacentes al PNEC son importantes B. ternifo-
lia, Penstemon barbatus, N. glauca, Opuntia imbricata,
Loeselia mexicana, Agave sp., Lamouroxia dasyantha, C.
tenuiflora, Salvia microphyla, Salvia sp. (1), Salvia ama-
rissima, C. lucifer, H. leucotis y Selasphorus platycercus.

Del analisis realizado en este trabajo, se concluye
que las redes en el centro-este de México estan alta-
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mente anidadas y presentan una organizacion, no al
azar, en sus interacciones, a excepcion de la red estu-
diada en el PNLM. Esta asimetria en la especializacion
ha sido detectada en diversas partes del mundo en redes
mutualistas de polinizacion, dispersion de semillas e
interacciones hormiga-planta (Bascompte et al., 2003;
Bascompte y Jordano, 2006; Diaz-Castelazo et al., 2010)
y se ha identificado como una caracteristica que mantiene
la biodiversidad y la coexistencia de las especies en las
comunidades; por lo que en este caso, las interacciones
planta-colibri estudiadas podrian desempefiar un papel
importante en el sostenimiento de la biodiversidad de
cada una de las areas naturales estudiadas, al presentar
estos patrones de anidamiento.

La aproximacion de redes mutualistas puede utili-
zarse para investigar la fragilidad de las interacciones
ecoldgicas ante la pérdida de especies (Bascompte et
al., 2003; Bascompte y Jordano, 2006; Rico-Gray, 2006;
Bascompte et al., 2006). Por ejemplo, se ha supuesto
que dichas redes seran estables si ocurre una extincion
de especies al azar, pero seran altamente inestables si
las especies mas conectadas se extinguen; también se ha
indicado que una especie invasora o que constituye una
enfermedad primero establecera interaccion con las espe-
cies mas conectadas de una red (Montoya et al., 2001).
En el caso de las redes mutualistas analizadas en nuestro
estudio, las especies mas conectadas son aquellas colo-
cadas en la parte superior de los grafos (Fig. 1). Dichas
especies serian las mas importantes en el mantenimiento
de la estabilidad de la interaccion en el nivel comunidad.
Un ejemplo de estas especies seria el colibri Hylocharis
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leucotis en el PNLM, RBBM y PNEC (Figs. 1b, c, d)
y las plantas Penstemon roseus, en PNLM, y Bouvardia
ternifolia, en PNEC. Si estas especies se extinguieran
en dichas areas, el proceso de polinizacion podria verse
afectado en el nivel comunidad. De igual manera, si una
especie invasora o un patogeno lograran establecer inte-
raccion con las especies mas conectadas, la invasion o
enfermedad podria dispersarse por todo el sistema. En
este sentido, el analisis de las redes mutualistas permite
determinar estrategias de conservacion en el nivel de
comunidad, facilitando ubicar especies relevantes para
conservar o proteger. Creemos que mas estudios de este
tipo deben ser realizados en México.
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(proyectos PII-34A y DIP-ICBI-AAB 033), Academia
Mexicana de Ciencias (por el apoyo a estancias de estu-
diantes), CONACYT (proyectos de consolidacion 89263
y 91069 y beca de posgrado a R. Diaz-Valenzuela nimero
207970), CONACYT-SEMARNAT (proyecto 2002-CO1-
0248), CONABIO (proyecto ASO10), CUMEX (por la
beca a R. Ortiz-Pulido para estancia en UQroo) y a PRO-
MEP-SEP, UDLA-P, UAT y UQroo, por los diferentes
apoyos recibidos para realizar este trabajo.

Cuadro 2. Caracteristicas de las redes analizadas en el presente trabajo. Los acronimos por sitio pueden ser consultados en el Cuadro 1.

Area natural Riqueza Tamaiio de la red Numero de conexiones & #
Colibries Plantas
RBTC 12 27 39 73 0.23 0.89
PNLM 8 8 16 41 0.64 0.84
RBBM 9 26 35 55 0.24 0.87
PNEC 9 25 34 93 0.41 0.83

&Conectancia; #Anidamiento.
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