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D E C L A R A TI O N O F O RI GI N A L I T Y  

 

I d e cl ar e t h at t hi s diss ert ati o n h as n ot b e e n s u b mitt e d f or t h e p ur p os e of o bt ai ni n g t h e s a m e or 

a n ot h er a c a d e mi c d e gr e e e arli er or at a n ot h er i nstit uti o n. M y i n v ol v e m e nt i n t h e r es e ar c h 

pr es e nt e d i n t hi s t h esis is e x pr ess e d t hr o u g h t h e a ut h or s hi p of t h e i n c l u d e d m a n us cri pt s a n d 

p u bli c ati o ns. All lit er at ur e s o ur c es us e d w h e n writi n g t hi s t h esis h a v e b e e n pr o p erl y cit e d . 

 

Pr a g u e, 2 6 .0 8 .2 0 2 4  

 

Pr o hl aš uji, ž e js e m z á v ěr e č n o u pr á ci z pr a c o v al s a m ost at n ě a ž e js e m u v e dl vš e c h n y p o u žit é 

i nf or m a č ní z dr oj e a lit er at ur u. Tat o pr á c e a ni j ejí p o dst at n á č ást n e b yl a př e dl o ž e n a k zís k á ní 

ji n é h o n e b o st ej n é h o a k a d e mi c k é h o tit ul u. 

 

V  Pr a z e, 2 6 . 0 8. 2 0 2 4 

 

G uill er m o U c e d a G ó m e z , M. S c. 

 

T h e r es e ar c h pr es e nt e d i n t hi s t h esis w a s fi n a n ci all y s u p p ort e d b y Gr a nt A g e n c y C h arl es 

U ni v er sit y ( G A U K: 3 8 3 5 2), a n d Gr a nt A g e n c y C z e c h R e p u bli c ( G A Č R: 1 8 -1 0 7 8 1 S a n d 2 0 -

1 6 4 9 9 S).
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S T A T E M E N T O F C O N T RI B U TI O N  

 

I d e cl ar e t h at t h e r es e ar c h f o u n d i n t hi s t h esis w as c o n d u ct e d i n c oll a b or ati o n wit h C z e c h a n d 

i nt er n ati o n al s ci e ntists. M y p er s o n al c o ntri b uti o n t o t h e c o n c e pti o n, d at a c oll e cti o n, c ur ati o n, 

a n al ysis, a n d m a n us cri pt writi n g f or e a c h of t h e f oll o wi n g c h a pt er s is tr ut hf ull y d es cri b e d i n 

t h e “ C h a pt er s a n d a ut h or’s c o ntri b uti o ns ” s e cti o n.  

 

Pr a g u e, 2 6 .0 8 .2 0 2 4  

                                                                                                 

G uill er m o U c e d a G ó m e z, M. S c.  

 

As a s u p er vis or of t hi s d o ct or al t h esis a n d c o -a ut h or of all i n cl u d e d p a p er s a n d m a n us cri pt s, I 

d e cl ar e t h at t h e c o ntri b uti o n of t h e P h. D. st u d e nt, G uill er m o U c e d a G ó m e z, t o t h e p u bli s h e d, 

s u b mitt e d a n d fi ni s h e d m a n us cri pt s c a n b e c o nsi d er e d m or e t h a n s uff i ci e nt t o j ustif y t h e 

i n cl usi o n of t h e p a p er s i n t hi s P h. D. diss ert ati o n.  

 

Pr a g u e, 2 6 . 0 8. 2 0 2 4 

 

 

M gr. Št ě p á n J a n e č e k, P h. D.
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C H A P T E R S A N D A U T H O R’ S C O N T RI B U T I O N S  

T his d es erti o n c o m pris es t h e f oll o wi n g p a p er s a n d t h e r ol e of t h e c a n di d at e h as b e e n d es cri b e d 

b el o w a n d s u m m aris e d i n Ta bl e 1.  

P A R T -I D RI V E R S O F S U N BI R D -P L A N T P O L LI N A TI O N I N T E R A C T I O N S  

C h a pt e r I 

U c e d a -G ó m e z, G. , C h m el, K., J a n e č k o v á, P., Mlí k o vs k ý, J., Kl o m b er g, Y., E w o m e, F. L., 

M ol u a, L. L., Nji e, M. M., Tr o p e k, R., & J a n e č e k, Š. ( 2 0 2 4). Dri v er s of s u n bir d -pl a nt 

i nt er a cti o ns o n M o u nt C a m er o o n: B et w e e n n e utr alit y a n d ni c h e-b as e d pr o c ess es. Bi ot r o pi c a , 

5 6, 1 3 6 – 1 4 8.  htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ bt p. 1 3 2 9 0  

G U G w as hi g hl y i n v ol v e d i n t h e c o n c e pt u alis ati o n of t his st u d y, s a m pli n g of fi el d d at a a n d 

t h eir pr o c essi n g; h e o v er s a w  all a n al ys es, a n d t h eir i nt er pr et ati o ns. Fir st v er si o ns of t hi s 

m a n us cri pt w er e writt e n b y G U G u n d er t h e s u p er visi o n of Š J. 

P A R T -II BI R D P O L LI N A TI O N S Y N D R O M E C O N C E P T  

C h a pt e r II 

J a n e č e k, Š., C h m el, K., U c e d a G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P., C h m el o v á, E., S ejf o v á, S., & 

E w o m e , F. L. ( 2 0 2 0). E c ol o gi c al fitti n g is a s uffi ci e nt dri v er of ti g ht i nt er a cti o ns b et w e e n 

s u n bir ds  a n d  or nit h o p hil o us  pl a nts. E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n ,  1 0,  1 7 8 4–

1 7 9 3.  htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/ e c e 3. 5 9 4 2  

G U G p erf or m e d all t h e l a b or at or y pr o c e d ur es i n v ol vi n g t h e st ai ni n g a n d c o u nti n g of p oll e n 

t u b es u n d er fl u or es c e n c e mi cr os c o p y. H e als o t o o k mi cr os c o pi c pi ct ur es of t h e p oll e n t u b es. 

A d diti o n all y, h e als o c o ntri b ut e d t o t h e e diti n g of t h e m a n us cri pt.  

https://doi.org/10.1111/btp.13290
https://doi.org/10.1002/ece3.5942
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C h a pt e r III  

M u n di, O., A w a II, T., C h m el, K., E w o m e, F. L., U c e d a -G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P., & J a n e č e k, 

Š. ( 2 0 2 2).  T h e or nit h o p hil y of I m p ati e ns s a k eri a n a d o es n ot g u ar a nt e e a pr ef er e n c e b y 

s u n bir ds. Bi ol o gi c al  J o ur n al  of  t h e  Li n n e a n  S o ci et y ,  1 3 7,  2 4 0-2 4 9. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/ bi oli n n e a n/ bl a c 0 8 3  

G U G w as str o n gl y i n v ol v e d i n t h e fi el d w or k c o n d u cti n g t h e c a g e e x p eri m e nts i n c oll a b or ati o n 

wit h t h e t e a m. G U G als o a n al ys e d t h e vi d e o m at eri al of bir d fl or al pr ef er e n c es. A d diti o n all y, 

h e als o c o ntri b ut e d t o t h e e diti n g of t h e m a n us cri pt.  

C h a pt e r I V 

C h m el, K., E w o m e, F. L., U c e d a G ó m e z, G. , Kl o m b er g, Y., M ert e ns, J. E. J., Tr o p e k, R., & 

J a n eč e k, Š . ( 2 0 2 1). Bir d p olli n ati o n s y n dr o m e w or ks as t h e pl a nt’ s a d a pt ati o n t o or nit h o p hil y, 

w hil e n e ct ari v or o us bir ds d o n ot s e e m t o c ar e. Oi k os , 1 3 0, 1 4 1 1-1 4 2 4. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ oi k. 0 8 0 5 2  

G U G w as str o n gl y i n v ol v e d i n t h e fi el d w or k, p arti ci p ati n g i n t h e a c q uisiti o n of t h e bir d d at as et. 

A d diti o n all y, h e als o c o ntri b ut e d t o t h e e diti n g of t h e m a n us cri pt.  

P A R T -III S P A TI O T E M P O R A L V A RI A BI L I T Y I N S U N BI R D -P L A N T P O L LI N A TI O N 

I N T E R A C TI O N S  

C h a pt e r V  

J a n eč e k, Š ., U c e d a -G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P., Tr o p e k, R., F o mi n k a, N. T., Nji e, M. M., 

Mlí k o vs k ý, J., K a m g a, S. M., M ol u a, L. L., & E w o m e, F. L. ( 2 0 2 4) . F o o d r es o ur c e p artiti o ni n g 

b et w e e n m al es a n d f e m al es of Vol c a n o S u n bir d Ci n n yris pr e ussi  o n M o u nt C a m er o o n.  J o ur n al 

of Or nit h ol o g y, htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 3 3 6 -0 2 4 -0 2 1 8 7 -8  

https://doi.org/10.1093/biolinnean/blac083
https://doi.org/10.1111/oik.08052
https://doi.org/10.1007/s10336-024-02187-8
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G U G w as str o n gl y i n v ol v e d i n d at a c oll e cti o n b ot h i n t h e f or est el e v ati o n al gr a di e nt a n d t h e 

gr assl a n ds. H e h el p e d t o c o n c e pt u ali z e t h e st u d y a n d h el p e d t o r ais e f u n ds n e c ess ar y t o c o n d u ct 

it. A d diti o n all y, h e als o c o ntri b ut e d t o t h e e diti n g of t h e m a n us cri pt a n d c o ntri b ut e d t o t h e 

s u p pl e m e nt ar y m at eri als wit h fi g ur e a n d/ or t a bl es.  

C h a pt e r VI  

J a n eč e k, Š ., C h m el, K., Mlí k o vs k ý, J., U c e d a -G o m e z, G. , J a n e č k o v á, P., F o mi n k a, N. T., Nji e, 

M. M., & E w o m e, F. L. ( 2 0 2 2). S p ati ot e m p or al p att er n of s p e ci ali z ati o n of s u n bir d -pl a nt

n et w or ks o n Mt. C a m er o o n. O e c ol o gi a , 1 9 9, 8 8 5-8 9 6. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/s 0 0 4 4 2 -0 2 2 -

0 5 2 3 4 -4   

G U G w as str o n gl y i n v ol v e d i n t h e fi el d w or k, p arti ci p ati n g i n t h e a c q uisiti o n of t h e s u n bir d -

pl a nt i nt er a cti o n d at as et, as w ell as t h e pl a nt a b u n d a n c e d at as et. A d diti o n all y, h e als o 

c o ntri b ut e d t o t h e e diti n g of t h e m a n us cri pt.  

C h a pt e r VII  

U c e d a -G o m e z, G. , M ol u a, L. L., M a ni, F. T., E w o m e, F. L., & J a n eč e k, Š . ( m a n us cri pt u n d er 

r e vi e w; J o ur n al of Pl a nt E c ol o g y) C o pi n g wit h altit u d e: Altit u d e-dri v e n visit or s hifts t o 

H y p eri c u m r e v ol ut u m  (H y p eri c a c e a e ) o n M o u nt C a m er o o n gr assl a n ds. 

G U G t o g et h er wit h L L M c oll e ct e d t h e d at a. G U G t o g et h er wit h Š J c o n c e pt u ali z e d t h e st u d y. 

G U G r ais e d t h e f u n ds n e c ess ar y t o c o n d u ct t h e st u d y. G U G a n al ys e d t h e d at as et a n d wr ot e t h e 

m a n us cri pt u n d er t h e s u p er visi o n of Š J.  

https://doi.org/10.1007/s00442-022-05234-4
https://doi.org/10.1007/s00442-022-05234-4
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T a bl e 1. List of c h a pt er s i n cl u d e d i n t hi s d o ct or al t h esis a n d t h e c o ntri b uti o n of t h e a ut h or t o 

e a c h of t h e m. T h e diff er e nt c ol o ur s d e pi ct t h e t w o m ai n o v er ar c hi n g t o pi cs of t hi s diss ert ati o n 

n a m el y: tr ait -m at c hi n g a n d ni c h e -b as e d pr o c ess es (i n li g ht bl u e) a n d bir d -pl a nt i nt er a cti o ns 

a cr oss el e v ati o n al gr a di e nts (i n d ar k bl u e). N oti c e, c h a pt er V is d e pi ct e d as a c ol o ur i n b et w e e n 

t h e ot h er t w o as it e n c o m p ass es b ot h t o pi cs a n d s er v es as a hi n g e b et w e e n t h e m b ot h. 

C o nt ri b uti o n  
C h a pt e r  D esi g n  Fi el d w o r k  D at a 

p r o c es si n g  
D at a 

a n al ys es  
L a b 
w o r k  

Fi g u r e/t a bl e 
p r e p a r ati o n  

M a n us c ri pt  
p r e p a r ati o n  

M a n us c ri pt 
e diti n g/ r e vi e wi n g  

I X  X  X  X  N A  X  X  X  
II  X  X  
III  X  X  N A  X  
I V  X  N A  X  
V  X  X  N A  X  X  
VI  X  N A  X  
VII  X  X  X  X  N A  X  X  X  



1 0  

P R E F A C E A N D A C K N O W L E D G E M E N T S  

E v er si n c e I w as a c hil d, I h a v e b e e n f as ci n at e d b y t h e a ni m al w orl d. I r e m e m b er a tri p 

I t o o k wit h m y f a mil y t o Ar g e nti n a as o n e of t h e r e as o ns t h at m a d e m e d e ci d e t o b e c o m e a 

bi ol o gist. T h er e, at I g u a z u F all s N ati o n al P ar k, I r e m e m b er s e ei n g t o u c a ns a n d b ei n g 

m es m eri z e d b y t h e b e a ut y of t h e tr o pi c al f or est. M y j o ur n e y as a bi ol o gist st art e d i n 2 0 0 9 at 

t h e A ut o n o m o us U ni v er sit y of M a dri d. Littl e b y littl e I b e c a m e i nt er est e d i n t h e fi el ds of 

e v ol uti o n, z o ol o g y a n d e c ol o g y. N e v ert h el ess, t h e p at h t o t hi s t h esis h as n ot b e e n str ai g ht. I 

h a v e b e e n i n i n v ol v e d i n s e v er al fi el ds as I h a v e t a k e n c o ur s es, o n p al a e o nt ol o g y , a ni m al 

b e h a vi o ur , a n d  a nt hr o p ol o g y. M y b a c h el or ’s c ul mi n at e d wit h a t h esis o n  t h e a nti pr e d at or 

b e h a vi o ur of wil d a n d d o m esti c u n g ul at es. T his w as m y fir st c o nt a ct wit h r es e ar c h. Aft er 

fi ni s hi n g m y b a c h el or, I m o v e d t o T h e N et h erl a n ds w h er e I n arr o w e d d o w n m y i nt er est. D uri n g 

t h es e y e ar s, I dis c o v er e d t h at w h at I li k e d t h e m ost w as d oi n g  fi el d w or k. T h us, I h a d t h e 

o p p ort u nit y t o j oi n a n e x p e diti o n  t o t h e R ussi a n arc ti c t o st u d y mi gr at or y g e es e. As y o u c a n 

s e e, f or m e b ot a n y -r el at e d st u di es w er e n e v er a c h oi c e b ut t hi s P h D. h as c h a n g e d m y mi n d.  

Fir st, I w o ul d li k e t o t h a n k m y P h D. s u p er vis or Št ě p á n J a n e č e k w h o m a d e  it p ossi bl e 

f or m e t o st u d y bir d p olli n ati o n i n C a m er o o n a n d tr a ns mitt e d  t o m e his p assi o n f or Afr otr o pi c al 

r es e ar c h. F urt h er, I w o ul d li k e t o t h a n k D a vi d H oř a k f or h el pi n g m e t o s ettl e  d o w n  i n t h e 

u ni v er sit y b y pr o vi di n g m e wit h a ni c e w or ki n g s p a c e a n d e n vir o n m e nt a n d  all o wi n g m e  t o 

t e a c h. M or e o v er, I w o ul d li k e t o t h a n k R o b ert Tr o p e k t h at d es pit e n ot b ei n g m y s u p er vis or h e 

h as t a u g ht m e a l ot d uri n g t h es e y e ar s.  A d diti o n all y , I w o ul d li k e t o t h a n k Kr yšt of C h m el a n d 

Jiří Mlí k o vs k ý f or t e a c hi n g e v er yt hi n g t h e y k n o w a b o ut or nit h ol o g y.  Als o, I w o ul d li k e t o t h a n k 

N at as h a L o uis e d e Ver e, Br a n d o n S a m u el W hitl e y, a n d Z h a o Li f or w ar ml y w el c o mi n g m e i n 

C o p e n h a g e n a n d f or t e a c hi n g m e t h e w a ys of m et a b ar c o di n g.  



1 1  

S e c o n d , I w o ul d li k e t o t h a n k o ur C a m er o o ni a n c oll a b or at or s fr o m w h o m I h a v e l e ar nt 

a l ot, a n d f or gi vi n g m e a w ar m w el c o m e i n B o k w a n g o. T h us, Fr a n cis “ E s c o b ar ” L u m a, Fr a n cis 

T e k e M a ni, his r o y al hi g h n ess N est or al T. F o mi n k a, M ar k us M o k a k e Nji e, E k o M w e n d e, 

M ar c us N g ott o, J o h n N g ott o, P et er A bi ej a, R o d ulf M o k a k e, a n d Kl a us Eli v e ; t h a n k y o u v er y 

m u c h. I a m gr at ef ul f or t h e h o ur s w e s p e n d t o g et h er i n t h e fi el d a n d wit h o ut y o ur  h el p w e 

w o ul d n ot h a v e b e e n a bl e t o  p erf or m o ur r es e ar c h o n M o u nt C a m er o o n  ( Fi g. 1). S p e ci al t h a n ks 

g o t o L u c as L y o n g a M ol u a, as h e li k es t o s a y, “ m y br ot h er fr o m a n ot h er m ot h er ” . W e h a v e 

s p e nt c o u ntl ess h o ur s hi ki n g Mt. C a m er o o n a n d c at c hi n g bir ds t o g et h er. “ Li o ns n e v er 

s urr e n d er m y fri e n d ” . 

I c o ul d n ot g o wit h o ut t h a n ki n g m y f ell o w P h D. st u d e nts at t h e d e p art m e nt. S p e ci al 

t h a n ks g o t o S ail e e S h a k h al k ar f or al w a ys a ns w eri n g m y, s o m eti m es a n n o yi n g, q u esti o ns a n d 

f or e n c o ur a gi n g m e t o g o o n Er as m us. Als o t h a n k y o u f or t h e ni c e sil h o u ett es of t h e s u n bir ds 

t h at y o u dr e w f or m y fir st p a p er.  S orr y f or n ot pr o n o u n ci n g y o ur n a m e pr o p erl y. L at el y, I a m 

m a ki n g a n eff ort t o d o it c orr e ctl y. T h a n ks t o J a vi er O ñ at e C as a d o, a n d Ri c c ar d o P er ni c e ( a. k. a. 

C h a v all o or Mr. P er ni c e) f or t h e c off e es a n d ci g ar ett es w e h a v e h a d t o g et h er t al ki n g a b o ut o ur 

r es p e cti v e pr oj e cts. Y o u t hr e e ar e n ot o nl y m y c oll e a g u es b ut a ls o m y fri e n ds. I h o p e t o w or k 

wit h y o u i n t h e f ut ur e.  T h a n ks as w ell t o A nti g o n e S o u n a p o gl u f or b ei n g m y v er y g o o d fri e n d 

t h es e y e ar s i n Pr a g u e, I h o p e y o ur P h D. j o ur n e y c o m es t o a n e n d s o o n. M or e o v er, t h a n ks t o 

Y a n ni c k Kl o m b er g f or w el c o mi n g i n Pr a g u e, a n d f or b ei n g t h e ni c e g u y t h at h e is.  I w o ul d als o 

li k e t o t h a n k F er n a n d o G a o n a ( a. k. a. F e n o), D o mi ni k A n ý ž, J a n Fili p, a n d T er e z a K o č ár k o v á 

f or cr e ati n g a ni c e e n vir o n m e nt i n t h e offi c e. 

I als o w a nt t o e x pr ess m y gr atit u d e t o m y fri e n ds b a c k h o m e f or al w a ys w el c o mi n g m e 

wit h o p e n ar ms.  T h a n ks t o “ Tit o ”, N uri a, “ P at xi ”, “ A p a ”, “J a g g er ”, “ L ott o x ”, R af a, a n d all t h e 

“ el p ar q u e ”  c o m m u nit y wit h w h o m I h a v e s p e nt c o u ntl ess h o ur s. S p e ci al t h a n ks t o S a n dr a 

G ar cí a G o n z ál e z f or b ei n g o n e of m y b est fri e n ds a n d f or s p e n di n g s o m e of h er ti m e  dr a wi n g 
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t h e  bir ds  f or  t his  t h esis. I n  t h e  fri e n ds  c h a pt er,  I  h a v e  a  s p e ci al  pl a c e  f or  m y  m at e M ari o 

M artí n e z M o nl e ó n .  E v er si n c e  w e  st art e d  t h e  b a c h el or  t o g et h er,  w e  h a v e  b e e n  v er y  g o o d 

fri e n ds. W e h a v e s p e nt c o u ntl ess h o ur s a m o n g b e er s, dis c ussi n g e v ol uti o n, or li st e ni n g t o o ur 

f a v o urit e m usi c g e nr e, R e g g a e. “ J a h bl ess m y fri e n d, O n e L o v e ” . Als o t h a n k y o u t o m y fri e n ds 

i n Pr a g u e: P a c o, D a ni, J a g o d a, Vi kt or; E mil y; T o m a š, a n d V e n c a.

Fi n all y,  I  w o ul d  li k e  t o  t h a n k  m y  f a mil y.  M y  f at h er  J a vi er  f or  b ei n g  a  s o ur c e  of 

i ns pir ati o n. M y m u m M ari a E u g e ni a f or al w a ys s u p p orti n g m e. M y br ot h er P a bl o f or b ei n g a 

r ol e m o d el fr o m w h o m I l e ar nt a l ot. Als o, s p e ci al t h a n ks t o m y girlfri e n d, H a z al, w h o d es pit e 

e nt eri n g m y lif e n ot s o l o n g a g o h as b e e n a c o nst a nt s o ur c e of s u p p ort. S h e is m y n u m b er o n e 

s u p p ort er, w h o h as t a u g ht m e n ot t o u n d er mi n e m ys elf. I h o p e t hi s n e w c h a pt er of o ur li v es, 

bri n g s us t o a b ett er pl a c e, a n d w e gr o w t o g et h er as b ett er p e o pl e.

Fi g u r e 1. M o m e nts at M o u nt C a m e r o o n. A ) M e a n d L u c as L y o n g a M ol u a d uri n g a br e a k fr o m o ur o bs er v ati o ns 

of  bir d  vi sit ors  o n H y p eri c u m  r e v ol ut u m o n t h e  m o nt a n e  gr assl a n ds. B ) P art  of  t h e  r es e ar c h  t e a m  aft er  o ur 

e x p e diti o n d uri n g t h e dr y s e as o n t o t h e l o w est el e v ati o ns of M o u nt C a m er o o n. C) I m pr o vi s e d ba d mi nt o n m at c h 

at F er m e n c a m c a m p ( 1 8 0 0 m a. s.l. D) Va n r e a d y t o t a k e us t o B a ki n gili vill a g e fr o m w h er e w e hi k e d t o Dri n ki n g 

G arri c a m p ( 6 5 0 m a. s.l.)
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A B S T R A C T  

T h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt h as b e e n a c e ntr al t h e or y i n p olli n ati o n r es e ar c h, 

t h o u g h it is n ot wit h o ut c o ntr o v er s y. A k e y iss u e is t h at pl a nts oft e n attr a ct m ulti pl e p olli n at or  

f u n cti o n al gr o u ps, c h all e n gi n g t h e i d e a of n e c ess ar y c o e v ol uti o n wit h s p e cifi c fl or al visit or s. 

T w o m ai n m e c h a nis ms h a v e b e e n pr o p os e d t o e x pl ai n pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns: n e utr al 

pr o c ess e s , w h er e i nt er a cti o ns ar e dri v e n b y t h e r el ati v e a b u n d a n c es of pl a nts a n d p olli n at or s, 

a n d ni c h e -b as e d pr o c ess es , w h er e t h e tr ait s of b ot h p art n er s di ct at e t h e i nt er a cti o ns. As a r es ult, 

i nt er a cti o ns m a y st e m fr o m f or bi d d e n li n ks or tr ait-m at c hi n g. R es e ar c h h as yi el d e d mi x e d 

s u p p ort f or b ot h n e utr al a n d ni c h e -b as e d pr o c ess es . F urt h er m or e , s p ati ot e m p or al v ari a bilit y 

aff e cts s p e ci es' ni c h e br e a dt h a n d ni c h e p artiti o ni n g wit hi n bir d -pl a nt n et w or ks, wit h 

el e v ati o n al gr a di e nts off eri n g v al u a bl e o p p ort u niti es t o t est t h es e h y p ot h es es.  T his diss ert ati o n 

e x pl or es t h e v ali dit y of t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e, t h e dri v er s of bir d -pl a nt i nt er a cti o ns,  

a n d t h eir s p ati ot e m p or al v ari a bilit y. A d diti o n all y,  t hi s t h esis pr o vi d e s i nsi g ht s i nt o bir d-

p olli n ati o n s yst e ms fr o m a r el ati v el y u n d er st u di e d r e gi o n of t h e w orl d a n d c o ntri b ut e s t o t h e 

u n d er st a n di n g of t h e e c ol o g y of  s u n bir ds ( N e ct ari ni id a e) . We hi g hli g ht t h e si g nifi c a nt 

as y m m etr y i n s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns . T h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e r e m ai ns v ali d , 

alt h o u g h  c ert ai n  pl a nt  tr ait s, s u c h as c or oll a t u b e l e n gt h a n d t h e a m o u nt of off er e d r e w ar d, 

a p p e ar t o b e m or e r el e v a nt t h a n ot h er s. S u n bir d-pl a nt i nt er a cti o ns m a y n ot b e as ti g h t as 

pr e vi o usl y t h o u g ht, wit h p eri o ds pr o m oti n g t h e e v ol uti o n of tr ait-m at c hi n g b et w e e n t h e 

p art n er s. Li k e wis e , e c ol o gi c al fitti n g s e e ms s uffi ci e nt t o f a cilit at e t h es e i nt er a cti o ns. 

A d diti o n all y, t hi s diss ert ati o n h as pr o v i d e d v al u a bl e i nsi g ht s i nt o t h e d y n a mi c n at ur e of st u di e d 

s yst e ms wit h c ert ai n str u ct ur al f e at ur es of s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o n n et w or ks, b ei n g i nfl u e n c e d 

b y  el e v ati o n a n d s e as o n alit y.  We d e m o nstr at e h o w s u n bir d -pl a nt n et w or ks ar e as s p e ci alis e d as 

t h eir N e w W orl d c o u nt er p arts, i n cl u di n g h u m mi n g bir d-pl a nt i nt er a cti o ns.  
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A B S T R A K T  

K o n c e pt p oli n a č ní c h s y n dr o m ů, a č k oli č ast o k o ntr o v er z ní,  př e dst a v uj e j e d n u z 

ústř e d ní c h t e orii v e v ý z k u m u o p yl o v á ní. Hl a v ní m pr o bl é m e m t o h ot o k o n c e pt u j e př e d e vší m 

f a kt, ž e j e d n otli v é dr u h y r ostli n č ast o l á k ají m n o h o f u n k č ní c h s k u pi n o p yl o v a č ů, c o ž n a z n a č uj e 

s píš e a b s e n ci k o e v ol u c e r ostli n s j e d n otli v ý mi n á všt ě v ní k y.  K v ys v ětl e ní i nt er a k cí m e zi k v ět y 

a n á všt ě v ní k y b yl y n a vr ž e n y d v a hl a v ní m e c h a nis m y: n e utr ál ní pr o c es y, k d y č et n ost 

j e d n otli v ý c h i nt er a k cí j e d á n a p o u z e č et n ostí j e d n otli v ý c h dr u h ů r ostli n a o p yl o v a č ů, a pr o c es y 

z al o ž e n é n a r o z díl n osti ni k j e d n otli v ý c h or g a ni z m ů, k d y js o u č et n osti i nt er a k cí v ýsl e d k e m 

s p e cifi c k ý c h vl ast n ostí dr u h ů. Dí k y t ě mt o vl ast n ost e m ( a d a pt a cí m) or g a nis m ů m o h o u b ýt 

n ě kt er é i nt er a k c e z c el a z n e m o ž n ě n y (t z v. f or bi d d e n li n ks) n e b o m o h o u b ýt n a o p a k u m o ž n ě n y 

o b o ustr a n ý mi k o a d a pt a c e mi (t z v. tr ait -m at c hi n g). V ý z k u m z atí m při n esl p o d p or u pr o o b a t yt o 

m e c h a nis m y. N a ví c v i nt er a k č ní c h sítí c h j e šíř k a ni k a j ejí c h r o z d ěl e ní m e zi dr u h y o vli v n ě n a 

č as o pr ost or o v o u v ari a bilit o u. T yt o vli v y l z e d o bř e st u d o v at p o d él gr a di e nt ů pr ostř e dí j a k o 

n a pří kl a d p o d él gr a di e nt ů n a d m oř s k é v ýš k y.  T at o di pl o m o v á pr á c e z k o u m á pt a čí p oli n a č ní 

s y n dr o m, j e d n otli v é m e c h nis m y ur č ují cí i nt er a k c e m e zi pt á k y a r ostli n a mi a j ejí c h 

č as o pr ost or o v o u v ari a bilit u. Pr á c e s e z ár o v e ň z a m ěř uj e n a r el ati v n ě m ál o pr o b á d a n o u o bl ast 

s v ět a a přis pí v á k p or o z u m ě ní e k ol o gi e str di mil ů ( č el e di N e ct ari nii d a e).  Pr á c e o d h al uj e 

z n a č n o u as y m etrii v i nt er a k cí c h m e zi str di mil y a r ostli n a mi. K o n c e pt p oli n a č ní c h s y n dr o m ů s e 

u k a z uj e b ýt s pr á v n ý, a č k oli ur čit é vl ast n osti k v ět ů, n a př. d él k a k v ět ní tr u b k y n e b o m n o žst ví 

n a bí z e n é o d m ě n y, s e z d ají b ýt d ůl e žit ější n e ž ji n é k v ět ní vl ast n osti. I nt er a k c e m e zi str di mil y a 

r ostli n a mi n e m usí b ýt t a k t ěs n é, j a k s e p ů v o d n ě př e d p o kl á d al o, a vš a k e xist ují  
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1. I N T R O D U C TI O N

B ef or e d el vi n g i nt o w h at t h e dri v er s b e hi n d t h e o bs er v e d pl a nt -bir d p olli n ati o n 

i nt er a cti o ns ar e , a n d t h e str u ct uri n g of t h es e n et w or ks, I c o nsi d er e d n e c ess ar y t o h a v e a gli m ps e 

i nt o t h e n at ur al hist or y of a n gi os p er ms, t h e e v ol uti o n of p olli n ati o n, a n d t h e s hift fr o m i ns e ct 

t o bir d p olli n ati o n. T h er ef or e, t h e fir st s e cti o ns of t his t h esis d e al wit h ho w  ol d  fl o w eri n g pl a nts 

ar e  a n d h o w a ni m al p olli n ati o n e v ol v e d. L at er i n m y diss ert ati o n, I will d e al wit h ot h er 

i m p ort a nt c o n c e pts t h at str u ct ur e m y t h esis, n a m el y t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e, tr ait-

m at c hi n g, a n d ulti m at el y t h e s p ati ot e m p or al v ari ati o n i n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns.  

Ori gi n of t h e cr o w n gr o u p of a n gi os p er ms  

A n gi os p er ms, t h at is  fl o w eri n g pl a nts, pl a y a pi v ot al r ol e i n n e arl y all t err estri al a n d 

a q u ati c e c os yst e ms. T h er ef or e, k n o wl e d g e of  t h eir ori gi n a n d e v ol uti o n pr o vi d es t h e b uil di n g 

bl o c ks f or u n d er st a n di n g t h e hist or y a n d c o m p ositi o n of m aj or t err estri al e c os yst e ms a n d 

g e n er al p att er ns of bi o di v er sit y. E v e n t h o u g h t h e e x a ct n u m b er  of s p e ci es is n ot y et k n o w n, a n d 

m or e s p e ci es ar e d es cri b e d e v er y y e ar, esti m at es of c. 3 0 0 0 0 0 li vi n g s p e ci es s u g g est t h at t h e y 

a c c o u nt f or n e arl y 9 0 % of all l a n d pl a nts (i. e., e m br y o p h yt es ; S a u q u et et al., 2 0 2 2 ).

S e v er al a ut h or s h a v e p oi nt e d o ut t h e i m p ort a n c e of d et er mi ni n g t h e cr o w n a g e of 

a n gi os p er ms f or ass es si n g h y p ot h es es r e g ar di n g t h e i nfl u e n c e of a n gi os p er m – i ns e ct 

i nt er a cti o ns, i n cl u di n g p olli n ati o n, i n f a cilit ati n g t h e e arl y di v er sifi c ati o n of b ot h a n gi os per ms 

a n d ess e nti al i ns e ct or d er s  ( As ar et al., 2 0 2 2; B e nt o n et al., 2 0 2 2; Va n D er K o oi & Oll ert o n, 

2 0 2 0) . T h e cr o w n-a g e esti m at es v ar y c o nsi d er a bl y a m o n g st u di es a n d m et h o d ol o gi es a p pli e d  

( S a u q u et et al., 2 0 2 2). M a g all ó n et al., (2 0 1 5)  esti m at e d t h e cr o w n -a g e of a n gi os p er ms as 1 3 6 -

1 3 9. 3 5 M a. T h e y us e d t h e a g e of t h e e arli est k n o w n a n gi os p er m f ossil, a n d t h e n u m b er of 

a n gi os p er m f a mili es i n t h e f ossil r e c or d t o gi v e t his esti m ati o n. M or e o v er,  Sil v estr o et al., 

(2 0 1 5)  esti m at e d t h e cr o w n -a g e i n t h e i nt er v al of 1 3 3. 0 -1 5 1. 8 M a. T h es e t w o st u di es t or e  d o w n 
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t h e l o n gst a n di n g b eli ef t h at t h e a bs e n c e of pr e-cr et a c e o us a n gi os p er ms f ossil s  m a d e it 

i m p ossi bl e f or t h e m t o h a v e ori gi n at e d e arli er i n e v ol uti o n ar y hist or y ( S a u q u et et al., 2 0 2 2). 

N ot a bl y, t h e ol d est k n o w n a n gi os p er m f ossil d at es t o c. 1 3 0 M a. A d diti o n all y, Sil v estr o et al. 

(2 0 2 1)  als o s u g g est e d a n e v e n ol d er pr e -cr et a c e o us ori gi n of t h e a n gi os p er m cr o w n n o d e 

( 1 5 3. 7-2 5 4. 8 M a), e m p h asi zi n g t h e p ossi bilit y of a n gi os p er m ori gi n m u c h e arli er t h a n t h e 

ol d est k n o w n f ossil.  

M or e o v er, f ossil -c ali br at e d m ol e c ul ar st u di es h a v e pr o vi d e d m u c h y o u n g er esti m ati o n s 

f or t h e ori gi n of m o d er n a n gi os p er ms. I n t hi s s e ns e, F ost er et al.  (2 0 1 7)  a p pli e d a n a g e  

c o nstr ai nt of 1 3 9. 3 5 M a a n d g a v e a n arr o w br a c k et f or t h e a n gi os p er m ori gi n, c. 1 3 8 -1 3 9 M a. 

Li k e wis e, B ar b a -M o nt o y a et al. (2 0 1 8)  a n d R a mír e z -B ar a h o n a et al.  (2 0 2 0) , esti m at e d t h e 

cr o w n a g e of a n gi os p er ms i n 1 4 9 -1 6 2 a n d 1 5 3. 7 -1 5 4. 2 M a, r es p e cti v el y. N o n et h el ess, t h es e 

esti m ati o ns w er e hi g hl y b as e d o n ass u m pti o ns pl a c e d  o n t h e cr o w n n o d e of a n gi os p er ms, a n d 

t h us d o n ot r e pr es e nt fr e e esti m at es. F or i nst a n c e,  t h e s a m e a ut h or s esti m at e d t h e cr o w n a g e of 

a n gi os p er ms t o b e 1 9 2 – 2 5 3 M a a n d 2 0 6 – 2 5 3 M a, r es p e cti v el y.  Yet, t h es e a n al ys es w er e 

c o n d u ct e d wit h o ut a n y ass u m pti o ns r e g ar di n g t h e ori gi n of a n gi os p er ms b as e d o n t h e f ossil 

r e c or d, a n d th er ef or e  all o w f or m u c h ol d er esti m ati o ns. Ot h er r e c e nt st u di es h a v e r e p ort e d 

si mil ar fi n di n gs ( Li et al., 2 0 1 9; Ni e et al., 2 0 2 0) or e v e n m or e a n ci e nt cr o w n a g e esti m ati o ns  

( S al o m o et al., 2 0 1 7; Z h a n g et al., 2 0 2 0).  

T h us, t h er e is n o c o ns e ns us i n t h e s ci e ntifi c c o m m u nit y a b o ut t h e ori gi n of t h e m o d er n 

a n gi os p er ms wit h s o m e s ci e ntist d ati n g t h eir ori gi n ar o u n d t h e J ur assi c -Cr et a c e o us b o u n d ar y 

a n d ot h er s d ati n g it e arli er i n e v ol uti o n ar y hist or y. D es pit e t hi s c o ntr o v er s y , all t h e a n al ys es 

i n di c at e t h at t h e y v er y li k el y ori gi n at e d b ef or e t h e ol d est k n o w n a n gi os p er m f ossil, h o w e v er, 

h o w ol d is still a m att er of d e b at e  (s e e Fi g. 2) . 
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Fi g u r e 2 .  O n t h e ori gi ns of a n gi os p er ms b y diff er e nt m et h o d ol o gi es (i. e., f ossil, a n d m ol e c ul ar 

d ati n g).  As s h o w n i n t h e fi g ur e still t h er e is a l ot of d e b at e o n t h e ori gi ns of a n gi os p er ms. 

( a d a pt e d fr o m v a n d er K oii &  Oll ert o n, 2 0 2 0)  
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Ori gi n  of a ni m al p olli n ati o n  

 O n e of t h e k e y f e at ur es of a n gi os p er ms is t h eir u ni q u e r el ati o ns hi p wit h a ni m al 

p olli n at or s, es p e ci all y wit h i ns e cts. T h e r a pi d r a di ati o n of a n gi os p er ms i n a s h ort g e ol o gi c al 

p eri o d alr e a d y c a u g ht t h e att e nti o n of D ar wi n w h o r ef err e d t o it as “ a n a b o mi n a bl e m yst er y ” 

( B u g gs, 2 0 2 1). C ar di n al & D a nf ort h (2 0 1 3)  st at e d t h at t h e ori gi n of s e v er al  fl o w er-visiti n g 

i ns e ct or d er s, n a m el y C ol e o pt er a, Di pt er a, H y m e n o pt er a, a n d L e pi d o pt er a, d at es t o t h e P er mi a n 

or Tri assi c, wit h a p eri o d of m assi v e r a di ati o n d uri n g t h e Cr et a c e o us, c oi n ci di n g wit h t h e 

r a di ati o n of a n gi os p er ms. D uri n g t h e l at e Cr et a c e o us a n d e arl y P al e o g e n e ( c. 5 0 -1 0 0 M a) t h e 

ris e t o d o mi n a n c e of A n gi os p er ms pr o v ok e d f u n d a m e nt al c h a n g es i n t h e l a n d E art h-lif e s yst e m 

(“ T h e A n gi os p er m Terr estri al R e v ol uti o n ”; B e nt o n et al., 2 0 2 2 ). Terr estri al e c os yst e ms 

u n d er w e nt a b o ost i n bi o di v er sit y f a cilit at e d b y k e y a n gi os p er m i n n o v ati o ns, s u c h as t h e 

c o e v ol uti o n wit h p olli n at or s a n d h er bi v or es. N o n et h el ess, As ar et al. (2 0 2 2)  ar g u e a g ai nst t h e 

c o di v er sifi c ati o n of i ns e ct a n d a n gi os p er m li n e a g es. A c c or di n g t o t h es e a ut h or s, t h er e is a 

mi s m at c h b et w e e n t h e e m er g e n c e a n d i niti al di v er sifi c ati o n of a n gi os p er ms a n d t h e ori gi n a n d 

di v er sifi c ati o n of t h eir k e y i ns e ct p olli n at or s. M or e o v er, t h e f ossil r e c or d e vi d e n c es t h at t h es e 

i ns e ct or d er s alr e a d y h a d m ut u ali sti c r el ati o ns hi ps wit h g y m n os p er ms. 

Hist ori c all y, t h e a p p e ar a n c e of a ni m al p olli n ati o n w as c o n c ei v e d a s a tr a nsiti o n fr o m 

pri miti v el y wi n d -p olli n at e d g y m n os p er ms t o m or e e v ol v e d a ni m al -p olli n at e d a n gi os p er ms. 

N o n et h el ess, t hi s vi e w h a s b e e n pr o v e n i n c orr e ct ( Oll ert o n, 2 0 1 7). B ut  h o w t his m ut u ali s m 

a p p e a r e d ? A nt a g o nisti c i nt er a cti o ns b et w e e n pl a nts a n d a ni m als, s u c h as t h e c o ns u m pti o n of 

p oll e n b y a ni m als, m a y r e pr es e nt a n i niti al st e p i n t h e e v ol uti o n of a ni m al -m e di at e d p olli n ati o n. 

E arli er w or k fr o m R e n et al., (2 0 0 9)  d e m o nstr at e d t h at a gr o u p  of  M es o z oi c s c or pi o nfli es f e d 

o n a n e ct ar -li k e fl ui d fr o m an  e xti n ct li n e a g e of g y m n os p er ms. T h es e a ut h or s s u g g est e d t h at 

t h e fli es i n t ur n w o ul d p olli n at e t h e pl a nt. M or e o v er, r e c e nt st u di es fr o m v ari o us f ossil sit es 

w orl d wi d e h a v e d e m o nstr at e d t h e ass o ci ati o n b et w e e n s e v er al gr o u ps of f ossil i ns e cts a n d 
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p oll e n gr ai ns t hr o u g h t h e a n al ysis of t h eir m o ut h p arts  ( L a b a n d eir a, 2 0 1 0; P e ñ al v er et al., 2 0 1 5). 

T h es e fi n di n gs s h e d li g ht o n t h e e arli est f or ms of a ni m al p olli n ati o n.  T h er ef or e , a ni m al 

p olli n ati o n e xist e d l o n g b ef or e t h e e m er g e n c e of a n gi os p er ms, wit h g y m n os p er ms alr e a d y 

e m pl o yi n g i ns e cts f or s e c uri n g p olli n ati o n.  

 T h e ass o ci ati o n b et w e e n p ot e nti al p olli n at or s a n d g y m n os p er ms p er sist e d si n c e t h e 

e arl y P er mi a n ( 2 8 3 -2 7 3 M a), pr el u di n g t h e fir st fl o w eri n g pl a nts b y c. 1 0 0 M a. T h e fir st 

e vi d e n c e f or a n gi os p er m -i ns e ct i nt er a cti o ns d o es n ot a p p e ar i n t h e f ossil r e c or d u ntil t h e L at e 

Cr et a c e o us, c. 9 9 M a.  O n e p ot e nti al e x pl a n ati o n f or t h e s hift w as t h at i ns e cts w er e alr e a d y 

f e e di n g o n g y m n os p er m p olli n ati o n dr o ps. T h er ef or e, b y e v ol vi n g n e ct ar, a n gi os p er ms 

pr o vi d e d a m or e n utriti o us  fl ui d, e n a bli n g h ost s wit c hi n g a n d  a c ci d e nt all y  s e c uri n g cr oss -

p olli n ati o n a m o n g c o ns p e cifi cs.  St e p h e ns et al. (2 0 2 3)  d e m o nstr at e d t h at i ns e ct p olli n ati o n is 

t h e a n c estr al p olli n ati o n m o d e f or a n gi os p er ms.  Li k e wis e, H u et al.  (2 0 0 8)  s h o w e d t h at 8 6 % 

of b as al a n gi os p er m f a mili es w er e i ns e ct -p olli n at e d. T h es e r es ult s als o a gr e e wit h t h e 

r e c o nstr u cti o n of t h e a n c estr al fl o w er m a d e b y S a u q u et et al.  (2 0 1 7) . I n t hi s s e ns e, t hi s a n c estr al 

fl o w er w o ul d m at c h t h e fl or al s y n dr o m e of a g e n er ali st i ns e ct visit or. 

W hil e i ns e cts w er e ( a n d still ar e) t h e pri m ar y p olli n ati n g f u n cti o n al gr o u p, ot h er gr o u ps, 

s u c h as v ert e br at es, e m er g e d as si g nifi c a nt p olli n at or s o v er ti m e. U n d er st a n di n g t h e r ol e of 

v ert e br at es i n p olli n ati o n r e q uir es e x a mi ni n g w h e n t h e y fir st b e g a n p art i ci p ati n g i n t hi s pr o c ess. 

T h e n e xt s e cti o n will e x pl or e t h e ori gi ns of v ert e br at e p olli n ati o n, wit h a p arti c ul ar e m p h asis 

o n a vi a n p olli n at or s. S p e ci al att e nti o n will b e gi v e n t o h u m mi n g bir ds ( Tr o c hili d a e), as t h e m ost 

i m p ort a nt v ert e br at e p olli n at or gr o up. S e e Fi g. 3  f or a s u m m ar y  of t h e s p e ci es di v er sit y of t h e 

diff er e nt f u n cti o n al gr o u ps of v ert e br at e p olli n at ors . 
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Fi g u r e 3 . Di v er sit y of v ert e br at e p olli n at or s. A)  V ert e br at e p olli n at or  di v er sit y b y f u n cti o n al 

gr o u p . P er c e nt a g es r e pr es e nt t h e n u m b er of s p e ci es of a p arti c ul ar gr o u p  r el ati v e t o t h e t ot al 

n u m b er of v ert e br at e p olli n at or s. B)  Bir d or d er di v er sit y, hi g hli g hti n g k e y fl o w er -visiti n g 

or d er s, wit h  p er c e nt a g es r e pr es e nt i n g s p e ci es c o u nts r el ati v e t o t h e t ot al n u m b er of bir d fl o w er -

visiti n g  sp e ci es  i n e a c h t a x o n o mi c l e v el. D at a s o ur c es: Bir ds ( Oll ert o n, 2 0 2 4), b ats a n d n o-

fl yi n g m a m m als ( R e g a n et al., 2 0 1 5), a n d r e ptil es ( Ol es e n & Vali d o, 2 0 0 3). 
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Bir ds as p olli n at ors . Ori gi n a n d s hift f r o m i n s e ct t o bir d p olli n ati o n  

N e ct ari v or y, or fl o w er -visiti n g i n a br o a d er s e ns e, e v ol v e d i n d e p e n d e ntl y i n t hr e e e xt a nt 

a vi a n gr o u ps: A p o dif or m es (i. e., Tr o c hili d a e), P sitt a cif or m es ( e. g ., P sitt a c uli d a e;  L orii ni tri b e) 

a n d P ass erif or m es ( e. g., N e ct ari nii d a e, Di c a ei d a e, M eli p h a gi d a e). T h e e arli est e vi d e n c e of bir d 

p olli n ati o n d at es t o t h e E arl y Oli g o c e n e fr o m f ossil s of m o d er n h u m mi n g bir ds f o u n d i n E ur o p e 

(E ur otr o c hil us i n e x p e ct at us ; M a yr, 2 0 0 4 ). H o n e y e at er s ( M eli p h a gi d a e)  a n d P sitt a cif or m es  ar e 

r e pr es e nt e d i n t h e f ossil r e c or d, wit h s o m e f ossils fr o m t h e Mi o c e n e i n A ustr ali a  a n d N e w 

Z e al a n d  ( B ol es, 2 0 0 5; W ort h y et al., 2 0 1 1). T h e p h yl o g e ni es of N e ct ari nii d a e a n d M eli p h a gi d a e 

ar e n ot y et w ell r es ol v e d, b ut f ossil -c ali br at e d st u di es s u g g est t h at t h e y, al o n g wit h fl o w er -

visiti n g P sitt a cif or m es, di v er sifi e d aft er t h e E o c e n e  ( S c h w ei z er et al., 2 0 1 1; T o o n et al., 2 0 1 0; 

Warr e n et al., 2 0 0 3) . T h es e fi n di n gs s u g g est t h at fl o w er -visiti n g bir d s alr e a d y e xi st e d 4 7 M a 

a g o  a n d t h at pl a nts a c q uir e d a n or nit h o p hil o us fl o w er m or p h ol o g y b ef or e t h e e xist e n c e  of t h eir 

bir d c o u nt er p arts.  A d diti o n all y , t h er e is als o e vi d e n c e f or c os p e ci ati o n b et w e e n bir ds a n d t h eir 

fl or al r es o ur c es. F or i nst a n c e, t h e ol d est h u m mi n g bir d cl a d es, H er mits a n d T o p a z es, b e g a n 

di v er sif yi n g ar o u n d 1 8 a n d 2 5 milli o n y e ar s a g o  ( A br a h a m c z y k & R e n n er, 2 0 1 5), r es p e cti v el y, 

w hi c h c oi n ci d es wit h t h e di v er sifi c ati o n of t h e H eli c o ni a c e a e a n d G es n eri a c e a e f a mili es 

( S p e c ht et al., 2 0 1 2). C o n v er s el y, t h er e ar e als o e x a m pl es i n w hi c h pl a nt di v er sifi c ati o n w as 

f a cilit at e d b y pr e-e xisti n g h u m mi n g bir d di v er sit y ( A br a h a m c z y k et al., 2 0 1 7).  

T h e s hift fr o m i ns e ct t o bir d p olli n ati o n is s u g g est e d t o h a v e  h a p p e n e d fr o m a b e e -

p olli n at e d a n c est or  ( e. g. Zi n gi b er al es: S p e c ht et al., 2 0 1 2 ; Br o m eli a c ea e: K essl er et al., 2 0 2 0 ; 

h u m mi n g bir d -p olli n at e d pl a nts: B arr et o et al., 2 0 2 4 ). A c c or di n g t o St e p h e ns et al. (2 0 2 3) , s hifts 

fr o m i ns e ct t o v ert e br at e p olli n ati o n h a v e o c c urr e d m ulti pl e ti m es i n a n gi os p er m hist or y. T h eir 

r es ult s s u g g e st t h at at l e ast b et w e e n 3 9-5 6 tr a nsiti o ns h a v e o c c urr e d  i n t h e w h ol e a n gi os p er m 

p h yl o g e n y . T hr e e  n o n -m ut u all y e x cl usi v e m e c h a nis ms  h a v e b e e n h y p ot h esis e d t o e x pl ai n t h es e 

s hifts. Fir st, bir ds’ hi g h m o bilit y pr o m ot es hi g h -dist a n c e p oll e n dis p er s al a n d t h er ef or e hi g h er 
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g e n e fl o w a m o n g pl a nt p o p ul ati o ns ( Cr o n k & Oj e d a, 2 0 0 8 ; Kr a uss et al., 2 0 1 7 , D elli n g er et al., 

2 0 2 3) . N o n et h el ess, S c h mi dt‐ L e b u h n et al. (2 0 1 9)  d e m o nstr at e d h o w h u m mi n g bir d -p olli n at e d 

s p e ci es fr o m t h e g e n us J usti ci a ( A c a nt h a c e a e) h a d s h ort er p oll e n dis p er s al dist a n c es. S e c o n d , 

t h e hi g h er fl o w er fi d elit y of bir ds u n d er c ol d or w et c o n diti o ns h as als o b e e n pr o p os e d  a s a n 

e x pl a n ati o n f or t h e s hift ( Cr u d e n 1 9 7 2).  I n t hi s s e ns e, s hifts t o v ert e br at e, or bir d i n p arti c ul ar, 

p olli n ati o n s e e m t o h a v e c oi n ci d e d  wit h m o u nt ai n u plifts . T hir d, t h e l o w er p oll e n l oss w h e n 

pl a nts us e bir ds as t h eir p oll e n  dis p er s al v e ct or s. U nli k e b e es t h at c oll e ct p oll e n t o f e e d t h eir 

off s pri n g, bir ds g e n er all y d o n ot c o ns u m e p oll e n ( Fl e mi n g & M o or e, 2 0 1 2). Li k e wis e, bir ds 

d o n ot gr o o m p oll e n gr ai ns i nt o p oll e n -c arr yi n g str u ct ur es w hil e f or a gi n g, t h er ef or e r e d u ci n g 

it s l oss ( Ni c ols o n, 2 0 0 7). N o n et h el ess, N e ct ari n a f a m os a  i n di vi d u als h a v e b e e n o bs er v e d 

r e m o vi n g or c hi d p olli ni a fr o m t h eir bills (Št ě p á n J a n e č e k p er. c o m m.).  Yet, bir ds c a n  tr a nsf er 

gr e at er a m o u nt s of p oll e n as it w as d e m o nstr at e d i n pr e vi o us st u di es ( C ast ell a n o s et al., 2 0 0 3). 

Ot h er e v ol uti o n ar y a d v a nt a g es of bir ds o v er i ns e ct p olli n at or s r el at e t o t h eir l o n g er lif e s p a n, 

t h eir gr e at s p ati al m e m or y, a n d t h eir a bilit y t o r e visit p at c hil y distri b ut e d fl or al r es o ur c es.  

Fr o m a n e c ol o gi c al p er s p e cti v e, t h e s hift fr o m b e e t o h u m mi n g bir d ( or bir d i n g e n er al) 

p olli n ati o n c a n b e e x pl ai n e d b y t h e o c c u p ati o n of n e w h a bit ats a n d c h a n g e s i n t h e a b u n d a n c e 

or eff e cti v e n ess of fl o w er s or p olli n at or s ( D elli n g er et al., 2 0 2 1). I n t hi s s e ns e, c h a n g es i n 

c ert ai n e n vir o n m e nt al f a ct or s m a y r e d u c e  t h e fr e q u e n c y of t h e a n c estr al p olli n at or, r es ulti n g i n 

p oll e n li mit ati o n ( T h o ms o n & Wil s o n, 2 0 0 8). I n t hi s s c e n ari o, p olli n ati o n b y a s e c o n d, 

pr e vi o usl y l ess effi ci e nt, p olli n at or m a y t h e n b e c o m e m or e i m p ort a nt. I n t h e l o n g r u n, t hi s 

pr o c ess m a y a ct a s a s el e cti v e pr e ss ur e  o n t h e fl or al tr ait s l e a di n g t o r e pr o d u cti v e is ol ati o n  

( M u c h al a, 2 0 1 9). T h es e pr o c ess es m a y aff e ct diff er e nt p arts of t h e fl o w er i n disti n ct w a ys, 

r es ulti n g i n t h e f or m ati o n of f u n cti o n al m o d ul es wit hi n t h e fl o w er  ( Ar m br ust er, 2 0 1 4). F l or al 

f u n cti o n al m o d ul es ar e i nt e gr at e d p arts of t h e fl o w er t h at  c a n e v ol v e i n d e p e n d e ntl y of e a c h  

ot h er  i n r es p o ns e t o p olli n at or-m e di at e d s el e cti o n ( O p e d al, 2 0 1 9). T his e v ol uti o n ar y 
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i n d e p e n d e n c e is t h o u g ht t o f a cilit at e s hifts a m o n g p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps i n cl os el y 

r el at e d pl a nt s p e ci es ( Ar m br ust er, 2 0 1 4). C o ns e q u e ntl y , s hifts i n p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps 

ar e o nl y p ossi bl e if c h a n g es i n t h e fr e q u e n c y a n d eff e cti v e n ess of p olli n at or s ar e a c c o m p a ni e d 

b y c h a n g es i n fl or al tr ait s t h at a c c o m m o d at e t h e n e w p olli n at or gr o u p.  

P olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt: Or nit h o p hil y  vs N e ct ari v or y  

T h e di v er sit y of fl or al m or p h ol o gi es h as  b e e n l ar g el y attri b ut e d t o t h e s el e cti o n i m p os e d  

b y t h e di v er sit y of  p olli n at i n g a g e nts. I n a d diti o n, fl or al m or p h ol o g y is als o t h e r es ult of 

n e g ati v e s el e cti o n pr ess ur es e x ert e d b y fl or al a nt a g o nists. Yet, p olli n at or -m e di at e d s el e cti o n o n 

fl or al tr ait s h as r es ult e d i n t h e c o n v er g e n c e of fl or al m or p h ol o gi es, wit h p olli n ati o n s y n dr o m es 

r e pr es e nti n g a d a pt ati o ns t o s p e cifi c f u n cti o n al p olli n at or gr o u ps  ( F æ gri & v a n d er  Pijl, 1 9 7 9) . 

A p olli n at or f u n cti o n al gr o u p is t h er ef or e d efi n e d as p olli n at or s t h at s el e ct f or t h e s a m e 

c o m bi n ati o n of fl or al tr ait s  ( F e nst er et al., 2 0 0 4).  

Tr a diti o n all y ni n e s y n dr o m es h a v e b e e n r e c o g nis e d ( F æ gri  & v a n d er Pijl, 1 9 7 9): 

M elitt o p hil y ( b e e), Or nit h o p hil y ( bir d), C hir o pt er o p hil y ( b at), M y o p hil y (fl y), S p hi n g o p hil y 

( h a w k m ot hs), P h al a e n o p hil y ( m ost ot h er m o nt hs) P s y c h o p hil y ( b utt erfl y), C a nt h ar o p hil y 

( b e etl e), a n d  S a pr o mi o p hil y ( c arri o n a n d d u n g fli es). P olli n ati o n s y n dr o m es ar e d efi n e d b y 

fl or al tr ait s t h at li k el y e x p eri e n c e p olli n at or-m e di at e d s el e cti o n a n d r efl e ct diff er e n c es i n t h e 

a cti vit y p att er ns, s e ns or y c a p a biliti es, di et ar y a n d e n er g eti c n e e ds, m or p h ol o g y, a n d b e h a vi or 

of p olli n at or s ( M u c h al a, 2 0 0 7). T h er ef or e, fl or al tr ait s t h at n or m all y ar e r e c or d e d i n cl u d e 

ti mi n g of fl or al a nt h esis, fl o w er ori e nt ati o n, fl o w er si z e a n d s y m m etr y, c or oll a s h a p e, t h e 

p ositi o n of s e x u al or g a ns, r e w ar d t y p e, fl o w er c ol o ur a n d s c e nt  ( s e e Ta bl e 2  f or a s u m m ar y of 

e a c h s y n dr o m e) . T h e fl or al tr ait s ass o ci at e d wit h a p arti c ul ar p olli n ati o n s y n dr o m e e ns ur e 

eff e cti v e visit ati o n b y t h e c orr es p o n di n g f u n cti o n al p olli n at or gr o u p, t h er e b y i n cr e asi n g t h e 

li k eli h o o d of s u c c essf ul r e pr o d u cti o n.
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T a bl e 2 . S u m m ar y of t h e tr ait s t h at d efi n e t h e cl assi c al p olli n ati o n s y n dr o m es as d efi n e d b y F æ gri  & v a n d er Pijl  ( 1 9 7 9). T h e t a bl e h as b e e n 

a d a pt e d fr o m Wil m er ( 2 0 1 1). 

S y n d r o m e  F u n cti o n al 
g r o u p  

A nt h esis  C ol o u r  N e ct a r 
g ui d es  

S c e nt  S h a p e  N e ct a r 
v ol u m e  

N e ct a r 
c o n c e nt r ati o n  

N e ct a r 
sit e 

C a nt h ar o p hil y  B e etl es  D a y / 
Ni g ht  

Cr e a m /  
Gr e e n  

N o  Str o n g /  
Fr uit y  

R a di al / B o wl 
s h a p e  

L o w  M e di u m  E x p os e d  

M y o p hil y  Fli es  W hit e /  
Yell o w  

N o  Mil d /  
N ot s w e et  

R a di al / Fl at  L o w  M e di u m / Hi g h  E x p os e d  

S a pr o mi o p hil y  C arri o n a n d 
d u n g fli es  

D a y / 
Ni g ht  

P ur pl e / R e d / 
Br o w n  

N o  Str o n g / 
D e c a yi n g  

R a di al / 
Bil at er al  

N o n e  N o n e  N o n e  

P s y c h o p hil y  B utt erfli es  D a y  R e d / Or a n g e / 
Yell o w  

M a y b e  Mil d /  
S w e et  

S m all /  
L o n g t u b e  

L o w  L o w  C o n c e al e d  

P h al a e n o p hil y  M ot hs  D us k / 
Ni g ht  

Cr e a m /  
Yell o w  

N o  Str o n g /  
S w e et  

R a di al /  
S h ort t u b e  

L o w / 
M e di u m  

L o w  C o n c e al e d  

S p hi n g o p hil y  H a w k m ot hs  D us k /  
Ni g ht  

W hit e /  
Cr e a m  

N o  Str o n g / 
S w e et  

R a di al /  
L o n g t u b e /  
S p ur  

M e di u m  M e di u m  C o n c e al e d  

M elitt o p hil y  B e es  D a w n / 
D a y  

Pi n k / P ur pl e / 
Bl u e  

Yes  Mil d /  
S w e et  

Bil at er al /  
R a di al /  
S h ort t u b e  

M e di u m  M e di u m  E x p os e d / 
C o n c e al e d  

Or nit h o p hil y  Bir ds  D a y  R e d /  
Or a n g e  

N o  N o n e  Bil at er al /  
R a di al /  
M e di u m t u b e  

Hi g h  L o w  C o n c e al e d  

C hir o pt er o p hil y  B ats  D us k / 
Ni g ht  

D ull w hit e / 
D ull b ei g e  

N o  Str o n g /  
Fr uit y  

Bil at er al / 
R a di al / B o wl 
/ Br us h 

Hi g h  M e di u m  E x p os e d  
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Or nit h o p hi l o us fl o w er s ar e n or m all y c h ar a ct eri z e d b y h a vi n g a  r e d c ol o ur, l o n g a n d 

n arr o w c or oll a t u b es, pr o d u ci n g hi g h v ol u m es o f r at h er dil ut e d n e ct ar, a n d a bs e n c e of s c e nt 

( Cr o n k & Oj e d a, 2 0 0 8). A d diti o n al tr aits i n v ol v e t h e p ositi o ni n g a n d pr ot e cti o n of t h e fl o w er s, 

wit h h u m mi n g bir d -p olli n at e d fl o w er s t y pi c all y b ei n g p e n d a nt a n d m e c h a ni c all y r ei nf or c e d t o 

wit hst a n d l ar g e -b o di e d bir ds.  C o ul d t h es e t r ait s h a v e e v ol v e d f o r r e as o n s ot h e r t h a n 

att r a cti n g bi r ds ?  F or e x a m pl e, t h e r e d c ol o ur ati o n h as b e e n s u g g est e d t o d et er b e es r at h er t h a n 

t o attr a ct bir ds ( Pr o ct or et al., 1 9 9 6). As o p p os e d t o bir ds, w hi c h p er c ei v e w a v el e n gt hs b et w e e n 

3 0 0 a n d 6 6 0 n m, b e es c a n n ot s e e t h e r e d c ol o ur  (i. e., b e e visi o n s p e ctr u m:  3 0 0 -5 5 0 n m) . I n t hi s 

c o nt e xt, n e otr o pi c al or nit h o p hil o us fl o w er s e x hi bit a m e di a n w a v el e n gt h of 5 8 5 n m, w hi c h li es 

o utsi d e t h e vis u al r a n g e of b e es  ( Alts h ul er, 2 0 0 3). As m e nti o n e d a b o v e or nit h o p hil o us fl o w ers 

pr o d u c e l ar g e v ol u m es of r at h er dil ut e d n e ct ar. N e ct ar v ol u m e is g e n er all y c orr el at e d wit h 

fl o w er si z e ( B a k er, 1 9 7 8),  b ut at e q u al si z es, bir d -p olli n at e d pl a nts pr o d u c e l ar g er a m o u nt s t h a n 

b e e -p olli n at e d o n es.  S u g ar c o n c e ntr ati o ns i n bir d -p olli n at e d fl o w er s r a n g e b et w e e n 2 0 % a n d 

2 6 % ( Pr o ct or et al., 1 9 9 6). T h e c o n c e ntr ati o n d et er mi n es t h e vis c osit y of t h e n e ct ar a n d 

t h er ef or e t h e e as e wit h w hi c h bir ds u pt a k e t h e n e ct ar ( K ö hl er et al., 2 0 1 0). M or e o v er, dil ut e 

n e ct ar, li k e t h at of or nit h o p hil o us pl a nts, is n ot o pti m al f or b e e p olli n at or s t h er ef or e m a ki n g it 

a d et err e n c e m e c h a nis m  ( B olt e n & F ei nsi n g er, 1 9 7 8). Fi n all y, a n ot h er i m p ort a nt as p e ct is 

n e ct ar s u g ar c o m p ositi o n . F or e x a m pl e, fl o w er s p olli n at e d b y s p e ci alis e d bir ds  h a v e hi g h 

c o nt e nts of s u cr os e i n t h e n e ct ar, w h er e as t h at of pl a nts  visit e d b y g e n er ali s e d bir ds  is ri c h i n 

h e x os es  ( J o h ns o n & Ni c ols o n, 2 0 0 8). M or e o v er , ot h er st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h at t h e 

n e ct ar of p ass eri n e -p olli n at e d pl a nt s p e ci es ali g ns wit h t h at of h u m mi n g bir d -p olli n at e d pl a nt 

s p e ci es ( B art oš et al., 2 0 1 2; J a n e č e k et al., 2 0 2 1).  

As a r es ult of c o e v ol uti o n wit h fl o w er m or p h ol o g y, n e ct ari v or o us bir ds t e n d t o h a v e 

l o n g bills wit h v ar yi n g d e gr e es of c ur v at ur e  ( F ei nsi n g er & C ol w ell, 1 9 7 8). A n e xtr e m e c as e 

ar e t h e N e otr o pi c al si c kl e bill  h u m mi n g bir ds ( E ut o x er es s p p. ). A n ot h er a d a pt ati o n  t o 
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n e ct ari v or y is t h e s m all b o d y si z e of n e ct ari v or o us bir ds  ( Br o w n et al., 1 9 7 8). Yet , t hi s c o m es 

at a c ost, as t h e s m all si z e i n cr e as es t h e e n er g eti c e x p e n dit ur e d u e t o p o or er t h er m or e g ul at or y 

c a p a biliti es.  T his  sit u ati o n is o v er c o m e b y t h e a b u n d a nt e n er g y s u p pli e d b y n e ct ar.   D u e t o t h e 

u ni q u e n at ur e of t h eir di et , n e ct ari v or o us bir ds m ust h a v e a hi g hl y effi ci e nt li q ui d e xtr a cti o n 

m e c h a nis m. At fir st , it w as b eli e v e d t h at n e ct ar u pt a k e h a p p e n e d b y c a pill arit y. I nst e a d, Ri c o -

G u e v ar a & R u b e g a  (2 0 1 1)  d e m o nstr at e d t h at h u m mi n g bir ds’ t o n g u es d y n a mi c all y tr a p n e ct ar 

b y q ui c kl y c h a n gi n g t h eir m or p h ol o g y. T h es e a ut h or s pr o p os e t h at t hi s m e c h a nis m s h o ul d b e 

pr es e nt i n ot h er n e ct ari v or o us bir ds d u e t o t h e c o n v er g e nt n at ur e of t h eir t o n g u es. Ot h er 

a d a pt ati o ns r el at e d t o t h e c o ns u m pti o n of n e ct ar i n v ol v e c h a n g es i n t h e g astr oi nt esti n al tr a ct of 

t h e bir ds. F or e x a m pl e, n e ct ari v or o us bir ds h a v e s h ort er i nt esti n es d u e t o t h e hi g hl y di g esti bl e 

n at ur e of n e ct ar ( Ri c h ar ds o n & W o oll er, 1 9 8 6). M or e o v er, n e ct ar is h y p ert o ni c r el ati v e t o t h e 

a vi a n pl as m a, a n d t h er ef or e t h e bir d’s i nt esti n e h as  a  m e c h a nis m t o a v oi d d e h y dr ati o n b y 

p assi v e u pt a k e of gl u c os e ( D el Ri o & K ar as o v, 1 9 9 0).  

T h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt h as b e e n wi d el y a p pli e d t o pr e di ct t h e visit ati o n of 

p olli n at or s t o a pl a nt s p e ci es  (e. g.,  D a ni eli -Sil v a et al., 2 0 1 2; L a g o m ar si n o et al., 2 0 1 7; M art é n‐

R o drí g u e z et al., 2 0 0 9 ; P a w, 2 0 0 6 ). D es pit e  its a p p ar e nt utilit y , t h e p olli n ati o n s y n dr o m e is n ot 

wit h o ut c o ntr o v er s y . O n e of t h e m ai n criti cis ms a g ai nst t h e us ef ul n ess of p olli n ati o n s y n dr o m es 

is t h at t h e y ar e  o v er si m plif i e d gi v e n t h at m ost pl a nt s p e ci es ar e visit e d b y m or e t h a n  o n e  

f u n cti o n al gr o u p ( Was er et al., 1 9 9 6). N o n et h el ess, t h e f u n d a m e nt al ass u m pti o n of t h e 

p olli n ati o n -s y n dr o m e c o n c e pt is t h at fl o w er s c o -a d a pt wit h t h eir m ost fr e q u e nt a n d eff e cti v e 

p olli n at or f u n cti o n al gr o u p  ( As h w ort h et al., 2 0 1 5; St e b bi ns, 1 9 7 0). I n f a v or of t h es e i d e as, 

R os as -G u err er o et al. (2 0 1 4)  f o u n d s u p p ort f or t h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt d e m o nstr ati n g 

t h at fl or al tr ait c o n v er g e n c e is dri v e n b y t h e m ost eff e cti v e p olli n at or. O n t h e ot h er h a n d,  

Oll ert o n et al. (2 0 0 9)  f o u n d littl e s u p p ort f or t h e p olli n ati o n s y n dr o m e pr e di cti n g o nl y c. 3 0 % 

of all p olli n at or s. M or e o v er, t h es e a ut h or s f o u n d t h at t h e r e ali s e d tr ait c o m bi n ati o ns i n a ct u al 
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fl o w er s d o n ot m at c h t h e tr a diti o n al s y n dr o m es. A n ot h er iss u e is t h at p olli n ati o n s y n dr o m es 

ar e d efi n e d b y diff er e nt tr ait c o m bi n ati o ns i n diff er e nt p art s of t h e w orl d . F or e x a m pl e, t h e 

c hir o pt er o p hil y  i n t h e Ol d a n d t h e N e w W orl d tr o pi cs is c h ar a ct eris e d b y diff er e nt tr ait 

c o m bi n ati o ns  ( Fl e mi n g et al., 2 0 0 9). Si mil arl y,  O r nit h o p hil o us fl o w ers i n t h e O l d W orl d 

g e n er all y h a v e a p er c h fr o m w h er e t h e bir d f or a g es , w h er eas  t h eir N e w W orl d c o u nt er p arts  

us u all y  l a c k t hi s f e at ur e ( Cr o n k & Oj e d a, 2 0 0 8). 

I nst e a d of r ej e cti n g or a c c e pti n g  t h e l e giti m a c y of t h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt, 

f e w c o nsi d er ati o ns s h o ul d b e t a k e n i nt o a c c o u nt. Fir st, n ot all t h e tr ait s ar e e q u all y i m p ort a nt 

i n pr e di cti n g t h e i nt er a cti o ns ( D elli n g er, 2 0 2 0). F or e x a m pl e, i n C h a pt e r I V , w e d e m o nstr at e d 

h o w n e ct ar r e w ar d is t h e m ost i m p ort a nt tr ait i n e x pl ai ni n g s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns. S e c o n d, 

t h e i n cl usi o n of n e w tr ait s mi g ht h el p t o b ett er pr e di ct t h e visit or t o a p arti c ul ar pl a nt s p e ci es. 

I n r e c e nt y e ar s, q u a ntit ati v e a n al ys es of fl or al s c e nt t hr o u g h g as c hr o m at o gr a p h y t e c h ni q u es 

h a v e h el p e d t o r efi n e t h e p olli n ati o n s y n dr o m e  ( S c hi estl & D ött erl, 2 0 1 2). T hir d, p olli n ati o n 

st u di es s h o ul d tr y t o f o c us o n c o m m u nit y -wi d e st u di es, r at h er t h a n s p e ci alis e d p olli n ati o n 

s yst e ms. I n t hi s c o nt e xt, m or e r es e ar c h eff ort  s h o ul d b e p ut  i nt o g e n er ali s e d p olli n ati o n s yst e ms  

( Vas c o n c el os et al., 2 0 1 9), as t h e y c a n bri n g n e w i nsi g ht s i nt o t h e c o e v ol uti o n b et w e e n pl a nts 

a n d t h eir p olli n at or s. Fi n all y, r es e ar c h er s s h o ul d tr y t o q u a ntif y t h e r el ati v e i m p ort a n c e of t h e 

diff er e nt f u n cti o n al p olli n at or gr o u ps, i nst e a d of j ust d o c u m e nti n g t h eir visit ati o n  ( S a nti a g o‐

H er n á n d e z et al., 2 0 1 9) . I n t hi s s e ns e, s o m e st u di es h a v e pr o vi d e d e vi d e n c e t h at j ust a s u bs et 

of all visit or s a ct e d as eff e cti v e p olli n at or s  ( B art oš et al., 2 0 1 5; J a n e č e k et al., 2 0 0 7). 
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D ri v er s of bir d -p l a nt p olli n ati o n i nt er a cti o n s 

D es pit e y e ar s of p olli n ati o n r es e ar c h, t h e dri v er s of pl a nt-p olli n at or i nt er a cti o ns ar e still 

a m att er of d e b at e. T w o m ai n pr o c ess es h a v e b e e n pr o p os e d as t h e d et er mi n a nts of t h e str u ct ur al 

p att er ns of pl a nt -p olli n at or n et w or ks ( V á z q u e z et al., 2 0 0 9 a ). R es e ar c h h as s h o w n t h at t h e 

i nt er a cti o ns c a n b e e x pl ai n e d b y n e utr al pr o c ess e s , w h er e t h e a b u n d a n c e of e a c h i nt er a cti n g 

s p e ci es pl a ys a m aj or r ol e  ( D u p o nt et al., 2 0 0 3; Oll ert o n, 2 0 0 3). C o ns e q u e ntl y , n et w or k 

ar c hit e ct ur e is t h e r es ult of t h e r a n d o m e n c o u nt ers of e a c h i nt er a cti n g p art n er, r e g ar dl ess of 

t h eir tr ait s. I n t hi s c o nt e xt, t h e i nt er a cti o n str e n gt h of a b u n d a nt s p e ci es is hi g h er  t h a n t h at of 

r ar e o n es. E vi d e n c e f or a b u n d a n c e pr e di cti n g s p e ci es i nt er a cti o ns c o m es fr o m pl a nt -i ns e ct 

i nt er a cti o n n et w or ks ( S a z at or nil et al., 2 0 1 6; V á z q u e z et al., 2 0 0 9 b ), b ut als o fr o m bir d-pl a nt 

i nt er a cti o n n et w or ks (C h a pt e r I ; U c e d a -G ó m e z et al., 2 0 2 4).  O n t h e c o ntr ar y, pl a nt -p olli n at or 

i nt er a cti o ns c a n b e m e di at e d b y t h e tr ait s of t h e i nt er a cti n g p art n er s  ( St a n g et al., 2 0 0 7). 

T h er ef or e, ni c h e -b as e d pr o c ess es  g o v er n t h e  o bs er v e d  i nt er a cti o ns a m o n g pl a nts a n d 

p olli n at or s , wit h t w o h y p ot h es es pr o p os e d.  

Fir st, t h e “f or bi d d e n li n ks h y p ot h esis ”  p ost ul at es t h a t t h e i ntri nsi c bi ol o gi c al 

c h ar a ct eristi cs of a s p e ci es d et er mi n e w h et h er a n i nt er a cti o n o c c ur s. S e v er al m e c h a nis ms c a n 

r es ult i n f or bi d d e n li n ks, f or e x a m pl e, s p ati ot e m p or al n o n -o v erl a p i n s p e ci es distri b uti o n or 

a cti vit y ( J or d a n o et al., 2 0 0 6), or e x pl oit ati o n b arri er s ( S a nt a m arí a & R o drí g u e z-Gir o n és, 2 0 0 7; 

S n o w & S n o w, 1 9 7 2) . F or e x a m pl e, pl a nt-h u m mi n g bir d n et w or ks w er e d efi n e d b y t h e 

s p ati ot e m p or al mi s m at c h of t h e i nt er a cti n g p art n er s, as w ell as t h e d efi niti o n of i nt er a cti o n 

m o d ul es d u e t o bill -c or oll a l e n gt h m at c hi n g ( M ar u y a m a et al., 2 0 1 4). M or e o v er, bir d -pl a nt 

n et w or ks (i. e., visit ati o n a n d p olli n ati o n) w er e b est e x pl ai n e d b y p h e n ol o g y i n t h e A n d e a n elfi n 

f or est of P er u ( G o n z al e z & L ois ell e, 2 0 1 6).   
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S e c o n d, bir d -pl a nt i nt er a cti o n s, or p olli n ati o n i nt er a cti o ns i n g e n er al, c a n b e t h e r es ult 

of m or p h ol o gi c al tr ait -m at c hi n g . T his h y p ot h esis pr e di cts t h at a m o n g all t h e  p ot e nti al 

i nt er a cti o ns, p olli n at or s w o ul d visit m or e fr e q u e ntl y t h os e pl a nts w h os e fl o w er m or p h ol o g y 

m at c h es wit h t h eir m o ut h p arts. T h er ef or e, t r ait-m at c hi n g is t h e r es ult of s p e ci ali z ati o n, 

a c hi e v e d eit h er t hr o u g h r e ci pr o c al c o -e v ol uti o n ar y pr o c ess es , o n e -si d e d e v ol uti o n ar y 

pr o c ess e s t o a c c o m m o d at e n e w p olli n at or s,  or vi a e c ol o gi c al fitti n g b et w e e n s p e ci es wit h 

i n d e p e n d e nt e v ol uti o n ar y tr aj e ct ori es ( G ui m ar ã es et al., 2 0 1 1; J a n e č e k et al., 2 0 2 0; J a n z e n, 

1 9 8 0; W hitt all & H o d g es, 2 0 0 7) . I n s u p p ort of t hi s h y p ot h esis, M a gli a n esi et al., (2 0 1 4)  f o u n d 

t h at t h e ass o ci ati o n of bill a n d c or oll a l e n gt h e n a bl e d h u m mi n g bir ds  t o e xtr a ct t h e fl or al 

r es o ur c es m or e effi ci e ntl y. F urt h er m or e,  J a n e č e k et al. (2 0 1 2)  s h o w e d t h at t h e  l o n g-bill e d 

C y a n o mitr a oritis  visit e d pl a nts wit h t h e l o n g est fl or al t u b es.   M or e o v er, S o n n e et al. (2 0 1 9)  

d e m o nstr at e d h o w tr ait -m at c hi n g str u ct ur es h u m mi n g bir d -pl a nt i nt er a cti o ns i n t h e e ast er n hi g h 

A n d es. I n t h eir st u d y, t h es e a ut h or s als o s h o w e d h o w tr ait m at c hi n g als o pr es e nt s a 

g e o gr a p hi c al distri b uti o n. T h e l o n g est c or oll as w er e f o u n d at hi g h el e v ati o ns, w h er e 

h u m mi n g bir ds wit h t h e l o n g est bills o c c ur. T h es e r es ult s als o ali g n wit h t h os e of  H oř á k & 

J a n e č e k (2 0 2 1) , w hi c h d e m o nstr at e d t h at s u n bir d bill l e n gt h a n d I m p ati e ns s pp . s p ur l e n gt h 

m at c h a cr oss s e v er al g e o gr a p hi c al r e gi o ns.  

It is i m p ort a nt t o n ot e t h at all t hr e e h y p ot h eti c al m e c h a nis m s (i. e. n e utr al pr o c ess es, 

f or bi d d e n li n ks, m or p h ol o gi c al tr ait-m at c hi n g) m e nti o n e d a b o v e ar e n ot m ut u all y e x cl usi v e 

a n d all c a n g o v er n t h e str u ct ur i n g of a n y p olli n ati o n n et w or k, y et t h eir a ct u al  c o ntri b uti o n is 

still a m att er of dis c ussi o n  ( V á z q u e z et al., 2 0 0 9 b ). Vi z e nti n -B u g o ni et al.  (2 0 1 8)  pl e a d e d f or 

t h e e xist e n c e of a c o nti n u u m  of i m p ort a n c e fr o m ni c h e -b as e d pr o c ess es t o n e utr alit y i n s h a pi n g 

pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns. T h es e a ut h or s d e v el o p e d a si m pl e c o n c e pt u al m o d el i n w hi c h t h e 

i m p ort a n c e of e a c h pr o c ess  d e p e n d s o n t h e e xt e nt  of tr ait v ari ati o n  wit hi n  t h e ass e m bl a g e.  I n a 

s c e n ari o w h er e pl a nts a n d p olli n at or s s h o w a l ot of tr ait v ari ati o n ni c h e -b as e d pr o c ess es will 
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pr e v ail, w h er e as t h e o p p osit e is e x p e ct e d w h e n tr ait v ari ati o n is l ess pr o n o u n c e d (i. e., l o w vs 

hi g h f u n cti o n al di v er sit y).  Fi n all y, si n c e s e as o n alit y c a n i nfl u e n c e pl a nt p h e n ol o gi c al p att er ns 

i n t h e tr o pi cs, tr ait v ari ati o n is s u bj e ct t o t h es e c h a n g es. F or i nst a n c e, Kl o m b er g et al. (2 0 2 2)  

o bs er v e d a hi g h er pr e v al e n c e of or nit h o p hil o us fl o w er s d uri n g t h e r ai n y s e as o n o n M o u nt 

C a m er o o n, w hi c h m a y ulti m at el y i m p a ct t h e si g nifi c a n c e of ni c h e -b as e d pr o c ess es.  

S p ati ot e m p or al v ari a bilit y i n bir d -pl a nt  p olli n at i o n i nt er a cti o n s 

T h e a p pli c ati o n of n et w or k t h e or y t o t h e st u d y of pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns h as 

pr o vi d e d v al u a bl e i nsi g ht s i nt o t h e str u ct ur al c h ar a ct eristi cs of t h es e n et w or ks a n d t h eir r ol e i n 

e c os yst e m f u n cti o ni n g  ( Bl üt h g e n et al., 2 0 0 6). S p e ci ali z ati o n e m er g es as a k e y as p e ct of 

e c os yst e m s, a n d t h er ef or e u n d er st a n di n g h o w diff er e nt e n vir o n m e nt al c o n diti o ns aff e ct it is 

f u n d a m e nt al. T his k n o wl e d g e c a n  h el p t o s h e d li g ht o n t h e p ot e nti al i m p a cts of cli m at e c h a n g e 

o n pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns ( H oiss et al., 2 0 1 5), as w ell as off er i nsi g ht s i nt o e v ol uti o n ar y 

a n d s p e ci ati o n  pr o c ess es ( R a mír e z et al., 2 0 1 1). 

S p e ci ali z ati o n  is a d o u bl e-f a c et e d c o n c e pt, a n d t w o l e v els m ust b e disti n g uis h e d 

( Bl üt h g e n et al., 2 0 0 6). W h e n i nt er a cti o ns ar e c o nt e m pl at e d as e c ol o gi c al ni c h e s, t h e fir st l e v el 

d es cri b es t h e ni c h e br e a dt h of a s p e ci es, w h er e as t h e s e c o n d r e pr es e nts t h e e xt e nt t o w hi c h 

s e v er al s p e ci e s p artiti o n t h eir ni c h es. T h es e t w o c o n c e pts ar e m ai nl y s h a p e d  b y t h e t e n d e n c y 

of pl a nts a n d p olli n at or s t o us e a s u bs et of all a v ail a bl e r es o ur c es, or b y i nt er s p e cifi c 

m e c h a nis m s s u c h as c o m p etiti o n.  I n pl a nt-p olli n at or i nt er a cti o ns, s p e ci alist s p e ci es ar e t h os e 

t h at i nt er a ct wit h a li mit e d n u m b er of pl a nt s p e ci es ( Ar m br ust er et al., 2 0 0 0). T h e e xt e nt t o 

w hi c h pl a nt -p olli n at or n et w or ks ar e s p e ci alis e d i nfl u e n c es  t h e str u ct ur e of t h e n et w or k , wit h 

l o w s p e ci ali z ati o n pr o m oti n g n et w or k st a bilit y ( Bl üt h g e n & Kl ei n, 2 0 1 1). T h er ef or e, 

g e n er ali s e d n et w or ks ar e t h us m or e r esist a nt t o s p e ci es l oss. O n t h e ot h er h a n d, hi g h l e v els of 
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p olli n at or s p e ci ali z ati o n c a n b e i m p ort a nt f or pl a nt r e pr o d u cti o n. I n t hi s s e ns e, s p e ci ali z ati o n 

d e cr e as es t h e d e p ositi o n of h et er os p e cifi c p oll e n, pr o m oti n g pl a nt r e pr o d u cti o n.  

S p e ci ali z ati o n c a n r es ult fr o m s e v er al  e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y  pr o c ess es  t h at 

f u n cti o n at diff er e nt s p ati al a n d t e m p or al s c al es ( C ar ni c er et al., 2 0 0 9). F or e x a m pl e, it mi g ht 

b e  t h e o ut c o m e of ni c h e -b as e d pr o c es s es (i. e. f or bi d d e n li n ks or tr ait -m at c hi n g)  b y c o nstr ai ni n g 

t h e t y p e, n u m b er a n d str e n gt h of i nt er a cti o ns of a s p e ci es i n t h e n et w or k  ( St a n g et al., 2 0 0 7). 

A d diti o n all y, s p e ci ali z ati o n c a n r es ult fr o m s p ati ot e m p or al v ari ati o n i n r es o ur c e a v ail a bilit y 

( G o n z ál e z-C astr o et al., 2 0 1 2) . T h er ef or e, el e v ati o n al gr a di e nts wit h t h eir st e e p a bi oti c c h a n g es 

o v er a s h ort g e o gr a p hi c dist a n c e, off er a u ni q u e o p p ort u nit y t o i n v esti g at e h o w s p e ci ali z ati o n 

v ari es wit h el e v ati o n.  

F or e x a m pl e, M a gli a n esi et al. (2 0 1 5)  f o u n d t h at h u m mi n g bir d s p e ci es a n d i n di vi d u als 

w er e m or e s p e ci alis e d i n t h e l o w a n d mi d dl e el e v ati o ns . T h es e a ut h or s us e d t h e d ́ i n d e x t o 

m e as ur e s p e ci ali z ati o n, w hi c h d et er mi n es r es o ur c e us e b y a  p olli n at or  b as e d o n t h e a b u n d a n c e 

of r es o ur c es ( Bl üt h g e n et al., 2 0 0 6).  T h e s p e ci ali z ati o n p att er n  o bs er v e d  w as li n k e d t o a m or e 

e v e n a n d  f u n cti o n all y o v er dis p er s e d ass e m bl a g e at t h e l o w er el e v ati o ns, i n di c ati n g a si g nifi c a nt 

l e v el of fl or al r es o ur c e p artiti o ni n g. C o n v er s el y, t h e hi g hl a n d c o m m u nit y dis pl a y e d a cl ust er e d 

f u n cti o n al str u ct ur e, li k el y d u e t o e n vir o n m e nt al filt eri n g a n d ni c h e e x p a nsi o n.  M or e o v er, 

M a gli a n esi et al.  (2 0 1 4)  f o u n d t h at h u m mi n g bir d-pl a nt n et w or ks w er e m or e s p e ci alis e d at 

mi d dl e el e v ati o ns, m e as ur e d as t h e H ́ 2 i n d e x. T his i n d e x m e as ur es s p e ci ali z ati o n at t h e n et w or k 

l e v el a n d t h us c o nsi d er s b ot h pl a nts a n d p olli n at or s. T h er ef or e, H ́ 2  is a m e as ur e of ni c h e 

p artiti o ni n g ( Bl üt h g e n et  al. , 2 0 0 6). O n t h e c o ntr ar y, P arti d a -L ar a et al. (2 0 1 8)  f o u n d t h at 

h u m mi n g bir d -pl a nt n et w or ks w er e m or e s p e ci alis e d at hi g h el e v ati o ns . Li k e wis e, P ellissi er et 

al. (2 0 1 8)  f o u n d t h at c o n n e ct a n c e l o w er e d at hi g h el e v ati o ns. C o n n e ct a n c e is t h e pr o p orti o n of 

r e ali s e d li n ks r el ati v e t o all p ossi bl e i nt er a cti o ns. T h us, a d e cr e as e i n c o n n e ct a n c e tr a nsl at es 

i nt o hi g h er s p e ci ali z ati o n.  
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T h e c o m p ositi o n of t h e diff er e nt fl o w er -visiti n g f u n cti o n al gr o u p c o m m u niti es als o 

v ari es al o n g el e v ati o n al gr a di e nts ( M a g ui ñ a-C o n d e et al., 2 0 2 3) . I n t hi s s e ns e, el e v ati o n al 

gr a di e nt s aff e ct t h e di v er sit y a n d fr e q u e n c y of visiti n g f u n cti o n al p olli n at or gr o u ps. Pl a nts wit h 

br o a d el e v ati o n al distri b uti o ns m ust l o c all y a d a pt t o t h e p olli n at or c o m m u nit y, b e c a us e of t h e 

filt eri n g eff e cts of el e v ati o n o n diff er e nt p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps . T h er ef or e, visit or s of a 

si n gl e pl a nt s p e ci es c a n diff er a m o n g i n di vi d u al p o p ul ati o ns or p h e n ol o gi c al p eri o ds 

( T h o m ps o n, 2 0 0 5). I n t his s c e n ari o, a g e o gr a p hi c al c o e v ol uti o n ar y m os ai c b et w e e n pl a nts a n d 

t h eir fl or al visit or s  is e x p e ct e d ( A n d er s o n & J o h ns o n, 2 0 0 7). T h us, diff er e n c es i n t h e di v er sit y 

a n d fr e q u e n c y of diff er e nt p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps c a n tri g g er c o v ari ati o n pr o c ess es a m o n g 

p olli n at or a n d fl or al tr ait s. F or e x a m pl e, C u art as -H er n á n d e z et al. (2 0 1 9)  s h o w e d h o w t w o 

s y m p atri c A nt h uri u m  s p p. s p e ci es c o v ari e d i n t h eir fl or al tr ait s wit h t h eir m ai n fl or al visit or s 

al o n g a n el e v ati o n al gr a di e nt i n t h e C ol o m bi a n A n d es.  Li k e wis e , M a g ui ñ a -C o n d e et al. ( 2 0 2 3) 

f o u n d a  str o n g c orr el ati o n b et w e e n p olli n at or a n d fl or al tr ait s of C ost us g u a n ai e nsis  al o n g a 

n e otr o pi c al el e v ati o n al gr a di e nt.  

P olli n at or f u n cti o n al gr o u p t ur n o v er al o n g  a n el e v ati o n al gr a di e nt is oft e n m e di at e d b y 

c h a n g es  i n a bi oti c c o n diti o ns ( e. g., te m p er at ur e or r ai nf all) . F or e x a m pl e, M c C a b e & C o b b, 

(2 0 2 1)  o bs er v e d a b e e -t o-fl y tr a nsiti o n b e c a us e of d e cr e asi n g t e m p er at ur es. S e v er al st u di es 

a cr oss t h e gl o b e h a v e f o u n d s u p p ort f or t hi s tr a nsiti o n  ( K uri y a et al., 2 0 1 5; L a y et al., 2 0 1 3; 

N a g a n o et al., 2 0 1 4; S o m m a g gi o et al., 2 0 2 2) . T h er ef or e, t h er e is a z o n ati o n of diff er e nt 

p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss el e v ati o n al gr a di e nts d u e t o t h e p h ysi ol o gi c al c o nstr ai nt s of 

p olli n at or s i n c o pi n g wit h h ar s h m o u nt ai nt o p c o n diti o ns ( A d e d oj a et al., 2 0 1 8; L ef e b vr e et al., 

2 0 1 8) .  

O n t h e ot h er h a n d, bir ds, as e n d ot h er mi c a ni m als, c a n fl y i n m or e wi n d y a n d r ai n y 

c o n diti o ns, a n d c o ns e q u e ntl y, ar e l ess aff e ct e d b y u nf a v o ur a bl e w e at h er c o n diti o ns o n 

m o u nt ai n t o ps ( D elli n g er et al., 2 0 2 1). T h er ef or e, bir ds ar e b ett er p olli n at or s at hi g h -altit u d e 
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e c os yst e m s. F or e x a m pl e, or nit h o p hil o us pl a nts w er e m or e eff e cti v el y p olli n at e d t h a n cl os el y 

r el at e d b e e-p olli n at e d s p e ci es at hi g h el e v ati o ns i n M e xi c o ( Cr u d e n, 1 9 7 2). Si mil arl y, L e h m a n n 

et al. (2 0 1 9)  o bs er v e d a s hift i n p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps, wit h h u m mi n g bir ds s er vi n g as t h e 

pri m ar y p olli n at or s of G o nz al a g u ni a hirs ut a  at hi g h el e v ati o ns  o n D o mi ni c a isl a n d . E vi d e n c e 

f or bir ds b ei n g m or e eff e cti v e p olli n at or s at hi g h el e v ati o ns als o c o m es fr o m t h e Ol d W orl d. 

P olli n at or e x cl usi o n e x p eri m e nts d e m o nstr at e d t h at s e v er al R h o d o d e n dr o m s p e ci es h e a vil y 

d e p e n d o n s u n bir ds at hi g h el e v ati o ns i n t h e Y u n n a n Pr o vi n c e i n s o ut h w est C hi n a  ( H u a n g et 

al., 2 0 1 7) . E q u all y , Pi et al. (2 0 2 1)  f o u n d t h at El e a g n us u m b ell at a  p o p ul ati o ns at hi g h 

el e v ati o ns r eli e d m or e h e a vil y o n s u n bir ds f or p olli n ati o n s er vi c es.   

I n a d diti o n t o t h e eff e cts of s p ati al v ari a bilit y ( e.g. , el e v ati o n) o n bir d -pl a nt i nt er a cti o n 

n et w or ks, w e s h o ul d als o c o nsi d er t h eir t e m p or al v ari a bilit y. Te m p or al c h a n g es i n t h e 

a v ail a bilit y of r es o ur c es c a n aff e ct t h e w a y pl a nts a n d bir d s i nt er a ct. P arti d a-L ar a et al. ( 2 0 1 8) 

d e m o nstr at e d h o w h u m mi n g -pl a nt n et w or ks w er e m or e s p e ci alis e d w h e n r es o ur c e a v ail a bilit y 

w as l o w. T h es e r es ult s ar e s u p p ort e d b y i n dir e ct e vi d e n c e s h o wi n g t h at t h e a m o u nt of n e ct ar 

a n d t h e di v er sit y of i nt er a cti n g p art n er s a v ail a bl e f or v ari o us bir d t a x a c a n v ar y si g nifi c a ntl y 

fr o m s e as o n t o s e as o n ( e. g., f or h u m mi n g bir ds: A br a h a m c z y k & K essl er, 2 0 1 0 ; f or s u n bir ds: 

C olli ns & R e b el o, 1 9 8 7 ). M or e o v er, M ar u y a m a et al. ( 2 0 1 4) d e m o nstr at e d t h at p h e n ol o gi c al 

o v erl a p b et w e e n t h e pl a nts a n d h u m mi n g bir ds i nfl u e n c es t h e est a blis h m e nt of n et w or k 

m o d ul es, w h er e c ert ai n s ets of s p e ci es i nt er a ct m or e fr e q u e ntl y wit h ot h er t h a n wit h ot h er 

s p e ci es. Yet , t e m p or al v ari a bilit y n ot  o nl y aff e cts n et w or k str u ct ur al f e at ur es b ut als o c a n 

f a v o ur t h e pr es e n c e of c ert ai n p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps. Kl o m b er g et al. ( 2 0 2 2) a n d J a n e č e k 

et al. ( 2 0 1 5)  f o u n d hi g h er n u m b er s of or nit h o p hil o us pl a nts d uri n g t h e r ai n y s e as o n of M o u nt 

C a m er o o n. T h es e fi n di n gs i n dir e ctl y s u g g est t h at bir d p olli n ati o n is f a v o ur e d u n d er r ai n y 

c o n diti o ns, ali g ni n g wit h t h e r es ult s pr es e nt e d i n C h a pt e rs I  a n d VI  of t hi s t h e sis. We 
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d e m o nstr at e t h at tr ait -m at c hi n g a n d t h e s p e ci ali z ati o n of s u n bir d -pl a nt n et w or ks, as w ell as 

i n di vi d u al s u n bir d s p e ci es, i n cr e as e d uri n g t h e r ai n y s e as o n.  

St u d y sit es  

As st at e d b ef or e, t h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt ass u m es t h at m ost i nt er a cti o ns ar e 

hi g hl y s p e ci alis e d. N e v ert h el ess, m or e r e c e nt st u di es s u g g est t h at s p e ci ali z e d i nt er a cti o ns ar e 

r at h er r ar e a n d t h at p olli n ati o n s yst e ms ar e m or e g e n er ali s e d t h a n pr e vi o usl y t h o u g ht ( Was er, 

1 9 9 6). Pr es e nt, c o m m u nit y -wi d e st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h at g e n er ali s e d p olli n at or s ar e t h e 

m ost i m p ort a nt a ct or s f or pl a nt bi o di v er sit y m ai nt e n a n c e. M or e o v er, t h e y h a v e d e m o nstr at e d 

t h at pl a nts a n d p olli n at or s i nt er a ct wit h o n e a n ot her i n a n as y m m etri c f as hi o n (i. e. s p e ci alist s  

i nt er a ct wit h g e n er ali sts), w hi c h str e n gt h e ns t h e r o b ust n ess of t h e e c os yst e m. As a r es ult, 

p olli n ati o n n et w or ks t e n d t o b e hi g hl y n est e d a n d m o d ul ar, as i n  t h e n et w or k t er mi n ol o g y.  

Si mil ar p att er ns as d es cri b e d a b o v e c a n b e f o u n d f or bir d -pl a nt p olli n ati o n n et w or ks.  

N o n et h el ess, m ost of o ur k n o wl e d g e a b o ut bir d p olli n ati o n c o m es fr o m t h e N e w W orl d 

h u m mi n g bir ds.  P olli n ati o n f a cilit at e d b y a vi a n s p e ci es is d o c u m e nt e d or a nti ci p at e d a cr oss 

o v er 7 0 disti n ct bir d f a mili es ( Oll ert o n, 2 0 2 4). N ot a bl y, a m o n g t h es e f a mili es, t hr e e e x hi bit 

pr o n o u n c e d s p e ci ali z ati o n t o w ar ds n e ct ari v or y: H u m mi n g bir ds ( Tr o c hilli d a e), s u n bir ds 

( N e ct ari nii d a e), a n d h o n e y e at er s ( M eli p h a gi d a e). H u m mi n g bir ds ( A p o dif or m es) wit h 3 6 3 

d es cri b e d s p e ci es ar e t h e m ost s p e ci es -ri c h t a x o n, h a vi n g a P a n-A m eri c a n distri b uti o n. O n t h e 

ot h er h a n d, s u n bir ds ( P ass erif or m es, 1 4 3 s p e ci es) ar e distri b ut e d a cr oss Afri c a, Asi a, a n d 

O c e a ni a , w hil e h o n e y e at er s’ distri b uti o n e xt e n ds fr o m Asi a t o O c e a ni a. T h es e t hr e e t a x a s h ar e 

c o m m o n a d a pt ati o ns f or n e ct ari v or y a n d s h o w c as e a n e x a m pl e of c o n v er g e nt e v ol uti o n. T his 

c o n v er g e nt e v ol uti o n h as r ais e d  a gr e at d e al of i nt er est a m o n g t h e s ci e ntifi c c o m m u nit y, w hi c h 

h as tri e d t o u n d er st a n d t h e diff er e n c es i n m or p h ol o g y a n d e c ol o g y a m o n g t h e t hr e e t a x a ( e. g. 
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Z a n at a et al., 2 0 1 7 ). It is wi d el y a c c e pt e d t h at h u m mi n g bir ds ar e t h e m ost s p e ci alis e d f a mil y 

f or bir d p olli n ati o n. N o n et h el ess, st u di es o n t h e ot h er t w o f a mili es ar e  r at h er s c ar c e.  

A n ot h er i m p ort a nt as p e ct of p olli n ati o n r es e ar c h is t o s h e d li g ht o n t h e pr o c ess es t h at 

s h a p e t h e o bs er v e d i nt er a cti o ns. I n t hi s r e g ar d, m ost of t h e p olli n ati o n st u di es h a v e f o c us e d o n 

f a ct or s r el at e d t o t h e di v er sit y of t h e i nt er a cti n g p art n er s, t h eir a b u n d a n c es, a n d p h yl o g e n eti c 

r el ati o ns hi ps, as w ell as t h eir m or p h ol o gi c al tr ait s. H o w e v er, c h a n g es i n t h e i nt er a cti o n 

n et w or ks d u e t o s p ati ot e m p or al v ari ati o n h a v e r e c ei v e d l ess att e nti o n.  

P olli n ati o n r es e ar c h i n Afri c a h as pri m aril y c o n c e ntr at e d o n s u btr o pi c al a n d t e m p er at e 

r e gi o ns, alt h o u g h t h er e ar e s o m e n ot a bl e e x c e pti o ns. F or e x a m pl e, Cl ass e n et al. (2 0 2 0)  st u di e d 

t h e eff e cts of el e v ati o n o n t h e s p e ci ali z ati o n of p olli n at or-pl a nt i nt er a cti o ns al o n g a 3. 4 K m 

el e v ati o n al gr a di e nt o n M o u nt Kili m a nj ar o. M or e o v er, M ert e ns et al. (2 0 2 0)  st u di e d t h e 

t ur n o v er of fl or al visit or s o n S c a d o x us ci n n a b ari n us al o n g it s el e v ati o n al gr a di e nt  o n M o u nt 

C a m er o o n. F urt h er, P a d yš á k o v á et al., (2 0 1 3)  i n v esti g at e d t h e r ol es of fl or al visit or s o n 

H y p o est es ari st at a . S t u di es f o c usi n g o n bir d p olli n ati o n als o e xist. F or e x a m pl e, B art oš & 

J a n e č e k ( 2 0 1 4)  st u di e d t h e p oll e n pl a c e m e nt m e c h a nis m of I m p ati e n s f rit hii  o n t h e s u n bi r d’ s 

b o d y, r e d u ci n g i nt e r s p e cifi c c o m p etiti o n a m o n g c o n g e n e r s. M o r e o v e r,   B art oš et al. (2 0 1 2)  

in v esti g at e d t h e n e ct ar pr o p erti es of I m p ati e ns s a k eri a n a, w hil e J a n e č e k et al., (2 0 1 2)  st u di e d 

t h e p olli n ati o n s yst e ms o f s e v er al fl o w eri n g pl a nts, b ot h st u di es c o n d u ct e d o n M o u nt 

C a m er o o n. Fi n all y, Ns or et al., (2 0 1 9)  c o n d u ct e d a st u d y o n s u n bir d -pl a nt p olli n ati o n n et w or ks. 

T h e y r e c o nstr u ct e d a s u n bir d -pl a nt p oll e n tr a nsf er a n d visit ati o n n et w or k o n t h e M a m bill a 

Pl at e a u i n s o ut h e ast Ni g eri a . N o n et h el ess , t h es e a ut h or s  o nl y s a m pl e d s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o n 

n et w or ks d uri n g t h e dr y s e as o n, n e gl e cti n g t h e eff e cts of t e m p or al v ari ati o n o n t h e i nt er a cti o n 

n et w or ks.  
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We s et o ut t o M o u nt C a m er o o n ( 4. 2 0 3 ° N, 9. 1 7 0° E) t o g ai n i nsi g ht s i nt o bir d-pl a nt 

i nt er a cti o ns a n d h o w s p ati ot e m p or al v ari a bilit y aff e cts t h e m. M o u nt C a m er o o n is i n t h e 

S o ut h w est R e gi o n of C a m er o o n a n d  is t h e hi g h e st m o u nt ai n i n West -C e ntr al Afri c a. M or e o v er, 

Mt. C a m er o o n is a n a cti v e v ol c a n o b el o n gi n g t o  a  gr e at er v ol c a ni c m o u nt ai n r a n g e t h at 

str et c h es fr o m t h e isl a n d of Bi o k o ( E q u at ori al G ui n e a) a n d a cr oss B a m e n d a Hi g hl a n ds 

f oll o wi n g t h e Ni g eri a n  b or d er. D u e t o its u ni q u e l o c ati o n n e xt t o t h e G ulf of G ui n e a a n d it s 

pr o xi mit y t o t h e G ui n e a n a n d C o n g ol es e bi ot o p es it pr es e nts hi g h l e v els of di v er sit y a n d 

e n d e mi s m. F or e x a m pl e, t h e M o u nt C a m er o o n s p eir o ps ( Z ost er o pi d a e ; Z ost er o ps 

m el a n o c e p h al us ) a g e n er ali st fl o w er visit or is e n d e mi c t o Mt. C a m er o o n. M o u nt C a m er o o n 

still h as a n al m ost pristi n e c o nti n u o us f or est el e v ati o n al gr a di e nt ( ~  4 0 0 t o ~ 2 2 0 0 m. a .s.l.) o n 

it s s o ut h w est er n sl o p e.  It w as al o n g t hi s gr a di e nt t h at w e s a m pl e d s u n bir d -pl a nt  i nt er a cti o ns at 

f o ur l o c ati ons e n c o m p assi n g f o ur f or est t y p es ( Ta bl e 3 a n d Fi g. 4 ). T h e d at as et c oll e ct e d i n t hi s 

gr a di e nt w as us e d i n C h a pt e rs I, III, I V, a n d VI . M or e o v er, w e e xt e n d e d o ur s a m pli n g a b o v e 

t h e ti m b erli n e t o t h e m o nt a n e gr assl a n ds, w h er e w e f o c us e d o n s u n bir d-pl a nt i nt er a cti o n 

n et w or ks, a n d t h e eff e cts of el e v ati o n o n t h e t ur n o v er of fl or al visit or s o n t h e m ai n f o o d 

r es o ur c e at t h es e el e v ati o n s (i. e., H y p eri c u m r e v ol ut u m; H y p eri c a c e a e).  T h e d at as et fr o m t h e 

m o nt a n e gr assl a n ds w as us e d i n C h a pt e rs  V  & VII .  A d diti o n all y, i n C h a pt e r II , w e s a m pl e d 

s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns i n t h e f ar ml a n ds o n t h e f o ot hill s of M o u nt C a m er o o n, w h er e l o c al 

f ar m er s gr o w e x oti c pl a nts f or e x p ort ati o n a n d s al e i n l o c al m ar k ets . 

M o u nt C a m er o o n e x p eri e n c es disti n ct s e as o n alit y ( M ai c h er et al., 2 0 2 0), wit h a dr y 

p eri o d fr o m mi d -N o v e m b er t o F e br u ar y a n d a w et s e as o n wit h h e a v y r ai ns fr o m J u n e t o 

S e pt e m b er. Pr e ci pit ati o n i n t h e f or est el e v ati o n al gr a di e nt c a n r e a c h u p t o 2 5 0 0 m m i n t h e t w o 

l o w est el e v ati o ns. Te m p er at ur es ar e c o nst a nt al o n g t h e y e ar, r a n gi n g fr o m c. 2 5 º C i n t h e l o w est 

el e v ati o n d o w n t o 1 5 º C at 2 2 0 0 m a. s.l. T h es e  t w o s e as o ns ar e i nt ert wi n e d wit h t w o 

i nt er s e as o ns. C h a pt e rs I  a n d  II I-VI  w er e c o n d u ct e d i n b ot h dr y a n d w et s e as o n s, w h er e as 
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C h a pt e r VII  w as c o n d u ct e d i n t h e  t w o i nt er s e as o n p eri o ds. T h e s a m pli n g of C h a pt e r II  

str et c h e d fr o m t h e i nt er s e as o n fr o m dr y t o w et s e as o n t o t h e w et s e as o n.  

Fi g u r e 4 . L o c ati o n of M o u nt C a m er o o n a n d t h e s a m pli n g p oi nt s wit hi n C a m er o o n us e d i n t hi s 

t h esis: A ) T o p o gr a p hi c al m a p of C a m er o o n; B ) T o p o gr a p hi c al m a p of M o u nt C a m er o o n wit h 

t h e g e o gr a p hi c al p ositi o n of o ur s a m pli n g l o c ati o ns. I n gr e e n, l o c ati o ns i n t h e f or est el e v ati o n al 

gr a di e nt ( C h a pt e rs I, III, I V, a n d  VI ): Dri n ki n g G arri ( D G), Pl a nt e C a m ( P C), Cr at er L a k e 

( C L), a n d M a n n’s S pri n g ( M S). I n y ell o w, l o c ati o ns i n t h e m o nt a n e gr assl a n ds. N ot e t h e t w o 

s h a d es of y ell o w r e pr es e nti n g t w o diff er e nt pr oj e cts  c o n d u c e d i n t his h a bit at t y p e ( d ar k y ell o w, 

C h a pt e r V ; li g ht y ell o w, C h a pt e r VII ). 
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T a bl e 3 . D et ail of t h e s a m pli n g l o c aliti es a n d t h eir y e ar of s a m pli n g. E a c h s a m pli n g sit e w as s a m pl e d 

t w o ti m es. T h e c ol o ur s d e pi ct t h e t w o diff er e nt h a bit at t y p es s a m pl e d: f or est el e v ati o n al gr a di e nt (i n 

gr e e n), a n d m o nt a n e gr assl a n ds (i n y ell o w).  

Sit e  C o o r di n at es  El e v ati o n 
( m a. s.l.) 

D es c ri pti o n  S a m pli n g y e a r  

D ri n k G a r ri  N 0 4. 1 0 2 2º,  
E 0 9. 1 2 2 5º  

6 5 0  L o wl a n d f or est, mi ni m all y di st ur b e d b y 
el e p h a nt s, w h er e tr e es of t h e s u bf a mil y 
C a es al pi ni oi d e a e ( F a mil y: F a b a c e a e ) pr e v ail. 

2 0 1 8 -2 0 1 9  

Pl a nt e C a m  N 4. 1 1 7 5º,  
E 0 9. 0 7 1 7º  

1 1 0 0  Mi d -el e v ati o n f or est, p artl y di st ur b e d b y 
el e p h a nt s,  w h er e Ki g eli a  af ri c a n a , 
M a c ar a n g a o c ci d e nt alis  a n d V o a c a n g a 
af ri c a n a  ar e c o m m o n . 

2 0 1 8 -2 0 1 9  

C r at e r L a k e  N 0 4. 1 4 4 3º,  
E 0 9. 0 7 0 9º  

1 5 0 0  S u b m o nt a n e f or est, hi g hl y di st ur b e d b y 
el e p h a nt s, w h er e o p e n el e p h a nt p ast ur es ar e 
c o m m o n a n d w h er e Afr a m o m u m s p p. 
p r e v ail s. 

2 0 1 9 -2 0 2 0  

M a n n’s S p ri n g  N 0 4. 1 4 2 8º,  
E 0 9. 0 6 3 0º  

2 2 0 0  M o nt a n e f or est, cl os e t o t h e ti m b erli n e, w h er e 
el e p h a nt di st ur b a n c e i s a bs e nt a n d w h er e 
m o nt a n e s p e ci es li k e S yzi gi u m st a u dtii , N u xi a 
c o n g est a  a n d S c h effl er a s p p.  ar e c o m m o n  

2 0 1 9 -2 0 2 0  

H ut 1  N 0 4. 1 7 5 9 º,  
E 0 9. 2 0 4 1 º  

2 1 0 0  S p e ci es -p o or l o w -el e v ati o n al c o m m u niti es 
r el ati v el y d o mi n at e d b y t all gr ass es, 
C e n c hr us m o n osti g m a , a n d L o u d eti a si m pl e x . 
T h er e ar e n ot m a n y s p e ci es s p e cifi c t o t h es e 
gr assl a n ds e. g. H a b e n ari a m a n nii . I n t h es e 
c o m m u niti es, w e c a n al s o fi n d h er bs ( e. g. 
L o b eli a c ol u m n ari s ) or s c att er e d tr e es ( e. g. 
N u xi a c o n g est a ). 

2 0 2 1 -2 0 2 2  

H ut 2  N 0 4. 1 9 3 8 º,  
E 0 9. 1 9 3 8 º  

2 8 0 0  Hi g h -el e v ati o n gr assl a n ds ar e s p e ci es -ri c h 
gr assl a n ds wit h a c o m m o n o c c urr e n c e of 
gr ass es,  s u c h  as A n dr o p o g o n  s p p. , 
S p or o b ol us m o nt a n us , a n d K o el eri a c a p e nsis . 
T all er v e g et ati o n wit h P e nt as s c hi m p eri a n a 
or H y p eri c u m r e v ol ut u m  c a n b e f o u n d l o c all y 
i n l e e w ar d ar e as. 

2 0 2 1 -2 0 2 2  

P & T -1  N 0 4. 3 0 6 8 º,  
E 0 9. 2 2 9 7  

2 3 0 0  S p e ci es -p o or  l o w -el e v ati o n al  m o nt a n e 
gr assl a n ds d o mi n at e d b y t h e t all gr ass 
L a u d eti a s y m pl e x . 

2 0 2 1 -2 0 2 2  

P & T -2  N 0 4. 2 7 1 5 º,  
E 0 9. 2 2 0 6 º  

2 8 0 0  Mi d -el e v ati o n  m o nt a n e  gr assl a n ds 
r e pr es e nti n g t h e tr a nsiti o n fr o m hi g h t o s h ort 
gr assl a n ds . 

2 0 2 1 -2 0 2 2  

‘8 9 L a v a l o w  N 0 4. 1 9 1 1 º,  
E 0 9. 1 7 7 6 º  

3 2 0 0  S p e ci es ri c h gr assl a n ds wit h t y pi c al 
o c c urr e n c e of A n dr o p o g o n s p p., S p or o b ol us 
m o nt a n us, a n d K o el eri a c a p e nsis . 

2 0 2 1 -2 0 2 2  

C a m p -2  N 0 4. 2 1 0 3 º,  
E 0 9. 5 9 7 2 º  

3 5 0 0  S p ars e v e g et ati o n d o mi n at e d b y F est u c a 
a b yssi ni c a . 

2 0 2 1 -2 0 2 2  
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2. O U T LI N E O F  T H E  DI S S E R T A TI O N

Ai m s 

I n t hi s diss ert ati o n, t h e m ai n g o al w as t o pr o vi d e i nsi g ht s i nt o  t h e bir d  p olli n ati o n 

s yst e ms fr o m a r el ati v el y u n d er st u di e d r e gi o n of t h e w orl d a n d c o ntri b ut e t o t h e u n d er st a n di n g 

of t h e e c ol o g y of  s u n bir ds ( N e ct ari nii d a e). I n d oi n g s o, w e h a v e f urt h er e d o ur u n d er st a n di n g  

of t h e  bir d p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt  as  a  w a y t o  pr e di ct t h e o bs er v e d i nt er a cti o ns . W e h a v e 

als o c h all e n g e d h y p ot h es es r el at e d t o t h e s e gr e g ati o n of bir d -f e e di n g ni c h es a c c or di n g t o t h e 

c o m pl e x of visit e d pl a nt tr ait s, as w ell as t h e l e v el of tr ait -m at c hi n g b et w e e n t h e i nt er a cti n g 

p art n er s.  P olli n ati o n s y n dr o m es ar e o n e of t h e c e ntr al c o n c e pts of pl a nt a d a pt ati o n, w h er e 

pl a nts p olli n at e d b y t h e s a m e p olli n at or gr o u p ar e h y p ot h esis e d t o s h ar e si mil ar fl or al tr ait s vi a 

c o n v er g e nt e v ol uti o n ( F a e gri a n d v a n d er Pijl 1 9 7 9, F e nst er et al. 2 0 0 4, R os as -G u err er o  et al. 

2 0 1 4).  T h us, t h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt w as pr o p os e d as a pr e di cti v e fr a m e w or k t o 

pr e di ct all t h e p ot e nti al visit or s t h at a pl a nt c o ul d r e c ei v e. M or e o v er, t h e p olli n ati o n s y n dr o m e 

t h e or y r eli es o n  t h e ti g ht c o e v ol uti o n b et w e e n t h e i nt er a cti n g p art n er s, li k e a D ar wi ni a n 

c o e v ol uti o n ar y ar ms r a c e. N o n et h el ess, i n r e c e nt d e c a d es, c o m m u nit y -wi d e st u di es h a v e 

d e m o nstr at e d t h at t h es e ti g ht r el ati o ns hi ps ar e r at h er e x c e pti o n al i n n at ur e. I n t hi s s e ns e, 

n e ct ari v or o us bir ds h a v e b e e n o bs er v e d visiti n g n o n -or nit h o p hil o us pl a nts , a n d i ns e cts h a v e 

b e e n o bs er v e d visiti n g or nit h o p hil o us o n es ( C h m el et al., 2 0 2 1).  

A d diti o n all y, w e ai m e d t o i n v esti g at e t h e s p ati ot e m p or al v ari a bilit y of bir d -pl a nt 

i nt er a cti o ns. El e v ati o n al gr a di e nts off er u ni q u e fi el d l a b or at ori es m ar k e d b y s wift 

e n vir o n m e nt al tr a nsiti o ns, i d e al f or t esti n g h y p ot h es es r e g ar di n g t h e i m p a ct of a bi oti c f a ct or s 

o n  t h e i nt er a cti o n n et w or ks. M or e o v er, s e as o n alit y m a y aff e ct t h e a v ail a bilit y of r es o ur c es f or 

bir d p olli n at or s, ulti m at el y aff e cti n g t h e str u ct ur e of t h e o bs er v e d n et w or ks. T h us, w e ai m e d t o 

t est h o w s p e ci alis e d/ g e n er ali s e d o ur n et w or ks ar e , ali g ni n g wit h t h e pr e di cti o ns of t h e 
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altit u di n al ni c h e -br e a dt h h y p ot h esis i n pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns  ( R as m a n n et al., 2 0 1 4). 

Fi n all y, w e als o ai m e d t o t est t h e eff e ct of el e v ati o n o n t h e diff er e nti al distri b uti o n of diff er e nt 

p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps, wit h a s p e ci al f o c us o n bir d visit or s. 

T o s u m u p, t hi s diss ert ati o n m ai nl y ai m s t o:  

a. G ai n  a  b ett er u n d er st a n di n g of t h e pr o c ess es s h a pi n g s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns,

as w ell as c h all e n gi n g t h e c o n c e pt of bir d p olli n ati o n s y n dr o m e ( C h a pt e rs I -

I V) 

b. S h e d di n g li g ht o n w h et h er s u n bir d s p e ci es s e gr e g at e t h eir f e e di n g ni c h es

a c c or di n g t o t h e tr ait s of t h e visit e d pl a nts, a n d t h eir c orr es p o n d e n c e wit h bir d

tr ait s (C h a pt e r s I, III, & V ).

c. I d e ntif yi n g t h e eff e cts of s p ati ot e m p or al v ari a bilit y o n s u n bir d -pl a nt n et w or ks

(C h a pt e r s I, V, VI & VII ).

O utli n e a n d o ut c o m es  

C h a pt e r I  f o c us e d o n t h e diff er e nt dri v er s t h at c o ul d e x pl ai n t h e o bs er v e d i nt er a cti o ns 

a n d t h eir r es p e cti v e s e as o n al v ari ati o n s. As e x pl ai n e d i n t h e i ntr o d u cti o n, still t h er e is m u c h 

d e b at e a m o n g t h e s ci e ntifi c c o m m u nit y a n d t h e c o n cl usi o ns v ar y fr o m st u d y t o st u d y.  O ur st u d y 

ai m e d t o e x pl or e w h et h er s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns ar e e x pl ai n e d b y n e utr al a n d/ or ni c h e -

b as e d pr o c ess e s, as w ell as t o d et er mi n e w h et h er t h e r e is s e as o n al v ari ati o n i n t h eir i m p ort a n c e. 

M or e o v er, w e i n v esti g at e d t h e r ol es of tr ait -m at c hi n g a n d t h e eff e cts of r o b bi n g  o n t h e o bs er v e d 

i nt er a cti o ns. T o a c hi e v e t hi s g o al, w e e m pl o y e d a di v er s e arr a y of  st atisti c al  t e c h ni q u es, 

e n c o m p assi n g n ull m o d elli n g, m ulti v ari at e st atisti cs, a n d pr o b a bilisti c m o d elli n g. Wit hi n t h e 

r e al m of pr o b a bilisti c m o d elli n g, w e a c c o u nt e d f or v ari o us f a ct or s: t h e a b u n d a n c e of i nt er a cti n g 

p art n er s as a pr o x y f or n e utr al pr o c ess es, m or p h ol o g y r e pr es e nti n g ni c h e -b as e d pr o c ess es, a n d 

n e ct ar s u g ar c o nt e nt r efl e cti n g t h e q u a ntit y of off er e d r e w ar ds.  O ur r es ult s i n di c at e t h at s u n bir d -
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pl a nt i nt er a cti o ns c a n b e e x pl ai n e d b y b ot h pr o c ess es c o nsi d er e d. I n t hi s s e ns e, d uri n g t h e dr y 

s e as o n, n e utr al pr o c ess es dri v e bir d visit ati o n, w h er e as t h e i m p ort a n c e of ni c h e -b as e d 

pr o c ess e s i n cr e as es d uri n g t h e w et s e as o n. M or e o v er,  of  all bir d tr ait s t est e d (i. e. bill l e n gt h, 

bill wi dt h, bill h ei g ht, a n d w ei g ht), o nl y t h e bill l e n gt h w as a bl e t o pr e di ct t h e c o m pl e x of 

visit e d pl a nt tr ait s, w h e n r o b bi n g e v e nts w er e e x cl u d e d. A n ot h er o ut c o m e of t hi s st u d y w as t h e 

o v erl a p of s u n bir d f e e di n g ni c h es w h e n all  s p e ci es w er e c o nsi d er e d t o g et h er. Alt h o u g h t hi s 

q u esti o n r e m ai ns t o b e t est e d, w e h y p ot h esis e t h at t his p att er n of ni c h e o v erl a p is pr o b a bl y d u e 

t o t h e a bs e n c e of c o m p etiti o n a m o n g s u n bir ds. I n t his c o nt e xt, w e o bs er v e d t h at i n b ot h s e as o ns, 

c ert ai n pl a nts a ct e d as h u bs attr a cti n g m ost of bir d visit or s. N o n et h el ess, d uri n g t h e w et s e as o n, 

t h e bl oss o mi n g of or nit h o p hil o us pl a nts mi g ht e x pl ai n t h e i n cr e as e d i m p ort a n c e of tr ait-b as e d 

pr o c ess e s i n  t hi s p eri o d.  

D u e t o t hi s t e m p or al v ari ati o n i n t h e i m p ort a n c e of t h es e t w o pr o c ess es, I  pr o p os e t h at 

t h e s u n bir d-pl a nt i nt er a cti o ns c o ul d b e i nt er pr et e d  as  a c o nti n u u m b et w e e n vi siti n g t h e m ost 

a b u n d a nt pl a nts a n d t h os e t h at pr o d u c e s uit a bl e a m o u nt s of s u cr os e -ri c h n e ct ar, li k e w h at w as 

s u g g est e d b y  Vi z e nti n -B u g o ni et al. ( 2 0 1 8) . I n t his c o nt e xt, t h e r el ati o ns hi p b et w e e n bill a n d 

c or oll a t u b e l e n gt h will s er v e as a filt er e n a bli n g c ert ai n l e giti m at e i nt er a cti o ns.  

C h a pt e r II i n v esti g at e d if l o c al bir d c o m m u niti es, wit h diff er e nt e v ol uti o n ar y 

tr aj e ct ori es, w er e a bl e t o p olli n at e ali e n pl a nt s p e ci es. U n d er st a n di n g t h e a ns w er t o t hi s 

q u esti o n h ol ds si g nifi c a n c e i n u nr a v elli n g t h e i m pli c ati o ns of c o n v er g e nt e v ol uti o n pr o c ess es.  

We p erf or m e d a n e x p eri m e nt at a f ar m sit u at e d i n t h e f o ot hill s of M o u nt C a m er o o n, w h er e 

l o c al pl a nt pr o d u c er s c ulti v at e or n a m e nt al pl a nts b el o n gi n g t o t h e g e n er a Etli n g er a  a n d 

H eli c o ni a . Etli n g er a  is a g e n us p olli n at e d b y s pi d erh u nt er s ( N e ct ari nii d a e; Ar a c h n ot h er a) fr o m 

Asi a, w h er e as H eli c o ni a is a n e otr o pi c al g e n us p olli n at e d b y h u m mi n g bir ds ( Tr o c hili d a e). I n 

t hi s s et u p w e ai m e d t o t est t h e f oll o wi n g s c e n ari os: (a) T ot al i n c o m p ati bilit y , l o c al s u n bir ds d o 

n ot visit a n y of t h e pl a nts t h at e v ol v e d o n diff er e nt c o nti n e nts; ( b) P arti al e c ol o gi c al fitti n g , 
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w h e n bir ds visit t h e pl a nts b ut d o n ot p olli n at e t h e m; ( c) C o m pl et e e c ol o gi c al fitti n g, w h e n 

bir ds visit ali e n pl a nts a n d s u c c es sf ull y p olli n at e t h e m.  O ur r es e ar c h r e v e al e d str o n g e c ol o gi c al 

c o m p ati bilit y b et w e e n a ct or s wit h di v er s e e v ol uti o n ar y b a c k gr o u n ds, affir mi n g t h e br o a d 

a p pli c a bilit y of t h e bir d -p olli n ati o n s y n dr o m e. A d diti o n all y, w e hi g hli g ht t h e si g nifi c a n c e of 

tr ait-m at c hi n g a n d ni c h e diff er e n ti ati o n as ess e nti al e c ol o gi c al m e c h a nis ms, e v e n wit hi n s e mi-

artifi ci al e n vir o n m e nts. O ur fi n di n gs c o m pl e m e nt J a n z e n 's (1 9 8 5)  n oti o n t h at m a n y o bs er v e d 

i nt er a cti o ns r es ult fr o m e c ol o gi c al fitti n g r at h er t h a n stri ct c o e v ol uti o n ar y pr o c ess es wit hi n a 

s p e cifi c l o c al e. N o n et h el ess, Etli n g er a s p p.  h a d ti g ht er i nt er a cti o ns wit h l o c al s u n bir d 

ass e m bl a g e s, p ossi bl y d u e t o t h e s h ar e d e v ol uti o n ar y hist or y wit h t h eir n at ur al p olli n at or s.  

I n C h a pt e r III, w e e x p eri m e nt all y t est e d t h e s u n bir ds' pr ef er e n c e f or or nit h o p hil o us 

pl a nts. S p e cifi c all y, w e i n v esti g at e d t h e pr ef er e n c e f or I m p ati e ns s a k eri a n a a m o n g t w o s u n bir d 

s p e ci es: Ci n n y ris r ei c h e n o wi  a n d C y a n o mitr a oritis . We est a blis h e d e x p eri m e nt al s et u ps at t w o 

disti n ct el e v ati o ns: t h e m o u nt ai n f or est a n d  t h e mi d -el e v ati o n al f or est o n M o u nt C a m er o o n. I n 

a c a g e e x p eri m e nt, w e pr es e nt e d f o ur pl a nt s p e ci es t o t h e bir ds fr o m t h e t w o diff er e nt altit u di n al 

f or est t y p es. T h es e s p e ci es i n cl u d e d t w o m o u nt ai n s p e ci es, I m p ati e ns s a k e ri a n a a n d N u xi a 

c o n g est a , a n d t w o mi d-el e v ati o n al f or est s p e ci es, T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c o s a  a n d Ki g eli a 

afri c a n a . A m o n g t h es e s p e ci es, o nl y I. s a k eri a n a e x hi bits bir d p olli n ati o n s y n dr o m e.  

A d diti o n all y, t o t est w h et h er w e f o u n d diff er e nt visit ati o n p att er ns o n t h e t ar g et pl a nt s p e ci es 

a m o n g t h e t w o s u n bir d s p e ci es, w e p erf or m e d o bs er v ati o n of bir d visit ati o n u n d er n at ur al 

c o n diti o ns. We h y p ot h esis e d t h at t ar g et s u n bir d s p e ci es s e gr e g at e t h eir f e e di n g ni c h es a n d 

diff er e nti at e i n t h eir r at e of visit ati o n t o t h e t ar g et pl a nt s p e ci es u n d er n at ur al  c o n diti o ns. 

S e c o n d, t hi s ni c h e s e gr e g ati o n is r efl e ct e d u n d er n at ur al c o n diti o ns . M or e o v er, w e e x p e ct e d 

s u n bir d i n di vi d u al s t o pr ef er t h os e pl a nt s p e ci es gr o wi n g i n t h e el e v ati o n w h er e t h e e x p eri m e nt 

w as b ei n g c o n d u ct e d. L astl y, w e e x p e ct e d s u n bir ds t o s h o w  a n  i n n at e pr ef er e n c e f or 

or nit h o p hil o us pl a nts (i. e. I. s a k eri a n a ).  
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O ur r es ult s d e m o nstr at e d t h at t h er e w as ni c h e s e gr e g ati o n a m o n g t h e t w o s u n bir d 

s p e ci es wit h r es p e ct t o o ur f o c al pl a nts. T h e s e gr e g ati o n w as m a nif est e d i n t h e r el ati v e 

visit ati o n r ati os t o s h ort a n d l o n g -t u b e d pl a nt s p e ci es, ali g ni n g wit h t h e m or p h ol o gi c al 

c h ar a ct eristi cs of t h e bir d visit or s. I n t hi s s e ns e , t h es e r es ult s a gr e e wit h t h os e of C h a pt e r I  a n d 

e m p h asi z e t h e i m p ort a n c e of t h e r el ati o ns hi p b et w e e n bill a n d t u b e l e n gt h.  T h e pr ef er e n c es 

e x hi bit e d b y t h e bir ds u n d er e x p eri m e nt al c o n diti o ns cl os el y m irr or e d t h eir f e e di n g p att er ns 

o bs er v e d i n n at ur al s etti n gs.  D uri n g t h e c a g e e x p eri m e nt, s u n bir ds w er e o bs er v e d t o 

o c c asi o n all y visit all pl a nt s p e ci es, r e g ar dl ess of t h eir p olli n ati o n s y n dr o m es or w h et h er t h e y 

w er e n ati v e or i ntr o d u c e d. I nt er esti n gl y, t h e m ost pr ef err e d pl a nt s p e ci es w as T.  v e ntri c os a , 

d es pit e it h a vi n g a m ot h p olli n ati o n s y n dr o m e. R e g ar dl ess of  it s or nit h o p hil y, I. s a k eri a n a w as 

n ot pr ef err e d f or mi d -el e v ati o n al f or est bir ds. N o n et h el ess, m o u nt ai n f or est bir ds pr ef err e d I. 

s a k eri a n a  o v er N. c o n g est a , pr o b a bl y b e c a us e of ass o ci ati v e l e ar ni n g m e di at e d b y hi g h er n e ct ar 

r e w ar ds. 

T h e v ali dit y of t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e f or bir ds o n M o u nt C a m er o o n  w as t est e d 

i n C h a pt e r I V . A d diti o n all y, w e t est e d w h et h er fl or al tr ait s w er e a bl e t o pr e di ct t h e visit e d 

pl a nt s p e ci es, or if s u n bir d visit ati o n w as dri v e n b y off er e d n e ct ar r e w ar d. We c o m bi n e d a 

d at as et of i ns e ct -pl a nt i nt er a cti o ns wit h o ur s u n bir d -pl a nt  i nt er a cti o n d at as et ( us e d i n C h a pt e rs 

I & VI ) fr o m t h e s a m e s a m pli n g l o c ati o ns o n M o u nt C a m er o o n. T o d o s o w e us e d a si m pl e 

c o n c e pt u al m o d e l ai mi n g t o a ns w er: ( a) w h et h er b ot h f u n cti o n al gr o u ps  visit diff er e nt gr o u ps 

of pl a nts ; ( b) if or nit h o p hil o us pl a nts i nt er a ct e d m ai nl y wit h s u n bir ds; ( c) if s u n bir ds i nt er a ct e d 

m or e fr e q u e ntl y wit h pl a nts b e ari n g or nit h o p hil o us tr ait s , a n d ( d) if t h e c o m pl e x of fl or al tr ait s 

w as a bl e t o pr e di ct bir d visit ati o n . We f o u n d a c o nti n u u m of str at e gi es i n w hi c h bir ds a n d 

i ns e cts visit e d pl a nts b e ari n g b ot h t y p es of p olli n ati o n s y n dr o m es. N o n et h el ess, fr o m t h e 

pl a nt’s p oi nt of vi e w, w e c o nfir m e d t h e v ali dit y of t h e  bir d p olli n ati o n s y n dr o m e. 

Or nit h o p hil o us pl a nts w er e visit e d at a hi g h er r at e b y s u n bir ds . O n t h e ot h er h a n d, n e ct ar 
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pr o d u cti o n w as t h e b est pr e di ct or of s u n bir d visit ati o n. S u n bir d s visit e d pl a nts b e ari n g ot h er 

p olli n ati o n  s y n dr o m es  ( e. g. A nt h o n ot h a  fr a g a ns or N u xi a  c o n g est a ),  w hi c h  e nt ail e d  a  h u g e 

a m o u nt of n e ct ar, es p e ci all y d uri n g t h e dr y s e as o n.

C h a pt e r  V s er v es  as  a  hi n g e  a m o n g  t h e  t w o  m ai n  t o pi cs  t h at  str u ct ur e  t hi s  t h esis, 

n a m el y  ni c h e  s e gr e g ati o n  i n  r el ati o n  t o  t h e  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e,  a n d  s u n bir d- pl a nt 

i nt er a cti o ns al o n g e n vir o n m e nt al gr a di e nts (i. e., el e v ati o n a n d s e as o n alit y). I n t his st u d y, w e 

ai m e d t o st u d y s e x u al ni c h e s e gr e g ati o n b e c a us e of n e ct ar c o m p etiti o n. As m o d el s p e ci es w e 

us e d  t h e  s e x u all y  di m or p hi c  Vol c a n o  S u n bir d  ( Ci n n yris  pr e us si ; Fi g.  5).  We  st u di e d  t h e 

s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o ns al o n g a n el e v ati o n al gr a di e nt str et c hi n g fr o m 1 1 0 0 t o 2 8 0 0 m a. s.l. 

a n d i n t w o c o ntr asti n g s e as o ns. 

O ur st u d y s o u g ht t o e x a mi n e p ot e nti al diff er e n c es i n f e e di n g b e h a vi or b et w e e n m al e 

a n d  f e m al e  bir ds, f o c usi n g  o n  t h eir  pr ef er e n c e  f or  p arti c ul ar  pl a nt  s p e ci es. A d diti o n all y,  w e 

i n v esti g at e d w h et h er f e m al es wit h s h ort er bills e x hi bit a pr ef er e n c e f or s h ort-t u b e d pl a nts a n d 

w h et h er l ar g er d o mi n a nt m al es s h o w a pr ef er e n c e f or fl o w er s wit h hi g h er n e ct ar pr o d u cti o n. 

We  als o  e x pl or e d  t h e  s p ati al  s e gr e g ati o n  of  f e e di n g  ni c h es  al o n g  a n  el e v ati o n  gr a di e nt  a n d 

ass e ss e d w h et h er t hi s s e gr e g ati o n v ari e d b et w e e n c o ntr asti n g s e as o n s.  D es pit e t h e e xt e nsi v e 

Fi g u r e 5 . A ) M al e of V ul c a n o s u n bir d o n L o b eli a c ol u m n aris ; B ) F e m al e of 

t h e s a m e s p e ci es o n H y p eri c u m r e v ol ut u m ( ® Št ě p á n J a n e č e k ).
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d at as et c o m prisi n g 6 4 7 6 i nt er a cti o ns b et w e e n bir ds a n d pl a nts, o ur a n al ysis r e v e al e d n o 

si g nifi c a nt dis p ariti es i n t h e s p e ctr u m of visit e d pl a nt s p e ci es. C o ntr ar y t o o ur i niti al 

h y p ot h es es, f e m al es di d n ot e x hi bit a pr ef er e n c e f or fl o w er s wit h s h ort er t u b e s, n or di d m al es 

s h o w a pr e dil e cti o n f or fl o w er s wit h hi g h er n e ct ar yi el ds. H o w e v er, a n i ntri g ui n g o bs er v ati o n 

e m er g e d d uri n g t h e w et s e as o n, w h er ei n w e n ot e d a s e x -s p e cifi c dis p er si o n p att er n a m o n g 

s u n bir ds.  T h e pr e d o mi n a nt f a ct or i nfl u e n ci n g s u n bir d b e h a vi or a p p e ar s t o b e t h e a b u n d a n c e of 

n e ct ar -ri c h, g e n er ali z e d pl a nts fr e q u e ntl y visit e d b y t h es e bir ds, ali g ni n g wit h t h e r es ult s of 

C h a pt e rs I  a n d I V. T his p att er n is p arti c ul arl y e vi d e nt d uri n g t h e dr y s e as o n w h e n t h er e is a 

hi g h o v erl a p i n o bs er v e d ni c h es. I n t h e m o nt a n e f or est , t h es e tr e es eit h er l a c k fl or al t u b es ( e. g., 

A str o p a n a x  a b yssi ni c u m , S yzi gi u m s p p .) or p oss ess r el ati v el y s h ort t u b es ( e. g., N. c o n g est a ), 

all o wi n g e as y a c c e ss t o n e ct ar f or b ot h m al e a n d f e m al e s u n bir ds. T. v e ntri c os a , o c c urri n g i n 

t h e s u b m o nt a n e f or est, h as sli g htl y l o n g er fl or al t u b es, it is a d a pt e d t o m ot h p olli n ati o n a n d 

d o e s n ot  ali g n wit h s u n bir ds' b e a k m or p h ol o g y.  I n m o nt a n e gr assl a n ds, H y p e ri c u m r e v ol ut u m , 

a b e e -p olli n at e d pl a nt wit h fl at, m or p h ol o gi c all y g e n er ali z e d fl o w er s, st a n ds o ut as o n e of t h e 

m ost visit e d pl a nts i n b ot h dr y a n d w et s e as o ns. T h us, ni c h e o v erl a p is o bs c ur e d d u e t o t h e hi g h 

as y m m etri c al r el ati o ns hi p b et w e e n  s u n bir ds a n d pl a nts.  O n e e x citi n g r es ult w as t h at d uri n g t h e 

w et s e as o n, t h er e w as a si g nifi c a nt d e cr e as e i n n e ct ar pr o d u cti o n wit hi n t h es e h a bit ats, l e a di n g 

t o a c o nsi d er a bl e d e cli n e i n f e m al e pr es e n c e. C o n v er s el y, f e m al e a cti vit y n ot a bl y i nt e nsifi e d at 

b ot h t h e l o w est a n d hi g h est e xtr e m es of t h e altit u di n al  r a n g e. 

I n t h e n e xt t w o c h a pt er s, w e e x pl or e d m or e i n d e pt h t h e eff e cts of altit u d e a n d t e m p or al 

v ari a bilit y i n s u n bir d -pl a nt n et w or ks. I n t hi s s e ns e, C h a pt e r VI a d dr ess e d  t h e q u esti o n of h o w 

el e v ati o n a n d s e as o n alit y aff e ct e d  t h e str u ct ur al f e at ur es of t h e s u n bir d -pl a nt n et w or ks. S i mil ar 

st u di es a d dr es s e d t h es e q u e sti o ns;  h o w e v er , t h e y w er e c o nstr ai n e d t o e n vir o n m e nts at hi g h 

el e v ati o ns a n d d uri n g t h e dr y s e as o n. O ur ai m w as t o st u d y t h e l e v el of s p e ci ali z ati o n or 

g e n er ali z ati o n of s u n bir d -pl a nt n et w or ks i n r el ati o n t o b ot h e n vir o n m e nt al gr a di e nts (i. e., 
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el e v ati o n a n d s e as o n alit y). O ur r es ult s i n di c at e t h at s u n bir ds li vi n g at hi g h el e v ati o ns, as w ell 

as t h e e ntir e n et w or k s, w er e hi g hl y g e n er ali z e d. N o n et h el ess, l o w -el e v ati o n s u n bir d -pl a nt 

c o m m u niti es w er e m u c h m or e s p e ci alis e d. M or e o v er, t h e w et s e as o n s h o w e d hi g h er l e v els of 

s p e ci ali z ati o n. As i n C h a pt e r s I, I V, a n d V  t h es e r es ult s ar e pr o b a bl y d u e t o t h e p h e n ol o gi c al 

p att er ns of or nit h o p hil o us pl a nts, w hi c h bl oss o m pr e d o mi n a ntl y d uri n g t h e w et s e as o n.  Wit h 

C h a pt e r VII  w e m o v e o utsi d e t h e f or est el e v ati o n al gr a di e nt, t o e x pl or e t h e r el ati o ns hi p 

b et w e e n bir d visit ati o n a n d el e v ati o n.   As el e v ati o n ris es, a s hift i n p olli n at or  f u n cti o n al gr o u ps 

is a nti ci p at e d, dri v e n b y altit u d e. Pr e vi o us r es e ar c h h as s h o w n t h at bir ds t e n d t o f u n cti o n b ett er  

as p olli n at or s at hi g h er altit u d es c o m p ar e d t o b e es. F urt h er m or e, a n el e v ati o n -dri v e n tr a nsiti o n 

fr o m b e es t o fli es wit h i n cr e asi n g el e v ati o n als o o c c ur s. We ai m e d t o t est t h es e i d e as i n t h e 

m o nt a n e gr assl a n ds of M o u nt C a m er o o n, usi n g H y p eri c u m r e v ol ut u m  (H y p eri c a c e a e ) a s o ur 

m o d el. We g at h er e d d at a o n fl o w er visit or s a cr oss f o ur el e v ati o ns a n d d uri n g t w o disti n ct 

s e as o n s. A d diti o n all y, gi v e n t h at Ci n n yris r ei c h e n o wi , t h e pri m ar y bir d visit or of o ur f o c al pl a nt 

s p e ci es, e x hi bits s e x u al di m or p his m, o ur o bj e cti v e w as t o e x a mi n e p ot e nti al diff er e n c es i n bir d 

visit ati o n b et w e e n s e x es. O ur r es ult s d e m o nstr at e a h u m p -s h a p e d p att er n i n t h e r el ati o ns hi p 

b et w e e n bir d fl or al vi sit ati o n a n d el e v ati o n, r e a c hi n g it s p e a k at a p pr o xi m at el y 2, 7 0 0 m. a. s.l., 

wit h i n cr e as e d fr e q u e n ci es o bs er v e d d uri n g t h e tr a nsiti o n fr o m t h e w et t o dr y s e as o ns. 

M or e o v er, w e f o u n d t h at m al e C. r ei c h e n o wi  e x hi bit e d a hi g h er visit ati o n r at e t o o ur t ar g et 

p l a nt s p e ci es c o m p ar e d t o f e m al es. A d diti o n all y, o ur st u d y c o nfir ms a n altit u d e-dri v e n 

tr a nsiti o n fr o m b e es t o fli es as p olli n at or s al o n g t h e el e v ati o n gr a di e nt. 
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C o n cl u si o n s  

D es pit e  o ur pr e di cti o ns of s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns b ei n g dri v e n b y ni c h e -b as e d 

pr o c ess e s, w e f o u n d t h at s u n bir d -pl a nt n et w or ks ar e str u ct ur e d b y b ot h t y p es of pr o c ess es 

a n al ys e d ( C h a pt e r I ). I n t hi s s e ns e, ni c h e-b as e d pr o c ess e s r ais e d i n i m p ort a n c e d uri n g t h e w et 

s e as o n m a nif esti n g t h e hi g h d y n a mi s m pr es e nt i n t his s yst e m. C o ns e q u e ntl y, it is t h e w et s e as o n 

t h at e x erts a hi g h er s el e cti v e pr ess ur e f or t h e tr ait s of e a c h i nt er a cti n g p art n er to b e m or e att u n e d 

t o e a c h ot h er. I n a d diti o n, t h e r el ati o ns hi p b et w e e n bill a n d c or oll a t u b e l e n gt h s e e ms t o b e a n 

i m p ort a nt f a ct or i n str u ct uri n g t h es e n et w or ks, hi g hli g hti n g t h at n ot all tr ait s ar e e q u all y 

i m p ort a nt. 

M or e o v er, c o n v er g e nt e v ol uti o n ar y pr o c ess es a m o n g bir d fl o w er visit or s e n a bl e d bir ds 

wit h disti n ct e v ol uti o n ar y tr aj e ct ori es t o p olli n at e pl a nts wit h w hi c h t h e y h a d n ot h a d a ti g ht 

c o e v ol uti o n ( C h a pt e r II ). D es pit e t h e l a c k of a s h ar e d c o e v ol uti o n ar y hist or y, t h es e r es ult s 

c o nfir m t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e as a pr e di cti v e fr a m e w or k of fl o w er visit or s. 

N o n et h el ess, t hi s c o n c e pt s h o ul d b e t a k e n c a uti o usl y as a c o ns e q u e n c e of t h e hi g hl y 

as y m m etri c al r el ati o ns hi p b et w e e n pl a nts a n d t h eir bir d fl o w er visit or s. W e h a v e d e m o nstr at e d 

t h at t h e or nit h o p hil y of a pl a nt s p e ci es is n ot e n o u g h f or it t o b e m or e visit e d b y s u n bir ds 

(C h a pt e r III ), b ut r at h er ass o ci ati v e le ar ni n g pr o c ess e s r el at e d t o hi g h er n e ct ar r e w ar ds ar e 

b e hi n d t h e o bs er v e d p att er ns ( C h a pt e r I V ). We e m p h asi z e t h at t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e 

c o n c e pt is a g o o d pr e di ct or of bir d visit or s fr o m t h e pl a nt’s p oi nt of vi e w, w h er e as bir ds o nl y 

c ar e f or hi g h er n e ct ar r e w ar ds.  

A d diti o n all y, w e h a v e s h o w n t h at d es pit e t h e gr e at v ari et y of tr ait s dis pl a y e d b y all 

s u n bir d s p e ci es t h er e s e e ms t o b e a hi g h d e gr e e of ni c h e o v erl a p a m o n g t h e m ( C h a pt e r s I & 

V ). P er h a ps,  ni c h e s e gr e g ati o n h a p p e ns at fi n er s c al es, as  is t h e c as e f or I m p ati e ns s p e ci es 

li vi n g o n t h e f or est el e v ati o n al gr a di e nt , w hi c h s e gr e g at e t h eir p oll e n d e p ositi o n sit es o n t h eir 
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bir d visit or s. Ni c h e s e gr e g ati o n o nl y aris es w h e n c o m p ari n g p air s of s p e ci es, t o o n e a n ot h er as 

w as  t h e c as e of C h a pt e r s I, a n d II. H o w e v er, w h e n c o nsi d eri n g all s u n bir d s p e ci es t o g et h er 

t hi s p att er n is li k el y o bs c ur e d b y t h e pr es e n c e of c ert ai n h u b pl a nt s p e ci es a cr oss t h e el e v ati o n al 

gr a di e nt, as w as s h o w n i n C h a pt e rs I, I V  a n d V I . N o n et h el ess, w e h a v e d e m o nstr at e d t h at 

s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns c a n b e as s p e ci alis e d a s t h eir N e w W orl d c o u nt er p arts (C h a pt e r VI ). 

Pr e vi o us st u di es  o n s u n bir ds fr o m tr o pi c al Afri c a  o nl y f o c us e d o n t h e i nt er a cti o ns d uri n g t h e 

dr y s e as o n a n d at hi g h el e v ati o ns. O ur st u d y w as t h e fir st o n e t o gi v e a c o m pl et e pi ct ur e o f h o w 

s p ati ot e m p or al v ari a bilit y aff e cts s u n bir d -pl a nt n et w or ks i n t h e Afr otr o pi cs. C h a pt e r VI  

pr o v e d  t h at w et s e as o n n et w or ks we r e m or e s p e ci ali s e d, a n d t h at hi g h altit u d e n et w or ks w er e 

m or e g e n er ali s e d. I n t hi s s e ns e, o ur r es ult s ali g n wit h t h at pr e di ct e d b y t h e altit u di n al ni c h e -

br e a dt h h y p ot h esis i n p olli n ati o n n et w or ks.  

N e xt , w e e x a mi n e d  t h e s e x u al diff er e n c es i n visit ati o n b e h a vi o ur e x hi bit e d b y t h e 

V ul c a n o s u n bir ds (C h a pt e r V ). T h e r es ult s of t his c h a pt er ar e i n li n e wit h  t h os e s h o w n i n 

C h a pt e r I , as w e di d n ot fi n d a n y ni c h e diff er e n c es r el at e d t o bill-t u b e l e n gt h tr ait-m at c hi n g.  

M or e o v er, w e c o ul d n ot c o nfir m o ur i niti al h y p ot h esis of tr ait -m at c hi n g r el at e d t o t h e hi g h er 

e n er g eti c r e q uir e m e nts of m al e visit or s .  A g ai n, c ert ai n n o n -or nit h o p hil o us pl a nts attr a ct e d 

m ost bir d visit or s a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. W h at w e o bs er v e d w as a s p ati al s e p ar ati o n 

of f e e di n g gr o u n ds b et w e e n m al es a n d f e m al es . F e m al e i n di vi d u als mi gr at e d o w n w ar ds d uri n g 

t h e w et s e as o n, li k el y d u e t o c o m p etiti v e e x cl usi o n e x ert e d b y m al es. Territ ori al b e h a vi o ur is 

w ell -k n o w n f or n e ct ar -f e e di n g bir ds as d e m o nstr at e d b y C ott o n  (1 9 9 8)  a n d J usti n o et al. 

(2 0 1 2) . T his p h e n o m e n o n c o ul d als o e x pl ai n t h e l o w er visit ati o n fr e q u e n ci es a n d pr o b a biliti es  

of f e m al es  f o u n d i n C h a pt e r VII. T his p os es i m p ort a nt i m pli c ati o ns f or t h e c o ns er v ati o n of 

t h e s p e ci es as t h e y r el y o n r es o ur c es pr es e nt i n s e v er al h a bit ats. M or e o v er, i n t h e f a c e of gl o b al 

c h a n g e, t h e s p e ci es h as t h e ris k of mi s m at c hi n g wit h t h e fl o w eri n g of t h eir fl or al r es o ur c es. O n 
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t h e ot h er h a n d, it is n ot e w ort h y t o m e nti o n t h e a bilit y of n e ct ari v or o us bir ds t o a d a pt t o 

a nt hr o p o g e ni c  e n vir o n m e nts as s h o w c as e d i n C h a pt e r II . 

Fi n all y, w e w a nt t o e m p h asi z e t h e eff e ct of s p ati ot e m p or al v ari a bilit y of t h e 

e n vir o n m e nt as a m o d ul ati n g a g e nt n ot o nl y of s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o ns  b ut  of  fl o w er visit or s 

i n g e n er al. T his v ari a bilit y h as  a diff er e nti al eff e ct  a m o n g p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps, w hi c h 

i n t ur n m a k es t h eir distri b uti o ns  v ar y s p ati ot e m p or all y. C o ns e q u e ntl y, t hi s p os es a s el e cti v e 

pr ess ur e o n pl a nt s p e ci e s t o l o c all y a d a pt t o t h e m ai n fl or al visit or. T his i n t ur n will cr e at e 

s p e ci ati o n e v e nts vi a p olli n at or -m e di at e d s el e cti o n  pr o c ess es (i. e., m os ai c of c o e v ol uti o n 

t h e or y i n pl a nt-p olli n at or i nt er a cti o ns;  A n d er s o n & J o h ns o n, 2 0 0 7) . 

T o c o n cl u d e, t hi s diss ert ati o n h as pr o v e n t h e hi g h as y m m etr y of s u n bir d -pl a nt 

i nt er a cti o ns. I n t hi s s e ns e, t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt, alt h o u g h still v ali d s h o ul d b e 

t a k e n c a uti o usl y. Fr o m t h e pl a nt’s p oi nt of vi e w, c ert ai n tr ait s s e e m t o h a v e m or e i m p ort a n c e 

t h a n ot h er s, n a m el y c or oll a t u b e l e n gt h a n d t h e a m o u nt of off er e d r e w ar d. C ert ai nl y, t h e 

i nt er a cti o ns s e e m t o b e n ot as ti g ht a s pr e vi o usl y t h o u g ht, wit h p eri o ds t h at dri v e t h e e vol uti o n 

of tr ait -m at c hi n g a m o n g t h e i nt er a cti n g p art n er s. I n t hi s r es p e ct, c o n v er g e nt e v ol uti o n ar y 

pr o c ess e s s e e m t o b e e n o u g h f or t h e i nt er a cti o ns t o h a p p e n. M or e o v er, t hi s diss ert ati o n h as 

gi v e n i nsi g ht s i nt o t h e hi g h l e v els of d y n a mi s m of t h e st u di e d s y st e m s. T his w as m a nif est e d i n 

t h e diff er e nt str u ct ur al f e at ur es s h o w n  b y s u n bir d-pl a nt  i nt er a cti o n n et w or ks  i n r es p o ns e t o 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns (i. e., el e v ati o n a n d s e as o n alit y).  T hr o u g h t h e m a n us cri pt s a n d 

p u bli s h e d p a p er s i n cl u d e d i n t hi s t h esi s, I  als o  pr o vi d e i nsi g ht s fr o m a r at h er u n d er st u di e d 

bi o di v er sit y h ots p ot  i n t h e West Afri c a n G ui n e a F or est  (i. e., M o u nt C a m er o o n). I n t h e f ut ur e, 

it will b e i nt er esti n g t o s e e h o w t h e p att er ns a n d pr o c ess e s f o u n d i n t hi s t h esis aff e ct o t h er 

as p e cts of pl a nt e c ol o g y, s u c h as pl a nt p o p ul ati o n str u ct ur e a n d distri b uti o n.  
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A b s t r a c t

T h e  dri v er s  b e hi n d  pl a nt- p o lli n at or  i nt er a cti o n s  still  n e e d  t o  b e  f ull y  u n d er st o o d. 

Pr e vi o u s r e s e ar c h h a s s u g g e st e d t h at o b s er v e d i nt er a cti o n s r e s ult fr o m eit h er n e utr al 

i nt er a cti o n b et  w e e n s p e ci e s b a s e d o n t h eir a b u n d a n c e or fr o m ni c h e-b a s e d pr o c e s s e s, 

w hi c h  ar e  r efl e ct e d  i n  t h e  a d a pt ati o n s  of  b ot h  pl a nt s  a n d  p olli n at or s.  F ur t h er m or e, 

t h e i m p or t a n c e of b ot h s c e n ari o s c a n diff er d e p e n di n g o n s e a s o n al d y n a mi c s tr a n s-

l at e d i nt o diff er e n c e s i n r e s o ur c e a v ail a bilit y. E xt e n si v e r e s e ar c h h a s b e e n c o n d u ct e d 

o n  N e w- W o rl d  h u m mi n g bir d s  (Tr o c hili d a e ),  w h er e a s  m u c h  l e s s  i s  k n o w n  a b o ut  Ol d 

W orl d  n e ct ar- f ee di n g  s u n bir d s  ( N e ct ari nii d a e ).  O ur  st u d y  ai m e d  t o  e x pl or e  w h et h er 

s u n bir d- pl a nt  i nt er a cti o n s  ar e  e x pl ai n e d  b y  n e utr al  a n d / or  ni c h e- b a s e d  pr o c e s s e s. 

T h u s, w e t e st e d t h e eff e ct s of a b u n d a n c e, m or p h ol o g y, a n d n e ct ar s u g ar c o nt e nt o n 

t h e o b s er v e d i nt er a cti o n s a n d t h e li n k b et w e e n s u n bir d s a n d pl a nt tr ait s. M or e o v er, 

w e  e x pl or e d  t h e  eff e ct s  of  r o b bi n g  o n  t h e s e  m e c h a ni s m s.  Fi n all y,  w e  i n v e sti g at e d 

t h e p ar titi o ni n g of bir d p olli n ati o n ni c h e s, b a s e d o n fl or al tr ait s. W e u s e d a d at a s et of 

s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s c oll e ct e d at M o u nt C a m er o o n d uri n g t w o s e a s o n s ( dr y a n d 

w et s e a s o n s). O ur st u d y s h o w s t h at s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s ar e i nfl u e n c e d b y b ot h 

n e utr al  a n d  ni c h e- b a s e d  pr o c e s s e s.  N e utr al  pr o c e s s e s  a n d  n e ct ar  r e w ar d  w er e  t h e 

m ai n m e c h a ni s m s u n d erl a yi n g t h e o b s er v e d i nt er a cti o n s i n t h e dr y s e a s o n. H o w e v er, 

a s  m or e  or nit h o p hil o u s  pl a nt s  bl o o m  d uri n g  t h e  r ai n y  s e a s o n,  m or p h ol o gi c al  tr ait-

m a t c hi n g  b e c o m e s  m or e  i m p or t a nt.  W e  f o u n d  a  c orr el ati o n  b et w e e n  bill  l e n gt h 

a n d  fl or al  t u b e  di m e n si o n s  a n d  o b s er v e d  ni c h e  o v erl a p  a m o n g  t h e  s u n bir d  s p e ci e s. 

C o n si d eri n g t hi s a n d ot h er r e s e ar c h, w e s u g g e st t h at pl a nt- p o lli n at or i nt er a cti o n s ar e 

i nfl u e n c e d b y a c o m bi n ati o n of b ot h n e utr al a n d ni c h e-b a s e d pr o c e s s e s.
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2   |       U C E D A- G Ó M E Z e t a l .

1   |  I N T R O D U C T I O N

T h e or g a ni z ati o n of pl a nt- p o lli n at or  c o m m u niti e s  c a n  b e  dri v e n  b y 

n e utr al  a n d  ni c h e- b a s e d  pr o c e s s e s  ( M a gli a n e si  et al ., 2 0 1 4 ; S o n n e 

et al ., 2 0 1 9 ; V á z q u e z et al ., 2 0 0 9 ). T h e s e t w o c o n c e pt s ar e n ot m u-

t u all y  e x cl u si v e,  a n d  b ot h  c a n  i nfl u e n c e  pl a nt- p o lli n at or  i nt er a c-

ti o n s  (i. e., c o nti n u u m h y p ot h e si s ;  Gr a v el  et al ., 2 0 0 6 ).  A c c or di n g  t o 

n e utr alit y,  n et w or k  ar c hit e ct ur e  i s  a  c o n s e q u e n c e  of  t h e  r a n d o m 

e n c o u nt er s  of  i nt er a cti n g  p ar t n er s,  r e g ar dl e s s  of  t h eir  tr ait s  (i. e., 

n e utr al t h e or y of bi o di v er sit y; D u p o nt et al ., 2 0 0 3 ; H u b b ell, 2 0 0 1 ; 

Oll er t o n et al ., 2 0 0 3 ). T h u s, a b u n d a n c e i s s u p p o s e d t o pl a y a criti-

c al  r ol e  i n  str u ct uri n g  t h e  n et w or k s.  C o n v er s el y,  ni c h e- b a s e d  pr o-

c e s s e s  a s s u m e  t h at  s p e ci e s  i nt er a cti o n s  ar e  dri v e n  b y  t h eir  tr ait s 

( St a n g et al ., 2 0 0 7 ). F or e x a m pl e, S c a d o x u s p u ni c e u s  fl o w er s m at c h 

i n l e n g t h wit h t h e bill s of t h eir s u n bir d vi sit or s, a n d t h eir fl or al n e c-

t ar pr o p er ti e s i n di c at e s p e ci ali z ati o n f or s u n bir d p olli n ati o n ( B utl er 

et a l., 2 0 2 2 ).

T h e  i nt er a cti o n s  b et w e e n  n e ct ar- f ee di n g  bir d s  a n d  fl o w eri n g 

pl a nt s ar e a n e x c ell e nt s y st e m f or st u d yi n g t h e s e pr o c e s s e s. St u di e s 

s u p p or ti n g  t h e  n e utr alit y  c o n c e pt  i n di c at e  wi d e s pr e a d  g e n er ali z a -

ti o n i n bir d-pl a nt vi sit ati o n n et w or k s, w h er e m a n y bir d s vi sit p h e n o -

t y pi c all y n o n-s p e ci ali z e d pl a nt s wit h e a sil y a c c e s si bl e n e ct ar r e w ar d s 

( C h m el et al ., 2 0 2 1 ; M ar u y a m a et al ., 2 0 1 4 ; N s or et al ., 2 0 1 9 ). I n c o n-

tr a st, t h e ni c h e-b a s e d c o n c e pt fi n d s s u p p or t fr o m a ut h or s st u d yi n g 

t h e  m or p h ol o gi c al  a d a pt ati o n s  i n  bir d s  f or  n e ct ari v or y  ( Cr o n k  & 

Oj e d a, 2 0 0 8 ; F e n st er et al ., 2 0 0 4 ; G e er t s & P a u w, 2 0 0 9 ) a n d pl a nt s 

f or  or nit h o p hil y  (i. e.,  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e;  V a n  d er  Pijl, 1 9 6 1 ; 

F a e gri  &  v a n  d er  Pijl, 1 9 7 9 ).  M a gli a n e si  et al . (2 0 1 4 )  d e m o n str at e d 

t h at  tr ait-m a t c hi n g  i nfl u e n c e s  t h e  p ar titi o ni n g  of  a vi a n  f e e di n g 

ni c h e s at t h e c o m m u nit y l e v el. T h e s e i nt er s p e cifi c a s s o ci ati o n s e n-

a bl e  effi ci e nt  e x tr a cti o n  of  fl or al  r e w ar d s  b y  bir d s,  f o st eri n g  pl a nt 

p olli n ati o n  a n d  s u g g e sti n g  cl o s e  c o e v ol uti o n  b et w e e n  i nt er a cti n g 

p ar t n er s ( Bi d di c k & B ur n s, 2 0 1 8 ; G e er t s & P a u w, 2 0 0 9 ; J a n e č k o v á 

et a l., 2 0 2 0 ; Jo h n s o n et a l., 2 0 2 0 ; b ut s e e J a n e č e k et al., 2 0 2 0 ).

D e s pit e  t h e s e  c o- a d a pt ati o n s,  n ot  all  pl a nt  a n d  bir d  tr ait s  ar e 

e q u all y i m p or t a nt f or t h eir m ut u al i nt er a cti o n s ( C h m el et al ., 2 0 2 1 ). 

T h e  c orr el ati o n  b et w e e n  bill  a n d  c or oll a  l e n g t h  l o w er s  t h e  f or a g-

i n g  c o st s  f or  h u m mi n g bir d s  b y  mi ni mi zi n g  fl o w er  h a n dli n g  ti m e 

a n d  m a xi mi zi n g  r e s o ur c e  u pt a k e  ( M a gli a n e si  et al ., 2 0 1 4 ;  T e m el e s 

et al ., 2 0 0 9 ).  E x a m pl e s  of  p h e n ot y pi c  tr ait-m a t c hi n g  al s o  ori gi-

n at e  fr o m  t h e  Ol d  W orl d  ( H oř á k  &  J a n e č e k, 2 0 2 1 ).  L o n g-bi ll e d 

C y a n o mitr a oriti s  vi sit e d pl a nt s wit h t h e l o n g e st fl or al t u b e s ( J a n e č e k 

et al ., 2 0 1 2 ). A d diti o n all y, P a y n e et a l. (2 0 2 2 ) f o u n d t h at t h e m or p h o-

l o gi c al c h ar a ct eri sti c s of Al o e r eit zii  fl o w er s m at c h e d t h o s e of t h eir 

s p e ci ali z e d vi sit or s. M or e o v er, t h e n arr o w  e ntr a n c e of  s h or t- t ub e d 

Al o e   s p e ci e s  f a cilit at e d  p oll e n  d e p o siti o n  o n  t h e  bill  of  m al a c hit e 

s u n bir d s ( H ar gr e a v e s et al ., 2 0 1 9 ). F ur t h er m or e, fl o w er ar c hit e ct ur e 

a n d di m e n si o n s m a y al s o i nfl u e n c e t h e pr ef er e n c e s of bir d vi sit or s 

( F e n st er et al ., 2 0 1 5 ) a n d t h e effi ci e n c y wit h w hi c h t h e y e x tr a ct n e c-

t ar r e w ar d s ( P a d y š á k o v á & J a n e č e k, 2 0 1 6 ; S ejf o v á et al., 2 0 2 1 ).

N o n et h el e s s, m or p h ol o gi c al tr ait- mi s m at c hi n g c a n l e a d t o f or bi d -

d e n li n k s a s i n n et w or k t er mi n ol o g y, w h er e t h e p olli n at or f a c e s e x-

pl oit ati o n b arri er s pr e v e nti n g l e giti m at e a c c e s s t o t h e n e ct ar r e w ar d s 

( S a nt a m ari a  &  R o drí g u e z-Gi r o n e s, 2 0 1 4 ;  S n o w  &  S n o w, 1 9 7 2 ). 

D e s pit e t h e s e b arri er s, bir d s c a n b y p a s s t h e m t hr o u g h r o b bi n g b e-

h a vi or, pi er ci n g t h e c or oll a wit h o ut t o u c hi n g t h e pl a nt' s r e pr o d u cti v e 

or g a n s ( e. g., J a n e č e k, B ar t o š, & Nj a b o, 2 0 1 5 ). L o n g a n d wi d e fl o w-

er s ar e m or e pr o n e t o r o b bi n g ( N a v arr o & M e d el, 2 0 0 9 ; S a k h al k ar 

et al ., 2 0 2 3 ).  H o w e v er,  e v e n  w h e n  t h er e  i s  tr ait-m a t c hi n g,  vi sit or s 

m a y  a ct  a s  r o b b er s  (I n o u y e, 1 9 8 3 ).  N e ct ar  r o b b er s  c a n  n e g ati v el y 

aff e ct  pl a nt  fit n e s s  b y  e x h a u sti n g  n e ct ar,  d e str o yi n g  fl or al  ti s s u e s 

(Ir wi n et al ., 2 0 0 1 ), or k e e pi n g tr u e p olli n at or s a w a y fr o m t h e fl o w er 

(Ir wi n  &  Br o d y, 1 9 9 8 ;  Tr o p e k  et al ., 2 0 1 3 ).  N o n et h el e s s,  t h e y  c a n 

al s o  h a v e  a  p o siti v e  i m p a ct  o n  pl a nt  r e pr o d u cti o n  ( N a v arr o, 2 0 0 0 ; 

R oj a s- N o s s a et a l., 2 0 2 1 ).

A p ar t fr o m a d dr e s si n g tr ait- mi s m at c hi n g a n d it s c o n s e q u e n c e s, 

it i s e s s e nti al t o c o n si d er h o w t h e a s s o ci ati o n s b et w e e n t h e n e ct ar 

pr o vi d e d a n d bir d e n er g eti c r e q uir e m e nt s aff e ct bir d- pl a nt i nt er a c -

ti o n s. N e ct ari v or o u s bir d s h a v e hi g h e n er g y r e q uir e m e nt s t h at v ar y 

d e p e n di n g  o n  t h eir  b o d y  si z e,  t h er m or e g ul ati o n,  f or a gi n g  b e h a v -

i or,  a n d  m o d e  of  l o c o m oti o n  ( Br o w n  et al ., 1 9 7 8 ).  T hi s  v ari ati o n  i s 

r efl e ct e d i n t h e pr o p er ti e s of t h e c h o s e n r e w ar d. T h e m o st e s s e n-

ti al n e ct ar pr o p er ti e s a s s o ci at e d wit h a ni m al p olli n ati o n ar e n e ct ar 

v ol u m e  a n d  s u g ar  c o n c e ntr ati o n.  Or nit h o p hil o u s  fl o w er s  h a v e  a 

hi g h  v ol u m e  of  r at h er  dil ut e d  n e ct ar  ( C h m el  et al ., 2 0 2 1 ;  Cr o n k  & 

Oj e d a, 2 0 0 8 ; Kl o m b er g et al ., 2 0 2 2 ). N e ct ar s u g ar c o m p o siti o n al s o 

s h o w e d  p olli n at or- d e p e n d e nt  v ari ati o n s;  s u n bir d- vi s it e d  pl a nt s  e x-

hi bit e d hi g h s u cr o s e t o h e x o s e r ati o s i n n e ct ar ( B ar t o š et al ., 2 0 1 2 ; 

J a n e č e k  et al ., 2 0 2 1 ),  ali g ni n g  wit h  t h e  n e ct ar  c h ar a ct eri sti c s  of 

pl a nt s  p olli n at e d  b y  t h eir  N e w- W or l d  c o u nt er p ar t s  ( J o h n s o n  & 

Ni c ol s o n, 2 0 0 8 ).

A d diti o n all y, s e a s o n alit y m a y al s o aff e ct pl a nt- p o lli n at or i nt er a c-

ti o n s. Cli m ati c c o n diti o n s f a v or s p e cifi c p olli n at or t y p e s; f or e x a m-

pl e, bir d s ar e f a v or e d u n d er c ol d er a n d / or w et t er c o n diti o n s w h e n 

e ct ot h er mi c i n s e ct s ar e l e s s a cti v e ( H u a n g et al ., 2 0 1 7 ; M ai c h er et al ., 

2 0 1 8 ). M or e o v er, s e a s o n alit y i nfl u e n c e s pl a nt p h e n ol o gi c al p at t er n s 

i n t h e tr o pi c s, t h er e b y aff e cti n g t h e a v ail a bilit y of fl or al r e s o ur c e s. 

T h u s,  m or e  or nit h o p hil o u s  pl a nt s  i n  fl o w er  w er e  r e p or t e d  d uri n g 

t h e w et s e a s o n of Mt. C a m er o o n ( J a n e č e k, B ar t o š, & Nj a b o, 2 0 1 5 ; 

Kl o m b er g et al ., 2 0 2 2 ). F ur t h er m or e, s u n bir d- pl ant  n et w or k s  w er e 

m or e  s p e ci ali z e d  d uri n g  t h e  w et  s e a s o n,  c oi n ci di n g  wit h  t h e  bl o s-

s o mi n g  of  s p e ci ali z e d  or nit h o p hil o u s  pl a nt s  ( J a n e č e k  et al ., 2 0 2 2 ). 

Si mil arl y, P ar ti d a- L a ra et al . (2 0 1 8 ) f o u n d i n cr e a s e d s p e ci ali z ati o n i n 

h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s w h e n r e s o ur c e a v ail a bilit y w a s l o w er. 

T h er ef or e,  c h a n g e s  i n  p olli n at or  gr o u p s,  r e s o ur c e  a v ail a bilit y,  a n d 

pl a nt c o m m u nit y tr ait s i nfl u e n c e h o w pl a nt s a n d p olli n at or s i nt er a ct, 

ulti m at el y aff e cti n g t h eir tr ait- m a t c hi n g.

O ur st u d y e x a mi n e s t h e f a ct or s i nfl u e n ci n g s u n bir d- pl a nt i nt er -

a cti o n s  a n d  t h eir  s e a s o n al  v ari ati o n  o n  M o u nt  C a m er o o n,  a  r el a-

ti v el y u n d er st u di e d bi o di v er sit y h ot s p ot i n t h e W e st Afri c a n G ui n e a 

f or e st s ( K ü p p er et al ., 2 0 0 4 ). W e i n v e sti g at e t h e r ol e s of a b u n d a n c e, 

m or p h ol o g y, a n d n e ct ar r e w ar d i n d et er mi ni n g t h e i nt er a cti o n fr e -

q u e n c y  a n d  a s s o ci ati o n  b et w e e n  a vi a n  a n d  pl a nt  tr ait s  a n d  t h eir 

s e a s o n al v ari ati o n. W e st u di e d s u n bir d- pl a nt p olli n ati o n i nt er a cti o n s 

at f o ur s a m pli n g l o c ati o n s d uri n g t h e w et a n d dr y s e a s o n s. W e ai m 

t o a n s w er t h e f oll o wi n g q u e sti o n s: (i) Ar e s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s 
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      |  3U C E D A- G Ó M E Z e t a l .

dri v e n b y n e utr al or ni c h e- b a s e d pr o c e s s e s ? (ii) I s t h er e a s e a s o n al 

v ari ati o n i n t h e si g nifi c a n c e of t h e s e dri v er s ? (iii) D o diff er e nt s u n-

bir d  s p e ci e s  e st a bli s h  di sti n ct  f u n cti o n al  f e e di n g  ni c h e s  b a s e d  o n 

t h e tr ait s of t h e pl a nt s t h e y vi sit ? W e h y p ot h e si z e t h at s u n bir d- pl a nt 

i nt er a cti o n s will b e dri v e n b y ni c h e-b a s e d pr o c e s s e s. M or e o v er, w e 

e x p e ct t h at t h e pr e s e n c e of n e ct ar r o b bi n g will o b s c ur e t h e s e ni c h e-

r el at e d pr o c e s s e s, a s t hi s b e h a vi or r e pr e s e nt s t h e a bilit y t o b y p a s s 

t h e filt eri n g eff e ct of fl or al t u b e l e n g t h s. B e c a u s e t h e r e ci pr o c al a d -

a pt ati o n s of b ot h i nt er a cti n g p ar t n er s, w e a nti ci p at e t h at bir d tr ait s 

will pr e di ct t h e c o m pl e x of vi sit e d pl a nt tr ait s. S e c o n d, w e h y p ot h-

e si z e  t h at  t h er e  will  b e  s e a s o n al  diff er e n c e s  i n  t h e  i m p or t a n c e  of 

t h e s e m e c h a ni s m s. Ni c h e-b a s e d pr o c e s s e s ar e str o n g er d uri n g t h e 

r ai n y s e a s o n, b e c a u s e of t h e fl o w eri n g of m or e or nit h o p hil o u s fl o w -

er s. Fi n all y, s u n bir d f e e di n g ni c h e s s e gr e g at e a c c or di n g t o t h e fl or al 

tr ait s of t h e pl a nt s t h at t h e y vi sit. W e e x p e ct t h e m t o b e m or e di s-

p er s e d t h a n e x p e ct e d u n d er n ull m o d el s, i n w hi c h pl a nt s ar e vi sit e d 

r a n d o ml y.

2   |   M E T H O D S

2. 1   |  St u d y sit e s

T hi s  st u d y  w a s  c o n d u ct e d  o n  t h e  s o ut h w e st er n  sl o p e  of  M o u nt 

C a m er o o n.  M o u nt  C a m er o o n  h a s  c o m pl et e  tr o pi c al  f or e st 

el e v ati o n al gr a di e nt str et c hi n g fr o m ~ 4 0 0  m  a. s.l. t o a ti m b erli n e at 

~ 2 2 0 0  m  a. s.l. ( C a bl e & C h e e k 1 9 9 8). T h e d at a w er e c oll e ct e d at f o ur 

sit e s al o n g t hi s gr a di e nt, r e pr e s e nti n g f o ur f or e st t y p e s ( T a bl e S 1 ): ( a) 

l o wl a n d f or e st i n Dri n k G arri ( 6 5 0  m  a. s.l.), ( b) mi d-el e v ati o n f or e st i n 

Pl a nt e C a m c a m p ( 1 1 0 0  m  a. s.l.), ( c) s u b m o nt a n e f or e st i n Cr at er L a k e 

( 1 5 0 0  m  a. s.l.), a n d ( d) m o nt a n e f or e st i n M a n n' s S pri n g ( 2 2 0 0  m  a. s.l.). 

M o u nt C a m er o o n pr e s e nt s di sti n ct s e a s o n alit y ( M ai c h er et al ., 2 0 2 0 ), 

wit h  a  p eri o d  of  w at er  s h or t a g e  ( mi d- N o v e m b er  t o  F e br u ar y) 

c o m bi n e d  wit h  a  w et  s e a s o n  of  h e a v y  r ai n s  ( J u n e  t o  S e pt e m b er). 

D at a w er e c oll e ct e d d uri n g f o ur e x p e diti o n s i n t w o s e a s o n s: t wi c e 

i n  t h e  dr y  a n d  t wi c e  i n  t h e  w et  s e a s o n.  T w o  sit e s  w er e  s a m pl e d 

f or  e a c h  e x p e diti o n.  Si x  tr a n s e ct s  ( 2 0 0  m  l o n g  a n d  1 0  m  wi d e, 

a p pr o xi m at el y  1 0 0  m  a p ar t,  a s  d e s cri b e d  i n  Kl o m b er g  et al ., 2 0 2 2 ) 

w er e e st a bli s h e d at e a c h sit e t o q u a ntif y fl o w er a b u n d a n c e i n b ot h 

s e a s o n s  a n d  t o  o b s er v e  s u n bir d- pl a nt  i nt er a cti o n s.  W e  u s e d  p oi nt 

c o u nt s t o e sti m at e bir d a b u n d a n c e al o n g t h e tr a n s e ct s ( R al p h et al ., 

1 9 9 5 ).

2. 2   |   O b s er v ati o n of bir d- pl a nt i nt er a c ti o n s

A  pl a nt  i n di vi d u al  w a s  t h e  o b s er v ati o n al  u nit.  N o n et h el e s s,  w h e n 

di sti n g ui s hi n g a n i n di vi d u al pl a nt ( e. g., li a n a s a n d vi n e s) w a s diffi c ult, 

w e d efi n e d a n i n di vi d u al a s t h o s e wit h fl o w eri n g p ar t s t h at w er e n ot 

n oti c e a bl y c o n n e ct e d. T o i n cl u d e a pl a nt s p e ci e s i n t h e st u d y, w e s et 

a  li mit  of  n e ct ar  pr o d u cti o n  of  at  l e a st  0. 3  μ L  of  n e ct ar  p er  fl o w er 

( J a n e č e k et al ., 2 0 2 1 ). Fr o m t h e s e, w e i n cl u d e d all pl a nt s p e ci e s t h at 

bl o s s o m e d i n at l e a st t hr e e of t h e si x tr a n s e ct s p er st u di e d sit e a n d 

s e a s o n  a n d / or  w er e  c o m m o n  i n  t h e  tr a n s e ct s'  s urr o u n di n g s.  D at a 

o n  s u n bir d- pl a nt  i nt er a cti o n s  w er e  c oll e ct e d  b y  o b s er v ati o n  of 

i n di vi d u al pl a nt s p e ci m e n s ( u s e d i n J a n e č e k et al., 2 0 2 2 ).

2. 3   |   Tr ait d at a s et

O nl y s p e ci ali z e d n e ct ar- f ee di n g s u n bir d s i n o ur i nt er a cti o n d at a s et 

w er e i n cl u d e d i n t h e a n al y s e s. T h e s p e ci e s i n cl u d e d w er e: A nt h o di a et a 

c oll ari s , A nt hr e pt e s r e ctir o stri s , C h al c o mitr a r u b e s c e n s , Ci n n yri s b at e si , 

Ci n n yri s  j o h a n n a e , Ci n n yri s  mi n ull u s , Ci n n yri s  r ei c h e n o wi , Ci n n yri s 

ur s ul a e , C y a n o mitr a c y a n ol a e m a , C y a n o mitr a oli v a c e a , a n d C y a n o mitr a 

oriti s . W e f o c u s e d o n p olli n ati o n-r el at e d tr ait s. S u n bir d s p e ci e s tr ait s 

w er e  g at h er e d  fr o m  t h e  A V O N E T  d at a b a s e  ( T o bi a s  et al ., 2 0 2 2 a ; 

T o bi a s et al ., 2 0 2 2 b ): bir d w ei g ht a n d m e a s ur e s of bill l e n g t h, d e pt h, 

a n d wi dt h of e a c h s u n bir d s p e ci e s ( T a bl e S 2 ).

W e  m e a s ur e d  a n d  r e c or d e d  1 1  pl a nt  s p e ci e s  tr ait s  r el at e d  t o 

fl or al  m or p h ol o g y  a n d  p olli n at or  at tr a cti o n  ( T a bl e S 2 ;  p ar tl y  u s e d 

i n  Kl o m b er g  et al ., 2 0 2 2 ).  M or p h ol o gi c al  tr ait s  w er e  l e n g t h  a n d 

wi dt h  ( at  t h e  e ntr a n c e)  of  t h e  fl or al  t u b e  or  s p ur  a n d  t ot al  fl o w er 

si z e. M e a s ur e m e nt s w er e t a k e n f or u p t o fi v e pl a nt i n di vi d u al s p er 

s p e ci e s. A d diti o n all y, w e r e c or d e d t h e fl or al s y m m etr y of t h e pl a nt 

( z y g o- a nd a cti n o m or p h y), fl o w er p o siti o n ( h ori z o nt al, p e n d a nt, u p -

ri g ht, all), a n d a nt h er p o siti o n ( e x p o s e d, p ar ti all y e x p o s e d, hi d d e n). 

T o  pr e v e nt  vi sit or s  fr o m  a c c e s si n g  n e ct ar,  w e  c o v er e d  1 5  or  m or e 

r a n d o ml y  s el e ct e d  fl o w er s  f or  2 4  h.  W e  m e a s ur e d  t h e  v ol u m e  of 

n e ct ar p er fl o w er a n d t h e c o n c e ntr ati o n of n e ct ar ( w / w %) ( u s e d i n 

J a n e č e k et al ., 2 0 2 1 ). T h e s u g ar a m o u nt p er fl o w er w a s d eri v e d fr o m 

t h e v ol u m e a n d c o n c e ntr ati o n of n e ct ar. Fl o w er o d or ( n o n e, w e a k, or 

str o n g) w a s a s s e s s e d i n t h e fi el d. W e al s o s or t e d e a c h pl a nt s p e ci e s 

a c c or di n g t o it s lif e f or m ( cli m b er, e pi p h y t e, h er b, s hr u b, tr e e).

2. 4   |   Dri v er s of pl a nt- bi r d p olli n ati o n i nt er a c ti o n s.

Fir st, w e e x cl u d e d all pl a nt s vi sit e d f e w er t h a n fi v e ti m e s. S e c o n d, 

w e  g e n er at e d  t w o  s et s  of  m atri c e s:  o n e  i n c or p or ati n g  t h e  r o b bi n g 

e v e nt s  a n d  t h e  ot h er  e x cl u di n g  t h e m.  W e  e x cl u d e d  t h o s e  pl a nt s 

fr o m  t h e  gi v e n  s u n bir d  di et  w h er e  r o b bi n g  e v e nt s  e x c e e d e d  5 0 % 

of  all  vi sit s.  I n  s o m e  i n st a n c e s,  t h e  n u m b er  of  r o b bi n g  e v e nt s  c a n 

b e u n d er e sti m at e d o wi n g t o diffi c ulti e s i n o b s er vi n g bir d b e h a vi or. 

W e  b uilt  a  m atri x  c o m pri si n g  all  i nt er a cti o n s  r e c or d e d  at  all  f o ur 

s a m pli n g sit e s a n d d uri n g b ot h s e a s o n s ( h er e af t er “f ull m atri x”) f or 

e a c h  of  t h e s e  m atri x  s et s.  Si mil arl y,  w e  b uilt  s e p ar at e  m atri c e s  f or 

t h e i nt er a cti o n s r e c or d e d i n b ot h s e a s o n s ( h er e af t er, “ s e a s o n- b a s e d 

m atri c e s”).

W e  e v al u at e d  t h e  i m p or t a n c e  of  a b u n d a n c e,  m or p h ol o gi c al 

m at c hi n g, a n d n e ct ar s u g ar c o nt e nt i n e x pl ai ni n g t h e o b s er v e d i nt er -

a cti o n s. W e cr e at e d i nt er a cti o n pr o b a bilit y m atri c e s a n d c o m p ar e d 

t h e m t o t h e o b s er v e d i nt er a cti o n s u si n g a li k eli h o o d a p pr o a c h, f ol-

l o wi n g V á z q u e z et al . (2 0 0 9 ). T h e o b s er v e d i nt er a cti o n m atri c e s (f ull 

a n d  s e a s o n- b a s e d)  r e pr e s e nt e d  t h e  t ot al  n u m b er  of  s u n bir d- pl a nt 

i nt er a cti o n s,  wit h  a n d  wit h o ut  r o b bi n g  e v e nt s.  F or  e a c h  o b s er v e d 
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m atri x,  w e  b uilt  pr o b a bilit y  m atri c e s  wit h  e x a ct  di m e n si o n s  b a s e d 

o n t h e a b u n d a n c e, m or p h ol o g y, a n d n e ct ar s u g ar c o nt e nt a s f oll o w s:

A b u n d a n c e  (A b u ): M ulti pli c ati o n of s u n bir d a n d pl a nt a b u n d a n c e, 

r e pr e s e nti n g  a  pr o x y  f or  n e utr alit y  w h er e  i nt er a cti o n  pr o b a biliti e s 

c orr el at e wit h p ar t n er a b u n d a n c e.

M or p h ol o g y  (M or ): C ell e ntri e s r e pr e s e nt e d m or p h ol o gi c al m at c h-

i n g b et w e e n i nt er a cti n g p ar t n er s, t a ki n g o nl y p o siti v e v al u e s. E a c h 

c ell e x pr e s s e d t h e di vi si o n of t h e t u b e a n d bill l e n g t h. V al u e s gr e at er 

t h a n o n e i n di c at e d l o n g er fl o w er t u b e s, w h er e a s v al u e s s m all er t h a n 

o n e  d e n ot e d  s h or t er  fl or al  t u b e s.  V al u e s  of  o n e  i n di c at e d  p er f e ct 

tr ait-m a t c hi n g.

N e ct ar s u g ar c o nt e nt  (N e c ):  C ell  e ntri e s  d e n ot e d  t h e  a m o u nt  of 

s u g ar p er pl a nt i n di vi d u al a s a pr o x y f or t h e r e w ar d off er e d b y e a c h 

pl a nt s p e ci e s. I n t hi s m atri x, e a c h s u n bir d s p e ci e s h a d t h e s a m e pr o b -

a bilit y. Hi g h er s u g ar c o nt e nt c orr e s p o n d e d t o hi g h er pr o b a biliti e s.

W e  c o m bi n e d  t h e s e  t hr e e  pr o b a bili sti c  m atri c e s  i nt o  all  p o s si-

bl e  c o m bi n ati o n s  t o  e x pl or e  t h e  v ari o u s  dri v er s  of  o b s er v e d  i nt er-

a cti o n s. W e al s o i n cl u d e d a n ull m o d el ( N ull) i n w hi c h all s p e ci e s h a d 

t h e s a m e i nt er a cti o n pr o b a bilit y ( V á z q u e z et al ., 2 0 0 9 ). B ef or e c o n-

d u cti n g  t h e  li k eli h o o d  a n al y si s,  w e  n or m ali z e d  t h e  m atri c e s  t o  o n e 

f or c o m p ari s o n. W h e n m ulti pl e dri v er s w er e c o m bi n e d, t h e pr o b a bi -

li sti c m atri c e s w er e r e-n o r m ali z e d.

T o c o m p ar e t h e q u alit y of t h e i n di vi d u al m o d el s, w e c al c ul at e d 

t h e  diff er e n c e  i n  t h e Ak aik e I nf or m ati o n Crit eri o n   ( ∆ AI C)  b et w e e n 

e a c h m o d el a n d t h e m o d el wit h t h e l o w e st AI C. N ot e t h at t h e m o d el 

wit h ∆ AI C of 0 w a s c o n si d er e d t h e b e st. T o a c c o u nt f or m o d el c o m-

pl e xit y, w e u s e d t h e n u m b er of s p e ci e s i n e a c h m atri x a s a p ar a m et er, 

w h er e a s  t h e  n ull  m o d el  h a d  o nl y  o n e  p ar a m et er  ( Vi z e nti n- B u g o ni 

et a l., 2 0 1 4 ).

All  a n al y s e s  w er e  p er f or m e d  u si n g  t h e st at s   p a c k a g e  i n  t h e  R 

s of t w ar e ( R C or e T e a m, 2 0 2 2 ), a s s u mi n g a m ulti n o mi al di stri b uti o n.

2. 5   |  S e a s o n al β -d i v e r s i t y  o f  i n t e r a c t i o n s

W e c al c ul at e d i nt er a cti o n t ur n o v er i n t h e w h ol e n et w or k ( β W N ) t o 

e x pl or e t h e s e a s o n al c h a n g e s i n t h e n et w or k s f or t h e s e a s o n- b a s e d 

m atri c e s. W h e n i nt er a cti o n s t ot all y o v erl a p a cr o s s s e a s o n s, β W N  i s 

z er o, w h er e a s w h e n n o i nt er a cti o n s ar e f o u n d fr o m o n e s e a s o n t o 

a n ot h er, β W N  i s o n e. W e f ur t h er e x pl or e d t h e c a u s e s of i nt er a cti o n 

s e a s o n al β -di v er sit y  b et w e e n  t h e  s e a s o n s  b y  c al c ul ati n g  it s  t w o 

c o m p o n e nt s. β S T  r e pr e s e nt s t h e c o ntri b uti o n of s p e ci e s t ur n o v er t o 

i nt er a cti o n t ur n o v er. β O S  r e pr e s e nt s t h e c o ntri b uti o n of i nt er a cti o n 

r e wiri n g a m o n g t h e s h ar e d s p e ci e s. W e u s e d t h e “ b et ali nk r ” f u n cti o n 

fr o m t h e bi p artit e  R p a c k a g e ( D or m a n n et a l., 2 0 0 8 ) t o c o n d u ct t h e s e 

a n al y s e s.

2. 6   |   T e sti n g t h e pr e di c ti v e p o w er of bir d tr ait s f or 

c o m p l e x  t r a i t s  o f  v i s i t e d  f l o w e r s

W e fir st c al c ul at e d t h e s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n fr e q u e n ci e s at e a c h 

st u d y sit e a s f oll o w s ( E q u ati o n 1 ):

T h u s,  w e  o bt ai n e d  t h e  i nt er a cti o n  fr e q u e n c y  t h at  a c c o u nt e d 

f or pl a nt a b u n d a n c e at e a c h st u d y sit e. T h e m e a n of all t h e v al u e s 

w a s c al c ul at e d if a n i nt er a cti o n b et w e e n t h e s a m e s p e ci e s o c c urr e d 

a cr o s s s e v er al s a m pli n g sit e s. T h e n, w e b uilt f ull a n d s e a s o n- b a s e d 

m atri c e s li k e t h o s e d e s cri b e d a b o v e ( Fi g ur e S 1 a ).

T o r e v e al t h e tr ait s of vi sit e d pl a nt s b y i n di vi d u al s u n bir d s p e ci e s, 

w e  c al c ul at e d  f or  e a c h  s u n bir d  s p e ci e s  a  w ei g ht e d  m e a n  of  pl a nt 

tr ait s i n e a c h of t h e m atri c e s e x pl ai n e d a b o v e, a s f oll o w s ( E q u ati o n 2 ):

w h er e a p arti c ul ar tr ait ( e. g., t u b e l e n gt h) of pl a nt i w a s m ulti pli e d b y 

t h e  i nt er a cti o n  fr e q u e n c y  of  a  s p e cifi c  s u n bir d-pl a nt  i nt er a cti o n  a n d 

di vi d e d b y t h e s u m of fr e q u e n ci e s of all t h e i nt er a cti o n s t h at bir d h a d 

( h er e aft er  “ bir d ×  tr ait  of  vi sit e d  pl a nt  m atri c e s”, Fi g ur e S 1 a ).  All  n o n-

n u m eri c al  v ari a bl e s  ( e. g.,  lif e  f or m,  fl o w er  p o siti o n,  s y m m etr y)  w er e 

d u m m y- c o d e d i nt o n u m eri c al v ari a bl e s, a n d t h e w ei g ht e d m e a n of t h e 

vi sit e d fl or al tr ait s w a s c al c ul at e d si mil arl y. T h e fi n al m atri c e s t h at e n -

t er e d t h e a n al y s e s h a d t h e str u ct ur e of n × p , w h er e n  r e pr e s e nt s t h e 

s u n bir d  s p e ci e s,  a n d p  r e pr e s e nt s t h e w ei g ht e d m e a n of t h e vi sit e d 

pl a nt tr ait s ( Fi g ur e S 1 a ).

B a s e d  o n  t h e  l e n g t h  of  gr a di e nt s  (i. e.,  2. 0  S D;  T er  Br a a k  & 

Š mil a u er, 2 0 1 2 ),  R e d u n d a n c y  a n al y si s  ( R D A)  w a s  c h o s e n  t o  t e st 

t h e  pr e di cti v e  p o w er  of  bir d  tr ait s  o n  t h e  c o m pl e x  of  vi sit e d  pl a nt 

tr ait s  o n  t h e  f ull  a n d  s e a s o n al  bir d ×  tr ait  of  vi sit e d  pl a nt  tr ait  m a-

tri c e s. All v ari a bl e s w er e c e nt er e d a n d st a n d ar di z e d. W e t e st e d t h e 

si g nifi c a n c e of e a c h bir d tr ait b y u si n g M o nt e C arl o t e st s wit h 9 9 9 

p er m ut ati o n s. T h e R D A a n al y s e s w er e c o n d u ct e d u si n g C A N O C O 5 

s of t w ar e ( T er Br a a k & Š mil a u er, 2 0 1 2 ).

2. 7   |   T e sti n g t h e s e gr e g ati o n of f u n c ti o n al 

f e e di n g ni c h e s

T o d et e r mi n e w h et h e r t h e f e e di n g ni c h e s of t h e bir d s w e r e s e g -

r e g at e d  a c c o r di n g  t o  t h e  pl a nt  t r ait s  t h e y  vi sit e d,  w e  o pt e d  f o r 

a n E u cli d e a n di s t a n c e a p p r o a c h. T h e i n di vi d u al o b s e r v e d i nt e r a c -

ti o n m at ri c e s f r o m e a c h s a m pl e d l o c ati o n w e r e n ull m o d el e d. 9 9 9 

it e r ati o n s  w e r e  p e r f o r m e d  u si n g  t h e  “V a z n ull ”  f u n c ti o n  f r o m  t h e 

bi p ar tit e  R p a c k a g e ( D o r m a n n et a l., 2 0 0 8 ; Fi g u r e S 1 b ). S e c o n d, w e 

c o m bi n e d e a c h i n di vi d u al n ull m at ri x i nt o a f ull, w et, o r d r y- s e a s o n 

m at ri c e s. T h e n, w e c al c ul at e d t h e w ei g ht e d pl a nt t r ait m at ri x f o r 

e a c h c o m p o s e d n ull m at ri x u si n g t h e f u n c ti o n “ c w m ” f r o m t h e B A T

R p a c k a g e ( C a r d o s o et al ., 2 0 1 5 ). N e x t, w e c al c ul at e d a n E u cli d e a n 

di s t a n c e  m at ri x  f o r  e a c h  of  t h e s e  n ull  bir d  ×   pl a nt  t r ait  m at ri c e s, 

f r o m  w hi c h  w e  o bt ai n e d  t h e  m e a n  E u cli d e a n  di s t a n c e.  W e  t h e n 

c al c ul at e d t h e E u cli d e a n di s t a n c e m at ri x a n d m e a n E u cli d e a n di s -

t a n c e  f o r  t h e  o b s e r v e d  f ull,  w et,  a n d  d r y- s e a s o n  m at ri c e s.  W e 

c o m p a r e d t h e o b s e r v e d E u cli d e a n di s t a n c e s wit h t h e n ull m o d el s. 

( 1)Visit ati o n fr e q u e n c y =
n ◦ of visits

o bs er v e d ti m e
× pl a nt i n di vi d u als p er h a

( 2)

W ei gt h e d pl a nt tr ait of visit e d pl a nts =

∑ n
i= 1 tr ait v al u ei × i nt er a cti o n fr e q u e n c yi

∑ n
i= 1 i nt er a cti o n fr e q u e n c yi
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A d diti o n all y, w e p e r f o r m e d p air wi s e c o m p a ri s o n s of t h e n ull di s -

t ri b uti o n of E u cli d e a n di s t a n c e s a n d c o m p a r e d t h e m wit h t h e o b -

s e r v e d di s t ri b uti o n f o r e a c h s u n bir d s p e ci e s. Fi n all y, w e t e s t e d t h e 

si g nifi c a n c e of t h e o b s e r v e d v al u e s b y c o m p a ri n g t h e m wit h t h e 

n ull m o d el s ( Fi g u r e S 1 b ).

3   |   R E S U L T S

I n t ot al, w e r e c or d e d 3 9 pl a nt s p e ci e s t h at i nt er a ct e d wit h 1 1 s u n bir d 

s p e ci e s (i. e., f ull m atri c e s; Fi g ur e 1 ).  T h e  dr y  s e a s o n  h a d  2 8  pl a nt s 

a n d 1 0 s u n bir d s p e ci e s i n b ot h t y p e s of m atri c e s ( Fi g ur e 1 ). D uri n g 

t h e  r ai n y  s e a s o n,  w h e n  a c c o u nti n g  f or  r o b bi n g  e v e nt s,  t h e  m atri x 

c o m pri s e d 2 0 pl a nt s p e ci e s a n d fi v e s u n bir d s p e ci e s. N e v er t h el e s s, 

w h e n  r o b bi n g  w a s  e x cl u d e d,  o nl y  f o ur  s u n bir d  s p e ci e s  i nt er a ct e d 

wit h 1 9 pl a nt s p e ci e s.

W e r e c or d e d 8 3 6 4 a n d 7 7 1 3 i nt er a cti o n s, f or t h e f ull m atri c e s 

wit h  a n d  wit h o ut  r o b bi n g  e v e nt s,  r e s p e cti v el y.  Pl a nt s  t h at  w er e 

c o m m o nl y  vi sit e d  d uri n g  t h e  dr y  s e a s o n  i n cl u d e d: A nt h o n ot h a fr a -

gr a n s , K i g eli a afri c a n a, N u xi a c o n g e st a ,  a n d T a b er n a e m o nt a n a v e ntri -

c o s a  (T a bl e S 3 ). All t h e s e pl a nt s w er e tr e e s. D uri n g t h e w et s e a s o n, 

I m p ati e n s  ni a m ni a m e n si s, T h o ni n gi a  s a n g ui n e a , A nt h o cl ei st a  s c a n -

d e n s ,  a n d P s y c h otri a h y p s o p hil a   w er e  c o m m o nl y  vi sit e d,  wit h  t h e s e 

pl a nt s h a vi n g v ari o u s lif e f or m s (i. e., h er b, li a n a, a n d s hr u b). I n t ot al, 

6 5 1  r o b bi n g  e v e nt s  w er e  r e c or d e d.  Fr e q u e ntl y  r o b b e d  pl a nt s  i n-

cl u d e d S a bi c e a pil o s a , K i g eli a afri c a n a, I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s,  a n d 

A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s . Ci n n yri s r ei c h e n o wi   w a s  of t e n  o b s er v e d 

r o b bi n g ( e. g., 7 8. 6 % of all vi sit s t o A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s  fl o w er-

i n g at M a n n S pri n g w et s e a s o n, T a bl e S 3 ).

3. 1   |   Dri v er s of pl a nt- bi r d p olli n ati o n i nt er a c ti o n s

T h e b e s t d e s cri pt o r f o r t h e f ull m at ri x, i n cl u di n g r o b bi n g e v e nt s, 

w a s t h e i nt e r a c ti o n b et w e e n a b u n d a n c e, m o r p h ol o gi c al m at c hi n g, 

a n d  s u g a r  c o nt e nt  i n  n e c t a r  ( Fi g u r e 2 ). T h e d r y-s e a s o n  m at ri x 

w a s b e s t e x pl ai n e d b y t h e s a m e m o d el, wit h a n d wit h o ut r o b bi n g 

e v e nt s. H o w e v e r, t h e m o d el t h at o nl y c o n si d e r e d t h e i nt e r a c ti o n 

b et w e e n a b u n d a n c e a n d n e c t a r p e r f o r m e d al m o s t a s w ell a s t h e 

c o m pl et e i nt e r a c ti o n m o d el. T h e m o d el t h at i n cl u d e d a b u n d a n c e 

a n d  m o r p h ol o g y  b e s t  e x pl ai n e d  t h e  i nt e r a c ti o n s  i n  t h e  w et 

s e a s o n  m at ri c e s  ( Fi g u r e 2 ).  W e  f o u n d  t h e  N ull  m o d el  t o  b e  t h e 

m o s t  p a r si m o ni o u s  f o r  t h e  f ull  m at ri x,  e x cl u di n g  r o b bi n g  e v e nt s 

(Fi g u r e 2 ).

3. 2   |  S e a s o n al β -d i v e r s i t y  o f  i n t e r a c t i o n s

W h e n  e x cl u di n g  r o b bi n g  e v e nt s,  t h e  s e a s o n al  i nt er a cti o n  t ur n o v er 

w a s  7 5. 3 %  ( β W N  =   0. 7 5 3),  i n di c ati n g  a  n e arl y  c o m pl et e  t ur n o v er 

fr o m  s e a s o n  t o  s e a s o n.  T hi s  hi g h  i nt er a cti o n  t ur n o v er  w a s  m ai nl y 

e x pl ai n e d  b y  t h e  hi g h  s p e ci e s  t ur n o v er  b et w e e n  t h e  t w o  s e a s o n s 

(β S T  =   0. 7 2 8;  9 6. 6 8 %  of  t h e  t ot al β W N; T a bl e 1 ).  M or e o v er,  b ot h 

s e a s o n al  m atri c e s  w er e  hi g hl y  di s si mil ar  i n  t er m s  of  s p e ci e s 

c o m p o siti o n ( β S  =   0. 6 3 9). I nt er a cti o n r e wiri n g a m o n g s h ar e d s p e ci e s 

r e pr e s e nt e d a s m all fr a cti o n of t h e v ari ati o n i n i nt er a cti o n s b et w e e n 

s e a s o n s  ( β O S  =   0. 0 2 5, T a bl e 1 ). T h e  s e a s o n- b a s e d  m atri c e s  wit h 

r o b bi n g e v e nt s s h o w e d si mil ar r e s ult s ( T a bl e S 4 ).

3. 3   |   T e sti n g t h e pr e di c ti v e p o w er of bir d tr ait s f or 

c o m p l e x  t r a i t s  o f  v i s i t e d  f l o w e r s

Bill  l e n g t h  si g nifi c a ntl y  s t r u c t u r e s  t h e  pl a nt- bir d   i nt e r a c ti o n s 

w h e n e x cl u di n g r o b bi n g e v e nt s ( T a bl e 2 ). It w a s cl o s el y r el at e d t o 

fl o r al t u b e l e n g t h, fl o w e r s i n a n u p ri g ht p o siti o n, a n d fl o r al t u b e 

wi dt h ( Fi g u r e 3 ). N e v e r t h el e s s, n o n e of t h e ot h e r t e s t e d bir d t r ait s 

s h o w e d  a  si g nifi c a nt  r el ati o n s hi p  wit h  t h e  pl a nt  t r ait s  ( T a bl e 2 ). 

T h e  R D A  p e r f o r m e d  f o r  t h e  f ull  m at ri x,  i n cl u di n g  t h e  r o b bi n g 

e v e nt s, f o u n d n o si g nifi c a nt r el ati o n s hi p b et w e e n pl a nt a n d bir d 

t r ait s  ( T a bl e S 5 ).  A n al y s e s  of  i n di vi d u al  s e a s o n al  m at ri c e s,  wit h 

a n d  wit h o ut  r o b bi n g,  s h o w e d  si mil a r,  b ut  n ot  si g nifi c a nt,  r e s ult s 

(T a bl e S 6 – S 9 ).

C y a n o mitr a oli v a c e a  a n d Ci n n yri s ur s ul a e  vi sit e d pl a nt s wit h p ar-

ti all y  e x p o s e d,  h ori z o nt al  a nt h er s  a n d  a cti n o m or p hi c  s y m m etr y. 

Ci n n yri s r ei c h e n o wi a n d Ci n n yri s b at e si  vi sit e d m e di u m t o l ar g e fl o w-

er s wit h hi g h n e ct ar v ol u m e, p e n d a nt fl o w er s, a n d h er b a c e o u s lif e 

f or m s. C h al c o mitr a r u b e s c e n s  a n d A nt h o di a et a c oll ari s   vi sit e d  pl a nt s 

wit h  l o w  n e ct ar  c o n c e ntr ati o n s  a n d  w e a k  o d or. Ci n n yri s  mi n ull u s , 

C y a n o mitr a  c y a n ol a e m a ,  a n d A nt hr e pt e s  r e ctir o stri s   vi sit e d  pl a nt s 

e x hi biti n g  fl o w er s  i n  all  dir e cti o n s,  f e at uri n g  e x p o s e d  a nt h er s  a n d 

z y g o m or p hi c  s y m m etr y. C y a n o mitr a  oriti s   vi sit e d  pl a nt s  wit h  l o n g 

a n d  wi d e  fl or al  t u b e s,  w h o s e  fl o w er s  ar e  u pri g ht  a n d  of  s hr u b  lif e 

f or m s.  Fi n all y, Ci n n yri s j o h a n n a e   vi sit e d  s hr u b s  wit h  l o n g  a n d  wi d e 

fl or al t u b e s.

3. 4   |   T e sti n g t h e s e gr e g ati o n of f u n c ti o n al 

f e e di n g ni c h e s

T h e  o b s er v e d  m e a n  E u cli d e a n  di st a n c e  f or  all  a n al y z e d  m atri c e s 

w a s  s m all er  t h a n  e x p e ct e d  i n  a  r a n d o m  s c e n ari o  ( T a bl e 3 a n d 

T a bl e S 1 0 ).  T h er ef or e,  all  s u n bir d-vi sit e d  pl a nt s  w er e  m or e  si mil ar 

t h a n t h at a nti ci p at e d b y t h e n ull m o d el s. Di v er s e p at t er n s e m er g e d 

i n  pl a nt  f u n cti o n al  ni c h e s  a m o n g  bir d  s p e ci e s  p air s,  e n c o m p a s si n g 

s e gr e g ati o n, o v erl a p, a n d “ n o p at t er n” s c e n ari o s. I n m o st c a s e s, t h e 

o b s er v e d  E u cli d e a n  di st a n c e  f ell  wit hi n  t h e  r a n d o m  di stri b uti o n 

(i. e., n o p at t er n s c e n ari o; Fi g ur e s S 2  a nd S 3 ). I n s o m e i n st a n c e s, t h e 

o b s er v e d E u cli d e a n di st a n c e diff er e d si g nifi c a ntl y fr o m t h e r a n d o m 

di stri b uti o n. Ci n n yri s r ei c h e n o wi  vi sit e d pl a nt s wit h f u n cti o n al fl or al 

tr ait s li k e si x ot h er s u n bir d s p e ci e s ( T a bl e s S 1 1  an d S 1 2 , Fi g ur e S 2 ). 

C o n v er s el y, C y a n o mitr a  oli v a c e a   s h o w e d  t h e  gr e at e st  di s si mil arit y 

i n  vi sit e d  fl or al  tr ait s  w h e n  a c c o u nti n g  f or  t h e  r o b bi n g  e v e nt s 

(Fi g ur e S 2  a nd T a bl e S 1 1 ). C y a n o mitr a oli v a c e a  diff er e d i n it s f e e di n g 

ni c h e fr o m t hr e e s u n bir d s p e ci e s (i. e., A nt h o di a et a c oll ari s , A nt hr e pt e s 

r e ctir o stri s, a n d C y a n o mitr a oriti s ).
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D uri n g t h e dr y s e a s o n, C y a n o mitr a oli v a c e a  a ct e d a s a tr u e s p e-

ci ali st, vi siti n g pl a nt s wit h tr ait s diff er e nt fr o m t h o s e of m o st ot h er 

s p e ci e s ( Fi g ur e s S 4  an d S 5 , a n d T a bl e s S 1 3  an d S 1 4 ). T hi s sit u ati o n 

o c c urr e d wit h a n d wit h o ut r o b bi n g e v e nt s. D uri n g t h e w et s e a s o n, 

C y a n o mitr a oli v a c e a  a n d  C y a n o mitr a oriti s  vi sit e d pl a nt s wit h si mi-

l ar  c h ar a ct eri sti c s  w h e n  r o b bi n g  e v e nt s  w er e  e x cl u d e d  (Fi g ur e S 6 , 

T a b l e S 1 5 ).  Al s o,  t h e  vi sit e d  pl a nt s  b y Ci n n yri s r ei c h e n o wi , Ci n n yri s 

j o h a n n a e,  a n d C y a n o mitr a oriti s   w er e  diff er e nt  t h a n  e x p e ct e d  i n  a 

r a n d o m s c e n ari o w h e n e x cl u di n g t h e r o b bi n g e v e nt s.

4   |   D I S C U S S I O N

O ur s t u d y c o nfir m s t h at s u n bir d- pl a nt i nt e r a c ti o n s a r e d ri v e n b y 

b ot h  m e c h a ni s m s  e v al u at e d.  T h e s e  fi n di n g s  p a r ti all y  ali g n  wit h 

o u r  i niti al  h y p ot h e si s  a n d  wit h  e a rli e r  r e s e a r c h.  P r e vi o u s  s t u di e s 

h a v e  f o u n d  t h at  t h e  o b s e r v e d  i nt e r a c ti o n s  a r e  c a u s e d  b y  m o r -

p h ol o g y ( B e r g a m o et a l., 2 0 1 7 ; M a gli a n e si et al ., 2 0 1 5 ; M a r u y a m a 

et al ., 2 0 1 4 ; Vi z e nti n -b u g o ni et al ., 2 0 1 4 ) o r a b u n d a n c e ( S a z at o r mil 

et al ., 2 0 1 6 ; V á z q u e z et al ., 2 0 0 9 ). I n o u r s y s t e m, t h e d r y-s e a s o n 

m at ri c e s  w e r e  e x pl ai n e d  b y  t h e  i nt e r a c ti o n  b et w e e n  a b u n d a n c e, 

m o r p h ol o g y,  a n d  n e c t a r.  T h e  m o d el  t h at  s ol el y  c o n si d e r e d  t h e 

i nt e r pl a y  b et w e e n  a b u n d a n c e  a n d  n e c t a r  n e a rl y  e q u all y  a c-

c o u nt e d f o r t h e i nt e r a c ti o n s o b s e r v e d d u ri n g t hi s s e a s o n. A m o n g 

bir d t r ait s, o nl y bill l e n g t h c o r r el at e d wit h t h e c o m pl e x of vi sit e d 

pl a nt t r ait s, a g r e ei n g wit h ot h e r s t u di e s ( M a gli a n e si et al ., 2 0 1 5 ). 

M o r p h ol o gi c al  m at c hi n g  i s  m o r e  i m p o r t a nt  d u ri n g  t h e  w et  s e a -

s o n  b e c a u s e  of  t h e  p h e n ol o gi c al  p at t e r n s  of  o u r  s t u d y  s y s t e m. 

C o nt r a r y  t o  o u r  h y p ot h e si s,  bir d- f ee di n g  ni c h e s  d et e r mi n e d  b y 

pl a nt t r ait s o v e rl a p m o r e t h a n i n a r a n d o m s c e n a ri o.

F I G U R E  1  Bi p ar tit e n et w or k s of s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s o n Mt. C a m er o o n, r o b bi n g e v e nt s i n cl u d e d. ( a) F ull m atri x; ( b) Dr y s e a s o n; 

( c) W et s e a s o n. Pl a nt s p e ci e s ar e r e pr e s e nt e d b y d ar k gr e e n b o x e s, w h er e a s s u n bir d s p e ci e s ar e s h o w n i n p ur pl e. T h e fr e q u e n c y of e a c h 

i nt er a cti o n i s r e pr e s e nt e d b y t h e wi dt h of t h e li n e s ( y ell o w a n d bl u e) j oi ni n g t h e b o x e s. D ar k bl u e li n e s r e pr e s e nt t h e pl a nt s p e ci e s i n w hi c h 

r o b bi n g h a s b e e n r e c or d e d. P L A N T S : A c a  d e c , A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s ; A f r  s p ., Afr a m o m u m  s p. (t w o s p e ci e s); A n t  s c a , A nt h o cl ei st a s c a n d e n s ; 

A n t f r a , A nt h o n ot h a fr a g a n s ; B e r  b r a , B erli ni a br a ct e o s a ; B e r  r a c , B erti er a r a c e m o s a ; B r i o w a , Brill a nt a si a o w ari e n si s ; C l a a n i, Cl a u s e n a a ni s at a ; 

C l e s y l, Cl er o d e n dr u m s yl v a n u m ; C o s  d u b , C o st u s d u bi u s ; C o r  a u r, C or di a a ur a nti a c a ; D i c   v e s , Di cr a n ol e pi s v e stit a ; E n g  g a b , E n gl eri n a g a b o n e n si s ; 

H u g  m i c , H u g o ni a mi c a n s ; I m p  e t i, I m p ati e n s eti n d e n si s; I m p  f r i, I m p ati e n s frit hii; I m p  h i a , I m p ati e n s hi a n s; I m p  n i a , I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s; I m p 

s a k , I m p ati e n s s ak eri a n a; I x o  f o l, I x or a f oli o s a; J a s   pr e , J a s mi n u m pr e u s sii ; K i g   a f r, K i g eli a afri c a n a; L e e   g u i, L e e a g ui n e e n si s ; M u s   t e n , M u s s a e n d a 

t e n uifl or a; N u x   c o n , N u xi a c o n g e st a ; P h r   k a m , P hr a g m a nt er a k a m er u n e n si s ; P l e   k a m , Pl e ctr a nt h u s k a m er u n e n si s ; P s y  d u n , P s y dr a x d u n al pii ; P s y  

h i p, P s y c h otri a h y p s o p hil a ; R h i s p . , R hi pi d o gl o s s u m  s p.; S a b   pi l, S a bi c e a pil o s a ; S c h  a b y , S c h effl er a a b y s si ni c a ; S h e   b i g , S h er b o ur ni a bi g n o nifl or a ; S y z

s p ., S y z y gi u m  s p.; S y z   s t a , S y z y gi u m st a u dtii ; T a b   v e n , T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c o s a ; T h o  s a n , T h o ni n gi a s a n g ui n e a ; V o a   a f r, V o a c a n g a afri c a n a .

F I G U R E  2 Δ AI C v al u e s of pr o b a bilit y m atri c e s e v al u at e d t o e x pl ai n t h e o b s er v e d s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s i n M o u nt C a m er o o n. 

Pr o b a bilit y m atri c e s: a b u n d a n c e ( A b u ), m or p h ol o gi c al m at c hi n g (M or ), n e ct ar s u g ar c o nt e nt p er pl a nt (N e c ), a n d t h eir r e s p e cti v e 

c o m bi n ati o n s. R e d a st eri s k s r e pr e s e nt t h e m o st p ar si m o ni o u s m o d el i n e a c h of t h e a n al y z e d m atri c e s.
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8   | U C E D A- G Ó M E Z e t a l .

4. 1   |   Dri v er s of s u n bir d- pl a nt i nt er a c ti o n s

T h e  i nt e r a c ti o n  b e t w e e n  a b u n d a n c e,  m o r p h ol o g y,  a n d  n e c -

t a r  b e s t  e x pl ai n e d  t h e  d r y - s e a s o n  m at ri c e s.  H o w e v e r,  t h e 

m o d el  wi t h o u t  m o r p h ol o gi c al  v a ri a bl e s  w a s  n ot  si g nifi c a ntl y 

w o r s e  ( Fi g u r e 2 ). S u n bi r d s  f r e q u e ntl y  i nt e r a c t e d  wi t h  n o n -

o r n i t h o p hil o u s  pl a nt s  d u ri n g  t hi s  s e a s o n  ( e. g., A nt h o n ot h a  fr a -

gr a n s  a n d  N u xi a  c o n g e s t a ).  D e s pi t e  l o w  n e c t a r  v ol u m e s  p e r 

fl o w e r,  t h e s e  pl a nt s,  w hi c h  fl o w e r e d  m a s si v el y,  at t r a c t e d  all 

n o n - s p e c i ali s t s u n bi r d s p e ci e s (Fi g u r e 3 ), pr o vi di n g a l a r g e n e c t a r 

r e s e r v oi r. C h m el e t al. (2 0 2 1 ) de m o n s t r at e d t h at t h e f r e q u e n c y 

of s u n bi r d - pl a n t i nt e r a c ti o n s w a s d e t e r mi n e d b y n e c t a r r e w a r d 

p e r pl a nt r at h e r t h a n ot h e r fl o r al t r ai t s, r e g a r dl e s s of p olli n ati o n 

s y n d r o m e. N e c t a r a v ail a bili t y al s o i nfl u e n c e d s u n bi r d p o p ul ati o n 

si z e, s h o wi n g a li n e a r i n c r e a s e wi t h i n c r e a si n g n e c t a r a v ail a bili t y 

( S c h mi d  e t al. , 2 0 1 6 ).  H u m mi n g bi r d s  al s o  vi si t e d  pl a nt s  wi t h 

g r e at e r  n e c t a r  r e w a r d s  m o r e  f r e q u e ntl y  ( F e n s t e r  e t al. , 2 0 0 6 ). 

M o r e o v e r, J a n e č e k e t al. (2 0 2 1 ) fo u n d t h at o r ni t h o p hil o u s fl o w -

e r s p r o d u c e d hi g h e r a m o u nt s of s u g a r. I n t hi s s c e n a ri o, s u n bi r d s 

c o ul d c h o o s e b e t w e e n t w o o p ti o n s. 1 / A c ti v el y s el e c t o r ni t h o -

p hil o u s  fl o w e r s  t h at  p r o d u c e  s ui t a bl e  a m o u nt s  of  s u g a r- ri c h 

n e c t a r, a s m o r e s p e ci ali z e d s u n bi r d s p e ci e s; 2 / F e e d o n l e s s r e -

w a r di n g  fl o w e r s,  m a s si v el y  fl o w e ri n g  n e a r b y,  a s  m o s t  s u n bi r d 

s p e ci e s i n t hi s s t u d y. W hil e t h e s e pl a nt s p r o d u c e l e s s s u g a r p e r 

fl o w e r, t h e y ul ti m at el y p r o vi d e m o r e e n e r g y t o bi r d s b e c a u s e of 

t h e l o w e r c o s t of f o r a gi n g.

C o n v e r s el y,  t h e  w et  s e a s o n  m at ri c e s  w e r e  b e s t  e x pl ai n e d  b y 

t h e  i nt e r a c ti o n  b et w e e n  a b u n d a n c e  a n d  m o r p h ol o g y  ( Fi g u r e 2 ). 

B a s e d  o n  t h eir  a b u n d a n c e,  bir d s  will  s till  s e e k  pl a nt s  t h at  of f e r 

t h e m  t h e  g r e at e s t  e n e r g eti c  r e w a r d  at  a  mi ni m al  e n e r g y  c o s t. 

H o w e v e r, o r nit h o p hil o u s pl a nt s m a k e m o r p h ol o gi c al t r ait m at c h -

i n g m o r e i m p o r t a nt d u ri n g t hi s s e a s o n. T h u s, t h e r e i s a c o nti n u u m 

b et w e e n vi siti n g t h e m o s t a b u n d a nt pl a nt s a n d t h o s e t h at p r o d u c e 

s uit a bl e a m o u nt s of s u cr o s e - ri c h n e c t a r, si mil a r t o w h at w a s s u g -

g e s t e d b y G r a v el et al . (2 0 0 6 ).

4. 2   |  S e a s o n al β -d i v e r s i t y  o f  i n t e r a c t i o n s

A  hi g h  s e a s o n al  i nt er a cti o n  t ur n o v er  of  s u n bir d- pl a nt  i nt er a cti o n s 

w a s  r e c or d e d  ( β W N  =   0. 7 5 3),  pri m aril y  dri v e n  b y  s p e ci e s  t ur n o v er, 

c o n si st e nt  wit h  fi n di n g s  i n  ot h er  pl a nt- p ol li n at or  i nt er a cti o n  st u d-

i e s  ( C h a c off  et al. , 2 0 1 8 ; Ol e s e n  et al. , 2 0 1 1 ).  T hi s  s p e ci e s  t ur n o-

v er  u n d er s c or e s  t h e  s e a s o n al  d y n a mi s m  of  t h e  st u di e d  e c o s y st e m 

(Fi g ur e 1 b, c ).  T h u s,  s e a s o n al  c h a n g e s  i n  r e s o ur c e  a v ail a bilit y  m a y 

T A B L E  2  F or w ar d s el e cti o n a n al y si s f or t h e f ull m atri x wit h o ut r o b bi n g.

( a )  S u m m a r y  o f  t h e  r e d u n d a n c y  a n a l y s i s  r e s u l t s

T o t a l  v a r i a t i o n %  c o n t r i b u t i o n  o f  e x p l a n a t o r y  v a r i a b l e s A dj. M et h o d A dj. % e x pl ai n e d v a ri ati o n

2 3 1. 0 0 5 1. 4 9 F D R 1 9. 1 6

Ei g e n v al u e d e c o m p o siti o n

A xi s 1 2 3 4

V al u e 0. 3 1 4 2 0. 1 4 9 6 0. 0 4 0 0 0. 0 1 1 1

C u m ul ati v e v ari ati o n 3 1. 4 2 4 6. 3 9 5 0. 3 9 5 1. 4 9

P- c a n o ni c al c orr el ati o n 0. 9 4 7 0 0. 7 2 2 1 0. 7 6 1 1 0. 3 1 2 7

E x pl ai n e d fit t e d v ari ati o n 6 1. 0 3 9 0. 0 8 9 7. 8 5 1 0 0. 0 0

( b )  V a r i a b l e s  t e s t e d

T r a i t E x p l a i n e d  v a r i a b i l i t y %  C o n t r i b u t i o n P s e u d o - F p -V a l u e p -V al u e a dj.

Bill l e n g t h 2 5. 7 4 9. 9 3. 1 . 0 0 5 . 0 2 0*

W ei g ht 9. 7 1 8. 8 1. 2 . 3 2 1 . 6 4 1

Wi dt h 9. 5 1 8. 8 1. 2 . 3 0 6 . 4 2 8

D e pt h 6. 6 1 2. 9 0. 8 . 6 1 4 . 6 1 4

N ot e : ( a) S u m m ar y of t h e r e s ult s fr o m t h e r e d u n d a n c y a n al y si s ( R D A); ( b) bir d tr ait s t e st e d: l e n g t h of t h e bill, bir d w ei g ht, a n d wi dt h a n d d e pt h of t h e 

bill. T h eir si g nifi c a n c e w a s t e st e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o n s. Si g nifi c a nt r e s ult s ar e m ar k e d wit h a st eri s k.

T A B L E  1 β -di v er sit y of i nt er a cti o n s f or t h e s e a s o n- b a s e d 

m atri c e s wit h o ut r o b bi n g. I nt er a cti o n t ur n o v er ( β W N ) w a s s plit i nt o 

t w o c o m p o n e nt s: s p e ci e s t ur n o v er ( β S T ) a n d i nt er a cti o n r e wiri n g 

(β O S ). F ur t h er m or e, β S T  w a s p ar titi o n e d i nt o t h e eff e ct s of t h e 

l o w er (β S T l o w ), hi g h er (β S T hi g h ) or b ot h l e v el s (β S T l h ) of t h e bi p ar tit e 

n et w or k s. T h e eff e ct s of s p e ci e s r e pl a c e m e nt ( β W N r e p / β O S r e p ) a n d 

s p e ci e s ri c h n e s s ( β W N ri c h / β O S ri c h ) o n β W N  a n d β O S  ar e al s o s h o w n.

S e a s o n a l  β - d i v e r s i t y  o f  i n t e r a c t i o n s

β W N 0. 7 5 3 β W N r e p

0. 3 9 5

β W N ri c h

0. 3 5 8

β S T 0. 6 3 9 β S T l o w

0. 4 6 9

β S T hi g h

0. 0 0 0

β S T l h

0. 2 5 9

β O S 0. 0 2 5 β O S r e p

0. 0 0 0

β O S ri c h

0. 0 2 5
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|  9U C E D A- G Ó M E Z e t a l .

pr o v o k e  l o c al  s u n bir d  mi gr ati o n,  p ot e nti all y  e x pl ai ni n g  t h e  l o w er 

n u m b er of s u n bir d s p e ci e s o b s er v e d d uri n g t h e w et s e a s o n.

4. 3   |  Eff e c t s of s e a s o n alit y

M o r p h ol o gi c al  m at c hi n g  i s  s e a s o n all y  d e p e n d e nt.  T h e  d r y-

s e a s o n  i nt e r a c ti o n s  w e r e  n e a rl y  e q u all y  e x pl ai n e d  b y  t h e  m o d el 

t h at  o nl y  i n cl u d e d  a b u n d a n c e  a n d  n e c t a r.  T h e s e  r e s ult s  s u p p o r t 

t h e  h y p ot h e si s  t h at  t r ait  m at c hi n g  i s  m o r e  si g nifi c a nt  i n  t h e  w et 

s e a s o n.  M o r e o v e r,  t h e  hi g h  s p e ci e s  t u r n o v e r  b et w e e n  t h e  t w o 

s e a s o n s s u p p o r t s t hi s i d e a. N e v e r t h el e s s, o u r fi n di n g s m a y b e i n -

fl u e n c e d  b y  t h e  li mit e d  n u m b e r  of  s u n bir d  s p e ci e s  f o u n d  d u ri n g 

t h e  w et  s e a s o n,  w hi c h  t e n d  t o  h a v e  s p e ci ali z e d  a d a pt ati o n s  f o r 

n e c t a ri v o r y.  H o w e v e r,  a s  i n di c at e d  b y  p r e vi o u s  s t u di e s  ( H u a n g 

et al. , 2 0 1 7 ), bir d s a r e m o r e ef fi ci e nt p olli n at o r s i n c h all e n gi n g a n d 

c ol d cli m at e s, p r o m pti n g pl a nt s t o d e p e n d o n t h e m f o r p olli n ati o n 

s e r vi c e s. A d diti o n all y, w e f o u n d m o r e o r nit h o p hil o u s pl a nt s d u ri n g 

t h e r ai n y s e a s o n o n Mt. C a m e r o o n ( e. g., I m p ati e n s frit hii; E n gl eri n a 

g a b o n e n si s ). H e n c e, s p e cifi c fl o w e r s h a p e s t h at f a v o r bir d p olli n a-

ti o n a r e m o r e c o m m o n d u ri n g t h e r ai n y s e a s o n a s a n a d a pt ati o n 

t o  h e a v y  r ai nf all  ( P a ci ni  &  N e pi, 2 0 0 7 ).  Kl o m b e r g  et al. (2 0 2 2 ) 

r e p o r t e d  m o r e  cl o s e d  fl o w e r s  d u ri n g  t h e  r ai n y  s e a s o n  o n  Mt. 

C a m e r o o n. T hi s e vi d e n c e s u g g e s t s t h at o r nit h o p hil o u s pl a nt p h e -

n ol o g y  a n d  c h all e n gi n g  e n vir o n m e nt al  c o n diti o n s  p r o m ot e  t r ait-

m at c hi n g  ( M a r u y a m a  et al. , 2 0 1 4 ).  T h u s,  t h e  r ai n y  s e a s o n  li k el y 

e x e r t s  s t r o n g  s el e c ti v e  p r e s s u r e  o n  i nt e r a c ti n g  p a r t n e r s  t o  h a v e 

w ell- at t u n e d t r ait s.

F I G U R E  3  R D A tri pl ot s h o wi n g t h e 

r el ati o n s hi p b et w e e n bir d a n d fl or al tr ait s, 

a s w ell a s t h e r el ati v e p o siti o n of e a c h 

bir d s p e ci e s wit hi n t h e m or p h o s p a c e, 

f or t h e f ull m atri x wit h o ut r o b bi n g. T h e 

p er c e nt a g e of v ari a bilit y e x pl ai n e d b y 

e a c h a xi s i s s h o w n i n p ar e nt h e s e s. F or 

cl arit y, o nl y si g nifi c a nt bir d tr ait s ar e 

s h o w n (r e d d a s h e d arr o w): bill l e n g t h ( B L). 

Fi v e s et s of fl or al tr ait s w er e t e st e d ( bl u e 

s oli d arr o w s). M or p h ol o gi c al fl or al tr ait s 

( p ur pl e): c or oll a fi n al si z e ( F S), t u b e l e n g t h 

( T L), a n d fl o w er s y m m etr y ( A C a n d Z Y). 

P olli n at or at tr a cti o n tr ait s ( y ell o w): n e ct ar 

c o n c e ntr ati o n ( C O), a n d v ol u m e ( N V), a n d 

o d or of t h e fl o w er s ( O D). A nt h er p o siti o n 

( gr e e n): e x p o s e d ( E X), p ar ti all y e x p o s e d 

( P A), hi d d e n ( HI). Fl o w er p o siti o n ( or a n g e): 

p e n d a nt ( P E), h ori z o nt al ( H O), u pri g ht 

( U P), all ( A L). Lif e f or m (i n pi n k): e pi p h y t e 

( E P), cli m b er ( C L), h er b ( H E), s hr u b ( S H), 

a n d tr e e ( T R).

T A B L E  3  R e s ult s fr o m t h e m o d eli n g of bir d- f e edi n g ni c h e s 

( e x cl u di n g r o b bi n g e v e nt s) a n d it s c o m p ari s o n wit h t h e o b s er v e d 

v al u e s.

M o d eli n g of bir d- f e edi n g ni c h e s

M a t r i x O b s .  D i s t . N .  D i s t . p -V a l u e

F u ll 5. 4 4 9 6. 0 8 1 < . 0 5

W et 4. 7 9 3 6. 3 6 9 < . 0 5

Dr y 5. 3 5 0 6. 0 4 4 < . 0 5

N ot e : M e a n o b s er v e d E u cli d e a n di st a n c e ( O b s. Di st.) a n d n ull m o d el e d 

m e a n E u cli d e a n di st a n c e ( N. Di st.) f or all t h e m atri c e s a n al y z e d.
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1 0   |       U C E D A- G Ó M E Z e t a l .

4. 4   |   R el ati o n s hi p b et w e e n bir d a n d pl a nt 

tr ait s a n d t h e eff e c t s of r o b bi n g

O nl y  bill  l e n gt h  pr e di ct e d  t h e  c o m pl e xit y  of  t h e  vi sit e d  pl a nt  tr ait s. 

It  c orr el at e s  wit h  t u b e  l e n gt h  a n d  wi dt h  a n d  fl o w er s  i n  a n  u pri g ht 

p o siti o n  ( Fi g ur e 3 ).  O ur  r e s ult s  w er e  li k e  t h o s e  of  I z q ui er d o-P a l m a 

et al . (2 0 2 1 ). Fl o w er s vi sit e d b y P h a et or ni s l o n gir o stri s  h a d a n a v er a g e 

c or oll a l e n gt h t h at w a s pr a cti c all y i d e nti c al t o t h e a v er a g e bill l e n gt h 

of t h e bir d s. T h u s, t h e c orr el ati o n b et w e e n fl o w er p o siti o n a n d di m e n -

si o n s (i. e., l e n gt h a n d wi dt h) wit h bill l e n gt h e n a bl e s s u n bir d s t o e x pl oit 

t h eir  r e s o ur c e s  m or e  effi ci e ntl y  ( P y k e, 2 0 1 6 ),  a n d  pl a nt s  t o  s e c ur e 

p olli n ati o n s er vi c e s. N o n et h el e s s, o ur r e s ult s m a y b e dri v e n b y l o n g-

bill e d s u n bir d s i nt er a cti n g wit h l o n g- t ub e d pl a nt s p e ci e s. T h e s e s p e -

ci e s ar e s p e ci ali z e d c o m m u nit y m e m b er s a n d t h er ef or e e x er t str o n g er 

s el e cti v e pr e s s ur e f or t hi s r el ati o n s hi p t o o c c ur ( F e n st er, 1 9 9 1 ).

W h e n r o b bi n g e v e nt s w er e i n cl u d e d, n o n e of t h e bir d at tri b ut e s 

e x pl ai n e d t h e c o m pl e xit y of vi sit e d pl a nt tr ait s. Fl o w er m or p h ol o g y 

i nfl u e n c e s h o w p olli n at or s e x tr a ct a n d g ai n a c c e s s t o fl or al r e w ar d s. 

S h or t- bi ll e d  s u n bir d s  r o b b e d  fr o m  l o n g-t ub e  fl o w er s  ( e. g.,  J a n e č e k 

et al ., 2 0 1 5 ; P a d y š á k o v á et al ., 2 0 1 3 ). T h er ef or e, r o b bi n g i s e x p e ct e d 

t o b e mi ni mi z e d i n p er f e ct tr ait-m a t c hi n g. H o w e v er, w e al s o o b s er v e d 

s u n bir d s r o b bi n g or nit h o p hil o u s pl a nt s ( e. g., C y a n o mitr a oli v a c e a  o n 

I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s). Al s o, S a k h al k ar et a l. (2 0 2 3 ) d e m o n str at e d 

t h at s u n bir d s fr e q u e ntl y r o b or nit h o p hil o u s pl a nt s. E v e n a si n gl e vi s -

iti n g  s p e ci e s  c a n  p olli n at e  a n d  r o b  d uri n g  di sti n ct  vi sit s  t o  a  pl a nt 

s p e ci e s. T h e s e fi n di n g s i n di c at e t h at b et t er tr ait- m a t c hi n g d o e s n ot 

g u ar a nt e e  a v oi d a n c e  of  r o b bi n g  a n d  t h at  tr ait- mi s m at c hi n g aff e ct s 

h o w s u n bir d s a c c e s s n e ct ar.

4. 5   |   O v erl a p of bir d- f ee di n g ni c h e s

D e s pit e  bill  l e n g t h  pr e di ct e d  t h e  c o m pl e x  of  vi sit e d  pl a nt s,  bir d-

f ee di n g  ni c h e s  o v erl a p p e d  m or e  t h a n  i n  a  r a n d o m  s c e n ari o.  All 

s u n bir d  s p e ci e s  c o n gr e g at e d  ar o u n d  t h e  s h or t- t ub e d  fl o w er s 

(Fi g ur e S 7 ). L o n g-bi ll e d s u n bir d s vi sit e d b ot h s h or t a n d l o n g-t ub e d 

fl o w er s,  m a s ki n g  ni c h e  s e gr e g ati o n  b a s e d  o n  pl a nt  tr ait s.  A n 

e x c e pti o n  w a s Ci n n yri s j o h a n n a e ,  w hi c h  e x cl u si v el y  vi sit e d  a  pl a nt 

s p e ci e s wit h a 7 5- m m l o n g t u b e ( P hr a g m a nt h er a k a m er u n e n si s ).

D uri n g  t h e  dr y  s e a s o n, A nt h o n ot h a  fr a gr a n s   at tr a ct e d  m o st 

s u n bir d s  at  l o w  el e v ati o n s  ( Fi g ur e 1 b ),  w h er e a s I m p ati e n s ni a m ni a-

m e n si s   a ct e d  a s  a n ot h er  h u b  f or  s u n bir d  s p e ci e s  d uri n g  t h e  w et 

s e a s o n ( Fi g ur e 1 c ), o b s c uri n g ni c h e s e gr e g ati o n. I n si t u ati o n s of l o w 

r e s o ur c e  a v ail a bilit y,  pr e vi o u s  st u di e s  f o u n d  t h at  l o n g- bi ll e d  h u m-

mi n g bir d s  e x hi bit  gr e at er  s p e ci ali z ati o n  ( Ti n o c o  et al ., 2 0 1 7 ),  wit h 

c o m p etiti o n c o n str ai ni n g t h eir ni c h e e x p a n si o n a n d r e d u ci n g o v er -

l a p. C o ntr aril y, o ur st u d y r e v e al e d t h at C y a n o mitr a oli v a c e a  e x hi bit e d 

gr e at er  ni c h e  s e gr e g ati o n  w h e n  r e s o ur c e  a v ail a bilit y  w a s  hi g h e st 

(i. e., dr y s e a s o n). T hi s s u p p or t s fi n di n g s fr o m ot h er m ut u ali sti c n et-

w or k s,  s u c h  a s  s e e d  di s p er s al  a n d  p olli n ati o n,  w h er e  s p e ci e s  t e n d 

t o  c o n str ai n  f e e di n g  ni c h e s  at  hi g h  r e s o ur c e  a v ail a bilit y  ( Al br e c ht 

et al ., 2 0 1 3 ;  F o nt ai n e  et al ., 2 0 0 8 ).  T h er ef or e, C y a n o mitr a oli v a c e a

s el e cti v el y f or a g e d o n t h e pl a nt s p e ci e s wit h t h e l ar g e st a m o u nt of 

n e ct ar. Si mil arl y, J a n e č e k et a l. (2 0 2 2 ) f o u n d t h at s u n bir d s w er e m or e 

s p e ci ali z e d at l o w er el e v ati o n s w h er e C y a n o mitr a oli v a c e a  i s f o u n d. 

H o w e v er, at hi g h el e v ati o n s, t h e n et w or k s w er e m or e g e n er ali z e d, 

w hi c h  ali g n s  wit h  o ur  fi n di n g s  r e g ar di n g Ci n n yri s  r ei c h e n o wi .  T hi s 

s p e ci e s di s pl a y e d a g e n er ali st f e e di n g str at e g y a n d s h ar e d it s f e e d-

i n g ni c h e wit h m o st ot h er s p e ci e s.

5   |   C O N C L U S I O N S

O ur st u d y, li k e Vi z e nti n- B u g o ni et a l. (2 0 1 8 ), hi g hli g ht s t h e i nfl u e n c e 

of n e utr al a n d ni c h e- b a s e d pr o c e s s e s o n s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s. 

I n o ur st u d y, m or p h ol o gi c al tr ait-m a t c hi n g w a s cr u ci al i n s p e ci ali z e d 

i nt er a cti o n s b et w e e n or nit h o p hil o u s pl a nt s a n d s p e ci ali z e d s u n bir d 

s p e ci e s,  e s p e ci all y  d uri n g  t h e  w et  s e a s o n  w h e n  s p e ci ali z e d  pl a nt s 

bl o o m.  H o w e v er,  n e utr al  pr o c e s s e s  a n d  n e ct ar  r e w ar d s  ar e  i m-

p or t a nt  d uri n g  t h e  dr y  s e a s o n  w h e n  s u n bir d s  i nt er a ct  wit h  pl a nt s 

t h at  fl o w er  m a s si v el y  a n d  c o n v e y  a  h u g e  a m o u nt  of  n e ct ar.  T h u s, 

i n  t hi s  s c e n ari o,  t h e  w et  s e a s o n  e x er t s  str o n g er  s el e cti v e  pr e s s ur e 

o n t h e tr ait s of b ot h p ar t n er s t o b e m or e at t u n e d. A g o o d e x a m pl e 

i s t h e l o n g-bi ll e d s u n bir d Ci n n yri s j o h a n n a e , w hi c h o nl y i nt er a ct s wit h 

t h e  l o n g-t ub e d P hr a g m a nt h er a  k a m er u n e n si s .  N o n et h el e s s,  w e  di d 

n ot o b s er v e ni c h e s e gr e g ati o n a m o n g t h e s u n bir d s p e ci e s. F ur t h er 

r e s e ar c h  i s  n e e d e d  t o  u n d er st a n d  t h e  o b s er v e d  p at t er n  of  ni c h e 

o v erl a p, a s t h e a b s e n c e of c o m p etiti o n li k el y i nfl u e n c e s it.
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T a bl e S 1.  D et ail of t h e s a m pli n g l o c aliti es a n d t h eir y e ar of s a m pli n g. E a c h s a m pli n g sit e w as 

s a m pl e d i n t w o disti n ct  s e as o ns: dr y a n d w et s e as o n. 
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T r ait d e s c ri pti o n  

Fl or al m or p h ol o g y     
T u b e l e n gt h   m m   L e n gt h of n e ct ar t u b e  
T u b e wi dt h   m m   M e a s ur e d at t h e e ntr a n c e of t h e 

n e ct ar t u b e  
Fi n al si z e  T ot al c or oll a si z e  

( m m) 
 Z y g o m or p hi c fl o w er s w er e 

m e a s ur e d b ot h v erti c all y a n d 
h ori z o nt all y  

S y m m etr y  A cti n o m or p hi c / 
Z y g o m or p hi c  

  

A nt h er p o siti o n  E x p o s e d / P arti all y 
e x p o s e d / Hi d d e n  

  

Fl o w er p o siti o n  H ori z o nt al / P e n d a nt / 
U pri g ht / All  

 S p e ci e s w h o s e fl o w er s w er e f o u n d 
t o b e pl a c e d i n all t hr e e dir e cti o n s 
w er e c at e g ori s e d a s “ All”  

P olli n at or attr a cti o n     
N e ct ar c o n c e ntr ati o n  w/ w %   M e a s ur e d wit h p o c k et r efr a ct o m et er 

i n t h e fi el d 
N e ct ar v ol u m e  μ L    
S u g ar c o nt e nt  m g   m g of s u g ar p er fl o w er  
O d o ur  N o n e / W e a k / Str o n g   C h ar a ct eri z e d b y t h e o b s er v er  
Pl a nt’ s lif e f or m     
Cli m b er    S p e ci e s w hi c h  gr o w s  u p w ar d s b y 

t wi ni n g 
E pi p h yt e    S p e ci e s w hi c h gr o w s o n t o p ot h er 

pl a nt s  
H er b    N o n -w o o d y pl a nt s p e ci e s  
S hr u b    Pl a nt s u p t o 3 m hi g h  
Tr e e    Pl a nt s hi g h er t h a n 3 m  

Bir d t r ait s  
Cl a s s o r u nit of 
m e a s u r e m e nt s  

 
T r ait d e s c ri pti o n  

Bill l e n gt h  m m   L e n gt h fr o m t h e ti p of t h e bill  t o t h e 
b a s e of t h e s k ull  

B ill wi dt h  m m   Wi dt h of t h e bill  at t h e a nt eri or e d g e 
of t h e n o stril s  

B ill d e pt h  m m   D e pt h of t h e bill  at t h e a nt eri or e d g e 
of t h e n o stril s  

W ei g ht  g    



 
T a bl e S 3.  Fr e q u e n c y of visit ati o n a n d p er c e nt a g e of r o b bi n g (r o b bi n g e v e nts/ vi sit s) r e c or d e d i n t h e st u d y at e a c h l o c ati o n a n d s e as o n . 

T h e m et h o d wit h w hi c h e a c h i nt er a cti o n w as r e c or d e d is als o s h o w n. Pl a nt n a m es f oll o w t h e I nt er n ati o n al Pl a nt N a m e I n d e x (I P NI). T h e 

a b br e vi ati o n of bir d n a m es t a k es t h e fir st t hr e e l ett er s of e a c h n a m e fr o m t h e s ci e ntifi c n a m e. 

S a m pli n g sit e  S e a s o n  Pl a nt s p e ci e s  M et h o d  Bi r d s p e ci e s  A b b r e vi ati o n  F r e q u e n c y  R o b bi n g  

Dri n k G arri  Dr y  

A nt h o n ot a. fr a gr a n s  O b s er v ati o n  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 1 5 7  - 
  A nt h o di a et a r e ctir o stri s  A N T R E C  0. 7 1 8  - 
  A nt hr e pt e s s ei m u n di  A N T S EI  0. 0 2 2  - 
  C h al c o mitr a r u b e s c e n s  C H A R U B  0. 6 7 3  - 
  Ci n n yri s b at e si  CI N B A T  0. 3 3 6  - 
  Ci n n yri s mi n ull u s  CI N MI N  0. 4 2 6  - 
  C y a n o mitr a c y a n ol a e m a  C Y A C Y A  1. 1 4 4  - 
  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  2. 7 1 4  - 
Afr a m o m u m s p.  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 7 1 3  1 0 0 . 0 
B erli ni a br a ct e o s a  O b s er v ati o n  C h al c o mitr a r u b e s c e n s  C H A R U B  0. 1 9 5  - 
  Ci n n yri s j o h a n n a e  CI N J O H  0. 0 6 5  - 
  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 1 3 0  - 
H ei n si a cri nit a  C a m er a  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 0 7 8  - 
H u g o ni a mi c a n s  C a m er a  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 2 1 9  - 
  A nt hr e pt e s r e ctir o stri s  A N T R E C  0. 0 8 3  - 
  A nt hr e pt e s s ei m u n di  A N T S EI  0. 0 3 1  - 
  C h al c o mitr a r u b e s c e n s  C H A R U B  0. 1 1 5  - 
  Ci n n yri s b at e si  CI N B A T  0. 0 7 3  - 
  Ci n n yri s mi n ull u s  CI N MI N  0. 0 1 0  - 
  C y a n o mitr a c y a n ol a e m a  C Y A C Y A  0. 0 5 2  - 
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 6 1 5  3 5. 0  
S a bi c e a pil o s a  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  5. 5 9 6  5 2. 7  
T a b er n a e m o nt a n a 
br a c h y a nt h a  

O b s er v ati o n  Ci n n yri s mi n ull u s  CI N MI N  0. 1 7 5  - 

Dri n k G arri  W et  

B erti er a r a c e m o s a  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 3 5  - 
Cl er o d e n dr u m s yl v ati c u m  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 2 6 1  - 
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  1. 0 7 6  2 8. 6  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 3 0 7  - 
L e e a g ui n e e n si s  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 4 5 0  - 



P hr a g m a nt h er a 
k a m er u n e n si s  

O b s er v ati o n  C h al c o mitr a r u b e s c e n s  C H A R U B  0. 0 2 2  - 

Ci n n yri s j o h a n n a e  CI N J O H  0. 3 8 9  1 3. 9  
Ci n n yri s. mi n ull u s  CI N MI N  0. 1 9 4  4 4. 4  
C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 3 2 4  1 0. 0  

Pl a nt e C a m Dr y  

Afr a m o m u m s p.  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 2 6  3 3. 0  
A nt h o n ot h a fr a g a n s  O b s er v ati o n  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 3 9 8  - 

A nt hr e pt e s r e ctir o stri s  A N T R E C  0. 1 3 3  - 
Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  3. 7 1 2  - 
C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 7 9 5  - 
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 3 3  

C or di a a ur a nti a c a  C a m er a  Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  0. 7 0 9  - 
C o st u s d u bi u s  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 1 2  - 
Di s c hi st o c al y x gr a n dif oli u s  O b s er v ati o n  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 1 5  - 
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s C a m er a  Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  0. 0 0 7  - 

C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 1 7  1 0 0. 0  
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 1 7  - 

Ki g eli a afri c a n a  O b s er v ati o n  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 2 7 7  - 
Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  4 0. 2 9 4  - 
C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  3. 1 8 5  - 
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  2 1. 4 6 2  - 

P a v ett a ri gi d a  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 1 3  - 
S a bi c e a pil o s a  C a m er a  Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  0. 0 9 3  8. 3  

C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 2 5 5  3 0. 3  
S c h u m a n ni o p h yt o n 
m a g nifi c u m  

C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 0 7  - 

S h er b o ur ni a bi g n o niifl or a  C a m er a  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 0 4  - 
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 2 6  - 

T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c o s a  O b s er v ati o n  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  1. 5 0 0  - 
Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  9. 5 0 0  - 
C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  1. 0 0 0  - 
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 6 6 7  - 

V o a c a n g a afri c a n a  A nt h o di a et a c oll ari s  A N T C O L  0. 7 8 1  - 
Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  0. 7 8 1  - 
C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 2 6 0  - 

Pl a nt e C a m W et  

C o st u s d u bi u s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 2 9 0  9 7. 6  

I m p ati e n s eti e n d e n si s C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 1 6  - 
I m p ati e n s frit hii C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 4 3  - 

Ci n n yri s ur s ul a e  CI N U R S  0. 0 4 3  -

https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:766234-1
https://powo.science.kew.org/taxon/urn:lsid:ipni.org:names:766234-1


  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 6 5 2  - 
I m p ati e n s hi a n s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 0 6  1 0 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 0 7  1 0. 0  
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  1. 5 3 9  1 0 0. 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1. 1 2 9  - 
M u s s a e n d a t e n uifl or a  O b s er v ati o n  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 0 7  - 
Pl e ctr a nt h u s d e c urr e n s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 2 5  - 
T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 4 0  - 
  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O RI  0. 0 2 4  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  2. 9 5 1  1 . 3 7 
T h u n b er gi a f a s ci c ul at a  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 9 3  1 0 0. 0  
  C y a n o mitr a oli v a c e a  C Y A O LI  0. 0 3 1  - 

Cr at er L a k e  Dr y  

A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s  C a m er a  C y a n o mitr a r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 2 2  6 6. 0  
Afr a m o m u m s p.  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 3 3 3  5 4. 5  
Afr a m o m u m s p.  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1. 2 2 0  2. 3  
Brill a nt ai si a o w ari e n si s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 2 3  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 2 2  - 
C o st u s d u bi u s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 0 3  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 3 5   
Di cr a n ol e pi s v e stit a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi CI N R EI  1 8. 4 7 7  - 
E n gl eri n a g a b o n e n si s  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 7 4 2  1 0. 5  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  4. 0 6 3  - 
I m p ati e n s b urt o nii C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 0 6  1 0 0. 0  
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 2 4  1 0 0. 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 9 8  4. 0  
I x or a g ui n e e n si s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 2 0 8  - 
Ki g eli a afri c a n a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  5. 6 4 8  3 4. 8  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1 0. 2 9 4  1 6. 8  
Mi m ul o p si s s ol m sii  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 4 4  5 0. 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 2 2  - 
M u s s a e n d a t e n uifl or a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 3 6 7  4. 8  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 3 1  - 
P hr a g m e nt h er a 
k a m er u n e n si s  

C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 0 6  1 4. 3  

P s y dr a x d u nl a pii  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  2. 5 5 1  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 9 1  - 
S y zi gi u m s p.  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  5 0. 8 5 9  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1. 3 6 7  - 
T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c o s a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  1 5 4. 2 9 7  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1 0. 7 4 2  - 



T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 6 1  - 

Cr at er L a k e  W et  

A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi CI N R EI  0. 0 3 4  - 
Afr a m o m u m s p . C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 1 7  1 0 0. 0  
Afr a m o m u m s p.  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 0 0 8  1 0 0. 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 2 6 5  5. 6  
A nt h o cl ei st a s c a n d e n s  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  4. 6 0 9  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1 9. 6 8 8  - 
Cl er o d e n dr u m s yl v ati c u m  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 5 0 8  - 
C o st u s d u bi u s  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 1 8  - 
I m p ati e n s eti n d e n si s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 7 7 3  7. 4  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 5 4 4  - 
I m p ati e n s ni a m ni a m e n si s C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  3. 5 6 9  9 5. 2  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 6 8 5  - 
I x or a g ui n e e n si s C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 6 6  - 
M u s s a e n d a t e n uifl or a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi CI N R EI  0. 2 1 0  1 9. 2  
Pl e ctr a nt h u s k a m er u n e n si s   Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 3 7 6  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 7 5  - 
T h o n ni n gi a s a n g ui n e a   C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  2 8. 7 6 6  - 

M a n n’ s 
S p ri n g  

Dr y  

A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 6 2 3  - 
Cl a u s e n a a ni s at a  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 3 9 1  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 3 1  - 
H y p o e st e s trifl or a  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 3 4  - 
I m p ati e n s s a k eri a n a C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi CI N R EI  0. 1 5 2  1 0. 0  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 2 3 6  - 
N u xi a c o n g e st a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  3 9. 4 6 1  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1. 5 6 1   
P s y dr a x d u nl a pii  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  6. 1 5 9  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 4 3  - 
S c h effl er a a b y s si ni c a  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  1 1. 2 7 5  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  1. 1 2 6  - 
S y zi gi u m st a u dtii  O b s er v ati o n  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  9. 5 8 3  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 0 4  - 

M a n n’ s 
S p ri n g  

W et  

A c a nt h o p al e d e c e m p e d ali s  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  2. 2 0 9  7 8. 6  
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 1 2 6   
C h a s s ali a l ai k o m e n si s  C a m er a  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 6 4  5 0. 0  
I m p ati e n s s a k eri a n a C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 7 2 5  - 
  C y a n o mitr a oriti s  C Y A O RI  0. 0 6 2  - 
J a s mi n u m pr e u s sii  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 5 4 3  4. 5 4  
P s y c h otri a h y p s o p hil a  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  5 2. 7 9 4  - 
R hi pi d o gl o s s u m s p.  C a m er a  Ci n n yri s r ei c h e n o wi  CI N R EI  0. 1 6 4  - 



T a bl e S 4.  β -di v er sit y of i nt er a cti o ns f or t h e s e as o n -b as e d m atri c es wit h r o b bi n g. T h e i nt er a cti o n 

t ur n o v er ( β W N) w as s plit i n it s t w o c o m p o n e nts: s p e ci es t ur n o v er ( β S T) a n d i nt er a cti o n r e wiri n g 

( β O S). F urt h er β S T w as p artiti o n e d i nt o t h e eff e cts of t h e l o w er ( β S T l o w), hi g h er ( β S T hi g h) or 

b ot h l e v els ( β S T l h) of t h e bi p artit e n et w or ks. T h e eff e cts of s p e ci es r e pl a c e m e nt ( β W N r e p / β O S 

r e p) a n d ri c h n ess ( β W N ri c h / β O S ri c h) o n β W N a n d β O S ar e als o s h o w n . 

  

S e as o n al β -di v e rsit y of i nt e r a cti o n s  
 

β W N  0. 7 1 8  β W N r e p  β W N ri c h  
0. 4 0 0  0. 3 1 8   

β S T  0. 6 8 2  β S T l o w  β S T hi g h  β S T l h  
0. 4 5 9  0. 0 0 0  0. 2 2 4  

β O S  0. 0 3 5  β O S r e p  β O S ri c h   
0. 0 2 4  0. 0 1 2   



T a bl e S 5 . F or w ar d s el e cti o n a n al ysis f or t h e f ull m atri x i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts: a) S u m m ar y of 

t h e r es ult s fr o m t h e R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A); b) Bir d tr ait s t est e d: bill l e n gt h , w ei g ht , a n d 

wi dt h a n d d e pt h of t h e bill. T h eir si g nifi c a n c e w as t est e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o ns.  

 

a ) S u m m a r y of t h e R e d u n d a n c y A n al y si s r e s ult s  

T ot al v a ri ati o n  

% C o nt ri b uti o n of 

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s  

A dj. 

m et h o d  

A dj. %  

e x pl ai n e d 

v a ri ati o n  

 

2 3 1. 0 0  5 2. 8  F D R  2 1. 6 4    

Ei g e n v al u e d e c o m p o siti o n  

A xi s  1  2  3  4  

V al u e  0. 3 0 4 8  0. 1 7 3 8  0. 0 3 4 9  0. 0 1 6 3  

C u m ul ati v e v ari ati o n  3 0. 4 8  4 7. 8 6  5 1. 3 5  5 2. 9 8  

P -c a n o ni c al c orr el ati o n  0. 9 5 3 0  0. 7 5 1 5  0. 7 3 0 1  0. 3 8 5  

E x pl ai n e d fitt e d v ari ati o n  5 7. 7 3  9 0. 3 3  9 6. 9 1  1 0 0. 0 0  

 b) V a ri a bl e s t e st e d  

T r ait  
E x pl ai n e d 

v a ri a bilit y  
% C o nt ri b uti o n  P s e u d o -F  p -v al u e  p -v al u e a dj.  

Bill l e n gt h  2 3. 0  4 3. 4  2. 7  0. 0 2 1  0. 0 8 4  

W ei g ht  1 2. 1  2 2. 8  1. 5  0. 2 1 3  0. 4 2 6  

Bill w i dt h 1 2. 9  2 4. 4  1. 7  0. 1 2 6  0. 2 5 2  

Bill d e pt h  5. 0  9. 3  0. 6  0. 7 3 0  0. 7 3 0  



T a bl e S 6 . F or w ar d s el e cti o n a n al ysis f or t h e dr y s e as o n m atri x wit h o ut r o b bi n g: a) S u m m ar y of 

t h e r es ult s fr o m t h e R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A); b) Bir d tr ait s t est e d: bill l e n gt h , w ei g ht , a n d 

wi dt h a n d d e pt h of t h e bill. T h eir si g nifi c a n c e w as t est e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o ns.  

a) S u m m a r y of t h e R e d u n d a n c y A n al y si s r e s ult s  

T ot al v a ri ati o n  

% C o nt ri b uti o n of 

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s  

A dj. 

m et h o d  

A dj. %  

e x pl ai n e d 

v a ri ati o n  

 

2 1 0. 0 0  5 0. 2 1  F D R  1 0. 3 8   

Ei g e n v al u e d e c o m p o siti o n  

A xi s  1  2  3  4  

V al u e  0. 4 0 6 4  0. 0 5 9 9  0. 0 2 5 3  0. 0 1 0 5  

C u m ul ati v e v ari ati o n  4 0. 6 4  4 6. 6 3  4 9. 1 6  5 0. 2 1  

P -c a n o ni c al c orr el ati o n  0. 8 9 0 1  0. 6 9 4 5  0. 3 8 4 1  0. 3 6 0 2  

E x pl ai n e d fitt e d v ari ati o n 8 0. 9 3  9 2. 8 6  9 7. 9 0  1 0 0. 0 0  

b) V a ri a bl e s t e st e d  

T r ait  
E x pl ai n e d 

v a ri a bilit y  
% C o nt ri b uti o n  P s e u d o -F  p -v al u e  p -v al u e a dj.  

Bill l e n gt h  1 9. 9  3 9. 7  2. 0  0. 1 1 6  0. 4 6 3  

W ei g ht  1 7. 5  3 4. 8  2. 0  0. 1 2 8  0. 2 5 7  

Wi dt h  1 1. 0  2 1. 9  1. 3  0. 3 0 6  0. 4 0 8  

D e pt h  1. 8  3. 6  0. 2  0. 9 8 8  0. 9 8 8  

 
  



T a bl e S 7 . F or w ar d s el e cti o n a n al ysis  f or t h e w et s e as o n m atri x wit h o ut r o b bi n g: a) S u m m ar y of 

t h e r es ult s fr o m t h e R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A); b) Bir d tr ait s t est e d: L e n gt h of t h e bill, bir d 

w ei g ht, a n d wi dt h a n d d e pt h of t h e bill. O nl y t h os e bir d tr ait s t h at a c c o u nt e d f or all t h e v ari a bilit y  

i n t h e d at as et ar e s h o w n. T h eir si g nifi c a n c e w as t est e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o ns. 

 

T ot al v a ri ati o n  

% C o nt ri b uti o n of 

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s  

A dj. 

m et h o d  

A dj. %  

e x pl ai n e d 

v a ri ati o n  

 

8 0 . 0 0 1 0 0. 0 0  F D R  0. 0 0    

A xi s  1  2  3  

V al u e  0. 4 6 2 5  0. 4 0 5 2  0. 1 3 2 3  

C u m ul ati v e v ari ati o n  4 6. 2 5  8 6. 7 7  1 0 0. 0 0  

P -c a n o ni c al c orr el ati o n  1. 0 0  1. 0 0  1. 0 0  

E x pl ai n e d fitt e d v ari ati o n  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 0  

T r ait  
E x pl ai n e d 

v a ri a bilit y  
% C o nt ri b uti o n  P s e u d o -F  p -v al u e  p -v al u e a dj.  

W ei g ht  2 0. 3  2 0. 3  0. 5  0. 7 0 2  1. 0 0 0  

Wi dt h  3 7. 8  3 7. 8  < 0. 1  1. 0 0 0  1. 0 0 0  

D e pt h  4 1. 9  4 1. 9  1. 4  0. 1 3 8  0. 5 2 3  

 

  



T a bl e S 8 . F or w ar d s el e cti o n a n al ysis  f or t h e dr y s e as o n m atri x wit h r o b bi n g: a) S u m m ar y of t h e 

r es ult s fr o m t h e R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A); b) Bir d tr ait s t est e d: L e n gt h of t h e bill, bir d w ei g ht, 

a n d wi dt h a n d d e pt h of t h e bill. T h eir si g nifi c a n c e w as t est e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o ns.  

 

a) S u m m a r y of t h e R e d u n d a n c y A n al y si s r e s ult s  

T ot al v a ri ati o n  

% C o nt ri b uti o n of 

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s  

A dj. 

m et h o d  

A dj. %  

e x pl ai n e d 

v a ri ati o n  

 

2 1 0. 0 0  5 3. 9 0  F D R  1 7. 0 2   

Ei g e n v al u e d e c o m p o siti o n  

A xi s  1  2  3  4  

V al u e  0. 4 4 7 5  0. 0 5 8 1  0. 0 2 5 7  0. 0 0 7 6  

C u m ul ati v e v ari ati o n  4 4. 7 5  5 0. 5 7  5 3. 1 4  5 3. 9 0  

P -c a n o ni c al c orr el ati o n  0. 9 1 0 2  0. 7 0 4 4  0. 3 8 1 4  0. 3 5 5 1  

E x pl ai n e d fitt e d v ari ati o n  8 3. 0 3  9 3. 8 1  9 8. 5 8  1 0 0. 0 0  

b) V a ri a bl e s t e st e d  

T r ait  
E x pl ai n e d 

v a ri a bilit y  
% C o nt ri b uti o n  P s e u d o -F  p -v al u e  p -v al u e a dj.  

Bill l e n gt h  2 1. 8  4 0. 5  2. 2  0. 0 8 9  0. 3 5 9  

W ei g ht  1 7. 6  3 2. 7  2. 0  0. 1 0 4  0. 2 0 7  

Wi dt h  2. 0  3. 7  0. 2  0. 9 9 2  0. 9 9 2  

D e pt h  1 2. 5  2 3. 1  1. 6  0. 2 0 4  0. 2 7 2  

 



T a bl e S 9 . F or w ar d s el e cti o n a n al ysis  f or t h e w et s e as o n m atri x wit h r o b bi n g: a) S u m m ar y of t h e 

r es ult s fr o m t h e R e d u n d a n c y A n al ysis ( R D A); b) Bir d tr ait s t est e d: L e n gt h of t h e bill, bir d w ei g ht, 

a n d wi dt h a n d d e pt h of t h e bill. O nl y t h os e bir d tr ait s t h at a c c o u nt e d f or all t h e v ari a bilit y i n  t h e 

d at as et ar e s h o w n. T h eir si g nifi c a n c e w as t est e d wit h 9 9 9 M o nt e C arl o p er m ut ati o ns.  

 

T ot al v a ri ati o n  

% C o nt ri b uti o n of 

e x pl a n at o r y v a ri a bl e s  

A dj. 

m et h o d  

A dj. %  

e x pl ai n e d 

v a ri ati o n  

 

1 0 0. 0 0  1 0 0. 0 0  F D R  0. 0 0   

A xi s  1  2  3  

V al u e  0. 5 4 0 2  0. 3 1 5 2  0. 1 4 4 6  

C u m ul ati v e v ari ati o n  5 4. 0 2  8 5. 5 4  1 0 0. 0 0  

P -c a n o ni c al c orr el ati o n  1. 0 0  1. 0 0  1. 0 0  

E x pl ai n e d fitt e d v ari ati o n  0. 0 0  0. 0 0  0. 0 0  

T r ait  
E x pl ai n e d 

v a ri a bilit y  
% C o nt ri b uti o n  P s e u d o -F  p -v al u e  p -v al u e a dj.  

Bill l e n gt h  3 0. 4  3 0. 4  < 0. 1  1. 0 0 0  1. 0 0 0  

W ei g ht  3 3. 2  3 3. 2  1. 1  0. 5 6 0  0. 9 3 3  

Wi dt h  2 7. 3  2 7. 3  0. 9  0. 5 1 7  1. 0 0 0  

D e pt h  9. 0  9. 0  0. 3  1. 0 0 0  1. 0 0 0  



T a bl e S 1 0 . R es ult s fr o m t h e m o d elli n g of bir d f e e di n g ni c h es  ( wit h r o b bi n g e v e nts) a n d its 

c o m p aris o n wit h t h e o bs er v e d v al u es. M e a n o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e ( O bs. Dist.) a n d n ull 

m o d ell e d m e a n E u cli d e a n dist a n c e ( N. Dist.) f or all t h e m atri c es a n al ys e d . 

 

  

M o d elli n g of bir d f e e di n g ni c h e s  

M at ri x  O b s. Di st.  N. Di st . p -v al u e  

F ull  5. 5 0 4  6. 1 2 5  < 0. 0 5  

W et  4. 8 3 2  6. 2 0 4  < 0. 0 5  

Dr y  5. 3 5 8  6. 0 7 7  < 0. 0 5  



T a bl e S 1 1 . R es ult s of p air wis e c o m p aris o ns of s u n bir ds s p e ci es i n w hi c h t h e o b s er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e  ( O bs. Dist) a n d t h e n ull m o d ell e d o n e  ( N. Dist.)  w as si g nifi c a nt  f or t h e f ull m atri x 

e x cl u di n g r o b bi n g e v e nts. Bir d n a m es ar e a b br e vi at e d as i n T a bl e S 3.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st.  p -v al u e  

A nt c ol -C y a oli  5. 9 2 9  4. 8 4 2  0. 0 2 6  

A nt c ol -C y a ori  6. 5 7 9  1. 0 2 3  0. 0 0 5  

A nt c ol -Ci nr ei  4. 5 8 5  7. 0 1 0  0. 0 0 2  

A ntr e c -C y a c y a  0. 0 6 9  3. 0 0 0  0. 0 4 7  

A ntr e c -C y a oli  5. 8 3 8  4. 0 0 0  0. 0 4 8  

A ntr e c -Ci nr ei  6. 0 3 6  6. 7 3 8  0. 0 0 9  

C h ar u b -Ci nr ei  5. 7 8 3  6. 8 7 7  0. 0 0 3  

Ci n b at -Ci nr ei  5. 7 1 1  7. 1 7 6  0. 0 0 3  

C y a c y a -Ci nr ei  6. 0 6 4  6. 8 6 2  0. 0 1 8  

C y a oli -C y a ori  5. 8 8 6  4. 5 6 1  0. 0 1 4  

C y a oli -C i n ur s 5. 9 3 7  6. 6 1 1  0. 0 0 0  

Ci n mi n -C i nr ei 6. 2 3 2  7. 3 7 6  0. 0 2 1  



T a bl e S 1 2 . R es ult s of p air wis e c o m p aris o ns of s u n bir ds s p e ci es i n w hi c h t h e o b s er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e ( O bs. Dist) a n d t h e n ull m o d ell e d o n e  ( N. Dist.)  w as si g nifi c a nt  f or t h e f ull m atri x 

i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts. Bir d n a m es ar e a b br e vi at e d as i n T a bl e S 3. 

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st. p -v al u e

A nt c ol -C y a oli  6. 0 1 8  3. 6 7 7  0. 0 0 2  

A nt c ol -C y ori  6. 8 0 2  0. 7 4 9  0. 0 0 4  

A nt c ol -Ci n ur s  8. 3 5 7  7. 3 5 6  0. 0 1 8  

A nt c ol -Ci nr ei  4. 4 6  7. 1 6 8  0. 0 0 0  

A ntr e c -C y a c y a  0. 0 7 2  2. 9 4 1  0. 0 3 1  

A ntr e c -C y a oli  6. 2 6 7  3. 9 5 8  0. 0 1 1  

C h ar u b -Ci nr ei  5. 8 6 8  7. 1 2 9  0. 0 1 4  

Ci n b at -Ci nr ei  5. 3 8 9  7. 4 3 9  0. 0 0 4  

C y a c y a -C y a oli  6. 3 0 8  4. 1 5 3  0. 0 1 5  

C y a oli -C i nj o h 7. 5 7 4  6. 5 2 5  0. 0 3 4  

C y a oli -C y a ori  4. 8 3 6  3. 4 5  0. 0 0 1  

C y a oli -Ci n ur s  5. 6 8 6  6. 1 2 6  0. 0 1 1  

Ci n mi n -C i nr ei 5. 7 7 9  7. 3 9 9  0. 0 0 4  



T a bl e S 1 3 . R es ult s of p air wis e c o m p aris o ns of s u n bir ds s p e ci es i n w hi c h t h e o b s er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e ( O bs. Dist) a n d t h e n ull m o d ell e d o n e  ( N. Dist.)  w as si g nifi c a nt  f or t h e dr y s e as o n m atri x 

e x cl u di n g r o b bi n g e v e nts. Bir d n a m es ar e a b br e vi at e d as i n T a bl e S 3.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st.  p -v al u e  

A nt c ol -C y a oli  7. 7 9 7  5. 6 9 9  0. 0 1 1  

A nt c ol -Ci n ur s  8. 2 3 7  1. 4 9 4  0. 0 0 8  

A nt c ol -C y a ori  7. 2 1 2  5. 4 3 4  0. 0 0 7  

A nt c ol -Ci nr ei  5. 2 2 8  8. 4 4 1  0. 0 0 4  

A ntr e c -C y a c y a  0. 0 8 4  3. 5 1 6  0. 0 4 4  

A ntr e c -C y a oli  7. 7 0 3  4. 0 0 2  0. 0 0 4  

C h ar u b -C y a oli  7. 1 6 8  4. 3 2 9  0. 0 2 7  

Ci n b at -C y a oli  7. 0 9 2  5. 0 1 7  0. 0 3 7  

C y a c y a -C y a oli  7. 7 5 0  4. 2 8 8  0. 0 0 2  

C y a oli -C i n mi n 8. 0 2 5  5. 4 5 4  0. 0 0 5  

C y a oli -Ci n ur s  7. 9 0 7  5. 4 0 0  0. 0 0 6  

C y a oli -C y a ori  6. 1 8 2  4. 8 8 0  0. 0 0 9  

Ci n ur s -C y a ori  2. 7 1 8  4. 6 1 2  0. 0 0 0  

C y a o ri-Ci nr ei  5. 9 6 7  4. 3 0 0  0. 0 0 0  



T a bl e S 1 4 . R es ult s of p air wis e c o m p aris o ns of s u n bir ds s p e ci es i n w hi c h t h e o b s er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e ( O bs. Dist) a n d t h e n ull m o d ell e d o n e  ( N. Dist.)  w as si g nifi c a nt  f or t h e dr y s e as o n m atri x 

i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts. Bir d n a m es ar e a b br e vi at e d as i n T a bl e S 3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st.  p - v al u e  

A nt c ol -C y a oli  8. 0 7 4  4. 5 8 9  0. 0 0 0  

A nt c ol -Ci n ur s  8. 3 7 4  1. 1 5 1  0. 0 0 4  

A nt c ol -C y a ori  7. 1 9 7  5. 2 0 8  0. 0 0 2  

A nt c ol -C i nr ei 5. 3 1 1  8. 3 3 3  0. 0 0 2  

A ntr e c -C y a c y a  0. 1 0 1  3. 6 0 6  0. 0 3 8  

A ntr e c -C y a oli  8. 2 3 7  4. 9 1 7  0. 0 0 1  

Ci n b at -C y a oli  7. 5 7 1  5. 6 8 5  0. 0 2 8  

C y a c y a -C y a oli  8. 2 9 0  5. 1 1 3  0. 0 0 1  

C y a oli -C i n mi n 8. 6 0 3  5. 9 6 8  0. 0 0 5  

C y a oli -Ci n ur s  6. 8 6 4  4. 3 8 2  0. 0 0 1  

Ci n ur s -C y a ori  2. 7 7 5  4. 5 5 0  0. 0 0 0  

C y a o ri-Ci nr ei  5. 9 9 0  4. 3 5 1  0. 0 0 0  

    



T a bl e S 1 5 . R es ult s of p air wis e c o m p aris o ns of s u n bir ds s p e ci es i n w hi c h t h e o b s er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e ( O bs. Dist) a n d t h e n ull m o d ell e d o n e  ( N. Dist.)  w as si g nifi c a nt  f or t h e w et s e as o n 

m atri c es a) e x cl u di n g r o b bi n g e v e nts; b) i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts. Bir d n a m es ar e a b br e vi at e d as 

i n T a bl e S 3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

a) Wit h o ut r o b bi n g  

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st.  p - v al u e  

Ci nj o h -Ci nr ei  6. 8 1 2  6. 0 2 8  0. 0 2 2  

C y a oli -C y a ori  6. 4 6 2  7. 2 9 9  0. 0 0 2  

C y a ori -Ci nr ei  7. 4 4 9  7. 1 0 8  0. 0 2 0  

b ) Wit h r o b bi n g  

S u n bir d s  O b s. Di st.  N. Di st.  p - v al u e  

C y a o ri-C i nr ei 7. 8 0 7  7. 4 7 4  0. 0 2 5  



 



Fi g u r e S 1. C o n c e pt u ali z ati o n of t h e m et h o ds us e d i n t h e st u d y. a) C o nstr u cti o n of bir d *  tr ait s 

m atri c es of visit e d pl a nts fr o m t h e i nt er a cti o n m atri c es; b) m o d elli n g of bir d f e e di n g ni c h e usi n g 

“ V az n ull  al g orit h m ” a n d a E u cli d e a n dist a n c e a p pr o a c h. T h e o bs er v e d fr e q u e n c y m atri c es w er e 

n ull m o d ell e d. T h e n t h e y w er e c o m p o u n d i nt o f ull a n d s e as o n al m atri c e s. T o t hi s e n d, t h e n ull 

E u cli d e a n dist a n c e m atri c es w er e c al c ul at e d a n d c o m p ar e d t o t h e o bs er v e d o n es.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 



Fi g u r e S 2. A n al ysis of t h e bir d f e e di n g ni c h es f or t h e f ull m atri x e x cl u di n g t h e r o b bi n g e v e nts.  

E a c h pl ot s h o ws t h e distri b uti o n of m o d ell e d E u cli d e a n dist a n c es a c c or di n g t o visit e d pl a nt tr ait s. 

R e d b ar s r e pr es e nt t h e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e a m o n g e a c h p air of s p e ci es.  C ol or e d  b o x es 

i n di c at e t h os e p airs of s p e ci es w h os e o bs er v e d  E u cli d e a n dist a n c e  w as  st atisti c all y si g nifi c a nt  (p -

v al u e  < 0. 0 5 ). I n y ell o w s p e ci es w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as s m all er t h a n e x p e ct e d b y 

c h a n c e; i n bl u e t h os e w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as bi g g er t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e.  





Fi g u r e S 3 . A n al ysis of t h e bir d f e e di n g ni c h es f or t h e f ull m atri x i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts. E a c h 

pl ot s h o ws t h e distri b uti o n of m o d ell e d E u cli d e a n dist a n c es a c c or di n g t o visit e d pl a nt tr ait s. R e d 

b ar s r e pr es e nt t h e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e a m o n g e a c h p air of s p e ci es.  C ol or e d b o x es i n di c at e 

t h os e p airs of s p e ci es w h os e o bs er v e d  E u cli d e a n dist a n c e  w as  st atisti c all y si g nifi c a nt  (p -v al u e  < 

0. 0 5 ). I n y ell o w s p e ci es w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as s m all er t h a n e x p e ct e d c h a n c e; i n 

bl u e t h os e w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as bi g g er t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e .





Fi g u r e S 4 . A n al ysis of t h e bir d f e e di n g ni c h es f or t h e dr y s e as o n m atri x e x cl u di n g t h e r o b bi n g 

e v e nts . E a c h pl ot s h o ws t h e distri b uti o n of m o d ell e d E u cli d e a n dist a n c es a c c or di n g t o visit e d pl a nt 

tr ait s. R e d b ar s r e pr es e nt t h e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e a m o n g e a c h p air of s p e ci e s. C ol or e d 

b o x es i n di c at e t h os e p air s of s p e ci es w h os e o bs er v e d  E u cli d e a n dist a n c e  w as  st atisti c all y 

si g nifi c a nt  (p -v al u e  < 0. 0 5 ). I n y ell o w s p e ci es w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as s m all er 

t h a n e x p e ct e d c h a n c e; i n bl u e t h os e w hos e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as bi g g er t h a n e x p e ct e d 

b y c h a n c e.  

 





Fi g u r e S 5 . A n al ysis of t h e bir d f e e di n g ni c h es f or t h e dr y s e as o n m atri x i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts. 

E a c h pl ot s h o ws t h e distri b uti o n of m o d ell e d E u cli d e a n dist a n c es a c c or di n g t o visit e d pl a nt tr ait s. 

R e d b ar s r e pr es e nt t h e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e a m o n g e a c h p air of s p e ci es.  C ol or e d b o x es 

i n di c at e t h os e p airs of s p e ci es w h os e o bs er v e d  E u cli d e a n dist a n c e  w as  st atisti c all y si g nifi c a nt  (p -

v al u e  < 0. 0 5 ). I n y ell o w s p e ci es w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as s m all er t h a n e x p e ct e d 

c h a n c e; i n bl u e t h os e w h os e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e w as bi g g er t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e.  





Fi g u r e S 6. A n al ysis of t h e bir d f e e di n g ni c h es f or t h e w et s e as o n m atri x : a) e x cl u di n g r o b bi n g 

e v e nts; b) i n cl u di n g r o b bi n g e v e nts . E a c h pl ot s h o ws t h e distri b uti o n of m o d ell e d E u cli d e a n 

dist a n c es a c c or di n g t o visit e d pl a nt tr ait s. R e d b ar s r e pr es e nt t h e o bs er v e d E u cli d e a n dist a n c e 

a m o n g e a c h p air of s p e ci es.  C ol or e d b o x es i n di c at e t h os e p air s of s p e ci es w h os e o bs er v e d  

E u cli d e a n dist a n c e  w as  st atisti c all y si g nifi c a nt  (p -v al u e  < 0. 0 5 ). I n y ell o w s p e ci es w h os e o bs er v e d 

E u cli d e a n dist a n c e w as s m all er t h a n e x p e ct e d c h a n c e; i n bl u e t h os e w h os e o bs er v e d E u cli d e a n 

dist a n c e w as bi g g er t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e.  



Fi g u r e S 7 .  D e nsit y pl ot s s h o wi n g t h e distri b uti o n of t u b e l e n gt hs (T L; i n m m)  l e n gt hs visit e d b y 

e a c h s u n bir d s p e ci es w h e n e x cl u di n g t h e r o b bi n g e v e nts f or: a) F ull m atri x; b) Dr y s e as o n m atri x; 

c) W et s e as o n m atri x.  T h e d e nsiti es of e a c h t u b e l e n gt h ar e w ei g ht e d b y t h e i nt er a cti o n fr e q u e n c y

of a p arti c ul ar i nt er a cti o n. I nt er a cti o n fr e q u e n ci es w er e st a n d ar dis e d t o o n e f or e a c h s u n bir d 

s p e ci es, s o t h e d e nsit y c ur v es ar e c o m p ar a bl e.  
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1 1 1  

C h a pt e r II 

J a n e č e k, Š., C h m el, K., U c e d a G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P., C h m el o v á, E., S ejf o v á, S., & 

E w o m e , F. L. ( 2 0 2 0). E c ol o gi c al fitti n g is a s uffi ci e nt dri v er of ti g ht i nt er a cti o ns b et w e e n 

s u n bir ds  a n d  or nit h o p hil o us  pl a nts. E c ol o g y  a n d  E v ol uti o n ,  1 0,  1 7 8 4–

1 7 9 3.   htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 2/ e c e 3. 5 9 4 2  

C h a pt e r III  

M u n di, O., A w a II, T., C h m el, K., E w o m e, F. L., U c e d a -G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P., & J a n e č e k, 

Š. ( 2 0 2 2).  T h e or nit h o p hil y of I m p ati e ns s a k eri a n a d o es n ot g u ar a nt e e a pr ef er e n c e b y 

s u n bir ds. Bi ol o gi c al  J o ur n al  of  t h e  Li n n e a n  S o ci et y ,  1 3 7,  2 4 0-2 4 9.  

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/ bi oli n n e a n/ bl a c 0 8 3  
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C h m el, K., E w o m e, F. L., U c e d a G ó m e z, G. , Kl o m b er g, Y., M ert e ns, J. E. J., Tr o p e k, R., & 

J a n eč e k, Š . ( 2 0 2 1). Bir d p olli n ati o n s y n dr o m e w or ks as t h e pl a nt’ s a d a pt ati o n t o or nit h o p hil y, 

w hil e n e ct ari v or o us bir ds d o n ot s e e m t o c ar e. Oi k os , 1 3 0, 1 4 1 1-1 4 2 4.  

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ oi k. 0 8 0 5 2  

https://doi.org/10.1002/ece3.5942
https://doi.org/10.1093/biolinnean/blac083
https://doi.org/10.1111/oik.08052


1 7 8 4   | E c ol o g y a n d E v ol uti o n. 2 0 2 0; 1 0: 1 7 8 4 – 1 7 9 3.w w w. e c ol e v ol. or g

1   |  I N T R O D U C T I O N

E v ol uti o n ar y tr aj e ct ori e s a n d r el at e d a d a pt ati o n s of or nit h o p hil o u s 

pl a nt s a n d n e ct ari v or o u s bir d s diff er o n i n di vi d u al c o nti n e nt s a n d i n 

diff er e nt p h yl o g e n eti c pl a nt a n d bir d li n e a g e s ( A br a h a m c z y k, 2 0 1 9; 

Fl e mi n g  &  M u c h h al a,  2 0 0 8).  C o n si d eri n g  s p e ci ali z e d  n e ct ari v or e s,  

t h e t hr e e l ar g e st gr o u p s ar e h u m mi n g bir d s ( Tr o c hili d a e) i n t h e N e w 

W orl d,  s u n bir d s,  a n d  s pi d er h u nt er s  ( N e ct ari nii d a e)  i n  Afri c a,  A si a,  

a n d  A u str ali a  a n d  h o n e y e at er s  ( M eli p h a gi d a e)  i n  A u str ali a,  N e w  

Z e al a n d, N e w G ui n e a, a n d m a n y S o ut h P a cifi c i sl a n d s ( C h e k e, M a n n, 

R e c ei v e d: 3 0 A u g u st 2 0 1 9   |   R e vi s e d: 2 2 N o v e m b er 2 0 1 9   |   A c c e pt e d: 2 8 N o v e m b er 2 0 1 9

D OI: 1 0. 1 0 0 2 / e c e 3. 5 9 4 2  

O R I G I N A L  R E S E A R C H

E c ol o gi c al fitti n g i s a s uffi ci e nt dri v er of ti g ht i nt er a cti o n s 

b et w e e n s u n bir d s a n d or nit h o p hil o u s pl a nt s

Št ě p á n J a n e č e k 1 |   Kr y št of  C h m el1, 2 |   G uill er m o  U c e d a G ó m e z1 |   P etr a J a n e č k o v á 1, 3 |   

Eli š k a  C h m el o v á 1, 2 |   Z u z a n a S ejf o v á 1 |   Fr a n ci s L u m a E w o m e4

T hi s i s a n o p e n a c c e s s ar ti cl e u n d er t h e t er m s of t h e Cr e ati v e C o m m o n s At tri b uti o n Li c e n s e, w hi c h p er mit s u s e, di stri b uti o n a n d r e pr o d u c ti o n i n a n y m e di u m, 

pr o vi d e d t h e ori gi n al w or k i s pr o p erl y cit e d.

© 2 0 1 9 T h e A ut h or s. E c ol o g y a n d E v ol uti o n  p u bli s h e d b y J o h n Wil e y & S o n s Lt d.

1 D e p ar t m e nt of E c ol o g y, F a c ult y of S ci e n c e, 

C h arl e s U ni v er sit y i n Pr a g u e, Pr a h a, C z e c h 

R e p u bli c

2 Bi ol o g y C e ntr e, C z e c h A c a d e m y of 

S ci e n c e s, Č e s k é B u d ěj o vi c e, C z e c h R e p u bli c

3 U ni v er sit y of S o ut h B o h e mi a, Č e s k é 

B u d ěj o vi c e, C z e c h R e p u bli c

4 B o k w a n g o, B u e a, C a m er o o n

C o r r e s p o n d e n c e

Št ě p á n J a n e č e k, D e p ar t m e nt of E c ol o g y, 

F a c ult y of S ci e n c e, C h arl e s U ni v er sit y i n 

Pr a g u e, Vi ni č n á 7, C Z- 1 2 8 4 4, Pr a h a 2, C z e c h 

R e p u bli c.

E m ail: j a n e c e k. st e p a n @ c e ntr u m. c z

F u n di n g i nf o r m ati o n

G r a nt o v á A g e nt ur a Č e s k é R e p u bli k y, G r a nt /

A w ar d N u m b er: 1 8- 1 0 7 8 1 S; U ni v er zit a 

K arl o v a v Pr a z e, G r a nt / A w ar d N u m b er: 

P RI M U S / 1 7/ S CI / 8

A b str a c t

1. Pl a nt – bir d p olli n ati o n i nt er a cti o n s e v ol v e d i n d e p e n d e ntl y o n diff er e nt c o nti n e nt s.

S p e cifi c a d a pt ati o n s c a n l e a d t o t h eir r e stri cti o n w h e n p ot e nti al p ar t n er s fr o m di s -

t a nt e v ol uti o n ar y tr aj e ct ori e s c o m e i nt o c o nt a ct. Alt er n ati v el y, t h e s e i nt er a cti o n s

c a n b e e n a bl e d b y c o n v er g e nt e v ol uti o n a n d s u b s e q u e nt e c ol o gi c al fitti n g.

2. W e st u di e d t h e i nt er a cti o n s b et w e e n N e w W orl d pl a nt s fr o m t h e g e n u s H eli c o ni a ,

A si a n pl a nt s of g e n u s Etli n g er a  a n d Afri c a n s u n bir d s o n a l o c al f ar m i n C a m er o o n.

H eli c o ni a s p p. e v ol v e d t o g et h er wit h h u m mi n g bir d s a n d Etli n g er a  s p p. wit h s pi d er-

h u nt er s — a n ori e nt al s u b gr o u p of t h e s u n bir d f a mil y.

3. S u n bir d s f e d o n all st u di e d pl a nt s a n d i n di vi d u al pl a nt s p e ci e s w er e vi sit e d b y a dif -

f er e nt s u n bir d s p e ctr u m. W e e x p eri m e nt all y d o c u m e nt e d a hi g h er n u m b er of g er-

mi n at e d p oll e n gr ai n s i n s u n bir d- vi sit e d fl o w er s of Etli n g er a  s p p. F or H eli c o ni a  s p p., 

t hi s e x p eri m e nt w a s n ot s u c c e s sf ul a n d p oll e n t u b e s w er e r ar el y o b s er v e d, e v e n

i n h a n d- p olli n at e d fl o w er s, w h er e e n o u g h p oll e n w a s d e p o sit e d. T h e a n al y s e s of

c o nt a ct s wit h pl a nt r e pr o d u cti v e or g a n s n e v er t h el e s s c o nfir m e d t h at s u n bir d s ar e

g o o d p oll e n v e ct or s f or b ot h H eli c o ni a  a n d Etli n g er a  s p e ci e s.

4. O ur st u d y d e m o n str at e d a hi g h e c ol o gi c al fit b et w e e n a ct or s of di sti n ct e v ol uti o n -

ar y  hi st or y  a n d  t h e  g e n er al  v ali dit y  of  bir d- p olli n ati o n  s y n dr o m e.  W e  m or e o v er

s h o w t h at tr ait m at c hi n g a n d ni c h e diff er e nti ati o n ar e i m p or t a nt e c ol o gi c al pr o -

c e s s e s al s o i n s e mi- ar tifi ci al pl a nt- p olli n at or s y st e m s.

K E Y W O R D S

bir d p olli n ati o n, c o- e v ol uti o n, c o n v er g e nt e v ol uti o n, n e ct ari v or e, ni c h e diff er e nti ati o n, tr ait 

m at c hi n g
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& All e n, 2 0 0 1; Cr o n k & Oj e d a, 2 0 0 8; S c h u c h m a n n, 1 9 9 9). Si mil arl y, 

bir d- vi sit e d  pl a nt s  c a n  b e  f o u n d  i n  m a n y  f a mili e s.  Fl or e s,  Or n el a s, 

W et hi n g t o n, a n d Ari z m e n di ( 2 0 1 9) r e p or t e d 1 0 5 pl a nt f a mili e s t h at 

c o nt ai n pl a nt s p e ci e s vi sit e d b y h u m mi n g bir d s, 5 4 of w hi c h t h e y cl a s -

sifi e d a s or nit h o p hil o u s or p ar tl y or nit h o p hil o u s. I n A u str ali a, F or d, 

P at o n, a n d F or d e ( 1 9 7 9) r e p or t e d 3 1 pl a nt f a mili e s vi sit e d b y bir d s. 

I n 1 5 of t h e s e f a mili e s, n ot o nl y bir d- vi sit e d b ut al s o bir d- p olli n at e d 

s p e ci e s w er e f o u n d. I n s u n bir d s, C h e k e et al. ( 2 0 0 1) d o c u m e nt e d t h e 

o c c urr e n c e of f o o d pl a nt s i n 9 4 f a mili e s. F or S o ut h Afri c a, R e b el o 

( 1 9 8 7) r e p or t e d 3 0 pl a nt f a mili e s t h at c o nt ai n e d at l e a st o n e or ni-

t h o p hil o u s s p e ci e s.

M a n y a ut h or s h a v e hi g hli g ht e d diff er e n c e s a m o n g a d a pt ati o n s 

i n  i n d e p e n d e ntl y  e v ol v e d  bir d- p olli n ati o n  s y st e m s  a s  w ell  a s  si mi-

l ariti e s w hi c h ar e t h e c o n s e q u e n c e s of c o n v er g e nt e v ol uti o n. O n e 

of  t h e  m o st  f a m o u s  c o n v er g e nt  a d a pt ati o n s  of  s p e ci ali z e d  n e ct a -

ri v or o u s bir d s i s t hi n bill s a n d t u b ul ar t o n g u e s w hi c h e n a bl e t h e m 

t o dri n k n e ct ar fr o m fl o w er s, e v e n t h o u g h e x a ct bill a n d t o n g u e p a -

r a m et er s diff er a m o n g i n di vi d u al bir d gr o u p s ( P at o n & C olli n s, 1 9 8 9). 

T h e c o m m o n fl o w er pr o p er ti e s of or nit h o p hil o u s pl a nt s ar e d efi n e d 

b y t h e bir d- p olli n ati o n s y n dr o m e. Bir d- p olli n at e d fl o w er s ar e u s u all y 

r e d or or a n g e, wit h o ut s c e nt a n d pr o d u c e a l ot of n e ct ar ( Cr o n k & 

Oj e d a,  2 0 0 8).  T h e  m o st  of t e n  r e p or t e d  e x a m pl e  of  s p e cifi c  a d a p -

t ati o n s i s r el at e d t o t h e f a ct t h at N e w W orl d h u m mi n g bir d s u s u all y 

h o v er  w h er e a s  Ol d  W orl d  s u n bir d s  p er c h  w h e n  f e e di n g  ( Cr o n k  &  

Oj e d a,  2 0 0 8;  Fl e mi n g  &  M u c h h al a,  2 0 0 8;  P y k e,  1 9 8 0).  A s  a  c o n -

s e q u e n c e, w e c a n fi n d m a n y h u m mi n g bir d- p olli n at e d pl a nt s p e ci e s 

w hi c h h a v e t h eir fl o w er s ori e nt e d i nt o fr e e s p a c e i n t h e N e w W orl d 

( W e st er k a m p, 1 9 9 0) a n d diff er e nt pl a nt a d a pt ati o n s w hi c h e n a bl e 

p er c hi n g of p a s s eri n e bir d s i n t h e Ol d W orl d ( Fr o st & Fr o st, 1 9 8 1; 

d e W a al, A n d er s o n, & B arr et t, 2 0 1 2). N e v er t h el e s s, t hi s di c h ot o m y 

i s  n ot  wit h o ut  e x c e pti o n s  a n d  t h er e  ar e  k n o w n  Ol d  W orl d  pl a nt s  

a d a pt e d t o s u n bir d h o v eri n g ( J a n e č e k et al., 2 0 1 1; J a n e č e k, B ar t o š, 

& Nj a b o, 2 0 1 5; P a d y š á k o v á & J a n e č e k, 2 0 1 6). Si mil arl y, a s d e m o n-

str at e d  b y  t h e  p olli n ati o n  s y st e m s  of  t w o  H eli c o ni a  s p p.,  f or a gi n g  

b e h a vi or, h o v eri n g v er s u s p er c hi n g, c a n b e s p e ci e s- s p e cifi c i n h u m-

mi n g bir d s ( T a yl or & W hit e, 2 0 0 7). Ot h er di s c u s s e d diff er e n c e s w er e 

a s s u m e d t o b e i n n e ct ar pr o p er ti e s ( B a k er, B a k er, & H o d g e s, 1 9 9 8). 

J o h n s o n a n d Ni c ol s o n ( 2 0 0 8) n e v er t h el e s s d e m o n str at e d t h at dif -

f er e nt n e ct ar s c a n b e m or e c o m m o nl y f o u n d a m o n g pl a nt s vi sit e d 

b y s p e ci ali z e d v er s u s n o n s p e ci ali z e d bir d s t h a n a m o n g pl a nt s vi sit e d 

b y  Ol d  W orl d  s u n bir d s  v er s u s  N e w  W orl d  h u m mi n g bir d s.  F or  t h e  

a m o u nt of s u cr o s e i n n e ct ar, t hi s s p e ci ali z e d v er s u s n o n s p e ci ali z e d 

bir d di c h ot o m y w a s c o nfir m e d b y A br a h a m c z y k et al. ( 2 0 1 7), w h o, 

h o w e v er, s h o w e d t h at s u n bir d- p olli n at e d pl a nt s h a v e m or e di v er s e 

n e ct ar c o m p o siti o n s t h a n h u m mi n g bir d- p olli n at e d o n e s.

T h e  diff er e n c e s  a n d  si mil ariti e s  di s c u s s e d  a b o v e  l e a d  t o  t h e  

q u e sti o n: h o w d o diff er e nt e v ol uti o n ar y tr aj e ct ori e s a n d c o n v er g e nt 

e v ol uti o n pr o c e s s e s eff e ct t h e c o m p ati bilit y of i n di vi d u al p olli n ati o n 

s y st e m s a n d w h at i s t h e e c ol o gi c al fit ( J a n z e n, 1 9 8 5) ? I n si m pl e t er m s: 

c a n pl a nt s b e eff e cti v el y p olli n at e d b y bir d s a n d c a n bir d s f e e d o n 

pl a nt s w h e n t h e y h a v e diff er e nt e v ol uti o n ar y hi st ori e s ? T h e a n s w er 

t o t hi s q u e sti o n i s i m p or t a nt f or u n d er st a n di n g t h e c o n s e q u e n c e s 

of  di v er g e nt  a n d  c o n v er g e nt  e v ol uti o n  pr o c e s s e s.  M or e o v er,  wit h  

t h e r e c e nt a c c el er ati o n of gl o b al e n vir o n m e nt al c h a n g e s, it c a n h el p 

u s t o pr e di ct s c e n ari o s w h e n n ati v e p ar t n er s ar e l o st t h a n k s t o bi o -

di v er sit y  d e gr a d ati o n  a n d / or  n e w  i n v a si v e  p ar t n er s  o c c ur  ( C o x  &  

El m q vi st, 2 0 0 0).

T h e  f e e di n g  of  n e ct ari v or o u s  bir d s  o n  n o n- n ati v e  pl a nt s  h a s 

b e e n r e p or t e d i n A m eri c a ( M ar u y a m a et al., 2 0 1 6), A si a ( G h a diri a ni, 

Q a s h q a ei, & D a dr a s, 2 0 0 7), A u str ali a ( F or d et al., 1 9 7 9), a n d Afri c a 

( G e er t s & P a u w, 2 0 0 9 a). R e c or d s of bir d p olli n ati o n of ali e n pl a nt s 

ar e  m u c h  l e s s  c o m m o n.  S u n bir d s  w er e  r e c or d e d  a s  p olli n at or s  of  

i n v a si v e  t o b a c c o  Ni c oti a n a gl a u c a,  w hi c h  i s  n at ur all y  p olli n at e d  b y  

h u m mi n g bir d s i n A m eri c a ( Oll er t o n et al., 2 0 1 2). T h e s u n bir d s e v e n 

p olli n at e it i n a si mil ar w a y t o h u m mi n g bir d s u si n g h o v eri n g fli g ht 

( G e er t s & P a u w, 2 0 0 9 a). Al s o, i n t h e N e w W orl d it w a s s h o w n t h at 

t h e  or n a m e nt al  pl a nt  Str elit zi a  r e gi n a e,  w hi c h  i s  n ati v e  t o  S o ut h  

Afri c a,  c a n  b e  p olli n at e d  b y  t h e  l o c al  c o m m o n  y ell o w t hr o at  w ar -

bl er G e ot hl y pi s tri c h a s  ( H off m a n n, F or ti er, & H off m a n n- Ts a y, 2 0 1 1). 

T h er e  ar e,  n e v er t h el e s s,  n o  c o m p ar ati v e  st u di e s  w hi c h  d o c u m e nt  

h o w t h e s e n o n- n ati v e i nt er a cti o n s ar e aff e ct e d b y e v ol uti o n ar y hi s-

t or y a n d h o w t h e y f u n cti o n i n m or e c o m pl e x s y st e m s, w h er e ot h er 

e c ol o gi c al  pr o c e s s e s,  li k e  ni c h e  diff er e nti ati o n,  mi g ht  pl a y  a  r ol e.  

I n o ur st u d y, w e f o c u s o n i nt er a cti o n s a m o n g Afri c a n s u n bir d s a n d 

ali e n or n a m e nt al pl a nt s o n a l o c al f ar m i n C a m er o o n. T h e s e f ar m s 

pr o d u c e  or n a m e nt al  pl a nt s  of  t h e  s pi d er h u nt er- p olli n at e d  g e n u s 

Etli n g er a  fr o m A si a ( S a k ai, K at o, & I n o u e, 1 9 9 9; S a k ai, K a w a kit a, O oi, 

& I n o u e, 2 0 1 3) a n d of t h e h u m mi n g bir d- p olli n at e d g e n u s H eli c o ni a

fr o m A m eri c a ( Li n h ar t, 1 9 7 3; T e m el e s & Kr e s s, 2 0 0 3). S pi d er h u nt er s 

ar e p a s s eri n e bir d s of t h e g e n u s Ar a c h n ot h er a , p ar t of t h e s u n bir d 

f a mil y  N e ct ari nii d a e  ( C h e k e  et  al.,  2 0 0 1),  w h er e a s  h u m mi n g bir d s  

(f a mil y  Tr o c hili d a e)  r e pr e s e nt  a  v er y  di st a nt  p h yl o g e n eti c  li n e a g e  

( Pr u m et al., 2 0 1 5). T h u s, t h e f ar m s r e pr e s e nt a u ni q u e pl a c e t o st u d y 

t h e  c o n s e q u e n c e s  of  s p e cifi c  a n d  c o n v er g e nt  a d a pt ati o n s,  a s  w ell  

a s p o s si bl e e c ol o gi c al c o m m u nit y pr o c e s s e s s u c h a s ni c h e diff er e n -

ti ati o n. U si n g t hi s s y st e m, w e t e st e d t h e f oll o wi n g t hr e e s c e n ari o s: 

( a) c o m pl et e n o n c o m p ati bilit y, l o c al s u n bir d s d o n ot vi sit a n y of t h e

pl a nt s w hi c h e v ol v e d o n diff er e nt c o nti n e nt s; ( b) p ar ti al e c ol o gi c al

fit ti n g, w h er e bir d s vi sit t h e pl a nt s b ut d o n ot p olli n at e t h e m ( c) f ull

e c ol o gi c al fit ti n g, w h er e bir d s vi sit ali e n pl a nt s a n d p olli n at e t h e m.

U n d er  p ar ti al  a n d  f ull  e c ol o gi c al  fit ti n g  s c e n ari o s,  w e  e x p e ct  t h at

s u n bir d s will s h o w ni c h e diff er e nti ati o n a n d pl a nt s ar e li k el y t o diff er 

i n t h e s p e ctr u m of s u n bir d vi sit or s. W e al s o d e ci d e d t o d et er mi n e

n e ct ar pr o d u cti o n a n d n e ct ar c o n c e ntr ati o n of i n di vi d u al pl a nt s t o

s e e w h et h er o b s er v e d p at t er n s c a n b e si m pl y e x pl ai n e d b y off er e d

r e w ar d s.

2   |  M A T E R I A L S A N D M E T H O D S

2. 1   |  St u d y sit e

T h e  st u d y  w a s  p er f or m e d  n e ar  B o k w a n g o  vill a g e  ( 4 ° 8′ 6 ″ N, 

9 ° 1 3′ 1 6 ″ E, 9 4 0 m a. s.l.), w hi c h i s a d mi ni str ati v el y p ar t of B u e a t o w n 

( N W C a m er o o n). T h e st u d y sit e w a s a l o c al f ar m w h er e t h e f o ur t ar-

g et s p e ci e s of g e n u s H eli c o ni a  a n d t hr e e t a x a of g e n u s Etli n g er a  ar e 
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1 7 8 6   | J A N E Č E K E t  A l .

c o m m er ci all y c ulti v at e d f or fl o w er pr o d u cti o n, wit hi n a n ar e a of a p -

pr o xi m at el y 1 h a .

2. 2   |  Pl a nt s p e ci e s

All st u di e d H eli c o ni a  s p p. ( Fi g ur e 1) ar e n ati v e t o C e ntr al a n d / or S o ut h 

A m eri c a. H. bi h ai  ( L.) i s n ati v e i n t h e ar e a fr o m M e xi c o t o Br a zil a n d 

P er u, it o c c ur s al s o i n t h e C ari b b e a n. H. l ati s p at h a  B e nt h. i s n ati v e 

fr o m E a st a n d S o ut h M e xi c o t o N E P er u a n d V e n e z u el a. H. r o str at a

R ui z & P a v ó n i s n ati v e fr o m M e xi c o t o A m a z o ni a n P er u a n d E c u a d or 

( A n d er s s o n,  1 9 8 1;  B err y  &  Kr e s s,  1 9 9 1;  G o v a er t s  &  Kr e s s,  2 0 1 9)  

a n d H. bi h ai x c ari b a e a  c v. J a c q ui nii i s n ati v e i n Gr e n a d a. I n c o ntr a st 

t o t h e g e n u s H eli c o ni a,  g e n u s Etli n g er a  i s n ati v e t o I n d o- P a cifi c A si a. 

Etli n g er a el ati or  ( J a c k) R. M. S m. i s n ati v e i n S o ut h T h ail a n d, M al a y si a, 

a n d  I n d o n e si a  a n d  Etli n g er a  h e mi s p h a eri c a  ( Bl u m e)  R. M. S m.  i n  

S u m atr a a n d J a v a ( C h o o n & Di n g, 2 0 1 6; G o v a er t s & N e w m a n, 2 0 1 9). 

At t h e st u d y sit e, t h er e ar e t w o c ulti v at e d f or m s of E. el ati or  w hi c h 

r e pr e s e nt t h e t w o e x tr e m e s of t h e i n v ol u cr al br a ct c ol or r a n g e o c -

c urri n g i n n at ur e: t h e r e d f or m wit h r e d i n v ol u cr al br a ct s a n d w hit e 

f or m wit h w hiti s h- pi n k i n v ol u cr al br a ct s ( S a b u & S mi s h a, 2 0 1 3).

B ot h H eli c o ni a  a n d Etli n g er a  s p p. pr o d u c e s h o ot s b e ari n g a m a x-

i m u m  of  o n e  i nfl or e s c e n c e.  H eli c o ni a  s p p.  pr o d u c e  i nfl or e s c e n c e s  

al m o st al w a y s o n t h e l e af y s h o ot s a n d i n Etli n g er a,  t h er e ar e s p e ci al 

s h o ot s b e ari n g eit h er i nfl or e s c e n c e or l e a v e s. T h e i n di vi d u al fl o w er s 

of b ot h g e n er a fl o w er f or a si n gl e d a y ( B err y & Kr e s s, 1 9 9 1; C h o o n 

& Di n g, 2 0 1 6). I n H eli c o ni a,  fl o w er s ar e u s u all y pr o d u c e d i n r e d a n d /

or y ell o w i nfl or e s c e n c e br a ct s. D e p e n di n g o n t h e H eli c o ni a  s p e ci e s 

u p t o 5 0 fl o w er s c a n b e pr o d u c e d o n o n e br a ct d uri n g t h e fl o w eri n g 

p eri o d ( B err y & Kr e s s, 1 9 9 1). W h ol e i nfl or e s c e n c e c a n b e eit h er p e n -

d a nt ( Fi g ur e 1 b) or er e ct ( Fi g ur e 1 a, c, d). I n t h e Etli n g er a  g e n u s, fl o w-

er s ar e arr a n g e d i n d e n s e i nfl or e s c e n c e h e a d s c o nt ai ni n g alt er n ati n g 

l a y er s of fl or al br a ct s a n d fl o w er s ( C h o o n & Di n g, 2 0 1 6; Fi g ur e 1 g –i). 

I n E. h e mi s p h a eri c a,  t h e i n v ol u cr al br a ct s ar e r e d w h er e a s i n E. el ati or,

t h e i n v ol u cr al br a ct s c a n r a n g e fr o m r e d (r e d f or m) t o w hiti s h- pi n k 

( gr o w n a s w hit e f or m i n o ur st u d y ar e a) ( S a b u & S mi s h a, 2 0 1 3).

M o st of t h e H eli c o ni a  s p e ci e s s e e m t o b e s elf- c o m p ati bl e ( Kr e s s, 

1 9 8 3) a s w a s s h o w n al s o f or H. l ati s p at h a  ( Kr e s s, 1 9 8 3) a n d H. bi h ai

( M el é n d e z- A c k er m a n, R oj a s- S a n d o v al, & Pl a n a s, 2 0 0 8). C o n si d eri n g 

t h e g e n u s Etli n g er a,  it w a s s h o w n t h at E. el ati or  i s s elf- c o m p ati bl e b ut 

s elf- p olli n ati o n i s m u c h l e s s eff e cti v e t h a n cr o s s p olli n ati o n ( S a b u & 

S mi s h a, 2 0 1 3).

2. 3   |  Pl a nt tr ait s

T o  c o m p ar e  t h e  n e ct ar  v al u e  of  i n di vi d u al  s p e ci e s,  w e  m e a s ur e d  

n e ct ar pr o d u cti o n o v er 1 2 hr . T h e d a y b ef or e t h e n e ct ar m e a s ur e-

m e nt s, w e m ar k e d fl o w er b u d s a n d c o v er e d t h e m wit h d e n s e n et s 

t o pr e v e nt vi sit or s fr o m c o n s u mi n g t h e n e ct ar af t er t h e fl o w er h a d 

o p e n e d. If fl o w er s o p e n e d o n t h e d a y of n e ct ar m e a s ur e m e nt, w e 

m ar k e d t h e m a g ai n a s e x p eri m e nt al fl o w er s i n t h e m or ni n g ( ar o u n d 

6 a. m.). Af t er 1 2 hr, w e c oll e ct e d a n d m e a s ur e d n e ct ar v ol u m e a n d 

c o n c e ntr ati o n.  N e ct ar  v ol u m e  w a s  m e a s ur e d  b y  H a milt o n  s yri n g e  

( m o d el  7 0 2 N)  a n d  c o n c e ntr ati o n  b y  p o c k et  r efr a ct o m et er  ( P A L- 1, 

At a g o C o.). C o m p ari s o n of n e ct ar pr o d u cti o n w a s p er f or m e d o n t w o 

d a y s, o n t h e 2 5 a n d 2 8 M a y 2 0 1 8. T h e o p e ni n g of t h e fl o w er s w a s 

s o m eti m e s u n pr e di ct a bl e a n d i n c o n s e q u e n c e, w e m e a s ur e d i n t ot al: 

1 4 fl o w er s o n 1 0 pl a nt s of E. el ati or  r e d f or m; 1 1 fl o w er s o n 6 pl a nt s 

of E. el ati or  w hit e f or m, 1 7 fl o w er s o n 1 0 pl a nt s of E. h e mi s p h a eri c a , 

9 fl o w er s o n 8 pl a nt s of H. bi h ai , 1 0 fl o w er s o n 1 0 pl a nt s of H. bi h ai 

x c ari b a e a  c v. J a c q ui nii; 9 fl o w er s o n 9 pl a nt s of H. l ati s p at h a , a n d 1 0 

fl o w er s o n 1 0 pl a nt s of H. r o str at a .

T o c o m p ar e n e ct ar st a n di n g cr o p (i. e., a ct u al a m o u nt of n e ct ar 

u n d er n at ur al c o m p etiti o n), w e c oll e ct e d n e ct ar t wi c e p er d a y fr o m 

fi v e  n o n m a ni p ul at e d  fl o w er s,  e a c h  of  t h e m  o n  a  diff er e nt  fl o w er-

i n g  s h o ot.  T h e  fir st  h ar v e st  w a s  ar o u n d  1 0  a. m.  a n d  t h e  s e c o n d  

ar o u n d  1 6  p. m.  W e  m e a s ur e d  n e ct ar  v ol u m e  u si n g  a  H a milt o n  s y-

ri n g e. M e a s ur e m e nt of n e ct ar st a n di n g cr o p w a s p er f or m e d o n t w o 

d a y s 1 st a n d 2 n d J u n e. N e v er t h el e s s, b e c a u s e of h e a v y r ai n o n t h e 

1 st J u n e i n t h e af t er n o o n, w e m e a s ur e d o nl y m or ni n g v al u e s o n t hi s 

d at e.

2. 4   |  S u n bir d vi sit or s

O b s er v ati o n s  of  vi sit or s  w er e  p er f or m e d  o n  1 1 d a y s  b et w e e n  1 4  

M a y  2 0 1 8  a n d  2  J ul y  2 0 1 8.  D uri n g  e a c h  d a y,  w e  o b s er v e d  o n e  

pl a nt (fl o w eri n g s h o ot) of e a c h s p e ci e s. O b s er v ati o n w a s p er f or m e d 

u si n g A E E M a gi C a m 7 0 S ( A E E T e c h n ol o g y C o., Lt d) s p or t c a m er a s. 

C a m er a s w er e p er m a n e ntl y c o n n e ct e d t o p o w er b a n k s. T h e d ur a -

ti o n of o b s er v ati o n s of i n di vi d u al pl a nt s o n i n di vi d u al d a y s diff er e d 

d u e t o l o gi sti c al i s s u e s ( c h ar gi n g of p o w er b a n k s, d o w nl o a di n g d at a 

et c.) a n d s o m e t e c h ni c al err or s. I n t ot al, e a c h s p e ci e s w a s o b s er v e d 

a p pr o xi m at el y f or 9 0 hr ( T a bl e S 1). Fr o m t h e a c q uir e d vi d e o m at eri al, 

w e e x tr a ct e d i nf or m ati o n o n fr e q u e n ci e s of vi sit s p er i nfl or e s c e n c e, 

p er  fl o w er  a n d  fr e q u e n c y  of  fl o w er  vi sit s  w h e n  t h e  vi sit or  w a s  i n  

c o nt a ct wit h pl a nt r e pr o d u cti v e or g a n s.

2. 5   |  E x p eri m e nt o n s u n bir d p olli n ati o n

T o a s s e s s t h e si g nifi c a n c e of s u n bir d s i n pl a nt p olli n ati o n, w e s et u p 

a m a ni p ul ati v e e x p eri m e nt. I n t hi s e x p eri m e nt, w e c o v er e d r a n d o ml y 

s el e ct e d i nfl or e s c e n c e s wit h a s p ar s e n et wit h m e s h si z e of 1 c m t o 

e x cl u d e bir d vi sit or s. A s a c o ntr ol, w e m ar k e d n o n m a ni p ul at e d i n -

fl or e s c e n c e s a n d all o w e d t h e m t o b e n at ur all y e x p o s e d t o vi sit or s. 

T h e d a y af t er i n t h e m or ni n g, w h e n fl o w eri n g w a s o v er, w e c oll e ct e d 

g y n o e ci a a n d fi x e d t h e m i n 9 6 % et h a n ol f or f ut ur e a n al y s e s.

I n t h e l a b or at or y, w e s o a k e d t h e g y n o e ci a i n di still e d w at er f or 

2 4 hr . a n d t h e n p ut t h e m i nt o 1 0  M N a O H f or 2 4 hr . T h er e af t er, w e 

c ar ef ull y w a s h e d t h e g y n o e ci a i n di still e d w at er a n d l ef t t h e m o v er -

ni g ht  i n  a nili n e  bl u e  d y e  ( D af ni,  K e v a n,  &  H u s b a n d,  2 0 0 5).  P oll e n  

t u b e s w er e c o u nt e d u n d er a fl u or e s c e n c e mi cr o s c o p e. St yl e s fr o m 

o n e i nfl or e s c e n c e c oll e ct e d o n t h e s a m e d a y r e pr e s e nt e d o n e s a m -

pl e. T h e e x p eri m e nt t o o k pl a c e fr o m 1 8 till 2 4 M a y 2 0 1 8.
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    |   1 7 8 7J A N E Č E K E t  A l .

T o t e st w h et h er t h er e ar e a n y pr o bl e m s wit h p oll e n t u b e g er mi -

n ati o n a n d / or st ai ni n g ( e. g., i n c o m p ati bilit y of l o c al p oll e n s, pr o bl e m s 

wit h p oll e n t u b e c ol ori n g et c.), w e al s o s et u p a h a n d- p olli n at e d c o n -

tr ol. I n t hi s s u b e x p eri m e nt, w e s u p pli e d sti g m a s of all s p e ci e s wit h 

p oll e n fr o m di st a nt fl o w eri n g s h o ot s i n t h e m or ni n g. T h e s e g y n o e ci a 

w er e t h e n pr o c e s s e d i n t h e s a m e w a y a s t h o s e fr o m t h e bir d e x cl u -

si o n e x p eri m e nt.

2. 6   |  St ati sti c al a n al y s e s

D at a fr o m m o st of t h e d at a s et s w er e n ot n or m all y di stri b ut e d, a n d 

t h er ef or e, w e u s e d a n al o gi c al n o n p ar a m etri c p er m ut ati o n m et h o d s 

i n cl u d e d i n t h e P E R M A N O V A pr o gr a m w hi c h i s a n e x t e n si o n of t h e 

s of t w ar e P RI M E R ( A n d er s o n, G orl e y, & Cl ar k e, 2 0 0 8). D at a o n n e c -

t ar  v ol u m e s,  vi sit ati o n  fr e q u e n ci e s,  n u m b er  of  p oll e n  t u b e s  w er e  

l o g (x + 1) tr a n sf or m e d t o d e cr e a s e t h e eff e ct of e x tr e m e v al u e s of 

d e p e n d e nt v ari a bl e s. I n t h e a n al y s e s o n diff er e n c e s b et w e e n g e n er a, 

w e tr e at e d s p e ci e s I D n e st e d i n G e n u s a n d D at e ( e x c e pt f or a n al y si s 

o n fl o w er l e n g t h) a s r a n d o m f a ct or s. W h e n c o m p ari n g s p e ci e s, w e 

u s e d D at e a s a r a n d o m f a ct or. I n a n al y s e s o n n e ct ar pr o d u cti o n a n d 

c o n c e ntr ati o n, w h e n m or e s a m pl e s w er e t a k e n fr o m o n e pl a nt, i n di -

vi d u al pl a nt I D w a s al s o tr e at e d a s a r a n d o m f a ct or n e st e d i n pl a nt 

s p e ci e s I D.

3   |  R E S U L T S

3. 1   |  Pl a nt tr ait s

T h e st u di e d pl a nt s diff er i n t ot al fl o w er l e n g t h ( Fi g ur e S 1). H eli c o ni a

s p p.  h a v e  l o n g er  fl o w er s  t h a n  Etli n g er a  s p p. , b ut  t hi s  diff er e n c e  

w a s o nl y m ar gi n all y si g nifi c a nt ( p er m. A N O V A, G e n u s: F 1, 6 3 = 7. 8 6 , 

p = . 0 5 5 7). N e v er t h el e s s, a c c or di n g t o t h e vi d e o a n al y si s t h e t ot al 

F I G U R E 1   St u di e d pl a nt a n d bir d 

s p e ci e s. ( a) C y a n o mitr a oriti s  o n H eli c o ni a 

bi h ai , ( b) H eli c o ni a r o str at a , ( c) H eli c o ni a 

c ari b a e a  x H. bi h ai  c v. J a c q ui nii, ( d) a n d ( e) 

C y a n o mitr a oli v a c e a  o n H eli c o ni a l ati s p at h a

(f) f e m al e of Ci n n yri s c hl or o p y gi u s  o n 

H eli c o ni a l ati s p at h a  ( g) C y a n o mitr a oriti s

o n Etli n g er a el ati or  r e d f or m ( wit h r e d 

i n vl ol u cr al br a ct s), ( h) C y a n o mitr a oriti s  o n 

Etli n g er a el ati or  w hit e f or m ( wit h w hiti s h-

pi n k i n v ol u cr al br a ct s), (i) C y a n o mitr a oriti s

o n Etli n g er a h e mi s p h a eri c a
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1 7 8 8   | J A N E Č E K E t  A l .

fl o w er l e n g t h s diff er fr o m f u n cti o n al l e n g t h s, t h at i s t er mi n al p ar t s 

of  fl o w er s  ar e  r el ati v el y  o p e n  w hi c h  all o w s  bir d s  t o  e nt er  d e e p er  

f or n e ct ar (t h e bir d' s r e a c h i s i n cr e a s e d b e y o n d t h e r a n g e of it s bill 

a n d t o n g u e). Fl o w er s of g e n u s Etli n g er a  ar e hi d d e n i n c o m p a ct i nfl o-

r e s c e n c e s, a n d bir d s n e e d t o e nt er t h e fl o w er s l e giti m at el y. I n t h e 

g e n u s H eli c o ni a,  fl o w er s ar e m or e a c c e s si bl e a n d bir d s ar e a bl e t o 

i n s er t t h eir b e a k b et w e e n t h e n ot f ull y u nit e d p et al s a n d s e p al s or 

e v e n pi er c e t h e p eri a nt h wit h o ut t o u c hi n g t h e r e pr o d u cti v e or g a n s 

( Fi g ur e 1f, Vi d e o S 1- 3).

St u di e d pl a nt s di d n ot diff er i n n e ct ar pr o d u cti o n p er fl o w er o v er 

1 2 hr . ( m e a n = 8 0 . 9 μ l ± 8. 6 S E, Fi g ur e 2 a; p er m. mi x e d- eff e ct m o d el; 

Pl a nt S p e ci e s: F 6, 3 9 = 0. 9 6; p = . 47 2 6). H o w e v er, n e ct ar c o n c e ntr a -

ti o n diff er e d b et w e e n s p e ci e s ( Fi g ur e 2 b; p er m. mi x e d- eff e ct m o d el; 

Pl a nt S p e ci e s: F 6, 3 9 = 1 0. 9 9, p = . 0 0 0 1). N o si g nifi c a nt diff er e n c e w a s 

f o un d b et w e e n H eli c o ni a  a n d Etli n g er a  g e n u s i n n e ct ar c o n c e ntr ati o n 

( p er m. mi x e d- eff e ct m o d el; G e n u s: F 1, 3 9 = 0. 0 5; p = . 8 4 2 0). N e ct ar 

st a n di n g cr o p diff er e d a m o n g s p e ci e s a n d at diff er e nt h ar v e st ti m e s 

( m or ni n g  v s.  af t er n o o n),  t h e  di ur n al  c h a n g e s  (i nt er a cti o n)  n e v er-

t h el e s s  di d  n ot  diff er  a m o n g  s p e ci e s  ( Fi g ur e  2 c;  p er m.  mi x e d- ef-

f e ct  m o d el;  Pl a nt  S p e ci e s:  F 6, 9 0 = 2. 7 1, p = . 0 2 0 2;  H ar v e st  ti m e:  

F 1, 9 0 = 1 5. 2 9, p = . 0 0 0 1; I nt er a cti o n Pl a nt S p e ci e s x H ar v e st ti m e: 

F 6, 9 0 = 0. 2 6; p = . 95 3 2). W h e n c o n si d eri n g g e n er a, Etli n g er a  h a d l o w er 

st a n di n g cr o p s, b ut t hi s diff er e n c e w a s o nl y m ar gi n all y si g nifi c a nt. 

T h er e  w a s  n o  si g nifi c a nt  diff er e n c e  b et w e e n  g e n er a  i n  st a n di n g  

cr o p di ur n al c h a n g e s ( p er m. mi x e d- eff e ct m o d el; G e n u s: F 1, 9 5 =  3. 1 4; 

p = . 08 7 3; H ar v e st ti m e F 1, 9 5 = 1 4. 9 6; p = . 00 0 2; I nt er a cti o n G e n er a 

x H ar v e st ti m e F 1, 9 5 = 0. 6 1; p = . 43 3 1).

3. 2   |  S u n bir d vi sit or s

St u di e d pl a nt s p e ci e s w er e vi sit e d b y t hr e e s u n bir d s p e ci e s: Ci n n yri s 

c hl or o p y gi u s , C y a n o mitr a  oli v a c e a,  a n d  C y a n o mitr a  oriti s .  Alt h o u g h  

t h e c a m er a s w er e s et u p t o r e c or d s u n bir d s (i. e., c a m er a s w er e a s f ar 

a s p o s si bl e fr o m t h e pl a nt s t o a v oi d s c ari n g bir d vi sit or s, a n d e a c h 

i nfl or e s c e n c e w a s r e c or d e d fr o m j u st o n e si d e), w e al s o o b s er v e d 

s o m e i n s e c t vi sit or s. T h e m o st c o m m o n w er e h o n e y b e e s b ut al s o 

b ut t er fli e s a n d a nt s w er e o b s er v e d o n b ot h H eli c o ni a  a n d Etli n g er a

s p p.

T h e m o st fr e q u e ntl y vi sit e d s p e ci e s w er e E. el ati or  w hit e f or m 

( 0. 9 4 bir d vi sit s fl o w er− 1 hr − 1 ), E. h e mi s p h a eri c a  ( 0. 9 1), E. el ati or  r e d 

f or m ( 0. 8 9), a n d H. l ati s p at h a  wit h 0. 8 8 bir d vi sit s fl o w er− 1 hr − 1 . T h e 

ot h er  t hr e e  H eli c o ni a  s p p.  w er e  vi sit e d  m u c h  l e s s  of t e n.  H.  bi h ai

h a d a vi sit ati o n fr e q u e n c y of 0. 2 0 bir d vi sit s fl o w er − 1 hr − 1 , H. bi h ai 

x  c ari b a e a  c v.  J a c q ui nii  0. 1  vi sit s  a n d  H.  r o str at a  o nl y  0. 0 7  vi sit s  

fl o w er− 1 hr − 1 .

B ot h  i n di vi d u al  pl a nt  s p e ci e s  a n d  pl a nt  g e n er a  dif f er e d  i n  t h e  

s p e c tr u m  of  bir d  vi sit or s,  r e g ar dl e s s  of  w h et h er  t h e  fr e q u e n c y  

of  vi sit s  p er  i nfl or e s c e n c e  or  p er  fl o w er  i s  c o n si d er e d  ( T a bl e  1).  

Etli n g er a  s p e ci e s w er e vi sit e d m ai nl y b y C. oriti s ., H. l ati s p at h a  w a s 

vi sit e d m ai nl y b y C. c hl or o p y gi u s  f oll o w e d b y C. oli v a c e a  a n d C. ori -

ti s. A m u c h hi g h er fr e q u e n c y of vi sit s t o H. l ati s p at h a  w a s r e c or d e d 

p er  i nfl or e s c e n c e  t h a n  p er  fl o w er,  a n d  t hi s  dif f er e n c e  w a s  m or e  

o b vi o u s t h a n f or Etli n g er a  s p e ci e s ( Fi g ur e 3 a, b). W h e n w e t e st e d t h e 

o p p o sit e, t h at i s h o w bir d s p e ci e s dif f er e d i n t h e s p e c tr u m of vi s -

it e d pl a nt s, t h er e w er e si g nifi c a nt dif f er e n c e s b et w e e n bir d s p e ci e s 

w h e n c o n si d eri n g fr e q u e n c y of vi sit s p er i nfl or e s c e n c e b ut o nl y a 

m ar gi n all y  si g nifi c a nt  dif f er e n c e  w h e n  c o n si d eri n g  fr e q u e n c y  p er  

fl o w er ( T a bl e 1; Fi g ur e S 2).

F I G U R E 2   N e ct ar pr o p er ti e s of st u di e d pl a nt s. ( a) 1 2 hr. n e ct ar 

pr o d u cti o n i n c o v er e d fl o w er s, ( b) c o n c e ntr ati o n of n e ct ar, ( c) 

n e ct ar st a n di n g cr o p i n n o n m a ni p ul at e d fl o w er s. H el Bi h , H eli c o ni a 

bi h ai ; H el J a c , H eli c o ni a bi h ai  x H. c ari b e a  (”J a c q ui nii”); H el L at , 

H eli c o ni a l ati s p at h a ; H el R o s , H eli c o ni a r o str at a ; Etl H e m , Etli n g er a 

h e mi s p h a eri c a ; Etl El a R , Etli n g er a el ati or  r e d f or m; Etl El a W , Etli n g er a 

el ati or  w hit e f or m. M e a n s pl u s S E ar e s h o w n

 20457758, 2020, 4, 
Do

wnloaded fro
m https://onlinelibrary.

wiley.co
m/doi/10.1002/ece3.5942 by 

Det 
Kongelige, 

Wiley 
Online 

Library on [08/11/2023]. 
See the 

Ter
ms and 

Conditions (https://onlinelibrary.
wiley.co

m/ter
ms-and-conditions) on 

Wiley 
Online 

Library for rules of use; 
O

A articles are governed by the applicable 
Creative 

Co
m

mons 
License



    |   1 7 8 9J A N E Č E K E t  A l .

W h e n c o n si d e ri n g s u n bir d p olli n ati o n p ot e nti al ( e x p r e s s e d a s 

f r e q u e n c y of c o nt a c t s wit h r e p r o d u c ti v e o r g a n s), s u n bir d p olli n a -

ti o n c o m m u niti e s of i n di vi d u al pl a nt s a n d g e n e r a dif f e r e d ( T a bl e 1; 

Fi g u r e 3 c). C o nt a c t wit h r e p r o d u c ti v e o r g a n s w a s d et e c t e d, d u e 

t o  t h e  s t r u c t u r e  of  fl o w e r s,  d u ri n g  all  vi sit s  o n  Etli n g er a  s p e ci e s 

( Fi g u r e 1 g) a n d t h e b e a k s of s u n bir d s w e r e of t e n d e n s el y c o v e r e d 

wit h s ti c k y p oll e n g r ai n s ( Fi g u r e 1i; Vi d e o S 3). I n c o nt r a s t, o n t h e 

m o s t  of t e n  vi sit e d  H eli c o ni a , H.  l ati s p at h a,  s u n bir d s  f r e q u e ntl y  

d r a n k n e c t a r wit h o ut t o u c hi n g t h e r e p r o d u c ti v e o r g a n s ( Fi g u r e 1f; 

Vi d e o S 1). I n H. l ati s p at h a,  1 6. 6 % of fl o w e r vi sit s of C. c hl or o p y gi u s , 

8 9. 2 %  vi sit s  of C. oli v a c e a,   a n d  3 9. 5 %  vi sit s  of C. oriti s  i n v ol v e d  

c o nt a c t  wit h  r e p r o d u c ti v e  o r g a n s.  T h e  a n al y si s  of  t h e  o p p o sit e  

s c e n a ri o  (i. e.,  if  i n di vi d u al  bir d  s p e ci e s  dif f e r  i n  t h e  s p e c t r u m  of 

pl a nt s p e ci e s of w hi c h t h e y w e r e i n c o nt a c t wit h r e p r o d u c ti v e o r -

g a n s)  s h o w e d  o nl y  m a r gi n all y  si g nifi c a nt  r e s ult s  ( T a bl e  1;  Fi g u r e 

S 2 c).

3. 3   |  E x p eri m e nt o n s u n bir d p olli n ati o n

Af t e r a c o nt r oll e d h a n d p olli n ati o n s u p pl e m e nt, w e o b s e r v e d g e r -

mi n ati n g p oll e n gr ai n s o n t h e s ti g m a s of Etli n g er a  s p p. ( Fi g ur e 4 c). 

I n c o nt r a s t, al m o s t n o g e r mi n ati n g p oll e n gr ai n s w e r e o b s e r v e d o n 

t h e  s ti g m a s  of  H eli c o ni a  s p p.  ( Fi g ur e  S 3).  T h e  s a m e  p at t e r n  w a s  

o b s e r v e d i n t h e e x p e ri m e nt ( Fi g ur e 4). P oll e n t u b e s o n H eli c o ni a

pl a nt s m or e o v e r g e r mi n at e d o n t h e s ti g m a a n d di d n ot gr o w i nt o 

t h e  s t yl e  ( Fi g ur e  4 b).  Pl a nt  s p e ci e s  dif f e r e d  i n  p oll e n  t u b e  n u m -

b e r,  s u n bir d  e x cl u si o n  h a d  a  n e g ati v e  ef f e c t  o n  t h e  n u m b e r  of  

p oll e n  t u b e s,  a n d  t hi s  t r e at m e nt  w a s  s p e ci e s- s p e cifi c  ( p e r m. 

mi x e d- ef f e c t  m o d el;  Pl a nt: F 6, 3 3 4 = 1 1. 8 1, p = . 00 0 1;  Tr e at m e nt: 

F 1, 3 3 4 = 6. 9 0, p = . 0 0 9 2;  Pl a nt  x  Tr e at m e nt  F 6, 3 3 4 , p = . 0 0 2 0). 

G e n e r a  dif f e r e d  i n  t h e  n u m b e r  of  p oll e n  t u b e s  a n d  w e r e  dif f e r -

e ntl y af f e c t e d b y t h e t r e at m e nt ( p e r m. mi x e d- ef f e c t m o d el; G e n u s: 

F 1, 3 3 9 =  4 . 6 1, p = . 0 2 9 2; Tr e at m e nt: F 1, 3 3 9 =  9 . 4 6; G e n u s x Tr e at m e nt 

F 1, 3 3 9 = 1 2. 4 3; p = . 0 0 0 6).

4   |  D I S C U S S I O N

O ur st u d y d e m o n str at e d a hi g h d e gr e e of e c ol o gi c al fit ti n g. W e al s o 

s h o w  t h at  di st a nt  e v ol uti o n ar y  hi st or y  of  i n di vi d u al  a ct or s  c a n n ot  

pr e v e nt  f u n d a m e nt al  e c ol o gi c al  pr o c e s s e s  s u c h  a s  o c c u p ati o n  of  

n e w ni c h e s b y ali e n pl a nt s or ni c h e p ar titi o ni n g.

O ur  st u d y  c o m pl e m e nt s  t h e  i d e a s  of  J a n z e n  ( 1 9 8 5)  t h at  m o st  

of t h e i nt er a cti o n s w e s e e ar o u n d u s ar e n ot n e c e s s aril y t h e c o n -

s e q u e n c e s of c o e v ol uti o n ar y pr o c e s s e s i n a gi v e n pl a c e, b ut of si m -

pl e e c ol o gi c al fit ti n g. J a n z e n´s m ai n ar g u m e nt s w er e t h at bi ol o gi c al 

c o m m u niti e s ar e d o mi n at e d b y wi d e s pr e a d i n v a si v e s p e ci e s, w hi c h 

h a v e  e x t e n d e d  t h eir  r a n g e  a n d  ar e  n ot  ori gi n all y  a d a pt e d  t o  m o st  

of t h eir h a bit at s. Fr o m t hi s p oi nt of vi e w, o ur st u d y c a n b e c o n si d -

er e d e x p eri m e nt al s u p p or t of t hi s st at e m e nt s h o wi n g t h at or g a ni s m s 

fr o m  t hr e e  diff er e nt  c o nti n e nt s  c a n  cr e at e  a  c o m pl e x  i nt er a cti n g  

c o m m u nit y o n t h e b a si s of e c ol o gi c al fit ti n g.

H o w e v er, w e h a v e al s o s h o w n t h at t h e A si a n Etli n g er a  s p p. e s-

t a bli s h e d  ti g ht er  i nt er a c ti o n s  wit h  Afri c a n  s u n bir d s.  Etli n g er a  s p p.  

w er e vi sit e d l e giti m at el y m or e of t e n, a n d s u n bir d s s e e m t o b e v er y 

ef f e c ti v e p olli n at or s. Fr o m t h e s u n bir d s’ p oi nt of vi e w, it d o e s n ot 

s e e m t o b e a si m pl e c o n s e q u e n c e of bi g g er r e w ar d s, b e c a u s e b ot h 

Etli n g er a  a n d  H eli c o ni a  s p p.  pr o d u c e d  si mil ar  a m o u nt s  of  n e c t ar.  

Etli n g er a  s p p.  e v e n  h a d  a  sli g htl y  l o w er  n e c t ar  st a n di n g  cr o p  ( b ut  

o nl y m ar gi n all y si g nifi c a nt). W e a s s u m e t h e r e a s o n f or t hi s p er f e c t 

e c ol o gi c al fit c o ul d b e a m or e c o mf or t a bl e p er c hi n g p o siti o n w h e n 

f e e di n g  a n d  fr o m  t h e  pl a nt' s  p oi nt  of  vi e w,  t h e  c o m p a c t  i nfl or e s -

c e n c e  e n a bl e s  o nl y  l e giti m at e  e nt eri n g  of  t h e  fl o w er s.  P oll e n  of  

Etli n g er a  s p p. i s t h e n pr e ci s el y pl a c e d i n hi g h q u a ntit y o n t h e bill s 

of p er c hi n g s u n bir d s. H eli c o ni a  s p p. h a d w e a k er b ut still f u n c ti o n al 

i nt er a c ti o n s wit h t h e l o c al s u n bir d s w hi c h i s a m a zi n g if w e c o n si d er 

t h at t h e g e n u s H eli c o ni a  i s i n t h e ol d e st k n o w n cl a d e of h u m mi n g-

bir d- p olli n at e d pl a nt s (Il e s et al., 2 0 1 7). W e w er e s ur pri s e d h o w H. 

r o str at a, w hi c h i s p olli n at e d b y h o v eri n g h u m mi n g bir d s (Il e s et al., 

2 0 1 7), i s a bl e t o pr e ci s el y pl a c e p oll e n o n t h e h e a d s of p er c hi n g C. ol -

i v a c e a a n d C. oriti s  ( Vi d e o S 2). H eli c o ni a  s p p. w er e n ot vi sit e d wit h t h e 

s a m e fr e q u e n c y i n di c ati n g t h at al s o i ntr a g e n u s tr ait dif f er e n c e s ar e 

i m p or t a nt. W e a s s u m e t h at t h e hi g h vi sit ati o n r at e of H. l ati s p at h a  i s 

m ai nl y d u e t o f a c t t h at t h e fl o w er s ar e n ot d e e pl y hi d d e n i n br a c t s 

a n d c a n b e m or e e a sil y r e a c h e d i n b ot h l e giti m at e a n d ill e giti m at e 

w a y s. Alt h o u g h w e o b s er v e d fr e q u e nt c o nt a c t s of H eli c o ni a  r e pr o-

d u c ti v e or g a n s a n d e v e n p oll e n o n t h e h e a d s of s u n bir d s, w e w er e 

n ot a bl e t o e v al u at e p olli n at or ef f e c ti vit y dir e c tl y b y c o u nti n g g er -

mi n at e d p oll e n t u b e s. T h er e w er e al m o st n o p oll e n t u b e s o b s er v e d, 

or t h e y di d n ot gr o w i n si d e t h e st yl e. B e c a u s e t hi s w a s t h e c a s e n ot 

o nl y f or e x p eri m e nt al tr e at m e nt s b ut al s o f or h a n d p olli n ati o n, w e 

T A B L E 1   P E R M A N O V A a n al y s e s o n diff er e n c e s b et w e e n vi sit or c o m m u niti e s o n pl a nt s p e ci e s (i. e., pl a nt s p e ci e s a s a n e x pl a n at or y 

v ari a bl e), diff er e n c e s i n vi sit or c o m m u niti e s b et w e e n g e n er a (i. e., pl a nt g e n er a a s a n e x pl a n at or y v ari a bl e), a n d diff er e n c e s i n t h e s p e ctr u m of 

pl a nt s vi sit e d b y i n di vi d u al bir d s p e ci e s (i. e., bir d s p e ci e s a s a n e x pl a n at or y v ari a bl e) a n d c o m p ari n g vi sit ati o n c o m m u nit y o n i n di vi d u al pl a nt 

s p e ci e s (i. e., pl a nt s p e ci e s a s a n e x pl a n at or y v ari a bl e). D at a w er e l o g ( x + 1) tr a n sf or m e d. D at e w a s u s e d a s a r a n d o m eff e ct i n all a n al y s e s. I n 

a d diti o n, t o t e st t h e eff e ct of g e n u s w e c o n si d er e d pl a nt s p e ci e s n e st e d i n f a ct or g e n u s a s a r a n d o m f a ct or

Pl a nt s p e ci e s Pl a nt g e n e r a Bir d s p e ci e s

F p s p F p s p F p s p

Fr e q u e n c y of vi sit s p er i nfl or e s c e n c e 4. 5 0 . 0 0 0 1 3. 3 5 . 0 2 8 4 3. 1 2 . 0 2 9 3

Fr e q u e n c y of vi sit s p er fl o w er 3. 3 1 . 0 0 0 5 8. 3 6 . 0 2 7 8 2. 8 1 . 0 6 0 1

Fr e q u e n c y of t o u c hi n g r e pr o d u c ti v e or g a n s 2. 7 3 . 0 0 7 1 2 5. 2 6 . 0 2 8 7 2. 6 8 . 0 7 2 0
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c a n n ot pr e s u m e t h at t hi s w a s t h e c o n s e q u e n c e of p olli n at or i nf e c -

ti vit y  i n  p oll e n  tr a n s p or t.  I n  c o n s e q u e n c e,  w e  c a n  o nl y  s p e c ul at e  

w h et h er t hi s w a s c a u s e d b y i ntr a s p e cifi c p oll e n tr a n s p or t or b y hi g h 

i n br e e di n g d e pr e s si o n b e c a u s e of l o w g e n eti c di v er sit y o n t h e f ar m s 

w h er e pl a nt s ar e pr o p a g at e d o nl y cl o n all y. Alt h o u g h w e o pti mi z e d 

t h e st ai ni n g t e c h ni q u e o v er a l o n g ti m e p eri o d a n d f oll o w e d e x p er-

i m e nt al m et h o d s of ot h er r e s e ar c h er s w or ki n g o n H eli c o ni a  p oll e n 

t u b e s ( B et t s, H a dl e y, & K r e s s, 2 0 1 5), it i s p o s si bl e t h at t h e s e n e g a -

ti v e r e s ult s ar e t h e c o n s e q u e n c e of a m et h o d ol o gi c al mi st a k e. T hi s 

c a n b e s u p p or t e d b y t h e f a c t t h at H eli c o ni a s  o n t h e f ar m pr o d u c e d 

fr uit s (i n cl u di n g H. r o str at a  of w hi c h w e di d n ot o b s er v e d a n y p oll e n 

t u b e s).

O n t h e pl a nt ati o n, w e al s o o b s er v e d ni c h e diff er e nti ati o n a m o n g 

i n di vi d u al pl a nt a n d bir d s p e ci e s. Etli n g er a  s p p., w hi c h ar e a d a pt e d 

t o l o n g- bill e d s pi d er h u nt er s i n A si a ( S a k ai et al., 1 9 9 9; 2 0 1 3), w er e 

vi sit e d i n t h e n e w h a bit at b y l o n g- bill e d s u n bir d s C. oriti s . T h e m e-

di u m  bill- si z e d  s u n bir d C. oli v a c e a  vi sit e d m ai nl y H. l ati s p at h a  wit h 

m or e r e a c h a bl e n e ct ar b ut al s o f e d o n Etli n g er a s p p. T h e s h or t- bill e d 

F I G U R E 3   Fr e q u e n ci e s of vi sit s o n ( a) 

i nfl or e s c e n c e s, ( b) fl o w er s, a n d ( c) fl o w er s 

w h e n r e pr o d u cti v e or g a n s w er e t o u c h e d. 

F or pl a nt a b br e vi ati o n s, s e e Fi g ur e 2. 

M e a n s pl u s S E ar e s h o w n
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C. c hl or o p y gi u s  vi sit e d m ai nl y H. l ati s p at h a  w h er e it, h o w e v er, m ai nl y 

t hi e v e d n e ct ar. H. bi h ai , w hi c h h a s fl o w er s m or e hi d d e n i n t h e br a ct s, 

w a s m o stl y vi sit e d b y l o n g- bill e d C. oriti s . T hi s t y p e of ni c h e diff er e n-

ti ati o n b a s e d o n bill l e n g t h w a s d e s cri b e d f or t w o H eli c o ni a  a n d t hr e e 

h u m mi n g bir d s p e ci e s i n C o st a Ri c a b y T a yl or a n d W hit e ( 2 0 0 7), b ut 

w e c a n fi n d it al s o i n ot h er s n at ur al c o m m u niti e s b ot h i n t h e N e w 

( F ei n si n g er, S w ar m, & W olf e, 1 9 8 5) a n d Ol d W orl d ( F or d & P at o n, 

1 9 7 7;  G e er t s  &  P a u w,  2 0 0 9 b;  J a n e č e k  et  al.,  2 0 1 2).  T h e  t hi e vi n g 

b e h a vi or  of  s h or t- bill e d  bir d s  o n  l o n g  t u b ul ar  fl o w er s,  a s  o b s er v e d 

m ai nl y  f or  H.  l ati s p at h a – C.  c hl or o p y gi u s  i nt er a cti o n,  i s  c o m m o n  i n  

n at ur al p olli n ati o n s y st e m s. T hi s b e h a vi or w a s s h o w n f or s u n bir d s 

( G e er t s & P a u w, 2 0 0 9 b; J a n e č e k et al., 2 0 1 5) a s w ell a s f or h u m mi n g-

bir d s ( Gill, 1 9 8 7; M a gli a n e si, Bl üt h g e n, G a e s e, & S c hl e u ni n g, 2 0 1 4; 

M ar u y a m a, B u g o ni, D al s g a ar d, S a zi m a, & S a zi m a, 2 0 1 5).

U si n g t hi s e x a m pl e of a s e mi ar bitr ar y pl a nt – bir d c o m m u nit y fr o m 

t hr e e  c o nti n e nt s,  w e  d e m o n str at e d  t h at  p ot e nti al  or nit h o p hil o u s  

i n v a si v e  pl a nt s  c a n  b e  e a sil y  i n c or p or at e d  i nt o  l o c al  c o m m u niti e s.  

I n  c o n s e q u e n c e,  w e  ar e  d eli v eri n g  a  si mil ar  m e s s a g e  fr o m  Afri c a  

a s  M ar u y a m a  et  al.  ( 2 0 1 6)  fr o m  A m eri c a.  S u n bir d  p olli n ati o n  n et-

w or k s a n d h u m mi n g bir d n et w or k s ar e o p e n t o e x oti c pl a nt s p e ci e s. 

N e v er t h el e s s, it i s a q u e sti o n t o w hi c h d e gr e e t hi s i s a w orr yi n g m e s -

s a g e. Fr o m t h e bir d s’ p oi nt of vi e w, l o c al fl o w er f ar m s r e pr e s e nt a 

ri c h n e ct ar s o ur c e. D uri n g o ur r e s e ar c h o n Mt. C a m er o o n, w e n e v er 

o b s er v e d s u c h a hi g h d e n sit y of s u n bir d s a n y w h er e el s e i n t h e r e gi o n. 

F or e x a m pl e, at t h e pl a nt ati o n wit h or n a m e nt al fl o w er s w e c a u g ht 

6 2 i n di vi d u al s of t h e e n d e mi c s u n bir d C. oriti s  d uri n g t hr e e d a y s of 

e x t e n si v e mi st- n et ti n g, w h er e a s at a c o n gr u e nt el e v ati o n i n n at ur al 

f or e st o n Mt. C a m er o o n, w e o nl y c a u g ht 1 5 i n di vi d u al s of C. oriti s

d e s pit e a c o m p ar a bl e a m o u nt of s a m pli n g eff or t. T h e eff e ct o n l o c al 

fl or a c a n n e v er t h el e s s b e m u c h m or e c o ntr o v er si al. It w a s d e m o n -

str at e d  t h at  ali e n  pl a nt s  h a v e  a  n e g ati v e  eff e ct  o n  b ot h  vi sit ati o n  

a n d r e pr o d u cti v e s u c c e s s of n ati v e c ofl o w eri n g s p e ci e s ( M or al e s & 

Tr a v e s et, 2 0 0 9). I n c o n s e q u e n c e, t h e eff e ct s of t h e s e pl a nt ati o n s o n 

l o c al fl or a n e e d t o b e st u di e d i n d et ail.

A C K N O W L E D G M E N T S

W e ar e gr at ef ul t o t h e B o k w a n g o vill a g e c o m m u nit y, w hi c h gr e atl y 

s u p p or t s  o ur  r e s e ar c h.  P er s o n all y,  w e  t h a n k  N g o m b a  M u a a m b o  

R al p h, J o h n M o n a n g ai M a n d al o, M ali v a Si m o n V ef o n g e, El vi s Lif a nj e 

M ali v a,  a n d  J o s e p h  E w a n g e  M b u a  f or  t h e  p o s si bilit y  t o  w or k  o n  

t h eir f ar m s a n d f or h el p i n t h e fi el d. T hi s r e s e ar c h w a s s u p p or t e d 

b y  C z e c h  S ci e n c e  F o u n d ati o n  ( 1 8- 1 0 7 8 1 S)  a n d  C h arl e s  U ni v er sit y 

( P RI M U S / 1 7/ S CI / 8).

A U T H O R C O N T R I B U T I O N S

Š J c o n c ei v e d t h e i d e a s a n d d e si g n e d m et h o d ol o g y. Fi el d w or k a n d 

l a b or at or y  w or k  w a s  c o n d u c t e d  b y  Š J,  K C,  G U,  PJ,  E C,  Z S,  a n d  

F L E. Š J a n al y z e d t h e d at a. Š J l e d t h e writi n g of t h e m a n u s cri pt. All 

a ut h or s  c o ntri b ut e d  criti c all y  t o  t h e  dr af t s  a n d  g a v e  a p pr o v al  f or 

p u bli c ati o n.

D A T A A V A I L  A B I L I T  Y S T A T E M E N T

D at a  a v ail a bl e  fr o m  t h e  Dr y a d  Di git al  R e p o sit or y:  ht t p s : // d oi.

or g / 1 0. 5 0 6 1 / dr y a d. q n k 9 8 sf b x

O R C I D

Št ě p á n J a n e č e k ht t p s: // or ci d. or g / 0 0 0 0 - 0 0 0 3- 1 2 8 5- 6 4 9 0

R E F E R E N C E S

A br a h a m c z y k,  S.  ( 2 0 1 9).  C o m p ari s o n  of  t h e  e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n  of  

pl a nt s wit h a g e n er ali st bir d p olli n ati o n s y st e m b et w e e n c o nti n e nt s 

a n d i sl a n d s w orl d wi d e. Bi ol o gi c al R e vi e w s , 9 4 ( 5), 1 6 5 8 – 1 6 7 1. ht t p s: //

d oi. or g / 1 0. 1 1 1 1 / br v. 1 2 5 2 0

A b r a h a m c z y k, S., K e s sl er, M., H a nl e y, D., K ar g er, D. N., M üll er, M. P. J., 

K n a u er,  A.  C.,  …  H u m p hr e y s,  A.  M.  ( 2 0 1 7).  P olli n ati o n  a d a pt ati o n  

a n d  t h e  e v ol uti o n  of  fl or al  n e c t ar  s u g ar  c o m p o siti o n.  J o ur n al  of  

E v ol uti o n ar y Bi ol o g y , 3 0 , 1 1 2 – 1 2 7. ht t p s: // d oi. or g / 1 0. 1 1 1 1 /j e b. 1 2 9 9 1

A n d er s o n,  M.  J.,  G orl e y,  R.  N.,  &  Cl ar k e,  K.  R.  ( 2 0 0 8).  P E R M A N O V A + 

f or  P RI M E R:  G ui d e  t o  s of t w ar e  a n d  st ati sti c al  m et h o d s.  Pl y m o ut h:  

P RI M E R- E.

A n d er s s o n,  L.  ( 1 9 8 1).  R e vi si o n  of  H eli c o ni a  s e c t.  H eli c o ni a  

( M u s a c e a e). N or di c  J o ur n al  of  B ot a n y , 1 ,  7 5 9 – 7 8 4.  ht t p s: // d oi.

or g / 1 0. 1 1 1 1 /j. 1 7 5 6 - 1 0 5 1. 1 9 8 1.t b 0 1 1 6 3 . x

B a k er, H. G., B a k er, I., & H o d g e s, S. A. ( 1 9 9 8). S u g ar c o m p o siti o n of n e c t ar s 

a n d fr uit s c o n s u m e d b y bir d s a n d b at s i n t h e tr o pi c s a n d s u btr o pi c s. 

Bi otr o pi c a , 3 0 ,  5 5 9 – 5 8 6.  ht t p s: // d oi. or g / 1 0. 1 1 1 1 /j. 1 7 4 4 - 7 4 2 9. 1 9 9 8.

t b 0 0 09 7. x

B err y,  F.,  &  K r e s s,  W.  J.  ( 1 9 9 1).  H eli c o ni a  a n  i d e ntifi c ati o n  g ui d e . 

W a s hi n g t o n, D C: S mit h s o ni a n I n stit uti o n Pr e s s.

B et t s, M. G., H a dl e y, A. S., & K r e s s, W. J. ( 2 0 1 5). P olli n at or r e c o g niti o n 

b y  a  k e y st o n e  tr o pi c al  pl a nt.  Pr o c e e di n g s  of  t h e  N ati o n al  A c a d e m y  

of  S ci e n c e s  U nit e d  St at e s  of  A m eri c a , 1 1 2 ,  3 4 3 3 – 3 4 3 8.  ht t p s: // d oi.

or g / 1 0. 1 0 7 3 / p n a s. 1 4 1 9 5 2 2 1 1 2

C h e k e, R. A., M a n n, C. F., & All e n, R. ( 2 0 0 1). S u n bir d s, a g ui d e t o t h e s u n -

bir d s, fl o w er p e c k er s, s pi d er h u nt er s a n d s u g ar bir d s of t h e w orl d . L o n d o n: 

C hri st o p h er H el m.

C h o o n, S. Y., & Di n g, P. ( 2 0 1 6). G r o w t h st a g e s of t or c h gi n g er ( Etli n g er a 

el ati or ) pl a nt. S ai n s M al a y si a n a , 4 5 , 5 0 7 – 5 1 5.

C o x,  P.  A.,  &  El m q vi st,  T.  ( 2 0 0 0).  P olli n at or  e x ti n c ti o n  i n  t h e  P a cifi c  

I sl a n d s. C o n s er v ati o n  Bi ol o g y , 1 4 ,  1 2 3 7 – 1 2 3 9.  ht t p s: // d oi.

or g / 1 0. 1 0 4 6 /j. 1 5 2 3- 1 7 3 9. 2 0 0 0. 0 0 0 1 7. x

Cr o n k, Q., & Oj e d a, I. ( 2 0 0 8). Bir d- p olli n at e d fl o w er s i n a n e v ol uti o n ar y 

a n d m ol e c ul ar c o nt e x t. J o ur n al of E x p eri m e nt al B ot a n y, 5 9 , 7 1 5 – 7 2 7. 

ht t p s :// d oi. or g / 1 0. 1 0 9 3 /j x b / er n 0 0 9

F I G U R E 4   ( a) R e s ult s of e x p eri m e nt al e x cl u si o n of s u n bir d s. 

G er mi n ati n g p oll e n gr ai n s o n sti g m a of H eli c o ni a bi h ai  ( b) a n d 

Etli n g er a el ati o r ( c). F or pl a nt a b br e vi ati o n s, s e e Fi g ur e 2. M e a n s 

pl u s S E ar e s h o w n
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D af ni, A., K e v a n, P. G., & H u s b a n d, B. C. ( 2 0 0 5). Pr a cti c al p olli n ati o n bi ol -

o g y . C a m bri d g e, O nt ari o: E n vir o q u e st Lt d.

d e W a al, C., A n d e r s o n, B., & B a r r et t, S. C. H. ( 2 0 1 2). T h e n at u r al hi s -

t o r y of p olli n ati o n a n d m ati n g i n bi r d - p olli n at e d B a bi a n a  (I ri d a c e a e). 

A n n al s  of  B ot a n y , 1 0 9 ,  6 6 7 – 6 7 9.  ht t p s: // d oi. o r g / 1 0. 1 0 9 3 / a o b /

m c r 1 7 2

F ei n si n g er, P., S w ar m, L. A., & W olf e, J. A. ( 1 9 8 5). N e c t ar-f e e di n g bir d s o n 

Tri ni d a d a n d T o b a g o: C o m p ari s o n of di v er s e a n d d e p a u p er at e g uil d s. 

E c ol o gi c al M o n o gr a p h s , 5 5 , 1 – 2 8. ht t p s: // d oi. or g / 1 0. 2 3 0 7/ 1 9 4 2 5 2 3

Fl e mi n g,  T.  H.,  &  M u c h h al a,  N.  ( 2 0 0 8).  N e c t ar  f e e di n g  bir d  a n d  b at  

ni c h e s  i n  t w o  w orl d s:  P a ntr o pi c al  c o m p ari s o n s  of  v er t e br at e  p olli -

n ati o n  s y st e m s.  J o ur n al  of  Bi o g e o gr a p h y, 3 5 ,  7 6 4 – 7 8 0.  ht t p s: // d oi.

or g / 1 0. 1 1 1 1 /j. 1 3 6 5- 2 6 9 9. 2 0 0 7. 0 1 8 3 3. x

Fl or e s,  C.  I.  R.,  Or n el a s,  J.  F.,  W et hi n g t o n,  S.,  &  Ari z m e n di,  M.  D.  C.  

( 2 0 1 9). Ar e h u m mi n g bir d s g e n er ali st s or s p e ci ali st s ? U si n g n et w or k 

a n al y si s t o e x pl or e t h e m e c h a ni s m s i nfl u e n ci n g t h eir i nt er a c ti o n wit h 

n e c t ar r e s o ur c e s. P L o S O N E , 1 4 , e 0 2 1 1 8 5 5. ht t p s: // d oi. or g / 1 0. 1 3 7 1 /

j o ur nal . p o n e. 0 2 1 1 8 5 5

F or d, H. A., & P at o n, D. C. ( 1 9 7 7). T h e c o m p ar ati v e e c ol o g y of t e n s p e -

ci e s of h o n e y e at er s i n S o ut h A u str ali a. A u str ali a n J o ur n al of E c ol o g y , 2 , 

3 9 9 – 4 0 7. ht t p s : // d oi. or g / 1 0. 1 1 1 1 /j. 1 4 4 2- 9 9 9 3. 1 9 7 7.t b 0 1 1 5 5 . x

F or d,  H.  A.,  P at o n,  D.  C.,  &  F or d e,  N.  ( 1 9 7 9).  Bir d s  a s  p olli n at or s  of  

A u str ali a n pl a nt s. N e w Z e al a n d J o ur n al of B ot a n y , 1 7 , 5 0 9 – 5 1 9. ht t p s

: // d oi. or g / 1 0. 1 0 8 0 / 0 0 2 8 8 2 5 X. 1 9 7 9. 1 0 4 3 2 5 6 6

Fr o st, S. K., & Fr o st, P. G. H. ( 1 9 8 1). S u n bir d p olli n ati o n of Str elit zi a ni c ol ai . 

O e c ol o gi a , 4 9 , 3 7 9 – 3 8 4. ht t p s: // d oi. or g / 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 4 7 6 0 3

G e er t s,  S.,  &  P a u w,  A.  ( 2 0 0 9 a).  Afri c a n  s u n bir d s  h o v er  t o  p olli n at e  a n  

i n v a si v e h u m mi n g bir d- p olli n at e d pl a nt. Oi k o s , 1 1 8 , 5 7 3 – 5 7 9. ht t p s: //

d oi. or g / 1 0. 1 1 1 1 /j. 1 6 0 0 - 0 7 0 6. 2 0 0 8. 1 7 1 6 7. x

G e er t s, S., & P a u w, A. ( 2 0 0 9 b). H y p er- s p e ci ali z ati o n f or l o n g- bill e d bir d 

p olli n ati o n i n a g uil d of S o ut h Afri c a n pl a nt s: T h e M al a c hit e S u n bir d 

p olli n ati o n s y n dr o m e. S o ut h Afri c a n J o ur n al of B ot a n y , 7 5 ,  6 9 9 – 7 0 6. 

ht t p s : // d oi. or g / 1 0. 1 0 1 6 /j. s aj b. 2 0 0 9. 0 8. 0 0 1

G h a diri a ni, T., Q a s h q a ei, A. T., & D a dr a s, M. ( 2 0 0 7). N ot e s o n f e e di n g 

a n d br e e di n g h a bit s of t h e p ur pl e s u n bir d N e ct ari ni a a si ati c a  (Ci n n yri s 

a si ati c u s )  i n  B a n d ar  A b b a s,  H or m o z g a n,  S o ut h er n  Ir a n.  P o d o c e s , 2 , 

1 2 2 – 1 2 6.

Gill, F. B. ( 1 9 8 7). E c ol o gi c al fit ti n g: U s e of fl or al n e c t ar i n H eli c o ni a stil e sii

D a ni el s  b y  t hr e e  s p e ci e s  of  H er mit  h u m mi n g bir d s.  T h e C o n d or , 8 9 , 

7 7 9 – 7 8 7. ht t p s : // d oi. or g / 1 0. 2 3 0 7/ 1 3 6 8 5 2 5
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T a bl e  S 1 .  S a m pli n g  eff ort.  D ur ati o n  of  o bs er v ati o ns  of  i n di vi d u al pl a nt s  ( h o urs). H el Bi h  - H eli c o ni a  

bi h ai , H el J a c  =  H eli c o ni a  bi h ai  x  H. c ari b e a  (” J a c q ui nii ” ), H el L at  - H eli c o ni a  l atis p at h a , H el R os  

- H eli c o ni a  r ostr at a , Etl H e m  - Etli n g er a  h e mis p h a eri c a , Etl El a R  - Etli n g er a  el ati or  r e d f or m,

Etl El a W  - Etli n g er a  el ati or  w hit e  f or m 

Pl a nt  N o . 
H el Bi h  H el J a c  H el L at  H el R os  Etl H e m  Etl El a R  Etl El a W  

1  5. 5  5. 5  5. 6  5. 7  5. 4  5. 2  4. 7  

2  6. 4  5. 5  5. 5  5. 5  6. 6  5. 2  4. 7  

3  1 1. 5  1 0. 5  1 1. 7  1 2  1 1  9. 6  1 1. 8  

4  5. 5  5. 9  1 0. 4  5. 3  5. 8  6  5. 8  

5  8. 6  7. 3  1 0. 4  1 0. 9  9. 1  1 0. 5  1 0. 7  

6  1 0. 4  1 0. 4  1 0. 6  1 0. 5  9. 3  1 0. 6  1 0. 4  

7  1 0. 1  1 0. 7  1 0. 2  1 0. 3  1 0. 4  1 0. 5  9. 1  

8  6. 5  7  7. 1  6. 9  7  6. 9  2. 3  

9  6. 2  7. 8  6. 1  5. 7  6. 2  5. 9  6. 1  

1 0  1 0. 5  1. 9  1 0. 7  1 0. 2  1 0. 5  1 0. 2  1 0. 8  

1 1  1 0. 6  8. 5  1 0. 6  1 0. 2  1 0. 4  9. 2  1 0. 8  

T O T A L  9 1. 8  8 1  9 8. 9  9 3. 2  9 1. 7  8 9. 8  8 7. 2  



Fi g u r e  S 1  



Fi g u r e  S 2:  Fr e q u e n ci es  of  vi sit s  o n  A/  i nfl or es c e n c es, B/  fl o w ers a n d  C/  fl o w ers wit h  t o u c h e d r e pr o d u cti v e 

or g a ns.  H el Bi h  - H eli c o ni a  bi h ai , H el J a c  =  H eli c o ni a  bi h ai  x  H. c ari b e a  (” J a c q ui nii ” ), H el L at  - 

H eli c o ni a  l atis p at h a , H el R os  - H eli c o ni a  r o str at a , Etl H e m  - Etli n g er a  h e mis p h a e ri c a , Etl El a R  - 

Etli n g er a  el ati or  r e d f or m, Etl El a W  - Etli n g er a  el ati or  w hit e  f or m. M e a ns  pl us  S E  ar e  s h o w n.   



Fi g u r e  S 3:  H a n d  p olli n ati o n  of  st u di e d  pl a nt s.  H el Bi h  - H eli c o ni a  bi h ai , H el J a c  =  H eli c o ni a  bi h ai  x  

H. c ari b e a  (” J a c q ui nii ” ), H el L at  - H eli c o ni a  l atis p at h a , H el R os  - H eli c o ni a  r ostr at a , Etl H e m  -

Etli n g er a  h e mis p h a eri c a , Etl El a R  - Etli n g er a  el ati or  r e d f or m, Etl El a W  - Etli n g er a  el ati or  w hit e  

f or m. M e a ns  pl us  S E  ar e  s h o w n. 
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Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y , 2 0 2 2, 1 3 7 , 2 4 0 – 2 4 9. Wit h 2 fi g u r e s.

T h e o r ni t h o p hil y of I m p a ti e n s s a k e ri a n a  d o e s n o t 
g u a r a n t e e a p r ef e r e n c e b y s u n bi r d s

O N E L L A  M U N D I 1 , T A K U  A W A  I I1 , K R Y Š T O F  C H M E L2 , F R A N C I S  L U M A  E W O M E2 , 
G U I L L E R M O  U C E D A- G Ó M E Z 2 , P E T R A  J A N EČ K O V Á 2  a n d Š TĚ P Á N  J A N E Č E K 2 ,*

1 L a b o r at o r y of A p pli e d Bi ol o g y a n d E c ol o g y, F a c ult y of S ci e n c e, U ni v e r sit y of D s c h a n g, P O B o x 6 7, 
D s c h a n g, We st R e gi o n, C a m e r o o n
2 D e p a rt m e nt of E c ol o g y, F a c ult y of S ci e n c e, C h a rl e s U ni v e r sit y, Vi ni č n á 7, C Z- 1 2 8 4 4 P r a h a 2, C z e c h 
R e p u bli c

R e c ei v e d 1 9 A p ril 2 0 2 2; r e vi s e d 3 J u n e 2 0 2 2; a c c e pt e d f o r p u bli c ati o n 1 0 J u n e 2 0 2 2

I n r e c e n t d e c a d e s, t h e ti g h t m u t u al s p e ci ali z a ti o n b e t w e e n n e c t a ri v o r o u s bi r d s a n d o r ni t h o p hil o u s pl a n t s h a s b e e n 
q u e s ti o n e d, a n d i n s t e a d, hi g h d e g r e e s of g e n e r ali z a ti o n a n d i n t e r a c ti o n a s y m m e t r y h a v e b e e n hi g hli g h t e d. H e r e, 
w e st u di e d i nt e r a cti o n s a m o n g t w o s u n bi r d s a n d f o u r pl a nt s p e ci e s i n t w o M o u nt C a m e r o o n f o r e st s, wit h t w o pl a nt 
s p e ci e s f r o m e a c h f o r e s t. Fi r s t, w e i n v e s ti g a t e d w h e t h e r s u n bi r d s diff e r i n f r e q u e n ci e s of vi si t a ti o n t o t a r g e t pl a n t 
s p e ci e s i n n a t u r al c o n di ti o n s. S e c o n d, u si n g a c a g e e x p e ri m e n t, w e i n v e s ti g a t e d w h e t h e r s u n bi r d s p r ef e r v a ri o u s 
pl a nt s p e ci e s, pl a nt s wit h w hi c h t h e y a r e m o r e f a mili a r a n d t h at o c c u r i n t h e h a bit at w h e r e t h e y w e r e c a u g ht a n d/ o r 
t h e o nl y st u di e d o r nit h o p hil o u s pl a nt, I m p ati e n s s a k e ri a n a . I n n at u r al c o n diti o n s, t h e s h o rt- bill e d s u n bi r d, Ci n n y ri s 
r ei c h e n o wi , f e d m o r e o n fl o w e r s wit h s h o rt e r t u b e s t h a n t h e l o n g- bill e d s u n bi r d, C y a n o mit r a o riti s . Li k e wi s e, s u n bi r d s 
diff e r e d i n t h ei r e x p e ri m e nt al p r ef e r e n c e s. L o c al pl a nt s w e r e g e n e r all y p r ef e r r e d. T hi s w a s m o st o b vi o u s i n t h e c a s e 
of I.  s a k e ri a n a , w hi c h w a s oft e n vi sit e d b y b ot h s u n bi r d s, b ut o nl y i n t h e h a bit at w h e r e it g r o w s n at u r all y. T hi s st u d y 
s u p p o r t s t h e i m p o r t a n c e of a s s o ci a ti v e l e a r ni n g. T o g e t h e r wi t h o t h e r s t u di e s, w e s u g g e s t t h a t t h e si g n alli n g t r ai t s 
of fl o w e r s wit h bi r d p olli n ati o n s y n d r o m e s e v ol v e d t o filt e r o ut ot h e r vi sit o r s r at h e r t h a n t o att r a ct bi r d p olli n at o r s.

A D D I T I O N A L K E Y W O R D S:   bi r d p r ef e r e n c e s – C a m e r o o n – n e ct a r – ni c h e diff e r e nti ati o n – o r nit h o p hil y.

I N T R O D U C T I O N

T h e r el a ti o n s hi p s b e t w e e n p olli n a t o r s a n d pl a n t s 
h a v e f a s ci n a t e d s ci e n ti s t s f o r c e n t u ri e s ( W a s e r, 2 0 0 6 ). 
D e s pi t e a l o n g p e ri o d of r e s e a r c h, o u r u n d e r s t a n di n g 
of t h e s e r el ati o n s hi p s h a s c h a n g e d c o n si d e r a bl y i n t h e 
l a st f e w d e c a d e s. T h e p ri m a r y i d e a s o n t h e e v ol uti o n of 
pl a n t – p olli n a t o r i n t e r a c ti o n s w e r e b a s e d o n D a r wi n’ s 
c o- e v ol uti o n a r y r a c e p ri n ci pl e ( D a r wi n, 1 8 6 2 ), w h e r e b y 
a d a pt ati o n s b y o n e of t h e i nt e r a cti n g p a rt n e r s i m p o s e 
s el e c ti o n p r e s s u r e o n t h e o t h e r p a r t n e r, m a ki n g t h e 
r el a ti o n s hi p b e t w e e n t h e p a r t n e r s m o r e e c ol o gi c all y 
s p e ci ali z e d. P e r h a p s t h e m o s t p o p ul a r e x a m pl e of 
t h e s e i d e a s i s p olli n a ti o n of t h e l o n g- s p u r r e d o r c hi d 
A n g r a e c u m s e s q ui p e d al e  b y t h e l o n g- p r o b o s ci s m o t h 
X a nt h o p a n m o r g a ni , t h e m ot h s p e ci e s w h o s e e xi st e n c e 
w a s p r e di c t e d b y D a r wi n ( 1 8 6 2)  a n d l a t e r di s c o v e r e d 
b y R o t h s c hil d ( 1 9 0 3) . N e v e r t h el e s s, i n c o n t r a s t t o 

t h e s e o ri gi n al i d e a s, it w a s r e c e ntl y d e m o n st r at e d t h at: 
( 1)  p olli n a ti o n s y s t e m s a r e u s u all y m o r e g e n e r ali z e d
(W a s e r et  al. , 1 9 9 8); ( 2) n o t o nl y p olli n a t o r s, b u t al s o
o t h e r bi o ti c a n d/ o r a bi o ti c f a c t o r s s h a p e t h e e v ol u ti o n
of fl o w e r t r ai t s ( W a n g et  al. , 2 0 1 3; E h rl é n, 2 0 1 5 ); ( 3)
i n st e a d of r e ci p r o c al c o- a d a pt ati o n, pl a nt p h yl o g e n eti c
l i n e a g e s  o f t e n  a d a p t e d  t o  a l r e a d y  p r e a d a p t e d
p olli n a t o r s ( W hi t t all & H o d g e s, 2 0 0 7 ; R a mí r e z et  al. ,
2 0 1 1 ; A b r a h a m c z y k e t  al. ,  2 0 1 7);  ( 4)  p olli n a ti o n
s y n d r o m e s (i. e. t h e s e t s of fl o r al t r ai t s r e p r e s e n ti n g
a d a p t a ti o n s t o o n e p olli n a t o r g r o u p) a r e n o t of t e n
g o o d p r e di c t o r s of t h e r e al p olli n a t o r s ( Oll e r t o n et  al. ,
2 0 0 9 ; Kl o m b e r g et  al. , 2 0 2 2); a n d ( 5) pl a n t – p olli n a t o r
i n t e r a c ti o n s c a n b e hi g hl y a s y m m e t ri c ( V á z q u e z &
Ai z e n, 2 0 0 4 ).

S o m e of t h e m o st c o m m o nl y st u di e d  pl a nt – p olli n at o r 
i n t e r a c ti o n s a r e t h o s e b e t w e e n n e c t a ri v o r o u s bi r d s 
a n d o r ni t h o p hil o u s pl a n t s. T h e r e ci p r o c al b e n efi t s 
i n t h e s e i n t e r a c ti o n s a r e d ri v e n b y b o t h pl a n t a n d 
bi r d a d a p t a ti o n s. O r ni t h o p hil o u s pl a n t s a r e of t e n 
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S U N B I R D F L O W E R P R E F E R E N C E  2 4 1

© 2 0 2 2 T h e Li n n e a n S o ci et y of L o n d o n, Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y , 2 0 2 2, 1 3 7 , 2 4 0 – 2 4 9

di s ti n g ui s h e d b y a s e t of fl o r al t r ai t s k n o w n a s a bi r d 
p olli n a ti o n s y n d r o m e. Fl o w e r s wi t h a bi r d p olli n a ti o n 
s y n d r o m e a r e t y pi c all y o r a n g e o r r e d, wi t h o u t n e c t a r 
g ui d e s. T h e y p r o d u c e a l a r g e v ol u m e of n e c t a r wi t h 
a m e di u m c o n c e n t r a ti o n, w hi c h a c c u m ul a t e s i n l o n g 
fl o r al t u b e s ( F a e g ri & v a n d e r Pijl, 1 9 7 9 ; F e n st e r et  al. , 
2 0 0 4 , 2 0 1 5 ; C r o n k  &  Oj e d a, 2 0 0 8 ; f o r  d e t ail s  a n d 
di s c u s si o n o n l e s s s p e ci ali z e d b r u s h fl o w e r s, s e e Stil e s, 
1 9 8 1 ). T h e fl o w e r s a r e al s o c h a r a c t e ri z e d b y h a vi n g 
n o s c e n t o r mi ni m al s c e n t a s p e r c ei v e d b y h u m a n s, 
al t h o u g h t hi s d o e s n o t m e a n t h a t t h e y d o n o t p r o d u c e 
a n y v ol a til e c o m p o u n d s ( K n u d s e n et  al. , 2 0 0 4) o r t h a t 
n e ct a ri v o r o u s bi r d s h a v e n o s e n s e of s m ell ( G ol d s mit h 
& G ol d s mi t h, 1 9 8 2 ). A d di ti o n all y, n e c t a ri v o r o u s bi r d s 
h a v e m a n y a d a pt ati o n s f o r f e e di n g o n n e ct a r. E x a m pl e s 
of  s u c h  a d a p t a ti o n s  i n cl u d e  a  l o w  b o d y  w ei g h t, a 
sl e n d e r bill, a t o n g u e wit h t h e a bilit y t o t a k e u p n e ct a r 
a n d t h e a bili t y t o r e a c h fl o w e r s b y h o v e ri n g i n fli g h t 
(Stil e s, 1 9 8 1 ; W e st e r k a m p, 1 9 9 0 ; W e st e r, 2 0 1 4 ).

D e s pi t e  t h e s e  a d a p t a ti o n s, i t  s e e m s  t h a t  t h e s e 
r el ati o n s hi p s a r e n ot a s cl o s e a s o n e w o ul d e x p e ct. It w a s 
d e m o n s t r a t e d t h a t bi r d s n o t o nl y f e e d o n s p e ci ali z e d 
pl a n t s b u t al s o vi si t fl o w e r s wi t h o t h e r p olli n a ti o n 
s y n d r o m e s. F r e q u e nt f e e di n g o n n o n- s p e ci ali z e d pl a nt s 
p olli n at e d b y i n s e ct s w a s d e m o n st r at e d e v e n f o r t h e t w o 
m o s t m o r p h ol o gi c all y s p e ci ali z e d n e c t a ri v o r o u s bi r d 
g r o u p s [i. e. h u m mi n g bi r d s ( A r a uj o & S a zi m a, 2 0 0 3 ; 
M a r u y a m a et  al. , 2 0 1 3) a n d s u n bi r d s (J a n e č e k et  al. , 
2 0 1 2 ; P a d y š á k o v á et  al. , 2 0 1 3; N s o r et  al. , 2 0 1 9; C h m el 
et  al. , 2 0 2 1)]. Li k e wi s e, pl a nt s b e a ri n g bi r d p olli n ati o n 
s y n d r o m e s c a n b e p olli n a t e d b y i n s e c t s ( Pl e a s a n t s & 
W a s e r, 1 9 8 5 ; M a y fi el d et  al. , 2 0 0 1; S c h mi d et  al. , 2 0 1 1).

T h e  c o e xi s t e n c e  of  n e c t a ri v o r o u s  bi r d s  i n  l o c al 
c o m m u ni ti e s i s of t e n e x pl ai n e d b y ni c h e ( r e s o u r c e) 
p a r ti ti o ni n g b a s e d o n pl a n t a n d bi r d t r ai t s ( S n o w & 
S n o w, 1 9 7 2 ; J a n e č e k et  al. , 2 0 1 2). T hi s p a rtiti o ni n g c a n 
eit h e r r e s ult f r o m f o r bi d d e n i nt e r a cti o n s ( e. g. sit u ati o n s 
i n w hi c h s o m e bi r d s p e ci e s d o n o t vi si t p a r ti c ul a r 
pl a nt s at all, gi v e n t h e a b s e n c e of p h e n ol o gi c al o v e rl a p 
o r m o r p h ol o gi c al mi s m a t c h; Vi z e n ti n- B u g o ni et  al. , 
2 0 1 4 ) o r r e s ul t f r o m diff e r e n t c o m p e ti ti v e a bili ti e s o n 
fl o w e r s of i n di vi d u al pl a n t s p e ci e s (i. e. if s o m e bi r d 
s p e ci e s a r e l e s s eff e c ti v e i n h a r v e s ti n g n e c t a r f r o m 
fl o w e r s t h a n o t h e r s; J a n e č e k et  al. , 2 0 1 2; J a n e č k o v á 
et  al. , 2 0 2 0). I t i s wi d el y b eli e v e d t h a t s h o r t- bill e d 
h u m mi n g bi r d s d ri n k f r o m wi d e r fl o w e r s wi t h s h o r t 
p e t al s a n d t h a t h u m mi n g bi r d s wi t h l o n g e r bill s h a v e 
cl o s e i n t e r a c ti o n s wi t h fl o w e r s b e a ri n g l o n g, n a r r o w 
c o r oll a s. H o w e v e r, m o st of t h e ti m e, l o n g- bill e d s p e ci e s 
h a v e a c c e s s t o b o t h s h o r t a n d l o n g fl o w e r s. D e s pi t e 
t hi s, t h e y d o n o t of t e n vi si t s h o r t fl o w e r s, w h e r e t h e y 
n e e d t o c o m p e t e wi t h s h o r t- bill e d s p e ci e s ( B e r g a m o 
et  al. , 2 0 1 7). F u r t h e r m o r e, bi r d s wi t h c u r v e d bill s will 

f o r a g e o n st r ai g ht- p et all e d fl o w e r s, b ut st r ai g ht- bill e d 
bi r d s a r e l e s s li k el y t o vi sit c u r v e d fl o w e r s ( M a gli a n e si 
et  al. , 2 0 1 4). H a r t & H u n t ( 2 0 0 7)  s t a t e d t h a t bi r d s 

h a v e  r e d  p h o t o r e c e p t o r s  a n d  a r e  a t t u n e d  t o  r e d 
c ol o u r s, a m o n g t h e m o s t t y pi c al t r ai t s of fl o w e r s wi t h 
bi r d p olli n ati o n s y n d r o m e s. N e v e rt h el e s s, e x p e ri m e nt s 
h a v e d e m o n s t r a t e d t h a t h u m mi n g bi r d s d o n o t p r ef e r 
r e d f e e d e r s, i n st e a d vi siti n g f e e d e r s of v a ri o u s c ol o u r s 
(S h e r m a n, 1 9 1 3 ; B e n é, 1 9 4 1 ; C olli a s & C olli a s, 1 9 6 8 ; 
Mill e r & Mill e r, 1 9 7 1 ). T h e f e e d e r e x p e ri m e n t s al s o 
r e v e al e d  t h a t  f o r  h u m mi n g bi r d s, t h e  a s s o ci a ti o n 
b e t w e e n c ol o u r a n d off e r e d r e w a r d i s m o r e i m p o r t a n t 
t h a n t h e c ol o u r i t s elf ( G ol d s mi t h & G ol d s mi t h, 1 9 7 9 ). 
M o r e o v e r, t h e a s s o ci a ti o n of a hi g h- q u ali t y r e w a r d 
wi t h f e e d e r p o si ti o n s e e m s t o b e s t r o n g e r t h a n t h e 
a s s o ci ati o n wit h c ol o u r ( C olli a s & C olli a s, 1 9 6 8 ; Mill e r 
& Mill e r, 1 9 7 1 ). T h e s wi t c h t o o t h e r f e e d e r p o si ti o n s 
a n d/ o r c ol o u r s i s p r e c e d e d b y o c c a si o n al e x pl o r a ti o n 
(C olli a s & C olli a s, 1 9 6 8 ). A n al t e r n a ti v e h y p o t h e si s 
s u g g e s t s  t h a t  a  r e d  c ol o u r  c a n  b e  t h e  si g n al  t h a t 
h u m mi n g bi r d s l e a r n a n d u s e w h e n e n t e ri n g a n e w 
f e e di n g  t e r ri t o r y  a n d/ o r  f a cili t a t e s  t h ei r  f e e di n g 
d u ri n g mi g r a ti o n s ( G r a n t, 1 9 6 6 ). N e v e r t h el e s s, e v e n 
pl a n t – s u n bi r d i n t e r a c ti o n s, w hi c h a t fi r s t s e e m t o b e 
hi g hl y s p e ci ali z e d, d o n ot n e e d t o b e t h e r e s ult of j oi nt 
c o- e v ol u ti o n; t h e y mi g h t si m pl y b e a c o n s e q u e n c e of 
e c ol o gi c al fitti n g ( J a n e č e k et  al. , 2 0 2 0).

I n  t hi s  s t u d y,  w e  i n v e s ti g a t e d  e x p e ri m e n t all y 
t h e p r ef e r e n c e s of s u n bi r d s f o r t h e o r ni t h o p hil o u s 
pl a n t I m p a t i e n s  s a k e r i a n a  ( Fi g.  1 A )  g r o wi n g  i n 
m o u n t ai n f o r e s t s of M o u n t C a m e r o o n. T h e fl o w e r s of 
I. s a k e ri a n a  a r e vi si t e d b y t w o s u n bi r d s, C y a n o mit r a
o riti s  ( C a m e r o o n s u n bi r d) a n d Ci n n y ri s r ei c h e n o wi
( n o r t h e r n d o u bl e- c oll a r e d s u n bi r d), b u t n o t b y i n s e c t s
(J a n e č e k et  al. , 2 0 1 2; C h m el et  al. , 2 0 2 1; S ejf o v á et  al. ,
2 0 2 1 ). C y a n o mit r a o riti s  i s a v e r y eff e c ti v e p olli n a t o r,
w h e r e a s Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  i s n o t a n d of t e n s t e al s
n e c t a r b y pi e r ci n g t h e c o r oll a t u b e ( J a n e č e k et  al. ,
2 0 1 1 , 2 0 1 5 ). T h e p r ef e r e n c e s of t h e s e t w o s u n bi r d s
w e r e t e st e d i n a n e x p e ri m e nt al c a g e w h e r e w e pl a c e d,
i n a d di ti o n t o I.  s a k e ri a n a , t h r e e o t h e r pl a n t s p e ci e s
t h a t d o n o t h a v e bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e s a n d a r e
vi si t e d b y o t h e r p olli n a t o r s i n a d di ti o n t o s u n bi r d s i n
n at u r al c o n diti o n s ( C h m el et  al. , 2 0 2 1). T h e e x p e ri m e nt 
w a s p e rf o r m e d at t w o sit e s, o n e i n t h e m o u nt ai n f o r e st
a n d o n e i n t h e mi d- el e v a ti o n f o r e s t. Gi v e n t h a t w e
u s e d t w o pl a n t s g r o wi n g i n m o u n t ai n h a bi t a t s a n d
t w o pl a n t s g r o wi n g i n mi d- el e v a ti o n f o r e s t h a bi t a t s
e a c h ti m e i n t h e e x p e ri m e n t al c a g e, t w o l o c al pl a n t s
a n d t w o i m p o r t e d pl a n t s w e r e u s e d. T h e m o u n t ai n
s p e ci e s w e r e I.  s a k e ri a n a  (Fi g. 1 A ) a n d N u xi a c o n g e st a
(Fi g. 1 B ), a n d t h e mi d- el e v a ti o n f o r e s t s p e ci e s w e r e
T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a  ( Fi g. 1 C ) a n d Ki g eli a
af ri c a n a  (Fi g. 1 D ). A d di ti o n all y, t o t e s t w h e t h e r t h e
s u n bi r d s p e ci e s f e e d i n a diff e r e n t w a y o n t h e t a r g e t
pl a n t s p e ci e s i n n a t u r e, w e o b s e r v e d t h ei r n a t u r al
f e e di n g b e h a vi o u r s.

T h e f oll o wi n g h y p o t h e s e s a n d e x p e c t a ti o n s w e r e 
t e s t e d. Fi r s t, ni c h e p a r ti ti o ni n g o c c u r s (i. e. w h e r e w e 
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a s s u m e d t h at t h e t w o s u n bi r d s p e ci e s o c c u p y diff e r e nt 
f o o d ni c h e s i n n a t u r al c o n di ti o n s a n d diff e r i n t h e 
r a ti o s a t w hi c h t h e y vi si t t h e s t u di e d pl a n t s p e ci e s). 
S e c o n d, t h e s u n bi r d s p e ci e s diff e r i n t h ei r p r ef e r e n c e s 
i n e x p e ri m e n t al c o n di ti o n s, a n d t h e s e diff e r e n c e s 
r e fl e c t t h e diff e r e n c e s i n n a t u r al f e e di n g b e h a vi o u r s. 
W e a s s u m e t h a t i n b o t h s y s t e m s, si mil a r m e c h a ni s m s 
( e. g. m o r p h ol o gi c al  m a t c hi n g)  d e t e r mi n e  s u n bi r d 
b e h a vi o u r. T hi r d, m o r e f a mili a r pl a n t s g r o wi n g i n t h e 
f o r e s t t y p e w h e r e t h e e x p e ri m e n t i s c o n d u c t e d will b e 
p r ef e r r e d o v e r i m p o r t e d pl a n t s b y l o c al i n di vi d u al s 
of s u n bi r d s. T hi s e x p e c t a ti o n i s b a s e d o n t h e s t r o n g 
a bili t y of n e c t a ri v o r o u s bi r d s t o r e m e m b e r pl a n t s 
f r o m w hi c h t h e y d ri n k (H e al y & H u rl y, 2 0 0 3 ). F o u r t h, 
t h e r e i s a g e n e r al p r ef e r e n c e f o r o r nit h o p hil o u s pl a nt s; 
c o n s e q u e n tl y, t h e o r ni t h o p hil o u s pl a n t I.  s a k e ri a n a  
will b e p r ef e r r e d b y s u n bi r d s o v e r t h e l e s s s p e ci ali z e d 
N. c o n g e st a  i n t h e mi d- el e v ati o n f o r e st, w h e r e b ot h a r e
n o n-f a mili a r t o t h e s u n bi r d s.

M A T E R I A L A N D  M E T H O D S

S t u d y  S i t e S  a n d  S p e c i e S

T hi s s t u d y w a s c a r ri e d o u t a t t w o si t e s o n t h e s o u t h-
w e s t e r n  sl o p e  o f  M o u n t  C a m e r o o n,  t h e  hi g h e s t 
m o u nt ai n i n W e st Af ri c a. O n e sit e w a s i n t h e m o u nt ai n 
f o r e s t n e a r M a n n’ s S p ri n g ( 2 2 0 0  m a. s.l), a n d t h e 
s e c o n d w a s i n t h e mi d- el e v ati o n f o r e st n e a r t h e C r at e r 
L a k e c a m p ( 1 5 0 0  m a. s.l.). T h e si t e s w e r e ~ 5  k m f r o m 
e a c h ot h e r a s t h e c r o w  fli e s.

C y a n o mit r a o riti s  i s a m e di u m- si z e d, l o n g- bill e d 
s u n bi r d. O n M o u n t C a m e r o o n, i n di vi d u al s of t hi s 
s p e ci e s w ei g h 1 0 – 1 4  g a n d h a v e a bill l e n g t h of 2. 5 –
2. 9  c m ( S ejf o v á et  al. , 2 0 2 1). T h e el e v a ti o n al r a n g e 
of C y a n o mit r a o riti s  al o n g t h e s o u t h- w e s t e r n sl o p e s 
d u ri n g t h e d r y s e a s o n i s ~ 1 1 0 0 – 2 3 0 0  m  a. s.l. Ci n n y ri s 
r ei c h e n o wi  i s a s m all e r s u n bi r d wi t h a s h o r t bill. 
O n  M o u n t  C a m e r o o n, i n di vi d u al s  of  t hi s  s u n bi r d 
w ei g h 7 – 1 0  g a n d h a v e a bill l e n g t h of 1. 6 – 2. 2  c m  

Fi g u r e 1.  T h e s t u di e d pl a n t a n d s u n bi r d s p e ci e s. A, C y a n o mit r a o riti s  f e e di n g o n I m p ati e n s s a k e ri a n a . B, m al e Ci n n y ri s 

r ei c h e n o wi  o n N u xi a c o n g e st a . C, C y a n o mit r a o riti s  f e e di n g o n T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a . D, Ki g eli a af ri c a n a .
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(S ejf o v á et  al. , 2 0 2 1). Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  h a s a m o r e 
e x p a n si v e r a n g e, o c c u r ri n g f r o m ~ 1 5 0 0 t o 3 7 0 0 m  a. s.l.

T h e  o r ni t h o p hil o u s  pl a n t  I.  s a k e ri a n a  ( Fi g. 1 A ; 
B al s a mi n a c e a e) h a s r e d, n o n-f r a g r a n t fl o w e r s wi t h a 
n e c t a r s p u r ~ 1. 8  m m i n l e n g t h. T h e fl o w e r s a r e n o t 
r e fl e c ti v e i n t h e ul t r a vi ol e t r a n g e ( u n p u bli s h e d d a t a, 
S J ). N u xi a c o n g e st a  (Fi g. 1 B ; Stil b a c e a e) i s a m o u nt ai n 
f o r e st t r e e, wit h c r e a m y w hit e fl o w e r s wit h o c c a si o n al 
m a u v e o r p u r pl e, e s p e ci all y o n t h e b u d s. T h e fl o w e r s 
h a v e  n o  cl e a r  p olli n a ti o n  s y n d r o m e  a n d  p o s s e s s 
~ 5- m m-l o n g fl o r al t u b e s t h a t a r e s w e e tl y s c e n t e d. 
A c c o r di n g t o o u r o b s e r v ati o n s, t h e y a r e m o st f r e q u e ntl y 
vi si t e d b y e u s o ci al b e e s a n d m o t h s. T a b e r n a e m o nt a n a 
v e nt ri c o s a  (Fi g. 1 C ; A p o c y n a c e a e) i s a s m all t r e e o r 
s h r u b wit h a m ot h p olli n ati o n s y n d r o m e a n d i s vi sit e d 
m ai nl y b y m ot h s a n d b utt e r fli e s. It h a s fl o w e r s ~ 3. 5 c m 
i n di a m e t e r wi t h ~ 6- m m-l o n g t u b e s. T h e fl o w e r s a r e 
w hi t e  a n d  s w e e tl y  s c e n t e d. Ki g eli a  af ri c a n a  ( Fi g. 
1 D ; Bi g n o ni a c e a e) i s a t r e e wi t h l a r g e r e d fl o w e r s 
t h a t mi g h t h a v e a b a t o r b a t – bi r d mi x e d p olli n a ti o n 
s y n d r o m e ( C h m el et  al. , 2 0 2 1; N e w m a n et  al. , 2 0 2 1) 
a n d  i s  vi si t e d  b y  a  wi d e  s p e c t r u m  of  p olli n a t o r s, 
i n cl u di n g b a t s, bi r d s, b e e s a n d b u s h b a bi e s (B a k e r, 
1 9 6 1 ; A y e n s u, 1 9 7 4 ; N a m a h et  al. , 2 0 1 9; N e w m a n 
et  al. , 2 0 2 1). T h e f u n n el- s h a p e d fl o w e r s a r e t e r mi n at e d 
b y a fl o r al t u b e ~ 2 4  m m i n l e n gt h. M o r e i nf o r m ati o n o n 
t h e t u b e l e n gt h s a n d n e ct a r t r ait s of t h e t a r g et pl a nt s 
i s p r o vi d e d i n t h e S u p p o r ti n g I nf o r m a ti o n ( T a bl e S 1 ; 
f o r m o r e d e t ail s, s e e al s o C h m el et  al. , 2 0 2 1; J a n e č e k 
et  al. , 2 0 2 1; Kl o m b e r g et  al. , 2 0 2 2).

O b S e r v a t i O n S  i n  n a t u r a l  c O n d i t i O n S

F o r t h e p u r p o s e of t hi s s t u d y, o b s e r v a ti o n al d a t a f o r 
f o u r t a r g e t pl a n t s p e ci e s w e r e e x t r a c t e d f r o m a l a r g e 
d a t a s e t  t h a t  w e  c oll e c t e d  t o  r e c o n s t r u c t  c o m pl e x 
fl o w e r – s u n bi r d vi si t a ti o n n e t w o r k s ( C h m el e t  al. , 
2 0 2 1 ; u n p u bli s h e d d at a, S J). T h e h e r b I.  s a k e ri a n a  w a s 
m o nit o r e d u si n g s e c u rit y c a m e r a s ( Vi v ot e k I B 8 3 6 7 R T), 
w h e r e a s  t h e  t r e e s  N.  c o n g e s t a , T.  v e n t ri c o s a  a n d 
K.  af ri c a n a , w hi c h d o n o t fi t i n t h e c a m e r a’ s fi el d of
vi e w, w e r e o b s e r v e d di r e c tl y. I n t o t al, t e n pl a n t s of
I. s a k e ri a n a  ( 2 1 9  h i n t ot al) w e r e o b s e r v e d, wit h ei g ht
pl a n t s f o r e a c h of t h e o t h e r t h r e e t r e e s p e ci e s ( e a c h
6 4  h i n t o t al). N o t e t h a t i n e a c h f o r e s t t y p e, o nl y t w o
pl a n t s w e r e o b s e r v e d t h a t g r o w t h e r e n a t u r all y (i. e.
i n  t h e  m o u n t ai n  f o r e s t, w e  o b s e r v e d  I.  s a k e ri a n a
a n d N.  c o n g e st a , a n d i n t h e mi d- el e v a ti o n f o r e s t, w e
o b s e r v e d T.  v e nt ri c o s a  a n d K.  af ri c a n a ). Vi si t a ti o n
f r e q u e n ci e s ( e x p r e s s e d a s t h e n u m b e r of vi sit s p e r h o u r 
a n d h e ct a r e) w e r e c al c ul at e d u si n g t h e f r e q u e n ci e s o n
o b s e r v e d i n di vi d u al pl a n t s ( vi si t s p e r h o u r) a n d t h e
a b u n d a n c e of fl o w e ri n g pl a n t i n di vi d u al s c o u n t e d
al o n g si x 2 0 0  m  ×  1 0  m t r a n s e c t s a t e a c h el e v a ti o n
w h e r e t h e e x p e ri m e nt w a s p e rf o r m e d.

O b S e r v a t i O n S  i n  e x p e r i m e n t a l  c O n d i t i O n S

T h e e x p e ri m e n t al t ri al s w e r e p e rf o r m e d i n a c a g e 
m e a s u ri n g  1  m  ×  1  m  ×  1. 7  m.  I n  t h e  c a g e,  f o u r 
p e r c h e s w e r e i n s t all e d 1 2 5  c m a b o v e t h e g r o u n d, wi t h 
a c r o s s d e si g n. A t t h e e n d of e a c h 2 7- c m-l o n g p e r c h, 
t h e pl a n t s w e r e pl a c e d i n pl a s ti c fl a s k s fill e d wi t h 
w a t e r ( S u p p o r ti n g I nf o r m a ti o n, Fi g. S 1 ). T h e si z e of 
e a c h pl a n t r e fl e c t e d o n e n a t u r all y o c c u r ri n g a t t r a c ti o n 
u ni t  i n  t h e  p h e n ol o gi c al  s t a g e  a t  t h e  ti m e  of  t h e 
e x p e ri m e n t. F o r K.  af ri c a n a  a n d I.  s a k e ri a n a , t h e r e 
w a s o n e fl o w e r ( b o t h s p e ci e s p r o d u c e i n fl o r e s c e n c e s, 
b u t  a t  t h e  ti m e  o f  t h e  e x p e ri m e n t,  o n e  o p e n e d 
fl o w e r p e r i n fl o r e s c e n c e w a s t h e m o s t c o m m o n); f o r 
T. v e nt ri c o s a , t h e r e w a s a n i n fl o r e s c e n c e wi t h f o u r o r
fi v e o p e n e d fl o w e r s; a n d f o r N.  c o n g e st a , t h e r e w a s
o n e i n fl o r e s c e n c e ( ~ 3 0 0 ti n y fl o w e r s). B o t h i m p o r t e d
a n d l o c al fl o w e r s w e r e p r o vi d e d t o t h e bi r d s i n e a c h
e x p e ri m e n t al  t ri al. T h e  bi r d s  f o r  t h e  e x p e ri m e n t
w e r e c oll e c t e d b y mi s t n e t i n t h e f o r e s t w h e r e t h e
e x p e ri m e n t w a s p e rf o r m e d. T o p r e v e n t t h e u s e of o n e
s u n bi r d i n di vi d u al i n s e v e r al e x p e ri m e n t al t ri al s,
w e m a r k e d t h e bi r d s wi t h m e t al ri n g s af t e r c a p t u r e.
F o r e a c h t ri al, o n e s u n bi r d i n di vi d u al w a s l ef t i n t h e
c a g e f o r 4 5  mi n, a n d i t s b e h a vi o u r w a s m o ni t o r e d
u si n g a G o P r o c a m e r a. T h e c a m e r a o b s e r v a ti o n s w e r e
o c c a si o n all y  s h o r t e r  o wi n g  t o  t e c h ni c al  p r o bl e m s
wi t h t h e c a m e r a o r l o n g e r f o r l o gi s ti c al r e a s o n s ( e. g.
c h e c ki n g mi s t n e t s). N e v e r t h el e s s, w e i n cl u d e d all
t ri al s w h e r e t h e bi r d vi si t e d a t l e a s t o n e pl a n t, b e c a u s e 
t h e s e d e vi a ti o n s w e r e n o t s y s t e m a ti c a n d h a d n o (i n
t h e c a s e of t h e fi r s t vi si t) o r n e gli gi bl e (i n t h e c a s e of
o t h e r p r ef e r e n c e p a r a m e t e r s) i m p a c t s o n p r ef e r e n c e
e s ti m a t e s. F o r e a c h of t h e s e t ri al s, t h e p o si ti o n s of
fl o w e r s w e r e r a n d o mi z e d. W h e n n e e d e d, t h e fl o w e r s
w e r e r e pl a c e d b y f r e s h fl o w e r s. Af t e r t h e t ri al, t h e
bi r d s w e r e r el e a s e d i n t o t h e n a t u r al e n vi r o n m e n t. I n
t o t al, t h e e x p e ri m e n t w a s p e rf o r m e d wi t h 7 8 s u n bi r d s
i n t h e m o u n t ai n f o r e s t ( 4 2 of Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  a n d
3 6 of C y a n o mit r a o riti s ) a n d wi t h 6 4 bi r d s i n t h e mi d-
el e v a ti o n f o r e s t ( 3 6 of Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  a n d 2 8
of C y a n o mit r a o riti s ). E a c h d a y, w e p e rf o r m e d 6 – 1 2
e x p e ri m e n t al t ri al s f r o m 0 7: 3 0 t o 1 8: 0 0  h.

e v a l u a t i O n  O f  p r e f e r e n c e  a n d  S t a t i S t i c a l  
a n a l y S e S

T w o- b y-t w o bi r d  ×  pl a nt c o nti n g e n c y t a bl e s c o nt ai ni n g 
c o u n t d a t a o n o b s e r v e d vi si t s i n n a t u r al c o n di ti o n s 
w e r e t e s t e d u si n g Fi s h e r’ s e x a c t t e s t i n R ( R C o r e 
T e a m, 2 0 2 0 ).

T h r e e a p p r o a c h e s w e r e u s e d t o a n al y s e t h e d a t a a n d 
d e t e r mi n e p r ef e r e n c e s f r o m t h e c a g e e x p e ri m e n t s. 
Fi r s t, o nl y t h e fi r s t c h oi c e s w e r e c o n si d e r e d. I n t hi s 
c a s e, i n t h e pl a n t s p e ci e s  ×  i n di vi d u al t ri al m a t ri x, 
w e  all o c a t e d  a  v al u e  o f  o n e  f o r  t h e  fi r s t  vi si t e d 
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s p e ci e s a n d z e r o f o r o t h e r s. S e c o n d, all vi si t e d pl a n t s 
w e r e t r e a t e d e q u all y, a n d all vi si t e d pl a n t s p e ci e s 
w e r e all o c a t e d a v al u e of o n e, w h e r e a s all n o n- vi si t e d 
pl a n t s  h a d  a  v al u e  of  z e r o. T hi r d, t h e  vi si t a ti o n 
o r d e r w a s w ei g h t e d. I n t hi s c a s e, t h e fi r s t vi si t e d 
pl a n t s h a d a v al u e of f o u r i n t h e m a t ri x, t h e s e c o n d 
vi si t e d pl a n t s h a d t h r e e, t h e t hi r d vi si t e d pl a n t s t w o, 
t h e f o u r t h vi si t e d pl a n t s o n e, a n d t h e n o n- vi si t e d 
pl a n t s h a d z e r o. W e u s e d p e r m u t a ti o n al a n al y si s of 
v a ri a n c e ( P E R M A N O V A) wi t h a r e s e m bl a n c e m a t ri x 
b a s e d o n E u cli d e a n di s t a n c e s a n d t h e t y p e  I I I s u m 
of s q u a r e s t o a n al y s e t h e e x p e ri m e n t al p r ef e r e n c e s. 
P E R M A N O V A  i s  n o n - p a r a m e t ri c  a n d  t e s t s  t h e 
n ull h y p o t h e si s t h a t t h e c e n t r oi d s a n d di s p e r si o n 
of t h e g r o u p s, d e fi n e d b y t h e m e a s u r e of s p a c e, a r e 
e q ui v al e n t a m o n g all g r o u p s. M o r e o v e r, i nf e r e n c e s 
r e m ai n di s t ri b u ti o n f r e e i n s u c h a t e s t. W e r a n t h e 
a n al y si s  i n  t h e  P E R M A N O V A  p r o g r a m  i n cl u d e d 
i n t h e s of t w a r e P R I M E R (A n d e r s o n e t  al. , 2 0 0 8). 
Diff e r e n c e s b e t w e e n s e x e s w e r e n o t t e s t e d b e c a u s e of 
t h e dif fi c ul t y of r e c o g ni zi n g t h e s e x e s i n C y a n o mit r a 
o riti s .

R E S U L T S

f O r a g i n g  b e h a v i O u r  i n  n a t u r a l  c O n d i t i O n S

A c c o r di n g t o t h e t o t al n u m b e r of s u n bi r d vi si t s i n t h e 
m o u n t ai n f o r e s t, t h e r e w a s a si g ni fi c a n t a s s o ci a ti o n 
b e t w e e n bi r d a n d pl a n t s p e ci e s i d e n ti t y, i n di c a ti n g 
diff e r e n c e s i n f e e di n g b e h a vi o u r ( T a bl e 1 ; Fi s h e r’ s 
e x a c t t e s t, P  <  0. 0 0 1). Al t h o u g h b o t h s p e ci e s w e r e 
o b s e r v e d m o r e of t e n o n N.  c o n g e st a , C y a n o mit r a o riti s  
w a s  m o r e  d o mi n a n t  t h a n  Ci n n y ri s  r ei c h e n o wi  o n  
I. s a k e ri a n a .

Si mil a r t o t h e m o u n t ai n f o r e s t, i n t e r a c ti o n s i n t h e
mi d- el e v a ti o n f o r e s t a r o u n d C r a t e r L a k e s h o w e d a 
si g nifi c a n t a s s o ci a ti o n b e t w e e n s u n bi r d a n d pl a n t 
s p e ci e s i d e ntit y w h e n c o n si d e ri n g t h e n u m b e r s of vi sit s 
a r r a n g e d i n a 2  ×  2 m a t r i x (i. e. t w o bi r d ×  t w o pl a n t 
s p e ci e s; Fi s h e r’ s e x a c t t e s t, P  <  0. 0 0 0 1). C y a n o mit r a 
o riti s  w a s m o r e d o mi n a nt t h a n Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  o n 
K. af ri c a n a  a n d l e s s d o mi n a nt o n T.  v e nt ri c o s a .

S u n b i r d  p r e f e r e n c e S  i n  t h e  c a g e  e x p e r i m e n t

W e f o u n d si g ni fi c a nt eff e ct s of s u n bi r d s p e ci e s i d e ntit y 
a n d e x p e ri m e nt al l o c ati o n o n f e e di n g b e h a vi o u r i n t h e 
c a g e e x p e ri m e n t ( T a bl e 2 ). T h e p r o p o r ti o n s of vi si t s 
f o r i n di vi d u al pl a n t s p e ci e s w e r e si mil a r i r r e s p e c ti v e 
of t h e m e t h o d of p r ef e r e n c e e v al u a ti o n u s e d, e x c e p t 
f o r a n o n- si g ni fi c a n t eff e c t of bi r d i d e n ti t y w h e n o nl y 
t h e fi r st vi sit s w e r e c o n si d e r e d ( T a bl e 2 ; Fi g. 2 ). T h e r e 
w e r e  t h r e e  v e r y  cl e a r  p a t t e r n s  w h e n  c o n si d e ri n g 
i n di vi d u al pl a n t s p e ci e s. Fi r s t, T.  v e nt ri c o s a  w a s t h e 
m o s t p r ef e r r e d pl a n t s p e ci e s. S e c o n d, K.  af ri c a n a  
w a s m o r e p r ef e r r e d b y C y a n o mi t r a o ri ti s  t h a n b y 
Ci n n y ri s  r ei c h e n o wi . T hi r d, b o t h  s u n bi r d  s p e ci e s 
p r ef e r r e d I.  s a k e ri a n a  i n t h e m o u n t ai n f o r e s t, w h e r e 
i t o c c u r s n a t u r all y, c o m p a r e d wi t h i n di vi d u al s i n t h e 
mi d- el e v a ti o n f o r e s t, w h e r e i t w a s i m p o r t e d f o r t h e 
e x p e ri m e n t. W h e n vi si t s w e r e c o m bi n e d f o r pl a n t s 
n at u r all y g r o wi n g i n t h e m o u nt ai n f o r e st ( I.  s a k e ri a n a  
a n d N.  c o n g e st a ) a n d n a t u r all y g r o wi n g i n t h e mi d-
el e v a ti o n f o r e s t ( T.  v e nt ri c o s a  a n d K.  af ri c a n a ), o nl y 
l o c ali t y h a d a si g nifi c a n t eff e c t w h e n c o n si d e ri n g 
p r ef e r e n c e s a s w ei g ht e d vi sit s ( T a bl e 2 ), wit h a hi g h e r 
t e n d e n c y t o vi sit l o c al s p e ci e s ( Fi g. 2 C ).

D I S C U S S I O N

O u r fi el d o b s e r v ati o n s c o n fi r m e d t h e ni c h e p a rtiti o ni n g 
h y p o t h e si s. I n n a t u r al c o n di ti o n s, i n di vi d u al s u n bi r d 
s p e ci e s diff e r e d i n t h e r ati o s of vi sit s t o b ot h m o u nt ai n 
a n d mi d- el e v ati o n pl a nt s p e ci e s p ai r s. A s e x p e ct e d, t h e 
s h o r t- bill e d s u n bi r d, Ci n n y ri s r ei c h e n o wi , h a d hi g h e r 
s h o r t- t u b e pl a n t/l o n g- t u b e pl a n t vi si t a ti o n r a ti o s (i. e. 
N. c o n g e st a /I.  s a k e ri a n a  a n d T.  v e nt ri c o s a /K.  af ri c a n a
r ati o s) t h a n t h e l o n g- bill e d s u n bi r d, C y a n o mit r a o riti s .
T h e s e r e s ult s s u p p o rt t h e i d e a t h at pl a nt a n d bi r d t r ait s 
a r e i m p o rt a nt f o r st r u ct u ri n g bi r d – pl a nt a s s e m bl a g e s
(G e e rt s & P a u w, 2 0 0 9 ; J a n e č e k et  al. , 2 0 1 2; M a gli a n e si
et  al. , 2 0 1 4; S o n n e et  al. , 2 0 1 9). H o w e v e r, w e w o ul d li k e
t o p oi nt o ut t h at t h e s e diff e r e n c e s i n f e e di n g o b s e r v e d
i n n a t u r e a r e r el a ti v e (i. e. w h e n s u n bi r d s p e ci e s a r e
c o m p a r e d wi t h e a c h o t h e r). W e di d n o t c o n si d e r pl a n t
a b u n d a n c e s; c o n s e q u e ntl y, w e di d n ot e v al u at e, d u ri n g

T a bl e 1.  N u m b e r of t ot al vi sit s o b s e r v e d (t ot al) a n d n u m b e r of vi sit s e x p r e s s e d a s vi sit ati o n f r e q u e n c y p e r h e ct a r e [ vi sit s 

p e r h e ct a r e p e r h o u r ( V H H)] b y C y a n o mit r a o riti s  a n d Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  t o diff e r e nt pl a nt s p e ci e s i n n at u r al c o n diti o n s

Pl a nt s p e ci e s C y a n o mit r a o riti s Ci n n y ri s r ei c h e n o wi F o r e st t y p e 

T ot al V H H T ot al V H H 

N u xi a c o n g e st a 4 0 1. 5 6 1 6 1 9 6 3. 1 9 M o u nt ai n f o r e st

I m p ati e n s s a k e ri a n a 3 1 0. 2 4 2 0 0. 1 5 M o u nt ai n f o r e st

T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a 1 1 1 6. 3 3 1 6 7 2 4 7. 8 9 Mi d- el e v ati o n f o r e st

Ki g eli a af ri c a n a 1 2 5 3 5. 8 1 6 6 1 8. 9 1 Mi d- el e v ati o n f o r e st
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t h e  fi el d  o b s e r v a ti o n s, p r ef e r e n c e s  f o r  o n e  pl a n t 
s p e ci e s o v e r t h e o t h e r pl a n t s p e ci e s. I n o t h e r w o r d s, 
t h e c o n cl u si o n t h a t Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  h a d a hi g h e r 
N.  c o n g e s t a /I.  s a k e ri a n a  vi si t a ti o n  r a ti o  d o e s  n o t 
m e a n t h a t Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  p r ef e r s N.  c o n g e st a  t o 
I.  s a k e ri a n a .

T h e  p r e f e r e n c e s  o f  t h e  b i r d s  o b s e r v e d  i n  
e x p e ri m e n t al c o n di ti o n s r e fl e c t e d, t o a l a r g e e x t e n t, 
t h e f e e di n g p att e r n i n n at u r al c o n diti o n s. C y a n o mit r a 
o riti s  w a s m o r e oft e n o b s e r v e d o n K.  af ri c a n a  t h a n w a s 
Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  i n b ot h n at u r al a n d e x p e ri m e nt al 
c o n diti o n s. Li k e wi s e, a s i n t h e c a s e of f e e di n g b e h a vi o u r, 

t h e N.  c o n g e st a /I.  s a k e ri a n a  vi sit ati o n r ati o w a s hi g h e r 
f o r Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  i n t h e m o u n t ai n f o r e s t c a g e 
e x p e ri m e nt. N e v e rt h el e s s, t h e N.  c o n g e st a /I.  s a k e ri a n a  
vi si t a ti o n r a ti o s of b o t h s u n bi r d s p e ci e s i n t h e c a g e 
w e r e m u c h m o r e si mil a r. T h e c a g e e x p e ri m e n t t h u s 
i n di c at e s t h at t h e f e e di n g b e h a vi o u r o b s e r v e d i n n at u r e 
mi g h t b e d ri v e n l a r g el y b y f a c t o r s o t h e r t h a n s u n bi r d 
p r ef e r e n c e s. W e a s s u m e t h a t i n t e r s p e ci fi c diff e r e n c e s 
i n t h e a bili ti e s of bi r d s t o fi n d a n d e x pl oi t i n di vi d u al 
pl a n t s p e ci e s eff e c ti v el y, t o g e t h e r wi t h i n t e r s p e cifi c 
c o m p e ti ti o n, mi g h t  b e  of  g r e a t  i m p o r t a n c e. T h e s e 
s u g g e s ti o n s c o n c u r wi t h t h e fi n di n g s of o t h e r s t u di e s 

Fi g u r e 2.  A, p r o p o rti o n s of pl a nt p r ef e r e n c e s i n t h e c a s e of fi r st c h oi c e s of s u n bi r d s i n t h e t ri al s. T h e d at a p r e s e nt e d a r e t h e 

n u m b e r s of t ri al s w h e n t h e pl a nt s w e r e t h e fi r st t o b e vi sit e d. B, p r o p o rti o n s of pl a nt p r ef e r e n c e s i n t h e c a s e w h e r e all vi sit e d 

pl a nt s p e ci e s w e r e c o n si d e r e d wit h o ut r e g a r d t o vi sit o r d e r. T h e d at a p r e s e nt e d a r e t h e n u m b e r s of t ri al s w h e n pl a nt s w e r e 

vi si t e d i n a n y o r d e r. C, p r o p o r ti o n s of pl a n t p r ef e r e n c e s i n t h e c a s e w h e r e pl a n t s p e ci e s vi si t s w e r e w ei g h t e d a c c o r di n g t o 

vi si t o r d e r, a s f oll o w s: fi r s t vi si t e d pl a n t s p e ci e s, f o u r p oi n t s; s e c o n d vi si t e d pl a n t s p e ci e s, t h r e e p oi n t s; t hi r d vi si t e d pl a n t 

s p e ci e s, t w o p oi nt s; f o u rt h vi sit e d pl a nt s p e ci e s, o n e p oi nt; a n d n o n- vi sit e d pl a nt s p e ci e s, z e r o p oi nt s. T h e s u m of t h e p oi nt s 

f o r i n di vi d u al pl a nt s i s r e p o rt e d. A b b r e vi ati o n s: m E F, mi d- el e v ati o n f o r e st; M F, m o u nt ai n f o r e st.

T a bl e 2.  Eff e ct s of s u n bi r d s p e ci e s a n d l o c ati o n of e x p e ri m e nt o n s u n bi r d p r ef e r e n c e s

  ( a) Fi r st vi sit s ( b) All u n w ei g ht e d vi sit s ( c) W ei g ht e d vi sit s

 d.f. F
p s

 P - v al u e F
p s

 P - v al u e F
p s

 P - v al u e 

P r ef e r e n c e s f o r i n di vi d u al pl a nt s

 L c 1 4. 4 7 0. 0 0 7 3. 4 4 0. 0 1 7 7. 3 6 0

 B s 1 1. 6 2 0. 1 8 1 3. 4 1 0. 0 1 7 5. 7 3 0. 0 0 1

 L c  ×  B s 1 0. 9 0. 4 2 3 0. 5 3 0. 6 7 5 0. 3 4 0. 7 6 5

P r ef e r e n c e s f o r m o u nt ai n v s. mi d- el e v ati o n f o r e st pl a nt s

 L c 1 3. 0 4 0. 0 8 2 2. 4 6 0. 0 8 2 8. 2 9 0. 0 0 1

 B s 1 0. 0 1 0. 9 2 5 0. 7 4 0. 5 0. 6 7 0. 4 9 3

 L c  ×  B s 1 0. 6 4 0. 4 3 6 0. 2 5 0. 8 0 4 0. 3 7 0. 6 7 7

P r ef e r e n c e  e sti m at e s  w e r e  c al c ul at e d  b y  P E R M A N O V A  u si n g  t h r e e  a p p r o a c h e s: ( 1)  fi r st  vi sit s; ( 2)  all  u n w ei g ht e d  vi sit s; a n d  ( 3)  w ei g ht e d  vi sit s  
(f o r d et ail s, s e e M at e ri al a n d M et h o d s s e cti o n). I n di vi d u al pl a nt p r ef e r e n c e s r e fl e ct p r ef e r e n c e s f o r i n di vi d u al pl a nt s p e ci e s; p r ef e r e n c e s f o r m o u n -
t ai n  v s.  mi d- el e v ati o n  f o r e st  pl a nt s  c o n si d e r  t h e  vi sit s  t o  t h e  m o u nt ai n  ( I m p ati e n s  s a k e ri a n a  +  N u xi a  c o n g e st a )  a n d  mi d- el e v ati o n  (Ki g eli a  af ri -
c a n a  +  T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a ) pl a nt s c o m bi n e d. Si g ni fi c a nt p- v al u e s ( p < 0. 0 5) a r e i n b ol d.
A b b r e vi ati o n s: B s, bi r d s p e ci e s; L c, l o c alit y; L c  ×  B s, i nt e r a cti o n b et w e e n t h e f a ct o r s l o c alit y a n d bi r d s p e ci e s; F

p s
, p s e u d o F- r ati o.
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t h a t C y a n o mit r a o riti s  h a s a f a s t e r d ri n ki n g s p e e d 
( a m o u n t of ti m e t a k e n t o c o n s u m e n e c t a r; J a n e č k o v á 
et  al. , 2 0 2 0) a n d c a n h a n dl e t h e fl o w e r s of I.  s a k e ri a n a  
m o r e q ui c kl y t h a n Ci n n y ri s r ei c h e n o wi  (S ejf o v á et  al. , 
2 0 2 1 ). T h e s t r o n g e r r el a ti o n s hi p b e t w e e n C y a n o mit r a 
o riti s  a n d I.  s a k e ri a n a  w a s al s o i n di c at e d b y t h e hi g h e r 
p olli n a ti o n eff e c ti v e n e s s of t h e f o r m e r ( J a n e č e k et  al. , 
2 0 1 1 ) a n d i t s s t ri c tl y l e gi ti m a t e vi si t s t o t h e fl o w e r s 
(J a n e č e k et  al. , 2 0 1 1, 2 0 1 5 ).

I n t h e c a g e e x p e ri m e n t, t h e s u n bi r d s o c c a si o n all y 
vi si t e d all pl a n t s p e ci e s, i r r e s p e c ti v e of p olli n a ti o n 
s y n d r o m e s a n d w h e t h e r t h e y w e r e l o c al o r i m p o r t e d. 
M o r e o v e r, t h e m o s t p r ef e r r e d pl a n t w a s T.  v e nt ri c o s a , 
w hi c h  h a s  a  m o t h  p olli n a ti o n  s y n d r o m e.  T h e s e 
o b s e r v a ti o n s  c o n c u r  wi t h  t h o s e  o f  o t h e r  s t u di e s 
s h o wi n g e x pl o r a t o r y b e h a vi o u r i n h u m mi n g bi r d s, 
w hi c h e n a bl e s t h e m t o di s c o v e r a n d u s e n e w r e s o u r c e s 
( e. g. C olli a s & C olli a s, 1 9 6 8 ). T h e p r ef e r e n c e f o r l o c al 
pl a n t s w a s r a t h e r w e a k a n d w a s si g nifi c a n t o nl y 
w h e n  c o n si d e ri n g  w ei g h t e d  vi si t s. N e v e r t h el e s s, 
t hi s eff e c t w a s e vi d e n t f o r t h e o nl y pl a n t wi t h t h e 
bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e, I.  s a k e ri a n a . T h e hi g h e r 
p r o p o r ti o n of vi si t s t o I.  s a k e ri a n a  b y s u n bi r d s t h a t 
w e r e mi s t- n e t t e d i n t h e m o u n t ai n f o r e s t (i. e. t h e 
s a m e h a bi t a t w h e r e I.  s a k e ri a n a  g r o w s) i n di c a t e s 
t h e  i m p o r t a n c e  o f  a s s o c i a t i v e  l e a r n i n g  o f  t h e 
pl a n t s p e ci e s b e a ri n g bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e s 
wi t h r e w a r d s. I n o t h e r w o r d s, t h e s u n bi r d s i n t h e 
m o u n t a i n  f o r e s t  a s s o c i a t e d  t h e  a p p e a r a n c e  o f 
I. s a k e ri a n a  fl o w e r s wi t h a ri c h n e c t a r r e w a r d (f o r
i nf o r m a ti o n o n n e c t a r p r o d u c ti o n b y I.  s a k e ri a n a ,
s e e B a r t o š et  al. , 2 0 1 2). N e v e r t h el e s s, I.  s a k e ri a n a
w a s n o t p r ef e r r e d o v e r N.  c o n g e st a  w h e n b o t h w e r e
p r e s e n t e d  t o  t h e  mi d - el e v a ti o n  f o r e s t  s u n bi r d s .
T hi s fi n di n g i s i n t e r e s ti n g gi v e n t h a t, a c c o r di n g
t o p r e vi o u s s t u di e s, mi d- el e v a ti o n f o r e s t s u n bi r d s
al s o vi si t fl o w e r s wi t h bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e s
( B a r t o š  &  J a n e č e k, 2 0 1 4 ; J a n e č e k e t  a l. , 2 0 1 5) .
C o n s e q u e n tl y, t h e e x t r e m el y l o w p r o p o r ti o n of vi si t s
f o r I.  s a k e ri a n a  i n t h e mi d- el e v a ti o n f o r e s t q u e s ti o n s
t h e h y p o t h e si s t h a t n o t o nl y pl a n t s wi t h s p e cifi c
bi r d  p olli n a ti o n  s y n d r o m e s  b u t  al s o  t h o s e  wi t h
g e n e r al bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e s c a n b e l e a r n e d
b y bi r d s a n d t h a t t h e bi r d s c a n e a sil y r e c o g ni z e e v e n
u nf a mili a r pl a n t s wi t h s u c h a s y n d r o m e ( G r a n t,
1 9 6 6 ; S c hi e s tl & J o h n s o n, 2 0 1 3 ).

Al t h o u g h o u r s t u d y di d n o t t a r g e t i n di vi d u al fl o r al 
t r ai t s, o u r r e s ul t s s u p p o r t t r ai t- r el a t e d di s c u s si o n s. 
If w e c o n si d e r t h e p r e vi o u s s t u di e s d e m o n s t r a ti n g 
t h a t I.  s a k e ri a n a  i s n o t vi si t e d b y i n s e c t s (J a n e č e k 
et  al. , 2 0 1 1; C h m el et  al. , 2 0 2 1) a n d t h e r e s ul t s of 
t h e p r e s e n t s t u d y s h o wi n g t h a t s u n bi r d s h a v e m u c h 
l o w e r p r ef e r e n c e s f o r I.  s a k e ri a n a  w h e n t h e y d o n o t 
s h a r e t h e s a m e h a bi t a t, w e m u s t a g r e e wi t h t h e i d e a 
t h at r e d c ol o u r s a r e li k el y t o h a v e e v ol v e d t o filt e r o ut 
b e e s f r o m t h e bi r d p olli n a ti o n s y s t e m s r a t h e r t h a n t o 

att r a ct bi r d s ( L u n a u et  al. , 2 0 1 1; B e r g a m o et  al. , 2 0 1 6; 
d e C a m a r g o et  al. , 2 0 1 9; C oi m b r a et  al. , 2 0 2 0).

M o r e  g e n e r all y  s p e a ki n g,  t h e  r e s ul t s  s h o wi n g 
t h a t  bi r d s  d o  n o t  c a r e  m u c h  if  t h e  pl a n t  b e a r s  a 
bi r d  p olli n a ti o n  s y n d r o m e  ( s e e  al s o  C h m el e t  al. , 
2 0 2 1 )  c h all e n g e  t h e  i d e a  t h a t  si g n alli n g  t r ai t s  
of  o r ni t h o p hil o u s  fl o w e r s  e v ol v e d  t o  a t t r a c t  bi r d 
p olli n a t o r s. R a t h e r, i t s e e m s t h a t f r o m t h e p oi n t of 
vi e w of t h e bi r d s, t h e r e i s n o r e a s o n f o r bi r d p olli n ati o n 
s y n d r o m e pl a n t s t o l o o k t h e w a y t h e y d o. I n o t h e r 
w o r d s, t h e r e i s n o r e a s o n f o r bi r d s t o n o t s el e c t, f o r 
e x a m pl e, w hi t e, f r a g r a n t fl o w e r s if t h e y off e r e n o u g h 
n e ct a r. T hi s i d e a i s al s o s u p p o rt e d b y st u di e s s h o wi n g 
a m u c h g r e a t e r i m p o r t a n c e of n e c t a r p r o d u c ti o n t h a n 
of fl o w e r si g n alli n g t r ai t s f o r bi r d vi si t a ti o n ( S c h mi d 
et  al. , 2 0 1 6; C h m el et  al. , 2 0 2 1). M o r e o v e r, i n a d di ti o n 
t o c ol o u r, t h e si g n alli n g f u n c ti o n of fl o w e r s h a p e a n d 
fl o r al s c e n t i n bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e s, s u c h a s t h e 
d o mi n a nt r ol e of p olli n at o r- m e di at e d s el e cti o n i n t h ei r 
e v ol uti o n, i s c o nt r o v e r si al. T h e t u b ul a r s h a p e i s r at h e r 
u s ef ul f o r hi di n g n e ct a r a n d filt e ri n g o u t vi si t o r s wit h 
s h o r t m o u t h p a r t s, a n d t h e a b s e n c e of s c e n t i n s o m e 
o r ni t h o p hil o u s s p e ci e s ( K n u d s e n et  al. , 2 0 0 4) mi g h t 
b e a n a d a p t a ti o n f o r i n s e c t a v oi d a n c e r a t h e r t h a n f o r 
bi r d att r a cti o n. W e s u g g e st t h at o r nit h o p hil o u s fl o w e r s 
s h o ul d b e c o n si d e r e d a ‘ p ri v a t e’ p a r t of t h e m u c h 
b r o a d e r bi r d f e e di n g ni c h e (i. e. a p a rt t h at i s n ot r e a dil y 
a v ail a bl e t o o t h e r a ni m al s). T hi s s t a t u s p r o vi d e s hi g h 
s p e ci ali z a ti o n t o bi r d s, w hi c h s e c u r e s hi g h p olli n a ti o n 
eff e c ti v e n e s s f o r t h e pl a n t b u t d o e s n o t r e p r e s e n t a n 
a d a p t a ti o n i n c r e a si n g s e n s o r y a t t r a c ti v e n e s s t o bi r d 
vi sit o r s.

A C K N O W L E D G E M E N T S

W e  t h a n k  E k o  E v a ri s t u s  M w e n d e, L u c a s  L y o n g a 
M ol u a,  N d o m b o  R o d ul f  M o k a k e,  Ji ř í  Mlí k o v s k ý, 
M a r c u s N g ott o a n d S ol a n g e M e k u at e K a m g a f o r t h ei r 
a s si s t a n c e i n c a t c hi n g t h e s u n bi r d s. W e t h a n k Ni c k 
W a s e r a n d o n e a n o n y m o u s r e vi e w e r f o r t h ei r h el pf ul 
c o m m e n t s o n t h e m a n u s c ri p t. W e a r e al s o g r a t ef ul t o 
t h e w h ol e B o k w a n g o c o m m u ni t y f o r t h ei r l o n g- t e r m 
s u p p o r t a n d h o s pi t ali t y. T hi s r e s e a r c h w a s s u p p o r t e d 
b y t h e C z e c h S ci e n c e F o u n d a ti o n ( 1 8- 1 0 7 8 1 S). T h e 
st u d y w a s p e rf o r m e d u n d e r r e s e a r c h p e r mit s 0 0 0 0 0 2 6/
M I N R E S I/ B 0 0/ C 0 0/ C 1 0/ C 1 2 ( Mi ni s t r y of S ci e n tifi c 
R e s e a r c h a n d I n n o v a ti o n, C a m e r o o n) a n d 1 0 7 5 P R S/
M I N F O F/ S E T A T/ S G/ D F A P/ S D V E F/ S C/ B J ( Mi ni s t r y 
of  F o r e s t r y  a n d  Wil dlif e). W e  h a v e  n o  c o nfli c t s  of 
i nt e r e st t o d e cl a r e.

D A T A A V A I L A B I L I T Y

T h e d a t a u n d e rl yi n g t hi s a r ti cl e will b e s h a r e d o n 
r e a s o n a bl e r e q u e st t o t h e c o r r e s p o n di n g a ut h o r.
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© 2 0 2 2 T h e Li n n e a n S o ci et y of L o n d o n, Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y , 2 0 2 2, 1 3 7 , 2 4 0 – 2 4 9

R E F E R E N C E S

A b r a h a m c z y k   S , P o r e t s c h k i n   C , R e n n e r   S S.  2 0 1 7. 

E v o l u t i o n a r y  f l e x i b i l i t y  i n  f i v e  h u m m i n g b i r d/ p l a n t  

m u t u ali s ti c  s y s t e m s: t e s ti n g  t e m p o r al  a n d  g e o g r a p hi c 

m at c hi n g. J o u r n al of Bi o g e o g r a p h y  4 4: 1 8 4 7 – 1 8 5 5.

A n d e r s o n  M J , G o rl e y  R N , Cl a r k e  K R.  2 0 0 8. P E R M A N O V A + 

f o r P R I M E R: g ui d e t o s oft w a r e a n d st ati sti c al m et h o d s . 

Pl y m o ut h: P R I M E R- E.

A r a uj o  A C , S a z i m a  M.  2 0 0 3. T h e a s s e m bl a d g e of fl o w e r s 

vi si t e d  b y  h u m mi n g bi r d s  i n  t h e  “ c a p õ e s ”  of  S o u t h e r n 

P a n t a n al, M a t o G r o s s o d o S ul, B r a sil. Fl o r a - M o r p h ol o g y, 

Di st ri b uti o n, F u n cti o n al E c ol o g y of Pl a nt s  1 9 8: 4 2 7 – 4 3 5.

A y e n s u  E S.  1 9 7 4. Pl a n t a n d b a t i n t e r a c ti o n s i n W e s t Af ri c a. 

A n n al s of t h e Mi s s o u ri B ot a ni c al G a r d e n  6 1: 7 0 2 – 7 2 7.

B a k e r  H G.  1 9 6 1. T h e  a d a p t a ti o n  of  fl o w e ri n g  pl a n t s  t o 

n o ct u r n al a n d c r e p u s c ul a r p olli n at o r s. T h e Q u a rt e rl y R e vi e w 

of Bi ol o g y  3 6: 6 4 – 7 3.

B a r t o š  M , J a n e č e k  Š.  2 0 1 4. P oli n a t o r-i n d u c e d t wi s ti n g of 

fl o w e r s si d e s t e p s fl o r al a r c hi t e c t u r e c o n s t r ai n t s. C u r r e nt 

Bi ol o g y  2 4: R 7 9 3 – R 7 9 5.

B a r t o š   M , J a n e č e k   Š , P a d y š á k o v á   E , P a t á č o v á   E , 

A l t m a n  J , P e š a t a  M , K a n t o r o v á  J , T r o p e k  R.  2 0 1 2. 

N e c t a r p r o p e r ti e s of t h e s u n bi r d- p olli n a t e d pl a n t I m p ati e n s 

s a k e ri a n a : a c o m p a ri s o n wi t h si x o t h e r c o- fl o w e ri n g s p e ci e s. 

S o ut h Af ri c a n J o u r n al of B ot a n y  7 8: 6 3 – 7 4.

B e n é  F.  1 9 4 1. E x p e ri m e n t s o n t h e c ol o r p r ef e r e n c e of bl a c k-

c hi n n e d h u m mi n g bi r d s. T h e C o n d o r  4 3: 2 3 7 – 2 4 2.

B e r g a m o  P J , R e c h  A R , B ri t o  V L , S a zi m a  M.  2 0 1 6. Fl o w e r 

c ol o u r a n d vi si t a ti o n r a t e s of C o st u s a r a bi c u s  s u p p o r t t h e 

‘ b e e a v oi d a n c e’ h y p o t h e si s f o r r e d- r e fl e c ti n g h u m mi n g bi r d-

p olli n at e d fl o w e r s. F u n cti o n al E c ol o g y  3 0: 7 1 0 – 7 2 0.

B e r g a m o  P J , W o l o w s k i  M , M a r u y a m a  P K , V i z e n t i n-

B u g o ni  J , C a r v al h ei r o  L G , S a zi m a  M.  2 0 1 7. T h e p ot e nti al 

i n di r e c t  eff e c t s  a m o n g  pl a n t s  vi a  s h a r e d  h u m mi n g bi r d 

p olli n a t o r s a r e s t r u c t u r e d b y p h e n o t y pi c si mil a ri t y. E c ol o g y  

9 8: 1 8 4 9 – 1 8 5 8.

C h m el  K , E w o m e  F L , G ó m e z  G U , Kl o m b e r g  Y , M e r t e n s  J E J , 

T r o p e k  R , J a n e č e k  S.  2 0 2 1. Bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e i s 

t h e pl a n t’ s a d a p t a ti o n t o o r ni t h o p hil y, b u t n e c t a ri v o r o u s 

bi r d s a r e n ot s o s el e cti v e. Oi k o s  1 3 0: 1 4 1 1 – 1 4 2 4.

C oi m b r a  G , A r a uj o  C , B e r g a m o  P J , F r ei t a s  L , R o d rí g u e z-

Gi r o n é s  M A.  2 0 2 0. Fl o w e r c o n s pi c u o u s n e s s t o b e e s a c r o s s 

p olli n a ti o n s y s t e m s: a g e n e r ali z e d t e s t of t h e b e e- a v oi d a n c e 

h y p ot h e si s. Fr o nti e r s i n Pl a nt S ci e n c e  1 1: 5 5 8 6 8 4.

C o l l i a s  N E , C o l l i a s  E C.  1 9 6 8. A n n a’ s  h u m mi n g bi r d s 

t r ai n e d t o s el e c t diff e r e n t c ol o r s i n f e e di n g. T h e C o n d o r  7 0: 

2 7 3 – 2 7 4.

C r o n k  Q , O j e d a  I.  2 0 0 8. Bi r d- p olli n a t e d  fl o w e r s  i n  a n 

e v ol uti o n a r y a n d m ol e c ul a r c o nt e xt. J o u r n al of E x p e ri m e nt al 

B ot a n y  5 9: 7 1 5 – 7 2 7.

D a r wi n  C.  1 8 6 2. O n t h e v a ri o u s c o nt ri v a n c e s b y w hi c h B riti s h 

a n d f o r ei g n o r c hi d s a r e f e rtili z e d . L o n d o n: J o h n M u r r a y.

d e  C a m a r g o  M G G , L u n a u  K , B a t a l h a  M A , B r i n g s  S , 

B r i t o  V L G , M o r e l l a t o  L P C.  2 0 1 9. H o w  fl o w e r  c ol o u r 

si g n al s all u r e b e e s a n d h u m mi n g bi r d s: a c o m m u ni t y-l e v el 

t e s t of t h e b e e a v oi d a n c e h y p o t h e si s. N e w P h yt ol o gi st  2 2 2: 

1 1 1 2 – 1 1 2 2.

E h rl é n  J.  2 0 1 5. S el e c ti o n o n fl o w e ri n g ti m e i n a lif e- c y cl e 

c o nt e xt. Oi k o s  1 2 4: 9 2 – 1 0 1.

F a e g ri  K , v a n  d e r  Pijl  L.  1 9 7 9. T h e p ri n ci pl e s of p olli n ati o n 

e c ol o g y . P e r g a m o n P r e s s, O xf o r d, E n gl a n d.

F e n s t e r   C B , A r m b r u s t e r   S , W i l s o n   P , D u d a s h   M R , 

T h o m s o n  J D.  2 0 0 4. P olli n a ti o n  s y n d r o m e s  a n d  fl o r al 

s p e ci ali z a ti o n. A n n u al R e vi e w of E c ol o g y a n d S y st e m ati c s  

3 5: 3 7 5 – 4 0 3.

F e n s t e r  C B , R e y n ol d s  R J , Will i a m s  C W , M a k o w s k y  R , 

D u d a s h  M R.  2 0 1 5. Q u a n tif yi n g h u m mi n g bi r d p r ef e r e n c e 

f o r fl o r al t r ai t c o m bi n a ti o n s: t h e r ol e of s el e c ti o n o n t r ai t 

i n t e r a c ti o n s  i n  t h e  e v ol u ti o n  of  p olli n a ti o n  s y n d r o m e s. 

E v ol uti o n  6 9: 1 1 1 3 – 1 1 2 7.

G e e r t s  S , P a u w  A.  2 0 0 9. H y p e r- s p e ci ali z a ti o n  f o r  l o n g-

bill e d bi r d p olli n a ti o n i n a g uil d of S o u t h Af ri c a n pl a n t s: 

t h e m al a c hi t e s u n bi r d p olli n a ti o n s y n d r o m e. S o ut h Af ri c a n 

J o u r n al of B ot a n y  7 5: 6 9 9 – 7 0 6.

G ol d s mi t h  K M , G ol d s mi t h  T H.  1 9 8 2. S e n s e of s m ell i n t h e 

Bl a c k- c hi n n e d H u m mi n g bi r d. T h e C o n d o r  8 4: 2 3 7 – 2 3 8.

G ol d s m i t h  T H , G ol d s m i t h  K M.  1 9 7 9. Di s c ri mi n a ti o n of 

c ol o r s b y t h e bl a c k- c hi n n e d h u m mi n g bi r d, A r c hil o c h u s 

a l e x a n d r i . J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  P h y s i o l o g y  1 3 0: 

2 0 9 – 2 2 0.

G r a n t  K A.  1 9 6 6. A h y p o t h e si s c o n c e r ni n g t h e p r e v al e n c e 

of r e d c ol o r a ti o n i n C alif o r ni a h u m mi n g bi r d fl o w e r s. T h e 

A m e ri c a n N at u r ali st  1 0 0: 8 5 – 9 7.

H a r t   N S , H u n t   D M.  2 0 0 7. A v i a n  v i s u a l  p i g m e n t s:  

c h a r a ct e ri sti c s, s p e ct r al t u ni n g, a n d e v ol uti o n. T h e A m e ri c a n 

N at u r ali st  1 6 9: S 7 – S 2 6.

H e al y  S D , H u rl y  T A.  2 0 0 3. C o g ni ti v e e c ol o g y: f o r a gi n g i n 

h u m mi n g bi r d s a s a m o d el s y s t e m. A d v a n c e s i n St u d y of 

B e h a vi o r  3 2: 3 2 5 – 3 5 9.

J a n e č e k  Š , B a r t o š  M , N j a m b o  K Y.  2 0 1 5. C o n v e r g e n t 

e v ol u ti o n  of  s u n bi r d  p olli n a ti o n  s y s t e m s  of  I m p a ti e n s  

s p e ci e s i n t r o pi c al Af ri c a a n d h u m mi n g bi r d s y s t e m s of t h e 

N e w W o rl d. Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y  1 1 5: 

1 2 7 – 1 3 3.

J a n e č e k  Š , C h m el  K , E w o m e  F L , H r u b á  K , Kl o m b e r g  Y , 

K o b e  I N , K o u e d e  R D , M e r t e n s  J E J , Nji e  M M , T r o p e k  R.  

2 0 2 1. Diff e r e n c e s i n n e c t a r t r ai t s b e t w e e n o r ni t h o p hil o u s 

a n d e n t o m o p hil o u s pl a n t s o n M o u n t C a m e r o o n. Pl a nt s  1 0: 

1 1 6 1.

J a n e č e k   Š , C h m e l   K , G ó m e z   G U , J a n e č k o v á   P , 

C h m el o v á  E , S ej f o v á  Z , E w o m e  F L.  2 0 2 0. E c ol o gi c al 

fi t ti n g i s a s uffi ci e n t d ri v e r of ti g h t i n t e r a c ti o n s b e t w e e n 

s u n bi r d s a n d o r ni t h o p hil o u s pl a n t s. E c ol o g y a n d E v ol uti o n  

1 0: 1 7 8 4 – 1 7 9 3.

J a n e č e k   Š, P a t á č o v á   E , B a r t o š   M , P a d y š á k o v á   E , 

S pi t z e r  L , T r o p e k  R.  2 0 1 1. H o v e ri n g s u n bi r d s i n t h e Ol d 

W o rl d: o c c a si o n al b e h a vi o u r o r e v ol u ti o n a r y t r e n d ? Oi k o s  

1 2 0: 1 7 8 – 1 8 3.

J a n e č e k   Š , R i e g e r t   J , B a r t o š   M , H o ř á k   D , R e i f   J , 

P a d y š á k o v á  E , F a i n o v á  D , A n t c z a k  M , P e š a t a  M , 

Mi k e š  V , P a t á č o v á  E , Al t m a n  J , K a n t o r o v á  J , H r á z s k ý  Z , 

B r o m  J , D ol e ž al  J.  2 0 1 2. F o o d s el e c ti o n b y a vi a n fl o r al 

vi si t o r s: a n i m p o r t a n t a s p e c t of pl a n t – fl o w e r i n t e r a c ti o n s i n 

W e s t Af ri c a. Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y  1 0 7: 

3 5 5 – 3 6 7.
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2 4 8  O. M U N D I E T A L.

© 2 0 2 2 T h e Li n n e a n S o ci et y of L o n d o n, Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y , 2 0 2 2, 1 3 7 , 2 4 0 – 2 4 9

J a n e č k o v á  P , S ejf o v á  Z , J a n e č e k  Š , C h m el  K , C h m el o v á  E , 

E w o m e  F L.  2 0 2 0. B e h a vi o u r al c o r r el at e s of d ri n ki n g s p e e d 

i n t w o W e st Af ri c a n s u n bi r d s p e ci e s. Bi r d St u d y  6 7: 5 4 0 – 5 4 2.

Kl o m b e r g  Y , T r o p e k  R , M e r t e n s  J E J , K o b e I N , H o d e č e k  J , 

R a š k a  J , F o mi n k a  N T , S o u t o- Vil a r ó s  D , J a n e č k o v á  P , 

J a n e č e k  Š.  2 0 2 2. S p a ti o t e m p o r al v a ri a ti o n i n t h e r ol e of 

fl o r al t r ait s i n s h a pi n g t r o pi c al pl a nt- p olli n at o r i nt e r a cti o n s. 

E c ol o g y L ett e r s  2 5: 8 3 9 – 8 5 0.

K n u d s e n   J T , T o l l s t e i n   L , G r o t h  I , B e r g s t r ö m   G , 

R a g u s o   R A.  2 0 0 4. T r e n d s  i n  fl o r al  s c e n t  c h e mi s t r y 

i n  p olli n a ti o n  s y n d r o m e s:  fl o r al  s c e n t  c o m p o si ti o n  i n 

h u m mi n g bi r d- p olli n a t e d t a x a. Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e 

Li n n e a n S o ci et y  1 4 6: 1 9 1 – 1 9 9.

L u n a u  K , P a pi o r e k  S , El t z  T , S a zi m a  M.  2 0 1 1. A v oi d a n c e 

of a c h r o m a ti c c ol o u r s b y b e e s p r o vi d e s a p ri v a t e ni c h e f o r 

h u m mi n g bi r d s. T h e J o u r n al of E x p e ri m e nt al Bi ol o g y  2 1 4: 

1 6 0 7 – 1 6 1 2.

M a g l i a n e s i   M A , B l ü t h g e n   N , B ö h n i n g - G a e s e   K , 

S c h l e u n i n g  M.  2 0 1 4. M o r p h ol o gi c al  t r ai t s  d e t e r mi n e 

s p e ci ali z a ti o n  a n d  r e s o u r c e  u s e  i n  pl a n t – h u m mi n g bi r d 

n et w o r k s i n t h e n e ot r o pi c s. E c ol o g y  9 5: 3 3 2 5 – 3 3 3 4.

M a r u y a m a  P K , Ol i v e i r a  G M , F e r r e i r a  C , D al s g a a r d  B , 

O l i v e i r a   P E.  2 0 1 3. P olli n a ti o n  s y n d r o m e s  i g n o r e d: 

i m p o r t a n c e of n o n- o r ni t h o p hil o u s fl o w e r s t o N e o t r o pi c al 

s a v a n n a  h u m m i n g b i r d s.  N a t u r w i s s e n s c h a f t e n  1 0 0: 

1 0 6 1 – 1 0 6 8.

M a y f i el d  M M , W a s e r  N M , P r i c e  M V.  2 0 0 1. E x pl o ri n g t h e 

‘ m o s t eff e c ti v e p olli n a t o r p ri n ci pl e’ wi t h c o m pl e x fl o w e r s: 

b u m bl e b e e s a n d I p o m o p si s a g g r e g at a . A n n al s of B ot a n y  8 8: 

5 9 1 – 5 9 6.

M i l l e r  R S , M i l l e r  R E.  1 9 7 1. F e e di n g  a c ti vi t y  a n d  c ol o r 

p r ef e r e n c e of r u b y- t h r o a t e d h u m mi n g bi r d s. T h e C o n d o r  7 3: 

3 0 9 – 3 1 3.

N a m a h  J , M i d gl e y  J J , K r u g e r  L M.  2 0 1 9. R e p r o d u c ti v e 

bi ol o g y of t h e s a u s a g e t r e e ( Ki g eli a af ri c a n a ) i n K r u g e r 

N ati o n al P a r k, S o ut h Af ri c a. K o e d o e  6 1: a 1 5 1 2.

N e w m a n  E , G o v e n d e r  K , v a n  N i e k e r k  S , J o h n s o n  S D.  

2 0 2 1. T h e f u n cti o n al e c ol o g y of b at p olli n ati o n i n t h e Af ri c a n 

s a u s a g e t r e e Ki g eli a af ri c a n a  ( Bi g n o ni a c e a e). Bi ot r o pi c a  5 3: 

4 7 7 – 4 8 6.

N s o r  C A , G o d s o e  W , C h a p m a n  H M.  2 0 1 9. P r o mi s c u o u s 

p olli n a t o r s — E vi d e n c e f r o m a n Af r o m o n t a n e s u n bi r d – pl a n t 

p oll e n t r a n s p o rt n et w o r k. Bi ot r o pi c a  5 1: 5 3 8 – 5 4 8.

Oll e r t o n  J , Al a r c o n  R , W a s e r  N M , P r i c e  M V , W a t t s  S , 

C r a n m e r  L , Hi n g s t o n  A , P e t e r  C I , R o t e n b e r r y  J.  2 0 0 9. 

A gl o b al t e st of t h e p olli n ati o n s y n d r o m e h y p ot h e si s. A n n al s 

of B ot a n y  1 0 3: 1 4 7 1 – 1 4 8 0.

P a d y š á k o v á  E , B a r t o š  M , T r o p e k  R , J a n e č e k  Š.  2 0 1 3. 

G e n e r ali z a ti o n v e r s u s s p e ci ali z a ti o n i n p olli n a ti o n s y s t e m s: 

vi si t o r s, t hi e v e s, a n d  p olli n a t o r s  of  H y p o e s t e s  a ri s t a t a  

( A c a nt h a c e a e). P L o S O n e  8: e 5 9 2 9 9.

Pl e a s a n t s  J M , W a s e r  N M.  1 9 8 5. B u m bl e b e e f o r a gi n g a t a 

‘ h u m mi n g bi r d’ fl o w e r: r e w a r d e c o n o mi c s a n d fl o r al c h oi c e. 

A m e ri c a n Mi dl a n d N at u r ali st  1 1 4: 2 8 3 – 2 9 1.

R a mí r e z  S R , El t z  T , F uji w a r a  M K , G e rl a c h  G , G ol d m a n-

H u e r t a s  B , T s u t s ui  N D , Pi e r c e  N E.  2 0 1 1. A s y n c h r o n o u s 

di v e r si fi c a ti o n i n a s p e ci ali z e d pl a n t- p olli n a t o r m u t u ali s m. 

S ci e n c e  3 3 3: 1 7 4 2 – 1 7 4 6.

R C o r e T e a m.  2 0 2 0. R: a l a n g u a g e a n d e n vi r o n m e n t f o r 

st ati sti c al c o m p uti n g . Vi e n n a: R F o u n d a ti o n f o r S t a ti s ti c al 

C o m p uti n g.

R o t h s hil d  L W.  1 9 0 3. A r e vi si o n of t h e l e pi d o pt e r o u s f a mil y 

S p hi n gi d a e . A yl e s b u r y: H a z ell, W at s o n & Vi n e y.

S c h i e s t l   F P , J o h n s o n   S D.  2 0 1 3. P olli n a t o r- m e di a t e d 

e v ol uti o n of fl o r al si g n al s. T r e n d s i n E c ol o g y & E v ol uti o n  2 8: 

3 0 7 – 2 1 5.

S c h m i d  B , N o t t e b r o c k  H , E sl e r  K J , P a g el  J , P a u w  A , 

B ö h n i n g- G a e s e  K , S c h u r r  F M , S c hl e u n i n g  M.  2 0 1 6. 

R e s p o n s e s of n e c t a r-f e e di n g bi r d s t o fl o r al r e s o u r c e s a t 

m ulti pl e s p ati al s c al e s. E c o g r a p h y  3 9: 6 1 9 – 6 2 9.

S c h m i d  S , S c h m i d  V S , Z i l l i k e n s  A , S t e i n e r  J.  2 0 1 1. 

Di v e r si t y of fl o w e r vi si t o r s a n d t h ei r r ol e f o r p olli n a ti o n 

i n t h e o r ni t h o p hil o u s b r o m eli a d V ri e s e a f ri b u r g e n si s  i n 

t w o diff e r e n t h a bi t a t s i n S o u t h e r n B r a zil. E c ot r o pi c a  1 7: 

9 1 – 1 0 2.

S e j f o v á   Z , M l í k o v s k ý   J , E w o m e   F L , J a n e č k o v á   P , 

K l o m b e r g  Y , N j i e  M M , J a n e č e k  Š.  2 0 2 1. S u n bi r d s’ 

t e n d e n c y t o h o v e r: t h e r ol e s of e n e r g eti c r e w a r d s, i n fl o r e s c e n c e 

a r c hit e ct u r e a n d r ai n. J o u r n al of A vi a n Bi ol o g y  5 2: e 0 2 8 1 8.

S h e r m a n  A R.  1 9 1 3. E x p e ri m e n t s i n f e e di n g h u m mi n g bi r d s 

d u ri n g s e v e n s u m m e r s. T h e Wil s o n B ull eti n  2 5: 1 5 3 – 1 6 6.

S n o w  B K , S n o w  D W.  1 9 7 2. F e e di n g ni c h e s of h u m mi n g bi r d s 

i n  T r i n i d a d  v a l l e y.  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y  4 1:  

4 7 1 – 4 8 5.

S o n n e    J , Z a n a t a    T B , M a r t í n - G o n z á l e z    A M , 

C u m bi c u s  T o r r e s  N L , Fj el d s å  J , C ol w ell  R K , Ti n o c o  B A , 

R a h b e k  C , D a l s g a a r d  B.  2 0 1 9. T h e  di s t ri b u ti o n s  of 

m o r p h ol o gi c all y s p e ci ali z e d h u m mi n g bi r d s c oi n ci d e wi t h 

fl o r al t r ait m at c hi n g a c r o s s a n A n d e a n el e v ati o n al g r a di e nt. 

Bi ot r o pi c a  5 1: 2 0 5 – 2 1 8.

S t i l e s   F G.  1 9 8 1. G e o g r a p hi c al  a s p e c t s  o f  bi r d - fl o w e r  

c o e v ol u ti o n, wi t h p a r ti c ul a r r ef e r e n c e t o C e n t r al A m e ri c a. 

A n n al s of t h e Mi s s o u ri B ot a ni c G a r d e n  6 8: 3 2 3 – 3 5 1.

V á z q u e z  D P , Ai z e n  M A.  2 0 0 4. A s y m m e t ri c s p e ci ali z a ti o n: a 

p e r v a si v e f e a t u r e of pl a n t – p olli n a t o r i n t e r a c ti o n s. E c ol o g y  

8 5: 1 2 5 1 – 1 2 5 7.

V i z e n t i n- B u g o n i  J , M a r u y a m a  P K , S a z i m a  M.  2 0 1 4. 

P r o c e s s e s e nt a n gli n g i nt e r a cti o n s i n c o m m u niti e s: f o r bi d d e n 

li n k s a r e m o r e i m p o rt a nt t h a n a b u n d a n c e i n a h u m mi n g bi r d –

pl a nt n et w o r k. P r o c e e di n g s of t h e R o y al S o ci et y B: Bi ol o gi c al 

S ci e n c e s  2 8 1: 2 0 1 3 2 3 9 7.

W a n g  Q , Li  Y , P u  X , Z h u  L , T a n g  Z , Li u  Q.  2 0 1 3. P olli n at o r s 

a n d n e c t a r r o b b e r s c a u s e di r e c ti o n al s el e c ti o n f o r l a r g e 

s p u r ci r cl e i n I m p ati e n s o x y a nt h e r a  ( B al s a mi n a c e a e). Pl a nt 

S y st e m ati c s a n d E v ol uti o n  2 9 9: 1 2 6 3 – 1 2 7 4.

W a s e r   N M.  2 0 0 6. S p e ci ali z a ti o n  a n d  g e n e r ali z a ti o n  i n 

pl a n t – p olli n a t o r i n t e r a c ti o n s: a hi s t o ri c al p e r s p e c ti v e. I n: 

W a s e r  N M, Oll e rt o n  J e d s. Pl a nt – p olli n at o r i nt e r a cti o n s, f r o m 

s p e ci ali z ati o n t o g e n e r ali z ati o n . C hi c a g o: T h e U ni v e r si t y 

C hi c a g o P r e s s, 3 – 1 7.

W a s e r  N M , C hi t t k a  L , P ri c e  M V , Willi a m s  N M , Oll e r t o n  J.  

1 9 9 8. G e n e r ali z a ti o n i n p olli n a ti o n s y s t e m s, a n d w h y i t 

m att e r s. E c ol o g y  7 7: 1 0 4 3 – 1 0 6 0.

W e s t e r  P.  2 0 1 4. F e e di n g o n t h e wi n g: h o v e ri n g i n n e c t a r-

d ri n ki n g Ol d W o rl d bi r d s – m o r e c o m m o n t h a n e x p e c t e d. 

E m u  1 1 4: 1 7 1 – 1 8 3.
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S U N B I R D F L O W E R P R E F E R E N C E  2 4 9

© 2 0 2 2 T h e Li n n e a n S o ci et y of L o n d o n, Bi ol o gi c al J o u r n al of t h e Li n n e a n S o ci et y , 2 0 2 2, 1 3 7 , 2 4 0 – 2 4 9

W e s t e r k a m p    C .  1 9 9 0 . B i r d - f l o w e r s :  h o v e r i n g  

v e r s u s  p e r c h i n g  e x p l o i t a t i o n.  B o t a n i c a  A c t a  1 0 3:  

3 6 6 – 3 7 1.

W h i t t a l l  J B , H o d g e s  S A.  2 0 0 7. P olli n a t o r  s hif t s  d ri v e 

i n c r e a si n gl y l o n g n e c t a r s p u r s i n c ol u m bi n e fl o w e r s. N at u r e  

4 4 7: 7 0 6 – 7 0 9.

S U P P O R T I N G I N F O R M A T I O N

A d diti o n al S u p p o rti n g I nf o r m ati o n m a y b e f o u n d i n t h e o nli n e v e r si o n of t hi s a rti cl e at t h e p u bli s h e r’ s w e b sit e:

T a bl e S 1.  S p u r l e n gt h s a n d n e ct a r t r ait s of t h e t a r g et pl a nt s p e ci e s.
Fi g u r e S 1.  E x p e ri m e nt al c a g e. A, e xt e ri o r vi e w. B, i nt e ri o r  vi e w.
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S U P P O R TI N G I N F O R M A TI O N C H A P T E R III

M u n di, O.,  A w a II, T ., C h m el, K., E w o m e, F . L., U c e d a- G ó m e z, G. , J a n e č k o v á, P ., & J a n e č e k, 

Š.  ( 2 0 2 2).  T h e  or nit h o p hil y  of  I m p ati e ns s a k eri a n a  d o es  n ot  g u ar a nt e e  a  pr ef er e n c e  b y 

s u n bir ds.  Bi ol o gi c al  J o ur n al  of  t h e  Li n n e a n  S o ci et y , 1 3 7,  2 4 0- 2 4 9. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/ bi oli n n e a n/ bl a c 0 8 3  

https://doi.org/10.1093/biolinnean/blac083


T a bl e S 1.  S p ur  l e n gt hs a n d n e ct ar tr aits of t h e t ar g et pl a nt s p e ci es. T u b e l e n gt h w as m e as ur e d b y di git al 

c alli p ers.  T o m e as ur e n e ct ar pr o d u cti o n  o v er 2 4 hrs , t h e fl o w ers w er e c o v er e d b y a  d e ns e n et t o a v oi d 

n e ct ar c o ns u m pti o n b y visit ors. Aft er t his p eri o d , t h e n e ct ar v ol u m e w as m e as ur e d usi n g 5 µl 

mi cr o c a pill ar y t u b es , a n d t h e c o n c e ntr ati o n w as d et er mi n e d b y  a P al -1 ( At a g o C o .) p o c k et r efr a ct o m et er 

(f or m or e d et ails, s e e J a n e č e k et al. , 20 2 1 a; C h m el et al. , 2 0 2 1; Kl o m b er g et al. , 2 0 2 2 cit e d i n t h e m ai n 

t e xt). * W e m e as ur e d t h e n arr o w t u b e of  t h e c al y x a n d n ot t h e w h ol e fl o w er, i n cl u di n g t h e wi d e p art 

w h er e a  s u n bir d c a n i ns ert its h e a d.  

T u b e l e n gt h ( c m)  2 4 hr s n e ct ar 

pr o d u cti o n  

( µl fl o w er -1 ) 

N e ct ar s u g ar 

c o n c e ntr ati o n  

( % w / w) 

m e a n  S D  n  m e a n  S D  n  m e a n  S D  n  

I m p ati e ns s a k eri a n a 1. 8  0. 1 9  7  1 4. 7  1 1  1 5  2 2. 4  5. 4  1 5  

N u xi a c o n g est a  0. 4 6  0. 0 7  7  0. 8 4  0. 7 2  1 8  2 7. 7  1 0. 1 6  1 8  

T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c os a  0. 6 1  0. 0 2  6  4. 6 6  3. 0 9  3 0  2 0. 2  8. 1 4  2 9  

Ki g eli a afri c a n a  2. 4 *  0. 3 3  5  4 9  1 0 5. 3  2 4  1 6. 6  5. 2 4  2 4  



1  

Fi g ur e S 1:  E x p eri m e nt al c a g e; A/ e xt eri or vi e w; B/ i nt eri or vi e w 



w w w. oi k o sj o ur n al. or g

OI K O S

Oi k os

1 4 1 1

– – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – – –
© 2 0 2 1 N or dic S ociet y Oi k os. P u blis he d b y J o h n Wile y & S o ns Lt d

S u bj e ct E dit or: Dri es B o nt e 
E dit or-i n- C hi ef: Dri es B o nt e 
Ac c e pt e d 1 4 M a y 2 0 2 1

1 3 0: 1 4 1 1 – 1 4 2 4, 2 0 2 1
d oi: 1 0. 1 1 1 1/ oi k. 0 8 0 5 2

1 3 0 1 4 1 1 –
1 4 2 4

M a n y tr o pi c al pl a nts are p olli n at e d b y bir ds a n d s e ver al bir d p h yl o g e n eti c al li n e a g es 
h a ve s p e ci alis e d t o a n e ct ar di et. e l o n g- ass u m e d, i nti m at e e c ol o gi c al a n d e v ol u -
ti o n ar y  rel ati o ns hi p  b et we e n  or nit h o p hil o us  pl a nts  a n d  p h e n ot y pi c all y  s p e ci alis e d  
n e ct ari v or o us bir ds h as n e vert h el ess b e e n q u esti o n e d i n re c e nt d e c a d es, w h ere s u c h 
pl a nt – p olli n at or i nt er a cti o ns h a ve b e e n s h o w n t o b e hi g hl y g e n er alis e d.

I n o ur st u d y, we a n al ys e d t w o e xt e nsi ve i nt er a cti o n d at as ets: bir d – fl o wer a n d i ns e ct –
fl o wer i nt er a cti o ns, b ot h c oll e ct e d o n Mt C a m er o o n, west- c e ntr al Afri c a. We t est e d if: 
1) i ns e cts a n d bir ds i nt er a ct wit h disti n ct gr o u ps of pl a nts; 2) pl a nts wit h a t y pi c al s et
of or nit h o p hil o us fl or al tr aits (i. e. bir d p olli n ati o n s y n dr o m e) i nt er a ct m ai nl y wit h
bir ds; 3) bir ds f a v o ur pl a nts wit h bir d p olli n ati o n s y n dr o m e a n d; 4) if a n d h o w t h e
i n di vi d u al fl or al tr aits a n d pl a nt l e vel n e ct ar pr o d u cti o n pre di ct bir d visit ati o n.

Bir d- visit e d pl a nts were t y pi c all y als o visit e d b y i ns e cts, w hil e a p pr o xi m at el y h alf 
of t h e pl a nts were visit e d b y i ns e cts o nl y. We c o n fir m e d t h e v ali dit y of t h e bir d p ol -
li n ati o n s y n dr o m e h y p ot h esis, as pl a nts wit h bir d- p olli n ati o n s y n dr o m e tr aits were 
visit e d b y bir ds at a hi g h er r at e a n d m ostl y h ost e d a l o wer fre q u e n c y of visiti n g i ns e cts. 
H o we ver, t h es e or nit h o p hil o us pl a nts were n ot m ore attr a cti ve t h a n t h e ot h er pl a nts 
f or n e ct ar-f e e di n g bir ds. Ne ct ar pr o d u cti o n p er pl a nt i n di vi d u al w as a b ett er pre di ct or 
of bir d visit ati o n t h a n a n y ot h er fl or al tr ait tr a diti o n all y rel at e d t o t h e bir d p olli n a -
ti o n s y n dr o m e. O ur st u d y t h us d e m o nstr at e d t h e hi g hl y as y m m etri c al rel ati o ns hi p 
b et we e n or nit h o p hil o us pl a nts a n d n e ct ari v or o us bir ds.

Ke y w or ds: fl or al c h oi c e, fl or al tr aits, M o u nt C a m er o o n Nati o n al Par k, n e ct ar 
res o ur c e, n e ct ari v or o us bir ds, p olli n ati o n
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M ost tr o pi c al pl a nts rel y o n a ni m als f or p olli n ati o n ( Oll ert o n  et  al. 2 0 1 1) a n d fl or al 
f o o d re w ar ds are i m p ort a nt p arts of t h e di et f or m a n y a ni m al gr o u ps. C o ns e q u e ntl y, 
i n  tr o pi c al  r ai nf orests  a p pr o xi m at el y  9 8 %  of  fl o weri n g  pl a nts  are  esti m at e d  t o  b e  

Bir d p olli n ati o n s y n dr o m e is t h e pl a nt’s a d a pt ati o n t o 
or nit h o p hil y, b ut n e ct ari v or o us bir ds ar e n ot s o s el e cti v e
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a ni m al- p olli n at e d  ( B a w a  1 9 9 0).  Alt h o u g h  m ost  of  t h e m  
d e p e n d  o n  i ns e ct  p olli n at ors  ( Pr o ct or  et  al.  1 9 9 6),  vert e -
br at es, p arti c ul arl y bir ds a n d b ats, als o re pres e nt i m p ort a nt 
p oll e n  ve ct ors  i n  tr o pi c al  p olli n ati o n  n et w or ks  ( Fl e mi n g  
a n d M u c h h al a 2 0 0 8, Z a n at a  et  al. 2 0 1 7). W hil e t h ere are a 
n u m b er of n e ct ar f e e di n g bir d s p e ci es a cr oss di ff ere nt f a mi -
li es ( Pr o ct or  et  al. 1 9 9 6), we re c o g nize t hre e m ai n f a mili es 
of fl o wer s p e ci alists gl o b all y: h u m mi n g bir ds ( Tr o c hili d a e) i n 
t h e Ne otr o pi cs, s u n bir ds ( Ne ct ari nii d a e) i n t h e Ol d W orl d, 
a n d h o n e y- e at ers ( Meli p h a gi d a e) i n A ustr al asi a ( Fl e mi n g a n d 
M u c h h al a 2 0 0 8).

e  c o n c e pt  of  m ut u alisti c  e v ol uti o n ar y  a d a pt ati o ns  i n  
pl a nt – p olli n at or i nt er a cti o ns w as first p ut f ort h b y D ar wi n’s 
‘e v ol uti o n ar y  r a c e’  ( D ar wi n,  1 8 6 2).  is  c o n c e pt  i n cl u d es,  
a m o n g ot h ers, t h e st e p b y st e p c o- e v ol uti o n w h ere b ot h p art -
n ers  ( or  p art n er  gr o u ps)  c o nti n u o usl y  i n cre as e  t h e  l e vel  of  
t h eir c o- a d a pt ati o ns, gr a d u all y pr o d u ci n g a s yst e m c h ar a ct er-
is e d b y hi g h s p e ci alis ati o n o n b ot h si d es. Ne vert h el ess, t h e 
a d a pt ati o ns of s o m e pl a nts c a n res ult fr o m a o n e-si d e d e v ol u -
ti o n ar y press ure t o alre a d y pre- a d a pt e d p olli n at ors (i. e. p ol-
li n at or s hift, Wass ert h al 1 9 9 7, W hitt all a n d H o d g es 2 0 0 7). 
S u c h pr o c ess es c a n als o b e t h e re as o n w h y r a di ati o ns of s o m e 
pl a nt  li n e a g es  h a ve  b e e n  m u c h  y o u n g er  t h a n  r a di ati o ns  of  
t h eir  p olli n at ors  ( Tri p p  a n d  Mc D a d e  2 0 1 3,  Gi v nis h  et  al.  
2 0 1 4).

P olli n ati o n s y n dr o m es are o n e of t h e c e ntr al c o n c e pts of 
pl a nt a d a pt ati o n, w h ere pl a nts p olli n at e d b y t h e s a m e p ol -
li n at or  gr o u p  are  h y p ot h esis e d  t o  s h are  si mil ar  fl or al  tr aits  
vi a  c o n ver g e nt  e v ol uti o n  ( Fa e gri  a n d  v a n  d er  Pijl  1 9 7 9,  
Fe nst er  et  al. 2 0 0 4, R os as- G u errer o  et  al. 2 0 1 4). Wit hi n t h e 
bir d p olli n ati o n s y n dr o m e, or nit h o p hil o us fl o wers t e n d t o b e 
re d or or a n g e, t u b ul ar wit h c o pi o us n e ct ar, a n d l a c k c h ar a c-
t ers ass o ci at e d wit h ot h er s y n dr o m es, s u c h as a str o n g s c e nt 
or pres e n c e of n e ct ar g ui d es ( Fa e gri a n d v a n d er Pijl 1 9 7 9, 
Fe nst er  et  al. 2 0 0 4, Cr o n k a n d Oj e d a 2 0 0 8, Fe nst er  et  al. 
2 0 1 5).  I n  p ar all el,  Stil es  ( 1 9 8 1)  d e fi n e d  t h e  ‘s y n dr o m e  
of  a nt h o p hil y’  f or  s p e ci alis e d  n e ct ari v or o us  bir ds,  w hi c h  
i n cl u d es m or p h ol o gi c al, p h ysi ol o gi c al, a n d b e h a vi o ur al a d a p-
t ati o ns of bir ds rel at e d t o n e ct ari v or y.

I n r e c e nt d e c a d es h o w e v er, c o m m u nit y- wi d e st u di es h a v e 
d e m o nstr at e d t h at e c ol o gi c al r e alit y a n d c o- e v ol uti o n pr o -
c ess es c a n b e m u c h m or e c o m pli c at e d, a n d t h at t h e cl os e 
r el ati o ns hi ps  i n  f or a gi n g/ p olli n ati o n  s yst e ms  ar e  r at h er  
e x c e pti o n al  ( Was er  et  al.  1 9 9 6).  F or  e x a m pl e,  s p e ci alis e d  
n e ct ari v or o us bir ds ar e fr e q u e nt visit ors of n o n- or nit h o p h -
il o us  pl a nts  ( Ar a uj o  a n d  S azi m a  2 0 0 3,  M ar u y a m a  et  al.  
2 0 1 3),  w h er e  t h e y  m a y  a ct  as  t hi e v es  ( R o c c a  a n d  S azi m a 
2 0 0 6,  Ja n e č e k  et  al.  2 0 0 7,  Pa d yš á k o v á  et  al.  2 0 1 3),  
alt h o u g h i n ot h er c as es als o as c o- p olli n at ors ( W ol ff  et  al. 
2 0 0 3, Fr eit as  et  al. 2 0 0 6, A g uil ar- R o drí g u ez  et  al. 2 0 1 6). 
C o n v ers el y, alt h o u g h pl a nts wit h t h e bir d- p olli n ati o n s y n -
dr o m e ar e oft e n p olli n at e d b y bir ds (J o h ns o n a n d West er 
2 0 1 7), t h e y m a y als o h ost ot h er visit ors ( e. g. b u m bl e b e es 
– Pl e as a nts  a n d  Was er  1 9 8 5,  Ur c el a y  et  al.  2 0 0 6,  b e es  –
S c h mi d  et  al.  2 0 1 1,  Wils o n  et  al.  2 0 0 4).  A d diti o n all y,
t h e  a p pli c a bilit y  of  t h e  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e  dif-
f ers  r e gi o n all y  ( Br o w n  a n d  H o p ki ns  1 9 9 5,  Fl e mi n g  a n d

M u c h h al a  2 0 0 8)  or  al o n g  e n vir o n m e nt al  gr a di e nts,  s u c h  
as el e v ati o n ( Ar a uj o a n d S azi m a 2 0 0 3, Kr ö m er  et  al. 2 0 0 6, 
D als g a ar d et al. 2 0 1 1, Parti d a- L ar a et al. 2 0 1 8) or pr e ci pit a -
ti o n ( D als g a ar d et  al. 2 0 1 1, M ar u y a m a et  al. 2 0 1 3). Fi n all y, 
w e  m ust  a c k n o wl e d g e  t h at  a  pr o p orti o n  of  pl a nts  ar e  
a d a pt e d t o a g e n er aliz e d p olli n ati o n s yst e m, m a ki n g p h e n o -
t y pi c- b as e d pr e di cti o ns of its pri m ar y p olli n at or i m p ossi bl e 
( Was er et al. 1 9 9 6, Fe nst er et al. 2 0 0 4, Oll ert o n et al. 2 0 0 9, 
D elli n g er 2 0 2 0).

e  p olli n ati o n  s y n dr o m e  h y p ot h esis,  t o g et h er  wit h  
c o e v ol uti o n ar y  t h e or y,  s u g g ests  t h at  t h e  s el e cti o n  pres -
s ures i m p os e d b y p olli n at ors are t h e m ost i m p ort a nt dri v-
ers  of  fl or al  e v ol uti o n  ( St e bi ns  1 9 7 0,  As h w ort h  et  al.  
2 0 1 5).  Ne v ert h el ess,  i n di vi d u al  fl or al  tr aits  c o ul d  e v ol v e  
as  a  res p o ns e  t o  di ff ere nt  s el e cti o n  a g e nts,  e. g.  h er bi v ores  
( Str a uss  et  al.  2 0 0 4)  or  a bi oti c  c o n diti o ns  ( G al e n  2 0 0 0).  
C o nsi d eri n g  t h e  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e,  it  h as  b e e n  
s h o w n f or e x a m pl e t h at t h e m ost s p e ci aliz e d n e ct ari v or o us 
bir ds, h u m mi n g bir ds, h a v e n o pref ere n c e f or re d c ol o ur ati o n 
( C olli as a n d C olli as 1 9 6 8, Mill er a n d Mill er 1 9 7 1). I nst e a d 
t h e re d c ol o ur m a y s e ns ori all y e x cl u d e b e es ( a gr o u p wit h 
n o p h ot ore c e pt ors f or re d li g ht) fr o m or nit h o p hil o us fl o w -
ers ( B er g a m o  et  al. 2 0 1 6, C oi m br a 2 0 2 0). eref ore, w hil e 
t h e  m ost  e ffi ci e nt  p olli n at ors  m a y  tr ul y  c oi n ci d e  wit h  t h e  
d e fi n e d p olli n ati o n s y n dr o m e ( R os as- G u errer o  et  al. 2 0 1 4), 
fr o m t h e p olli n at ors’ p ers p e cti v e, fl or al c h oi c e m a y li k el y b e 
si m pl er d et er mi n e d o nl y b y t h e q u a ntit y a n d q u alit y of f o o d 
re w ar ds ( Was er 1 9 8 3, Pl e as a nts a n d Was er 1 9 8 5, Str o m b er g 
a n d  J o h ns e n  1 9 9 0,  Ess e n b er g  2 0 1 2,  S c h mi d  et  al.  2 0 1 6).  
Ne v ert h el ess,  t his  res o ur c e- m oti v at e d  s el e cti o n  h as  s e e n  
i n dire ct s u p p ort. St u di es h a v e s u g g est e d t h at a s u bst a nti al 
pr o p orti o n of fl o w ers are p olli n at e d b y s e v er al di ff ere nt p ol -
li n at ors, a n d t h at p olli n at ors visit fl o w ers of m ulti pl e pl a nt 
s p e ci es oft e n b el o n gi n g t o di ff ere nt p olli n ati o n s y n dr o m es 
( Herrer a 1 9 9 6, Was er  et  al. 1 9 9 6).

I n t his st u d y, we t est t h e v ali dit y of t h e bir d p olli n ati o n 
s y n dr o m e  h y p ot h esis  a n d  e x pl ore  t h e  fl o wer- bir d  rel ati o n-
s hi ps o n M o u nt C a m er o o n, West/ C e ntr al Afri c a. O ur a n al y-
s es  were  p erf or m e d  i n  t w o  c o m pl e m e nt ar y  w a ys:  First,  we  
us e d a si m pl e c o n c e pt u al m o d el t o t est: 1) if bir ds a n d i ns e cts 
pref er disti n ct gr o u ps of pl a nts ( Fi g. 1 A); 2) w h et h er pl a nts 
wit h t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e were f a v o ure d b y bir ds 
b ut a v oi d e d b y i ns e cts ( Fi g. 1 B) a n d; 3) if bir ds f e e d m ai nl y 
o n t h e or nit h o p hil o us pl a nts ( Fi g. 1 C). Se c o n d, we t est e d if 
4) a n y fl or al tr aits rel at e d t o t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e
pre di ct e d bir d visit ati o n a n d; 5) w h et h er t h es e tr aits were b et -
t er pre di ct ors t h a n t h e n e ct ar pr o d u cti o n of t h e w h ol e pl a nt
i n di vi d u al.

M et h o ds

St u d y sit e

All  d at as ets  were  c oll e ct e d  i n  tr o pi c al  r ai nf orests  o n  t h e  
s o ut h- west er n sl o p e of Mt C a m er o o n ( C a m er o o n), t h e hi g h-
est m o u nt ai n of West Afri c a. O n t his sl o p e, pri m ar y f orests 
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Fi g ure  1. C o n c e pt u al m o d el w h ere pl a nt s p e ci es are or g a nize d i n t h e s p a c e d e fi n e d b y t h e a xes of bir d – pl a nt a n d i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns 
i nt e nsit y: I) a bir d – pl a nt i nt er a cti o n z o n e wit h a hi g h i nt e nsit y of bir d – pl a nt i nt er a cti o ns (re d b or d er); II) a z o n e wit h a hi g h i nt e nsit y of 
b ot h bir d a n d i ns e ct i nt er a cti o ns; III) a z o n e wit h l o w i nt e nsit y i nt er a cti o ns b y b ot h p olli n at or gr o u ps; a n d I V) a n i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o n 
z o n e wit h a hi g h i nt e nsit y of i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns ( bl u e b or d er). m i – m e di a n of t h e i nt e nsit y of i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns di vi di n g t h e 
s p a c e f or t h e i ns e ct pref erre d (z o n es II a n d I V) a n d n o n pref erre d (z o n es I a n d III) pl a nts; m b  – m e di a n of t h e i nt e nsit y of bir d – pl a nt i nt er a c-
ti o ns di vi di n g t h e s p a c e t o bir d pref erre d (z o n es I a n d II) a n d bir d n o n- pref erre d (z o n es III a n d I V) pl a nts. ( A), ( B) a n d ( C) s h o w p ossi bl e 
s c e n ari os rel at e d t o o ur t ar g et q u esti o ns.
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are pres er ve d fr o m a p pr o xi m at el y 4 0 0 m a.s.l. u p t o t h e n at u -
r al tre eli n e at a p pr o xi m at el y 2 2 0 0 m a.s.l. ( C a bl e a n d C h e e k 
1 9 9 8). e cli m at e of M o u nt C a m er o o n c o m pris es of a p eri o d 
of h e a v y r ai ns, w hi c h o c c ur b et we e n J u n e a n d O ct o b er, a n d 
a  dr y  s e as o n  w hi c h  e xt e n ds  fr o m  N o ve m b er  t o  M a y,  wit h  
a n  a n n u al  r ai nf all  us u all y  e xc e e di n g  1 0  0 0 0  m m  ( L ef e vre  
1 9 6 7, M ai c h er  et  al. 2 0 2 0). e d at a were c oll e ct e d at f o ur 
sit es distri b ut e d al o n g t h e el e v ati o n al gr a di e nt of t h e m o u n-
t ai n: 1) Dri n k G arri ( 6 5 0 m a.s.l.) – l o wl a n d tr o pi c al r ai n-
f orest wit h a b u n d a nt tre es fr o m t h e f a mil y C a es al pi ni a c e a e; 
2) Pl a nt e C a m ( 1 1 0 0 m a.s.l.) – mi d- el e v ati o n f orest p artl y
dist ur b e d b y el e p h a nts; 3) Cr at er L a k e ( 1 4 5 0 m a.s.l.) – s u b -
m o nt a n e f orest str o n gl y dist ur b e d b y el e p h a nts; 4) M a n n’s
S pri n g ( 2 2 0 0 m a.s.l.) – m o u nt ai n f orest cl os e t o t h e tre eli n e
( M ai c h er  et  al. 2 0 2 0). At e a c h sit e, we c oll e ct e d d at a b ot h
i n t h e wet a n d dr y s e as o ns. e s a m pli n g i n cl u d e d ve g et a -
ti o n s ur ve ys al o n g si x 2 0 0 ×  1 0 m p er m a n e nt tr a ns e cts p er 
sit es, al o n g w hi c h we esti m at e d t h e a b u n d a n c e of fl o weri n g 
pl a nts, t o g et h er wit h n u m b ers of fl o wers p er pl a nt i n di vi d u al. 
Tr a ns e cts were sit u at e d at l e ast 1 0 0 m a p art s o as t o a c c o u nt 
f or s o m e e n vir o n m e nt h et er o g e n eit y at e a c h l o c alit y.

Fl or al tr aits

B as e d o n Fa e gri a n d v a n d er Pijl ( 1 9 7 9) a n d Oll ert o n  et  al. 
( 2 0 0 9), we s el e ct e d si x fl or al tr aits rel at e d t o t h e bir d p olli n a-
ti o n s y n dr o m e, i n cl u di n g fl or al size ( a ver a g e d i n as y m m etri c 
fl o wers),  t u b e  l e n gt h,  o d o ur  ( we a k – n o  vers us  m o d er at e –
str o n g), c ol o ur ( as s e ns e d b y h u m a ns), n e ct ar g ui d es ( pres-
e n c e vers us a bs e n c e), a n d n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n ( m g) p er 
fl o wer. A d diti o n all y, we c al c ul at e d t h e res o ur c e q u a ntit y b y 
m ulti pl yi n g t h e l att er tr ait wit h t h e n u m b er of fl o wers p er 
pl a nt, i. e. a ver a g e n e ct ar pr o d u cti o n p er i n di vi d u al of e a c h 
s p e ci es. All m e as ure d tr ait v al u es of t h e st u di e d pl a nt s p e ci es 
are list e d i n t h e S u p p orti n g i nf or m ati o n. e m or p h ol o gi c al 
fl or al tr ait m e as ure m e nts were d o n e usi n g a di git al c alli p er. 
I d e all y,  a  mi ni m u m  of  fi ve  re pli c at es  of  e a c h  pl a nt  s p e ci es  
were m e as ure d. If s u ffi ci e nt re pli c at es were n ot f o u n d wit hi n 
t h e  tr a ns e cts,  we  br o a d e n e d  t h e  s e ar c h  are a  t o  t h e  a dj oi n-
i n g ve g et ati o n. We c o vere d t h e fl o wers wit h m es h b a gs f or 
a  2 4- h  p eri o d  b ef ore  t h e  n e ct ar  m e as ure m e nt  all o wi n g  us  
t o  c o m p are  t h e  n e ct ar  pr o d u cti o n  of  i n di vi d u al  pl a nt  s p e-
ci es.  If  n e ct ar  w as  a b u n d a nt,  it  w as  e xtr a ct e d  a n d  its  v ol -
u m e w as m e as ure d usi n g a H a milt o n s yri n g e or a c a pill ar y 
t u b e  f oll o wi n g  B art oš  et  al.  ( 2 0 1 2).  e  n e ct ar  c o n c e ntr a -
ti o n w as t h e n m e as ure d wit h t h e Pal- 1 ( At a g o C o) p o c k et 
refr a ct o m et er. S u bs e q u e ntl y, t h e a m o u nt of s u g ar p er fl o wer 
w as c al c ul at e d b as e d o n t h e n e ct ar v ol u m e a n d its c o n c e ntr a -
ti o n.  Fl o wers  w hi c h  pr o d u c e d  l o w  v ol u m es  of  n e ct ar  were  
w as h e d wit h distill e d w at er w hi c h w as t h e n c oll e ct e d i n a n 
e p p e n d orf t u b e. L at er i n t h e fi el d c a m p, we a d d e d et h a n ol t o 
a c hi e ve 5 0 % c o n c e ntr ati o n a n d b oil e d t h e s ol uti o n t o a v oi d 
a n y p ossi bl e e nz y m ati c d e gr a d ati o n d uri n g tr a ns p ort t o t h e 
l a b ( C hl u ms k á  et  al. 2 0 1 4). I n t h e l a b, we dri e d t h e s a m-
pl es, tr a nsf erre d t h e m i nt o c o nst a nt v ol u m e, a n d t h e s u g ar 
a m o u nts were m e as ure d usi n g a n I o ni c C hr o m at o gr a p h I C S-
3 0 0 0  wit h  a n  el e ctr o c h e mi c al  d et e ct or  a n d  C ar b o Pa c  P A 1  

c ol u m n. D u e t o t h eir r arit y or i n a c c essi bilit y, we were n ot 
a bl e t o c oll e ct v al u es of s u g ar pr o d u cti o n f or all pl a nt s p e ci es 
t h at fl o were d at t h e st u d y sit es, t h es e were t h eref ore o mit-
t e d fr o m t h e d at as et, wit h t h e e xc e pti o n of P hr ag m a nt her a 
k a mer u ne nsis  As t his s p e ci es re pres e nts a n i m p ort a nt n e ct ar 
res o ur c e f or bir d visit ors (Ja n eč e k et al. u n p u bl.), we us e d t h e 
s u g ar c o nt e nt ( a ver a g e v al u e i n cl os e d fl o wers) fr o m Gill a n d 
W olf ( 1 9 7 5) w h o e x pl ore d t h e e n er g eti cs of a si mil ar E ast 
Afri c a n s p e ci es P hr ag m a nt her a ds h alle nsis .

 B as e d o n t h e tr a diti o n al d e fi niti o ns of p olli n ati o n s y n -
dr o m es ( Fa e gri a n d v a n d er Pijl 1 9 7 9, Fe nst er  et  al. 2 0 0 4, 
Cr o n k  a n d  Oj e d a  2 0 0 8),  we  c o nsi d ere d  fl o wers  of  pl a nts  
t o  fit  i nt o  t h e  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e  if  t h e y  m et  all  
t h es e  pre c o n diti o ns:  1)  pr o vi d e d  s u ffi ci e nt  n e ct ar  re w ar d  
(>  0. 3 µl p er fl o wer); 2) di d n ot pr o d u c e a str o n g o d o ur; 
3) h a d a l o n g w a vel e n gt h, i. e. or a n g e/re d c ol o ur; 4) were of
t u b ul ar s h a p e (t u b el e n gt h >  1 c m); 5) di d n ot h a ve t u b es 
or  s p urs  t o o  n arr o w  f or  n e ct ari v or o us  bir ds  ( e. g.  1 – 3  m m  
wi d e a n d l o n g fl o wer t u b es t y pi c al f or pl a nts w hi c h are p ol -
li n at e d b y b utt er fli es, Mert e ns  et  al. 2 0 2 0); 6) h a d n o n e ct ar 
g ui d es a n d; 7) e ff e cti vel y pl a c e d p oll e n o n t h e b o d y of bir ds 
d uri n g visit ati o n.

O bs er v ati o n of i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns, d at as et 1

e  first  d at as et  w as  c oll e ct e d  d uri n g  f o ur  e x p e diti o ns  
b et we e n  2 0 1 6 – 2 0 1 8.  A ni m al – pl a nt  i nt er a cti o ns  were  c ol -
l e ct e d  usi n g  s e c urit y  c a m er as  ( Vi v ot e k  I B 8 3 6 7 T  wit h  I R  
ni g ht visi o n; Kl o m b er g  et  al. 2 0 2 0). U p t o fi ve s p e ci m e ns of 
e a c h pl a nt s p e ci es were re c or d e d, e a c h f or 2 4- h of c o nti n u -
o us re c or di n g, res ulti n g i n 1 1 1 5 i n di vi d u al re c or di n gs fr o m 
2 1 1 pl a nt s p e ci es. Fl or al visit ors were d et e ct e d i n t h e vi d e o 
m at eri al  b y  eit h er  m a n u all y  s e ar c hi n g  or  usi n g  t h e  a ut o -
m ati c m oti o n d et e cti n g s oft w are M oti o n Me er k at ( Wei nst ei n 
2 0 1 5).  F or  c al c ul ati o n  of  visit or  fre q u e n c y  p er  h o ur,  we  
i n cl u d e d  o nl y  i ns e ct  visit ors  t h at  m a d e  c o nt a ct  wit h  pl a nt  
re pr o d u cti ve or g a ns (si mil ar t o Bi ell a  et  al. 2 0 1 9). A m o n g a 
s el e cti o n of t h e m ost c o m m o n p olli n at or gr o u ps, we f o u n d 
1 3 1 7 0 i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns, wit h t h e m aj orit y of visits 
b y b e es ( 2 6. 5 0 %; e xcl u di n g w as ps, c ar p e nt er b e es a n d h o n e y -
b e es), f oll o we d b y h o n e y b e es ( 2 4. 8 4 %) , h o ver fli es ( 1 5. 9 6 %) 
a n d m ot hs ( 1 0. 6 8 %; e xcl u di n g h a w k m ot hs, f or m ore d et ails 
o n L e pi d o pt er a, Mert e ns et al. 2 0 2 1). e d at a c oll e cti o n pri -
oritize d i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns, as t h e c a m er as were pl a c e d 
cl os e t o t h e pl a nts t o e n a bl e t h e i d e nti fi c ati o n of i ns e ct m or -
p h os p e ci es a n d t o re c or d ni g ht visit ors. Alt h o u g h t h e d at as et 
i n cl u d es ot h er t y p es of visit ors as well, s u c h as bir ds or m a m-
m als, t h e s a m pl e size w as rel ati vel y l o w; t o o l o w t o c o nsi d er 
it r o b ust, p arti c ul arl y f or r arer bir d – pl a nt i nt er a cti o ns. is 
d at a w as t h eref ore us e d pri m aril y f or i ns e ct – fl o wer i nt er a c -
ti o ns, l at er c oll e cti n g a m ore c o m pl e x d at as et o n bir d – fl o wer 
i nt er a cti o ns ( d at as et 2 b el o w).

O bs er v ati o n of bir d – pl a nt i nt er a cti o ns, d at as et 2

e s e c o n d d at as et w as c oll e ct e d b et we e n 2 0 1 8 – 2 0 2 0 at t h e 
s a m e st u d y sit es as d at as et 1. e o bs er v ati o n u nit w as a pl a nt 
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i n di vi d u al. F or li a n as, w h ere t h e d e fi niti o n of a n i n di vi d u al 
c a n b e c o m pli c at e d, we disti n g uis h e d fl o weri n g p arts w hi c h 
were n ot s e e mi n gl y c o n n e ct e d as s e p ar at e u nits. We o bs er ve d 
fl o weri n g pl a nts t h at we c o nsi d ere d p ot e nti all y bir d- p olli n at e d 
a n d m et t h e f oll o wi n g crit eri a: 1) bir ds h a d b e e n o bs er ve d 
t o f e e d o n t h e fl o wers d uri n g o ur l o n g-t er m res e ar c h o n Mt 
C a m er o o n or; 2) its n e ct ar v ol u m e i n a fl o wer c o vere d f or 
2 4- h w as hi g h er t h a n 0. 3 µl/ p er fl o wer ( C h m el et al. u n p u bl.)
a n d; 3) it fl o were d at l e ast i n t hre e re pli c ati o ns al o n g t h e si x
tr a ns e cts p er st u d y sit e, or it o c c urre d l ess fre q u e ntl y wit hi n
t h e tr a ns e cts b ut c o m m o nl y fl o were d i n t h e tr a ns e cts vi ci nit y.
Bir d – pl a nt i nt er a cti o ns ( visits d uri n g w hi c h bir ds f e d o n n e c -
t ar) were o bs er ve d usi n g t w o c o m pl e m e nt ar y m et h o ds. e
first m et h o d w as a p pli e d f or h er bs a n d s m all s hr u bs. F or t h eir
o bs er v ati o n,  we  us e d  t h e  s a m e  s e c urit y  c a m er as  t o  re c or d
1 0 i n di vi d u als of e a c h pl a nt s p e ci es. E a c h pl a nt i n di vi d u al
w as re c or d e d f or t w o c o ns e c uti ve d a ys (fr o m 6: 0 0 t o 1 8: 0 0
o nl y).  Ne vert h el ess,  t h e  t ot al  re c or di n g  ti m es  sli g htl y  dif -
f ere d f or i n di vi d u al pl a nts ( S u p p orti n g i nf or m ati o n), b e c a us e
s o m e s p e ci es were di ffi c ult t o fi n d, or d u e t o l o gisti c a n d/ or
t e c h ni c al pr o bl e ms w hi c h s o m eti m es o c c urre d i n t h e h ars h
we at h er o n Mt C a m er o o n. Fi n all y, t h e m e a n l e n gt h of t h e
vi d e o o bs er v ati o n w as 1 5 2 h p er pl a nt s p e ci es. e re c or d e d
fl or al visit ors were i d e nti fi e d i n t h e s a m e w a y as f or d at as et 1.

e s e c o n d m et h o d, c o n d u ct e d si m ult a n e o usl y, w as p ers o n al
o bs er v ati o n of tre es a n d l ar g er s hr u bs, w h ere c a m er as di d n ot
h a ve t h e c a p a cit y t o re c or d visits o n all fl o wers at t h e s a m e
ti m e. We ai m e d t o o bs er ve ei g ht i n di vi d u als p er pl a nt s p e ci es,
e a c h of t h e m f or ei g ht h o urs e q u all y distri b ut e d d uri n g t h e
d a yti m e (fr o m 6: 0 0 t o 1 8: 0 0 o nl y). Be c a us e we di d n ot fi n d
a s u ffi ci e nt n u m b er of i n di vi d u als of s o m e pl a nt s p e ci es, t h e
m e a n l e n gt h of o bs er v ati o n w as 6 8 h p er s p e ci es ( S u p p orti n g
i nf or m ati o n). Hi g h tre es were us u all y o bs er ve d fr o m a n ei g h-
b o uri n g tre e w hi c h w as cli m b e d usi n g t h e si n gl e r o p e t e c h -
ni q u e. I n t ot al, we re c or d e d 9 4 7 3 bir d – pl a nt i nt er a cti o ns i n
t h e d at as et 2, i. e. o c c asi o ns w h ere bir ds f e d o n n e ct ar, f or t h e
f o ur sit es d uri n g b ot h dr y a n d wet s e as o ns. 2 2 s p e ci es of bir ds
were  o bs er ve d  f e e di n g  o n  n e ct ar.  S u n bir ds  ( Ne ct ari ni d a e)
were t h e m ost pr o mi n e nt visit ors ( 1 2 s p e ci es, 9 0. 0 % of all
visits,  S u p p orti n g  i nf or m ati o n).  e  o bs er ve d  pl a nts  were
i d e nti fi e d d uri n g o ur l o n g-t er m res e ar c h o n Mt C a m er o o n.

e t a x o n o mi c all y pr o bl e m ati c s p e ci es were s e nt t o s p e ci alists
f or i d e nti fi c ati o n, a n d v o u c h er s p e ci m e ns were d e p osit e d i n
t h e C a m er o o n Nati o n al Her b ari u m i n Ya o u n d e, C a m er o o n.

M er gi n g of d at as ets: c o m p aris o n of bir d a n d i ns e ct 
visit ati o n fr e q u e n c y

F or  t his  p art  of  t h e  st u d y,  we  c o nsi d ere d  8 8  pl a nt  s p e ci es  
w hi c h o c c urre d i n b ot h d at as ets ( S u p p orti n g i nf or m ati o n). 

e s el e cti o n w as b as e d o n t h e ve g et ati o n s ur ve y of fl o wer -
i n g pl a nts c arri e d o ut d uri n g t h e c oll e cti o n of t h e d at as et 2. 
Be c a us e b ot h d at as ets were o bt ai n e d d uri n g di ff ere nt e x p e -
diti o ns a n d b y sli g htl y di ff ere nt m et h o d ol o gi c al a p pr o a c h es 
(s e e a b o ve), we c al c ul at e d t h e rel ati ve attr a cti ve n ess of i n di-
vi d u al pl a nt s p e ci es f or bir ds a n d f or i ns e cts s e p ar at el y. e 
pl a nts  were  r a n k e d  fr o m  t h e  m ost  t o  l e ast  visit e d  s p e ci es  

b as e d o n bir d or i ns e ct visit ati o n fre q u e n ci es (i. e. b y t h e a ver -
a g e n u m b er of i n di vi d u al visit ors p er h o ur of o bs er v ati o n). 
F or t h e p ur p os e of c o m p ari n g bir d a n d i ns e ct visit ati o n, we 
a ver a g e d t h e visit ati o n fre q u e n ci es f or e a c h pl a nt s p e ci es t h at 
o c c urre d at s e ver al sit es or fl o were d d uri n g b ot h dr y a n d wet 
s e as o ns. e pl a nt s p e ci es wit h n o re c or d e d visits were r a n k e d 
as zer o. Bir d visit ati o n fre q u e n ci es missi n g i n d at as et 2 were 
s u p pl e m e nt e d  fr o m  d at as et  1  ( d et ails  i n  n e xt  p ar a gr a p h).  
N ot e  t h at  t h e  pl a nts  w hi c h  were  o bs er ve d  o nl y  i n  d at as et  
2 were e xcl u d e d, as we h a d n o i nf or m ati o n o n i ns e ct visits. 
Ne vert h el ess, n o n e of t h e e xcl u d e d pl a nts fit t h e bir d p olli n a -
ti o n s y n dr o m e.

M er gi n g of d at as ets: i n di vi d u al fl or al tr aits as 
pr e di ct ors of bir d visit ati o n fr e q u e n c y

Alt h o u g h n ot all pl a nts were o bs er ve d i n d at as et 2 ( bir d – pl a nt 
i nt er a cti o ns), we were a bl e t o pr o vi d e e m piri c al e vi d e n c e as 
t o w h et h er t h e o mitt e d pl a nt s p e ci es were visit e d b y bir ds 
or n ot usi n g d at as et 1 (i ns e ct – pl a nt i nt er a cti o ns). eref ore, 
we d eri ve d t h e fre q u e n ci es of bir d visits fr o m d at as et 1 f or 
4 1 pl a nt s p e ci es t h at were fl o weri n g b ut o mitt e d d uri n g t h e 
w or k o n d at as et 2. O nl y o n e of t h es e pl a nts ( Dei n b olli a  s p.)
w as  visit e d  b y  bir ds  ( S u p p orti n g  i nf or m ati o n),  all  ot h ers  
s h o we d n o visits. B y s u p pl e m e nti n g d at as et 2 wit h d at as et 
1, we g ai n e d d et ail e d i nf or m ati o n o n t h e bir d visit ati o n fre -
q u e n ci es (i. e. n u m b er of i n di vi d u als p er h o ur of o bs er v ati o n) 
f or 1 0 2 pl a nt s p e ci es i n t ot al.

St atisti c al a n al ysis

To vis u alis e t h e distri b uti o n of pl a nt s p e ci es wit hi n t h e di m e n -
si o n al s p a c e d e fi n e d b y fl or al tr aits, we us e d f a ct or a n al ysis of 
mi xe d d at a ( F A M D), a pri n ci p al c o m p o n e nt m et h o d d e di -
c at e d t o a n al ysi n g d at as ets c o nt ai ni n g b ot h q u a ntit ati ve a n d 
q u alit ati ve v ari a bl es ( Pa g ès 2 0 0 4). e size of t h e c e ntr oi ds 
w as s et t o re fl e ct t h e fre q u e n c y of bir d – pl a nt i nt er a cti o ns. F or 
t his p ur p os e, t h e fre q u e n ci es were a ver a g e d f or t h os e pl a nt 
s p e ci es t h at o c c urre d at m ore sit es, or d uri n g b ot h s e as o ns.

 F oll o wi n g t h e c o n c e pt m o d el ( Fi g. 1), a χ 2  c o nti n g e n c y 
t est w as a p pli e d t o ass ess w h et h er t h e distri b uti o n of i nt er a c-
ti o ns ( bir d – pl a nt vers us i ns e ct – pl a nt) w as di ff ere nt fr o m t h e 
e x p e ct e d r a n d o m distri b uti o n. is i n cl u d e d t hre e s e p ar at e 
t ests a n al ysi n g: 1) if t h e n u m b er of c o m m o n i nt er a cti o ns of 
pl a nts s h are d b y bir ds a n d i ns e cts (z o n es II a n d III i n Fi g. 1) 
di ff ere d fr o m t h e n u m b er of s p e ci fi c i nt er a cti o ns (z o n es I a n d 
I V, Fi g. 1); 2) if t h e pl a nts wit hi n t h e bir d p olli n ati o n s y n-
dr o m e were visit e d b y bir ds (i. e. o c c urre d i n z o n e I a n d II, 
Fi g. 1) at a hi g h er r at e t h a n e x p e ct e d (i. e. e q u all y distri b ut e d 
a cr oss all (I –I V) z o n es); 3) if t h e pl a nts wit hi n t h e bir d p olli -
n ati o n s y n dr o m e were visit e d b y bir ds at a hi g h er r at e t h a n b y 
i ns e cts ( n u m b er of i nt er a cti o ns wit hi n z o n e I vers us z o n e II, 
Fi g. 1). To a n al ys e w h et h er bir ds f e d m ai nl y o n or nit h o p hi -
l o us pl a nts ( Fi g. 1 C), we a p pli e d t h e Wil c o x o n t est a n d c o m-
p are d  t h e  m e a n  r a n ks  of  visit ati o n  fre q u e n c y  b et we e n  t h e  
or nit h o p hil o us a n d n o n- or nit h o p hil o us pl a nts.
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We  us e d  c o m p o u n d  P oiss o n  g e n er alize d  li n e ar  mi xe d  
m o d el ( C P G L M M) ( Z h a n g 2 0 1 3) t o ass ess t h e e ff e ct of fl o -
r al res o ur c e q u a ntit y a n d i n di vi d u al fl or al tr aits ( fi xe d e ff e cts) 
o n bir d visit ati o n fre q u e n ci es. e C P G L M M m et h o d w as 
als o c a p a bl e of h a n dli n g o ur zer o i n fl at e d d at a. To a c c o u nt 
f or t h e p ot e nti al s p ati ot e m p or al p att er ns a n d a b u n d a n c e of 
fl o weri n g pl a nts i n o ur d at as et, we s et t h e sit e, s e as o n a n d 
a b u n d a n c e of fl o weri n g pl a nts p er h e ct are as r a n d o m e ff e cts. 
F or t h e pl a nts w hi c h were rel ati vel y c o m m o n at t h e st u d y sit e 
b ut di d n ot fl o wer o n t h e tr a ns e cts, we ar bitr aril y s et t h eir 
a b u n d a n c e as o n e i n di vi d u al p er t w o h e ct ares. F or i n di vi d u al 
fl or al tr aits, we a n al ys e d t h e c o n diti o n al e ff e ct, i. e. t h e e ff e ct 
of e a c h fl or al tr ait w as t est e d wit hi n a f ull m o d el (si x tr aits) 
a g ai nst a m o d el c o nt ai ni n g all fl or al tr aits l ess t h e o n e b ei n g 
t est e d ( fi ve tr aits). A d diti o n all y, we c o m p ut e d t h e m ar gi n al 
R 2  ( e x pl ai n e d v ari ati o n) fr o m t h e C P L G L M M m o d els f ol -
l o wi n g Na k a g a w a et al. ( 2 0 1 7). is, t o g et h er wit h t h e m o d el 
p arsi m o n y ( AI C), all o we d us t o c o m p are t h e rel ati ve e ff e ct of 
res o ur c e q u a ntit y a n d t h e s et of fl or al tr aits i n rel ati o n t o t h e 
bir d visit ati o n fre q u e n ci es.

R es ults

Bir d  visit ors  were  o bs er ve d  f e e di n g  o n  4 8  pl a nt  s p e ci es.  
Ni n e of t h es e pl a nt s p e ci es fit t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e 
( Fi g.  2 A –I).  O ver all,  t h e  st u di e d  pl a nt  s p e ci es  e x press e d  a  
wi d e di versit y of fl o wers wit h s u bst a nti al di ff ere n c es i n t h e 
c o m p ositi o n of i n di vi d u al fl or al tr aits ( Fi g. 3).

e  pl a nts  were  e ve nl y  distri b ut e d  i n  t h e  bir d – pl a nt  ×
i ns e ct – pl a nt  i nt er a cti o n  s p a c e  (χ 2  t est,  df 4 4, 4 4 = 1, χ 2 = 0, 
p = 1. 0 0 0), w hilst h alf ( 2 1) o ut of t h e 4 2 pl a nt s p e ci es visit e d 
b y bir ds h a d a l ar g er pr o p orti o n of bir d t o i ns e ct r a n k visit a -
ti o n ( Fi g. 4, u p p er l eft q u a dr a nt). e ot h er h alf of t h e pl a nt 
s p e ci es were si mil arl y i m p ort a nt f or b ot h bir d a n d i ns e ct visi-
t ors ( Fi g. 4, u p p er ri g ht q u a dr a nt). e or nit h o p hil o us pl a nts 
o c c urre d  i n  t h e  bir d-f a v o ure d  are a  (i. e.  z o n es  I  a n d  II  i n  
Fi g. 1) m ore oft e n t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e ( χ 2  t est, df9, 0 = 1, 
χ 2 = 9. 0 0, p = 0. 0 0 3) ( Fi g. 4). e y h ost e d a l ar g er pr o p or -
ti o n of bir d t o i ns e ct r a n k visit ati o n, b ut o nl y m ar gi n all y, i. e. 
visits o c c urre d wit hi n t h e bir d – pl a nt i nt er a cti o n z o n e (z o n e I 
i n Fi g. 1) at t h e hi g h er r at e t h a n e x p e ct e d b y c h a n c e (χ 2  t est, 

Fi g ure  2. Fl o wers of t h e ni n e or nit h o p hil o us ( a –i, l eft re d bl o c ks) a n d ni n e m ost visit e d n o n- or nit h o p hil o us (j –r, ri g ht gre e n bl o c ks) pl a nt 
s p e ci es. B ot h or nit h o p hil o us a n d n o n- or nit h o p hil o us pl a nts are or d ere d b y d e cre asi n g fre q u e n c y of bir d – pl a nt i nt er a cti o n. ( a) Kigeli a afri -
c a n a, ( b): E ngleri n a g a b o ne nsis , ( c) P hr ag m at her a k a mer u ne nsis, ( d) o n ni ngi a s a ng ui ne a , ( e) I m p atie ns s a keri a n a, (f ) I m p atie ns ni a m ni a me n-
sis, ( g) I m p atie ns eti n de nsis, ( h) I m p atie ns frit hii, (i) I m p atie ns hi a ns, (j) S he ffler a a byssi nic a , ( k) N u xi a c o ngest a , (l) Sy zygi u m s p , ( m) A nt h ocleist a 
sc a n de ns, ( n) A nt h o n ot h a fr agr a ns , ( o) H ug o ni a mic a ns , ( p) Sy zygi u m st a u dtii , ( q) Ta ber ne m o nt a n a ve ntric os a , (r) Cl a use n a a nis at a . P h ot o gr a p hs 
were pr o vi d e d b y t h e a ut h ors.
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1 4 1 7

df 7, 2 = 1, χ 2 = 2. 7 7,  p = 0. 0 9 6)  ( Fi g.  4).  H o we ver,  t h e  or ni -
t h o p hil o us pl a nts di d n ot s e e hi g h er fre q u e n ci es of bir d vis-
its w h e n c o m p are d wit h t h e ot h er bir d- visit e d pl a nts visit e d 
b y bir ds ( Wil c o x o n t est, df 9, 3 9 = 1, W = 1 2 0, p = 0. 1 4 6) ( e. g. 
Fi g. 2j –r). Alt o g et h er, pl a nts visit e d b y bir ds di d n ot o c c u p y 
a u ni q u e p orti o n of t h e tr ait s p a c e, i. e. we di d n ot o bs er ve a 

disti n ct s e p ar ati o n b et we e n t h e visit e d a n d n o n- visit e d pl a nts 
i n t er ms of t h e c o m p ositi o n of t h eir fl or al tr aits ( Fi g. 3).

Alt h o u g h bir ds di d n ot a p p e ar t o pr ef er fl o w ers of a s p e -
ci fi c p h e n ot y p e, t h e fl or al tr aits still e x pl ai n e d a r el ati v el y 
hi g h  pr o p orti o n  of  v ari a bilit y  i n  t h e  fr e q u e n c y  of  bir d –
pl a nt i nt er a cti o ns ( R 2 = 0. 2 1 3 2). A c o m p ar a bl e pr o p or ti o n 

Fi g ure  3. Or di n ati o n di a gr a m ( F A M D) s h o wi n g t h e distri b uti o n of 1 0 2 pl a nt s p e ci es (re d = or nit h o p hil o us pl a nt s p e ci es, gre e n = ot h er 
pl a nt s p e ci es) wit hi n t h e m or p h o-s p a c e d e fi n e d b y t h e c o m p ositi o n of si x fl or al tr aits: c ol o ur, o d o ur, pres e n c e of n e ct ar g ui d es, size, t u b e 
l e n gt h a n d l o g s u g ar c o nt e nt p er fl o wer. P oi nt size d esi g n at es t h e fre q u e n c y of bir d visit ors ( o n a l o g arit h mi c s c al e). e first ( di m 1) a n d 
s e c o n d ( di m 2) a xes e x pl ai n e d 1 9. 2 % a n d 1 2. 7 % of t h e v ari ati o n, res p e cti vel y. C o ntri b uti o ns ( %) of i n di vi d u al e x pl a n at or y v ari a bl es t o t h e 
e x pl ai n e d v ari ati o n b y di m 1 a n d di m 2 are s h o w n n e xt t o t h e di a gr a m. S p e ci es c o d es: A D, Ac a nt h o p ale dece m pe d alis ; A di, A nc h o m a nes dif -
f or mis; A F, A nt h o n ot h a fr agr a ns ; Af P, Afr a m o m u m s p p ur pl e; Af W, Afr a m o m u m s p w hit e; A S, Ac a nt h o ne m a strig os u m ; As c, A nt h ocleist a 
sc a n de ns; B A, B asell a al b a ; B A m, Beg o ni a a m pl a ; B B, Berli ni a br acte os a ; B F, Beg o ni a f usi al at a ; B L, Beg o ni a let o u zeyi ; B M, Beg o ni a m a n nii ; 
B O, Brill a nt aisi a o w arie nsis ; B O a, Beg o ni a o xy a nt her a ; B Ol, Beg o ni a o xyl o b a ; B P, Beg o ni a p oc ulifer a ; B R, Bertier a r ace m os a ; B S, Beg o ni a 
sc utif oli a; C A, C al oc h o ne ac u mi n ate ; C A n, Cl a use n a a nis at a ; C d u, C ost us d u bi us ; C M, Cr ass oce p h al u m m o nt u os u m ; C M a, C ulc asi a m a n nii ; 
C S, C al a nt he  syl v atic a ;  Csi,  Cler o de n dr u m  sil v a n u m ;  C y M a,  Cy p h oste m m a  m a n nii ;  D C,  Di osc ore o p hyll u m  c u m mi nsii ;  D F,  Diste p h a n us 
bi afr ae ; D H, Disc ocl o a xyl o n he x a n dr u m ; D K, Dis peris k a mer u ne nsis ; D M, D orste ni a m a n nii ; D N, Dis peris niti d a ; Ds p, Dei n b olli a s p 1; D V, 
Dicr a n ole pis vestit a ; E G, E ngleri n a g a b o ne nsis ; G F, Go m p hi a fl a v a ; H C, Hei nsi a cri nite ; H M, H ug o ni a mic a ns ; H R, Hyl o des m u m re p a n d u m ; 
H T, Hy p oestes tri fl or a ; C h C, C hl or o p hyt u m c o m os u m ; C h L, C h ass ali a l ai k o me nsis ; I B, I m p atie ns b urt o nii; I E, I m p atie ns eti n de nsis; I F, I m p atie ns 
frit hii; I F o, I x or a f oli os a; I G, Is ogl oss a gl a n d ulifer a; I G u, I x or a g ui nee nsis; I H, I m p atie ns hi a ns; I M, Ile x mitis; I M a, I m p atie ns m acr o pter a; I m n, 
I m p atie ns m a n nii; I N, I m p atie ns ni a m ni a me nsis; I S, I m p atie ns s a keri a n a; J L, J ustici a l a x a; J P, J as mi n u m pre ussii; K A, Kigeli a Afric a n a ; L D, 
Li p aris deistelii ; L F, L acc o disc us ferr ugi ne us ; L G, Lee a g ui nee nsis ; M F, Mo m or dic a f oeti d a ; M L, M aes a l a nce ol at a ; M M, M ar a nt oc hl o a m o n o -
p hyll a ; M S, Mel a nt her a sc a n de ns ; Ms o, Mi m ul o psis s ol msii ; M T, M uss ae n d a te n ui fl or a ; N C, N u xi a c o ngest a ; N P, Ne p ht hytis p oiss o nii ; O D, 
O nc o b a de nt ate ; Pa B, Psyc h otri a bif ari a ; P B, Palis ot a b arteri ; P Bi, Polyst ac hi a bic alc ar at a ; P C, Pi per c a pe nse ; P D, Plectr a nt h us dec urre ns ; P D u, 
Psy dr a x d u nl a pii ; P H, Psyc h otri a hy ps o p hil a ; P K, P hr ag m a nt her a k a mer u ne nsis ; P L, Psyc h otri a le pt o p hyll a ; Pl K, Plectr a nt h us k a mer u ne nsis ; P R, 
Pa vett a rigi d a ; P T, Psyc h otri a t h o n neri ; P Z, Par arist ol oc hi a ze n keri ; S A, Sc he ffler a a byssi nic a ; S Ac, St ac hys ac ule ol at a ; S B, S her b o ur ni a big n o -
nii fl or a ; S C, S a bice a c alyci n a ; S N, S ol a n u m nigr u m ; S o M, S ol a neci o m a n nii ; S P, S a bice a pil os a ; S Pr, S per m ac oce pri nce ae ; S S, Sy zygi u m 
st a u dtii; Ss p, Sy zygi u m s p.; S T, S ol a n u m ter mi n ale s u bs p i nc o nst a ns; T B, Ta ber n ae m o nt a n a br ac hy a nt h a ; T F, u n bergi a f ascic ul ate ; T R, 
Tric hili a  r u besce ns ; T S, o n ni ngi a  s a ng ui ne a ; T V, Ta ber ne m o nt a n a  ve ntric os a ;  U M,  Utric ul ari a  m a n nii ; V Af, Vo ac a ng a  Afric a n a ; V Br, 
Vo ac a ng a br acte at a.
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w as e x pl ai n e d b y t h e q u a ntit y of n e ct ar r es o ur c e o ff er e d b y 
a n i n di vi d u al of a pl a nt s p e ci es ( R 2 = 0. 2 0 7 6). H o w e v er, t h e 
r es o ur c e  q u a ntit y  its elf  e x pl ai n e d  m or e  v ari a bilit y  i n  t h e  
visit ati o n fr e q u e n ci es t h a n a n y ot h er fl or al tr ait. M or e o v er, 
i n  t er ms  of  t h e  m o d el  p arsi m o n y  ( AI C),  t h e  r es o ur c e  
q u a ntit y  w as  a  b ett er  pr e di ct or,  wit h  a  p ositi v e  e ff e ct  o n  
t h e visit ati o n fr e q u e n c y ( Ta bl e 1, Fi g. 5). A m o n g t h e i n di-
vi d u al fl or al tr aits: o d o ur, s u g ar c o nt e nt, t u b e l e n gt h, a n d 

pr es e n c e/ a bs e n c e of n e ct ar g ui d es w er e si g ni fi c a nt pr e di c -
t ors of visit ati o n fr e q u e n c y ( or d er e d b y d e cr e asi n g a m o u nt 
of  e x pl ai n e d  v ari a bilit y)  ( Ta bl e  1).  O n  t h e  c o ntr ar y,  t h e  
visit ati o n  fr e q u e n c y  w as  n ot  a ff e ct e d  b y  t h e  fl or al  c ol o ur  
a n d siz e ( Ta bl e 1). e fr e q u e n c y of bir d visits t e n d e d t o 
b e hi g h er o n fl o w ers t h at e x u d e d o d o ur, wit h a n i n cr e as e d 
s u g ar  c o nt e nt,  wit h  a  l o n g er  t u b e  l e n gt h,  a n d  wit h  t h e  
a bs e n c e of n e ct ar g ui d es ( Ta bl e 1).

Fi g ure  4. Rel ati o ns hi p b et we e n r a n k e d bir d a n d i ns e ct fre q u e n ci es at 8 8 di ff ere nt pl a nt s p e ci es. Pl a nt s p e ci es fitti n g t h e bir d p olli n ati o n 
s y n dr o m e ( E G, E ngleri n a g a b o ne nsis ; I E, I m p atie ns eti n de nsis; I F, I m p atie ns frit hii; I H, I m p atie ns hi a ns; I N, I m p atie ns ni a m ni a me nsis; I S, 
I m p atie ns  s a keri a n a;  K A,  Kigeli a  Afric a n a ;  P K,  P hr ag m a nt her a  k a mer u ne nsis ;  T S,  o n ni ngi a  s a ng ui ne a )  are  vis u alis e d  i n  bl a c k,  t h e  
rest i n gre y.

T a bl e 1. I n fl u e n c e of i n di vi d u al pl a nt tr aits o n bir d visit or fr e q u e n c y.

M o d el R 2  M ar gi n al  AI C χ 2 p  Dir e cti o n of r el ati o ns hi p

~ Z er o m o d el 0. 0 0 0 0 2 6 3. 3 8
~ R es o ur c e q u a ntit y 0. 2 0 7 6 1 5 9. 0 3 1 0 6. 3 4 < 0. 0 0 1 + +
~ Fl or al tr aits 0. 2 1 3 2 2 1 1. 3 5 6 4. 0 3 < 0. 0 0 1
C o ntri b uti o n of i n di vi d u al fl or al tr aits

O d o ur 0. 0 9 5 7 - 2 2. 6 6 < 0. 0 0 1 E x u d e o d o ur + +
S u g ar c o nt e nt 0. 0 3 3 3 - 2 3. 7 8 < 0. 0 0 1 + +
T u b e l e n gt h 0. 0 2 8 4 - 4. 7 0 0. 0 3 0 + +
N e ct ar g ui d es 0. 0 1 4 6 - 4. 6 1 0. 0 3 1 A bs e nt + + 
C ol o ur 0. 0 0 3 2 - 0. 6 2 0. 4 3 0 n.s.
Fl o w er si z e 0. 0 0 1 4 - 0. 2 9 0. 5 9 0 n.s.

C P G L M M, n = 1 8 4, el e v ati o n a n d s e as o n w er e s et as r a n d o m eff e cts. M o d els or d er e d b y m ar gi n al R 2 . C ol o ur w as t est e d as a t w o-l e v el f a ct or: 
or a n g e-r e d v ers us ot h er c ol o urs. W e i n di c at e t h e dir e cti o n of si g ni fi c a nt r el ati o ns hi ps ( p <  0. 0 5 i n b ol d) wit h bir d fr e q u e n c y, w h er e + += p os-
iti v e f or c o nti n u o us v ari a bl es w hil e t h e f a ct or wit h hi g h est v al u e of bir d fr e q u e n c y is s h o w n f or q u alit ati v e v ari a bl es.
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Dis c ussi o n

Pl a nts e v e nl y o c c u p y t h e i ns e ct – pl a nt ×  bir d – pl a nt
i nt er a cti o n s p a c e

We d o c u m e nt e d a re g ul ar distri b uti o n of pl a nts i n t h e f o ur 
z o n es  of  ni c h e  s p a c e  d eli mit e d  b y  bir d – pl a nt  a n d  i ns e ct –
pl a nt  i nt er a cti o n  a xes.  B as e d  o n  t h e  c o n c e pt u al  m o d el,  a n  
e q u al pr o p orti o n of pl a nts t e n d e d t o b e s p e ci alis e d eit h er t o 
bir ds or i ns e cts (i. e pl a nts i n z o n es I a n d I V i n t h e c o n c e p -
t u al m o d el) a n d t h e s a m e pr o p orti o n c o nsist e d of g e n er al-
ize d pl a nts, w h ere t h e r a n k e d i nt er a cti o n fre q u e n ci es of b ot h 
visit or  gr o u ps  o verl a p p e d  (z o n es  II  a n d  III).  is  p att er n  
t h eref ore p artl y s h o we d t h e hi g h di versi fi c ati o n of p olli n a-
ti o n ni c h es (J o h ns o n 2 0 1 0), a n d p artl y s u p p ort e d t h e i d e as 
of Was er  et  al. ( 1 9 9 6) a n d Oll ert o n  et  al. ( 2 0 0 9) w h o u n d er -
li n e d t h at a rel ati vel y l ar g e pr o p orti o n of fl o wers d o n ot h ost 
a  s p e ci fi c  p olli n at or.  Ne vert h el ess,  we  s h o ul d  als o  c o nsi d er  
t h at t h e d e gre e of s p e ci aliz ati o n a n d t h e a bilit y of p olli n a-
ti o n s y n dr o m es t o pre di ct p olli n at ors c a n di ff er i n i n di vi d u al 
fl or as (J o h ns o n a n d West er 2 0 1 7), as well as u n d er di ff ere nt 
e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( Kl o m b er g et al. 2 0 2 0). is c o ul d 
als o b e t h e re as o n w h y we di d n ot fi n d c o nsist e nt s u p p ort 
( or c o nsist e nt rej e cti o n) of t h e p olli n ati o n s y n dr o m e c o n c e pt 
( R os as- G u errer o et al. 2 0 1 4, Wa n g, X. et al. 2 0 2 0). Alt h o u g h 
we  o bs er ve d  si mil ar  n u m b ers  of  pl a nts  i n  t h e  f o ur  z o n es  
of  o ur  c o n c e pt u al  fr a m e w or k,  t h e  re g ul arit y  of  t h e  pl a nt  

distri b uti o n i n t h e bir d n o n- pref erre d z o n es (i. e. z o n es III a n d 
I V i n Fi g. 1) w as s o m e w h at disr u pt e d b y t h e f a ct t h at t h es e 
pl a nts were n ot visit e d b y bir ds at all. We ass u m e t h at t h ere 
is a pl a nt pr o fit a bilit y t hres h ol d, w hi c h m a k es t h es e pl a nts 
u n attr a cti ve f or bir ds. C o n vers el y, we f o u n d o nl y t hre e pl a nt 
s p e ci es t h at are e xcl usi vel y visit e d b y bir ds wit h n o re c or ds of 
i ns e ct visit ors (I m p atie ns s a keri a n a, P hr ag m a nt her a k a mer u-
ne nsis, S a bice a pil os a ). We pr o p os e t w o pri m ar y e x pl a n ati o ns 
f or  w h y  or nit h o p hil o us  pl a nts  are  still  at  l e ast  s o m e w h at  
attr a cti ve f or i ns e cts ( Wils o n  et  al. 2 0 0 4): 1) pl a nts a d a pt e d 
t o bir ds us u all y pr o d u c e a l ot of n e ct ar, w hi c h, d es pit e ot h er 
a nti-i ns e ct a d a pt ati o ns, a cts as a str o n g attr a ct a nt; 2) fl o wers 
als o o ff er ot h er i ns e ct re w ar ds, s u c h as p oll e n.

V ali dit y of t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e

O ur res ults s h o we d t h at t h e s et of fl or al tr aits us e d t o re p -
res e nt  t h e  bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e  ( Fa e gri  a n d  v a n  d er  
Pijl 1 9 7 9, Fe nst er  et  al. 2 0 0 4, Cr o n k a n d Oj e d a 2 0 0 8) are 
i n d e e d i n di c ati ve of s p e ci alis ati o n t o w ar ds bir d p olli n ati o n. 
Or nit h o p hil o us pl a nt s p e ci es were visit e d b y bir ds at hi g h er 
r at es t h a n b y c h a n c e al o n e, a n d were pref erre d b y bir ds m ore 
s o t h a n i ns e cts . ere were t w o e xc e pti o ns t o t his, Kigeli a 
afric a n a  a n d  o n ni ngi a  s a ng ui ne a ,  w hi c h,  d es pit e  h a vi n g  
t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e, were als o f a v o ure d b y i ns e cts. 

is ali g ns wit h st u di es fr o m ot h er re gi o ns s h o wi n g t h at t h es e 
pl a nts c a n b e p olli n at e d b y a wi d er s p e ctr u m of p olli n at or 

Fi g ure  5. Rel ati o ns hi p b et we e n bir d visit ati o n fre q u e n c y a n d res o ur c e q u a ntit y ( n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n p er a ver a g e pl a nt i n di vi d u al). 
S h a d e d are a re pres e nts t h e st a n d ar d err or. L o g arit h mi c tr a nsf or m ati o n w as us e d f or b ot h v ari a bl es.

 16000706, 2021, 8, 
Do

wnloaded fro
m https://onlinelibrary.

wiley.co
m/doi/10.1111/oik.08052 by 

Det 
Kongelige, 

Wiley 
Online 

Library on [08/11/2023]. 
See the 

Ter
ms and 

Conditions (https://onlinelibrary.
wiley.co

m/ter
ms-and-conditions) on 

Wiley 
Online 

Library for rules of use; 
O

A articles are governed by the applicable 
Creative 

Co
m

mons 
License



1 4 2 0

gr o u ps. W h e n c o nsi d eri n g a d diti o n al fl or al tr aits, e. g. a wi d e 
fl or al  t u b e  of  Kigeli a  afric a n a  or  a  g e o fl or y  of  o n ni ngi a 
s a ng ui ne a, t h es e s p e ci es di d n ot fit t h e bir d p olli n ati o n s y n-
dr o m e p erf e ctl y ( Q ui nt er o  et  al. 2 0 1 7, Na m a h  et  al. 2 0 1 9). 
W hil e Na m a h  et  al. ( 2 0 1 9) als o d es cri b e d c o m m o n i nt er a c -
ti o ns of Kigeli a afric a n a  wit h bir ds a n d i ns e cts, ot h er st u di es 
d e m o nstr at e d K. afric a n a  w as pri m aril y p olli n at e d b y fr uit 
b ats ( B a k er 1 9 6 1, A ye ns u 1 9 7 4). e p olli n ati o n s yst e m of 

o n ni ngi a  s a ng ui ne a  is  si mil arl y  a m bi v al e nt,  as  b ot h  fli es  
( G ot o  et  al.  2 0 1 2)  a n d  bir ds  ( Q ui nt er o  et  al.  2 0 1 7)  were  
d o c u m e nt e d as its m ai n p olli n at ors. e ot h er or nit o p hil o us 
pl a nts, w hi c h were a ffili at e d o nl y t o t h e bir d – pl a nt i nt er a c -
ti o n z o n e, were s h o w n t o b e bir d p olli n at e d i n ot h er st u di es 
( B art oš a n d Ja n eč e k 2 0 1 4, Ja n e č e k  et  al. 2 0 1 1, 2 0 1 5).

 Re g ar dl ess of a n y mi n or irre g ul ariti es m e nti o n e d a b o ve, o ur 
st u d y s u p p orts t h e v ali dit y of t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e 
h y p ot h esis. He n c e, it is a n ot h er e x a m pl e d e m o nstr ati n g t h at 
re d dis h t u b ul ar fl o wers wit h c o pi o us n e ct ar re w ar d are n ot a 
f or m of a d a pt ati o n e xcl usi ve t o t h e m ost st u di e d n e ct ar s p e-
ci alist – Ne w W orl d’s h u m mi n g bir ds ( e. g. Dzi e dzi o c h  et  al. 
2 0 0 3, M u c h h al a 2 0 0 6), b ut s u c h tr aits re pres e nt a c o n ver -
g e nt e v ol uti o n ar y s hift t o ot h er s p e ci alis e d gr o u ps of bir ds 
s u c h as s u n bir ds ( R o drí g u ez- Gir o n és a n d S a nt a m arí a 2 0 0 4, 
Fl e mi n g a n d M u c h h al a 2 0 0 8). Ne vert h el ess, t h e re pres e nt a -
ti o n of or nit h o p hil o us pl a nt s p e ci es i n Afr otr o pi c al r ai nf or-
ests a p p e ars t o b e m u c h l o wer c o m p are d t o t h e Ne otr o pi cs. I n 
t h e Ne otr o pi cs, t h e i nt er a cti o ns wit h bir ds ( h u m mi n g bir ds) 
m a y h a ve a c c el er at e d a n e xt e nsi ve s p e ci ati o n i n s p e ci es ri c h 
f a mili es, e. g. Br o m eli a c e a e ( Gi v nis h  et  al. 2 0 1 4, Kessl er et  al. 
2 0 2 0). Stil es ( 1 9 8 5) d o c u m e nt e d 5 0 pl a nt s p e ci es p olli n at e d 
pri m aril y b y h u m mi n g bir ds  i n  a  C ost a  Ri c a n  s u b m o nt a n e 
f orest. I n a m o nt a n e f orest i n t h e A n d es, Dzi e dzi o c h  et  al. 
( 2 0 0 3) o bs er ve d h u m mi n g bir ds f e e di n g o n 6 7 pl a nt s p e ci es 
h alf of w hi c h h a d re d t u b ul ar fl o wers. I n t h e Atl a nti c F orest, 
i n cl u di n g l o wl a n d a n d hi g hl a n d sit es, B uz at o  et  al. ( 2 0 0 0) 
d o c u m e nt e d  8 6  h u m mi n g bir d- p olli n at e d  pl a nt  s p e ci es.  
Ne vert h el ess, h ere o nl y ni n e o ut of t h e 4 2 st u di e d pl a nts b ore 
t h e c h ar a ct eristi cs t y pi c al of or nit h o p hil o us fl o wers.

Eff e cti v e n ess of bir ds as p olli n at ors

It  is  i m p ort a nt  t o  a c k n o wl e d g e  t h at,  fr o m  t h e  pl a nt’s  p er-
s p e cti ve, t h e i nt er a cti o n fre q u e n c y is n ot t h e o nl y p ar a m et er 
d et er mi ni n g p olli n at or e ff e cti ve n ess, a n d t h at t his c a n i n f a ct 
b e m u c h hi g h er i n s p e ci alis e d pl a nts b e c a us e of v ari o us fl or al 
a d a pt ati o ns ( o ms o n  et  al. 2 0 0 0, H ar gre a ves  et  al. 2 0 0 4). 
Bir ds h a ve b e e n s h o w n t o b e hi g hl y e ff e cti ve p olli n at ors, e ve n 
d uri n g  j ust  a  si n gl e  visit ati o n  t o  t h e  or nit h o p hil o us  pl a nt
I m p atie ns s a keri a n a (Ja n eč e k  et  al. 2 0 1 1). F or e x a m pl e, t h e 
e ff e cti ve n ess c a n b e i n cre as e d b y di ff ere nt m e c h a nis ms all o w -
i n g s p e ci fi c a n d pre cis e p oll e n pl a c e m e nt o n p arts of t h e bir d 
b o d y ( B art oš a n d Ja n e č e k 2 0 1 4). S u c h pl a c e m e nt pre ve nts 
h et er os p e ci fi c  p oll e n  d e p ositi o n  o n  sti g m as  ( M or al es  a n d  
Tr a ves et  2 0 0 8).  Or nit h o p hil o us  pl a nts  d o  n ot  n e c ess aril y  
n e e d t o re c ei ve m a n y visits, b ut r at h er si m pl y a f e w e ff e cti ve 
o n es i n or d er t o re pr o d u c e.

 Bir ds  c a n  li k el y  als o  a ct  as  e ff e cti ve  p olli n at ors  o n  
n u m er o us  n o n- or nit h o p hil o us  pl a nts.  F or  e x a m pl e,  e ve n  

if i n di vi d u al fl o wers were ver y s m all ( e. g. N u xi a c o ngest a  or 
Sy zigi u m  s p.,  Fi g.  2 k –l)  bir ds  t h at  p er c h e d  dire ctl y  o n  t h e  
i n fl ores c e n c es  will  li k el y  tr a nsf er  p oll e n  wit h  t h eir  f e et  or  
ot h er b o d y p arts as s h o w n i n a re c e nt st u d y of a m o nt a n e 
s yst e m i n Ni g eri a ( Ns or et at. 2 0 1 9).

O n  t h e  ot h er  h a n d,  w e  ar e  a w ar e  t h at  n ot  all  visit ors  
attr a ct e d  t o  fl o w ers  a ct  as  p olli n at ors.  We  wit n ess e d  h o w  
s o m e bir ds p arti ci p at e d i n n e ct ar r o b bi n g, i. e. r e m o vi n g n e c-
t ar wit h o ut c o nt a cti n g t h e a nt h ers a n d/ or sti g m a (r e vi e w e d 
b y Ir wi n et al. 2 0 1 0). Alt h o u g h w e w er e n ot a bl e t o q u a ntif y 
t h e pr o p orti o n of n e ct ar r o b bi n g f or i n di vi d u al pl a nt s p e-
ci es, w e di d n ot o bs er v e e x cl usi v e n e ct ar t hi e vi n g f or a n y 
pl a nt s p e ci es. er ef or e, i n m a n y c as es, t h e si m pl e visit a -
ti o n r at e li k el y d o es n ot r e fl e ct t h e p olli n ati o n e ff e cti v e n ess, 
m e as ur e d f or e x a m pl e as g er mi n at e d p oll e n l o a d p er visit 
( R o c c a  a n d  S azi m a  2 0 1 3).  Her e  w e  f o c us e d  pri m aril y  o n 
t h e  visit or  p ers p e cti v e,  i. e.  w h at  d e fi n es  t h e  attr a cti v e n ess 
of a pl a nt a n d fl or al c h oi c e. At t his l e v el, t h e e ff e cti v e n ess 
of  p olli n ati o n  is  n ot  s o  i m p ort a nt,  alt h o u g h  it  w o ul d  b e  
e xtr e m el y v al u a bl e t o u nr a v el t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e 
visit ati o n r at e a n d t h e p olli n ati o n e ff e cti v e n ess i n i n di vi d u al 
pl a nt s p e ci es.

Bir ds f e e d b ot h o n or nit h o p hil o us a n d n o n-
or nit h o p hil o us pl a nts

Alt h o u g h all st u di e d or nit h o p hil o us pl a nts h ost e d bir d visi -
t ors, bir ds als o f e d fre q u e ntl y o n ot h er n o n- or nit h o p hil o us 
pl a nts. M ore o ver, t h eir i nt er a cti o n fre q u e n ci es o n t h es e n o n-
or nit h o p hil o us  pl a nts  were  n ot  si g ni fi c a ntl y  di ff ere nt  fr o m  
t h e  s p e ci alis e d  or nit h o p hil o us  pl a nts.  is  fi n di n g  c orre-
s p o n ds wit h t h e o bs er v ati o n t h at bir d a d a pt ati o ns, s u c h as a 
l o n g bill a n d t o n g u e, e n a bl e dri n ki n g fr o m s p e ci alis e d t u b ul ar 
fl o wers, b ut t h e y d o n ot pre ve nt t h e m fr o m als o usi n g fl o w -
ers wit h m ore e x p os e d n e ct ar (Ja n e č e k  et  al. 2 0 0 7, 2 0 1 2). 

es e res ults a gre e wit h ot h er st u di es s h o wi n g t h at p h e n o -
t y pi c all y  n o ns p e ci alis e d  pl a nts  are  i m p ort a nt  i n  t h e  n utri-
ti o n of s u n bir ds ( Ns or  et  al. 2 0 1 9), b ut als o h u m mi n g bir ds 
( M ar u y a m a et al. 2 0 1 3) or h o n e ye at ers ( C astr o a n d R o b erts o n 
1 9 9 7). Ne vert h el ess, h u m mi n g bir ds are e x p e ct e d t o h a ve t h e 
cl os est rel ati o ns hi p wit h or nit h o p hil o us pl a nts fitti n g t o t h e 
bir d  p olli n ati o n  s y n dr o m e  ( Fl e mi n g  a n d  M u c h h al a  2 0 0 8).  
Gi ve n t his, si mil ar st u di es fr o m t h e Ne w W orl d are n e e d e d t o 
e x pl ore t h e wi d er v ali dit y of o bs er ve d p att er ns.

It is t h eref ore e vi d e nt t h at bir ds c are littl e a b o ut w h et h er 
t h e y f e e d fr o m or nit h o p hil o us or n o n- or nit h o p hil o us fl o w-
ers, b ut we s h o ul d a v oi d t h e i nt er pret ati o n t h at or nit h o p hi -
l o us  pl a nts  are  g e n er all y  a n  u ni m p ort a nt  s o ur c e  of  n e ct ar.  

e y c a n b e a cr u ci al n e ct ar s o ur c e i n s o m e p eri o ds of t h e 
ye ar ( e. g. wet s e as o n; Kl o m b er g et  al. 2 0 2 0) or f or s o m e s u n -
bir d s p e ci es (Ja n e č e k  et  al. 2 0 1 5, Ja n e č e k  et  al. u n p u bl.)

R es o ur c e q u a ntit y as t h e b est pr e di ct or of fl or al c h oi c e

O ur fi n di n gs s u p p ort t h os e of ot h er st u di es w hi c h s u g g est fl o -
r al c h oi c e is g o ver n e d pri m aril y b y pr o fit a bilit y – t h e a m o u nt 
a n d a v ail a bilit y of n e ct ar re w ar d ( Pl e as a nts a n d Was er 1 9 8 5, 
C olli ns a n d Ne wl a n d 1 9 8 6, S c h mi d  et  al. 2 0 1 6). Alt h o u g h 
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t h e  n e ct ar  pr o d u cti o n  p er  pl a nt  a p p e are d  t o  b e  t h e  m ost  
i m p ort a nt  tr ait  f or  n e ct ari v or o us  bir ds,  a d diti o n al  fl or al  
tr aits were als o at pl a y. S o m e pl a nt s p e ci es m a y pr o d u c e a 
l ar g e  q u a ntit y  of  n e ct ar  p er  pl a nt  i n di vi d u al  w hi c h  w o ul d  
p ot e nti all y attr a ct bir d visit ors, b ut t his res o ur c e m a y b e i n a c -
c essi bl e f or t h e m ( Gr a nt a n d Te m el es 1 9 9 2). F or i nst a n c e, 
n e ct ar c o nt ai ni n g fl or al t u b es are li k el y t o o n arr o w f or a bir d’s 
b e a k i n f e w of t h e s a m pl e d s p e ci es ( e. g.  Hei nsi a cri nit a  or
I m p atie ns m a n nii). I n ot h er c as es, pl a nts m a y pr o d u c e a l ar g e 
t ot al q u a ntit y of n e ct ar b ut i n s u p er a b u n d a nt s m all st ell at e 
fl o wers wit h a ver y l o w a m o u nt of n e ct ar p er fl o wer ( e. g. Ile x 
mitis ), t h us m a ki n g t h e h a n dli n g of fl o wers u n pr o fit a bl e f or 
bir ds. O n t h e c o ntr ar y, s o m e pl a nt tr aits t h at h a ve e v ol ve d t o 
attr a ct ot h er p olli n at or gr o u ps di d n ot d et er bir ds. We f o u n d 
t h at t h e fre q u e n c y of bir ds t e n d e d t o b e hi g h er o n fl o wers 
t h at e xert o d o ur, e ve n t h o u g h t his tr ait pl a ys a pr o mi n e nt r ol e 
i n t h e l o c ati n g of fl o wers, es p e ci all y f or n o ct ur n al b ats a n d 
m ot hs ( Fa e gri a n d v a n d e n Pijl 1 9 7 9). e c ol o ur of fl o wers 
di d n ot i n fl u e n c e t h e fre q u e n c y of f e e di n g bir ds, s u g g esti n g 
t h at bir d fl or al c h oi c e is m ai nl y b as e d o n pre vi o us e x p eri e n c e, 
d uri n g w hi c h bir ds t est e d h o w m u c h n e ct ar t h e pl a nt o ff ers 
a n d w h et h er it is a c c essi bl e, r at h er t h a n o n a pri ori vis u al c u es 
of t h e fl o wers ( W olf a n d Hei ns w ort h 1 9 8 3). O ur res ults i n di -
re ctl y s u p p ort t h e t h e or y t h at s o m e fl or al tr aits di d n ot e v ol ve 
as a n a d a pt ati o n t o attr a ct bir ds b ut r at h er t o d et er i ns e cts. 

is s e e ms t o b e tr u e n ot o nl y f or re d c ol o ur ati o n, w hi c h is 
l ess c o ns pi c u o us f or b e es ( L u n a u  et  al. 2 0 1 1, Ber g a m o  et  al. 
2 0 1 6, C oi m br a 2 0 1 9), b ut als o f or s o m e ot h er tr aits, e. g. t h e 
t u b e l e n gt h w hi c h is g e n er all y c o nsi d ere d as a tr ait e xcl u di n g 
visit ors wit h t h e s h ort m o ut h p arts ( Vl aš á n k o v á  et  al. 2 0 1 7, 
C oi m br a 2 0 1 9).

Fi n all y, we are a w are t h at fl or al c h oi c e will als o b e a ff e ct e d 
b y c o m p etiti o n a n d res o ur c e p artiti o ni n g. is m a y pre ve nt 
bir ds fr o m visiti n g t h e s e e mi n gl y ri c h est n e ct ar res o ur c e a n d 
m a y a c c o u nt f or s o m e of t h e u n e x pl ai n e d v ari ati o n i n bir d 
visit ati o n r at es. Here we ass u m e t h at t h ere is n o di ff ere n c e 
i n fl o weri n g pl a nt pref ere n c e b et we e n bir d visit ors, h o we ver 
res o ur c e p artiti o ni n g is g e n er all y c o m m o n wit hi n n e ct ari v o-
r o us bir d c o m m u niti es w h ere s m all er s p e ci es are oft e n f or c e d 
t o  f or a g e  o n  l ess  pr o d u cti ve  pl a nts  ( Gill  a n d  W olf  1 9 7 7,  
F or d a n d Pat o n 1 9 8 2, Ja n e č e k  et  al. 2 0 1 2), w hil e i ntr as p e -
ci fi c di ff ere n c es i n f or a gi n g p att er ns h a ve b e e n als o d es cri b e d 
( D u p o nt  et  al. 2 0 1 4, M ar u y a m a  et  al. 2 0 1 6).

C o n cl usi o ns

is a n al ysis of fl o wer – visit or i nt er a cti o ns o n Mt C a m er o o n 
re ve al e d t h at w hil e n e ct ari v or o us bir ds oft e n visit e d s p e ci al-
is e d  or nit h o p hil o us  pl a nts  c h ar a ct eris e d  b y  t h e  bir d  p ol-
li n ati o n s y n dr o m e, t h es e bir ds als o f e d fre q u e ntl y o n ot h er 
u ns p e ci alis e d pl a nts. Fr o m a bir d’s p ers p e cti ve, t h e attr a cti ve -
n ess of e a c h pl a nt is d e fi n e d pri m aril y b y t h e n e ct ar res o ur c e 
o n o ff er. Ne ct ar re w ar d a p p e ars t o b e a b ett er pre di ct or of 
bir d visit ati o n t h a n ot h er fl or al tr aits tr a diti o n all y rel at e d t o 
t h e bir d p olli n ati o n s y n dr o m e.

Ac k n o wle dge me nts  –  We  ar e  v er y  gr at ef ul  t o  e v er y o n e  w h o  
c o ntri b ut e d  t o  t h e  s m o ot h  a n d  s u c c essf ul  fi el d  w or k,  n a m el y  
t o  E k o  E v arist us  M w e n d e,  K u m  Pet er  A bi ej a,  L u c as  L y o n g a  
M ol u a,  Is h m e al  N u bit g h a  K o b e,  Nest or al  Taj a o c h a  F o mi n k a,  
M ar c us  M o k a k e  Nji e,  Fr a n cis  Te k e,  S ol a n g e  Me k u at e  K a m g a,  
Jiří Mlí k o vs k ý, N d o m b o R o d ulf M o k a k e, N g ott o J o h n, M ar c us 
N g ott o, Fr a n cis Nji e M ot o m bi, L y o n g a S a m u el, Kl a us B as o n g o 
Eli v e, C olli ns Nji e, Ja k q u es Es e m b e, Mes a n g o R o bi ns o n M at ut e, 
J os e p h E k e m a, Pa v el Kr at o c h víl, a n d Vi n c e nt M ai c h er. We t h a n k 
Eri c Dj o m o Na n a a n d N g a nj e Je a n E v a kis e f or h el p wit h l o gisti cs. 
F urt h er m or e,  w e  v al u e  t h e  h o urs  t h at  Eliš k a  C h m el o v á,  Petr a  
Ja n eč k o v á, I v a n Š o ns k ý, Is h m e al N u bit g h a K o b e, M ar e k R y b ár, 
S ail e e S a k h al k ar a n d Gl or y K w al ar s p e nt i n fr o nt of a c o m p ut er 
a n al ysi n g  fl or al  visit ors  fr o m  r e c or d e d  vi d e os.  We  t h a n k  Ji ří 
H o d e č e k, Ja n R aš k a a n d Vi n c e nt M ai c h er f or t h e i d e nti fi c ati o n 
of i ns e cts. We v er y m u c h a p pr e ci at e t h e B o k w a n g o c o m m u nit y 
f or t h eir l o n g-t er m s u p p ort a n d h os pit alit y. is w or k w o ul d n ot 
b e  a c c o m plis h e d  wit h o ut  t h e  s u p p ort  fr o m  t h e  m a n a g e m e nt  of 
M o u nt  C a m er o o n  Nati o n al  Par k  a n d  t h e  p er missi o n  pr o vi d e d  
b y  t h e  Mi nistr y  of  F or estr y  a n d  Wil dlif e  of  t h e  R e p u bli c  of  
C a m er o o n.
F u n di ng  –  is  res e ar c h  w as  s u p p ort e d  b y  t h e  Cze c h  S ci e n c e  
F o u n d ati o n  ( 1 8- 1 0 7 8 1 S),  a n d  t h e  C h arl es  U ni v.  ( P RI M U S/ 1 7/
S CI/ 8 a n d U N C E 2 0 4 0 6 9).

A ut h or c o ntri b uti o ns

Kr yšt of  C h m el :  D at a  c ur ati o n  ( e q u al);  F or m al  a n al ysis  
( e q u al); Met h o d ol o g y ( e q u al); Vis u aliz ati o n; ( e q u al); Writi n g 
– ori gi n al dr aft ( e q u al); Writi n g – re vi e w a n d e diti n g ( e q u al).
Fr a n cis  E w o m e :  D at a  c ur ati o n  ( e q u al);  Writi n g  –  re vi e w
a n d  e diti n g  (s u p p orti n g).  G uill er m o  G ó m e z :  D at a  c ur a-
ti o n ( e q u al); Writi n g – re vi e w a n d e diti n g ( e q u al). Ya n ni c k
Kl o m b er g : D at a c ur ati o n ( e q u al); F or m al a n al ysis ( e q u al);
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pr üft e n, ( 1) o b M ä n n c h e n u n d Wei b c h e n si c h v o n v ers c hi e d e n e n P fl a n z e n art e n er n ä hr e n, ( 2) o b Wei b c h e n, di e ei n e n k ür z er e n 
S c h n a b el al s M ä n n c h e n h a b e n, Bl üt e n mit k ür z er e n Bl üt e n k el c h e n b e v or z u g e n u n d ( 3) o b di e gr ö ß er e n u n d d o mi n a nt e n 
M ä n n c h e n e n er gi er ei c h er e Bl üt e n a ufs u c h e n, di e gr ö ß er e M e n g e n a n N e kt ar z u c k er pr o d u zi er e n. Wir w ollt e n a u c h wiss e n, o b 
di e N a hr u n g s ni s c h e n e ntl a n g d e s H ö h e n gr a di e nt e n r ä u mli c h g etr e n nt si n d u n d o b di e s e r ä u mli c h e Tr e n n u n g z wi s c h e n d e n 
b ei d e n g e g e nt eili g e n J a hr es z eit e n v arii ert. Wir s a m m elt e n D at e n ü b er di e B es u c hs h ä u fi g k eit a n ei n z el n e n P fl a n z e n art e n u n d 
a n al ysi ert e n d a s M ä n n c h e n- Wei b c h e n- Ver h ält ni s v o n i n d e n J a p a n n et z e n g ef a n g e n e n I n di vi d u e n. D ar ü b er hi n a u s s c h ät zt e n 
wir di e Pr o d u kti o n v o n N e kt ar z u c k er i n d e n v ers c hi e d e n e n L e b e nsr ä u m e n u n d J a hr es z eit e n. Tr ot z d es gr o ß e n D at e ns at z es, d er 
6. 4 7 6 V o g el- P fl a n z e n-I nt er a kti o n e n u mf a s st e, er br a c ht e n u n s er e Er g e b ni s s e k ei n e Hi n w ei s e a uf U nt er s c hi e d e i m S p e ktr u m 
d er a uf g es u c ht e n P fl a n z e n art e n. D ar ü b er hi n a us b es u c ht e n w e d er di e Wei b c h e n g e zi elt Bl u m e n mit k ür z er e n Bl üt e n k el c h e n 
a uf, n o c h b e s u c ht e n M ä n n c h e n Bl üt e n, w el c h e di e gr ö ß er e n M e n g e n a n Z u c k er pr o d u zi ert e n. J e d o c h b e o b a c ht et e n wir ei n e 
g es c hl e c htss p e zi fis c h e Vert eil u n g d er N e kt ar v ö g el w ä hr e n d d er R e g e n z eit. W ä hr e n d d er tr o c k e n e n Br ut z eit gi n g e n s o w o hl di e 
M ä n n c h e n als a u c h di e Wei b c h e n v or all e m i n n e kt arr ei c h e n m o nt a n e n u n d s u b m o nt a n e n W äl d er n a uf N a hr u n gss u c h e. I n d er 
R e g e n z eit gi n g di e Pr o d u kti o n v o n N e kt ar z u c k er i n di es e n L e b e nsr ä u m e n dr astis c h z ur ü c k, u n d di e Wei b c h e n v ers c h w a n d e n 
gr ö ßt e nt eil s. I m G e g e n z u g d a z u n a h m di e A kti vit ät d er Wei b c h e n i n d e n ni e dri g st e n u n d h ö c h st e n T eil e n d e s H ö h e n g e bi et s 
z u. U n s er e Er g e b ni s s e z u d e n H ö h e n b e w e g u n g e n si n d wi c hti g i m a kt u ell e n K o nt e xt, i n d e m Art e n d ur c h Z er st ör u n g i hr er 
L e b e n sr ä u m e u n d Kli m a w a n d el b e dr o ht si n d.

I ntr o d u cti o n

C o m p etiti o n a m o n g n e ct ar-f e e di n g bir d s i s a w ell- k n o w n 
p h e n o m e n o n. It c a n h a v e a c h ar a ct er of eit h er si m ult a n e o u s 
e x pl oit ati o n of n e ct ar fr o m t h e s a m e fl o w er s or of a dir e ct 
i nt erf er e n c e f or r e s o ur c e s a m o n g i n di vi d u al s ( F or d 1 9 7 9 ). 
R e g ar dl ess of its n at ur e, c o m p etiti o n i n c urs ass o ci at e d c osts, 
a n d n e ct ari v or o u s bir d s t e n d t o miti g at e it t hr o u g h ni c h e 
di ff er e nti ati o n ( Gill 1 9 7 8 ; J a n e č e k et  al. 2 0 1 2 ). T hi s c a n b e 
a c hi e v e d b y ni c h e s e gr e g ati o n i n s p a c e, ti m e, or f e e di n g o n 
di ff er e nt c o- fl o w eri n g pl a nt s p e ci es. S p ati al s e gr e g ati o n c a n 
o c c ur at di ff er e nt s c al e s. Bir d s c a n f e e d o n di ff er e nt p art s of 
t h e s a m e pl a nt ( Stil e s a n d W olf 1 9 7 0 ; F or d a n d P at o n 1 9 8 2 ; 
L ar a et  al. 2 0 0 9 ), s e p ar at e t h eir f e e di n g t errit ori e s i n t h e 
s a m e h a bit at ( L ar a et  al. 2 0 0 9 ), us e di ff er e nt h a bit ats i n r el a-
ti v el y s m all ar e a s ( F or d a n d P at o n 1 9 7 6 ; Orti z- P uli d o et  al. 
2 0 1 2 ), or mi gr at e t o di st a nt, l e s s c o m p etiti v e e n vir o n m e nt s 
( B erti n 1 9 8 0 ; M c Ki n n e y et  al. 2 0 1 2 ). Si mil arl y, t e m p or al 
s e gr e g ati o n c a n o c c ur o v er s h ort p eri o d s, f or i n st a n c e bir d s 
c a n visit t h e s a m e pl a nts i n a gi v e n ar e a at di ff er e nt ti m es of 
t h e d a y ( L ar a et  al. 2 0 0 9 ) or i n di ff er e nt s e as o ns ( Ar a új o a n d 
S a zi m a 2 0 0 3 ; Ar a új o et  al. 2 0 1 3 ). Di ff er e n c es i n t h e s p e ctr a 
of vi sit e d pl a nt s p e ci e s ar e oft e n r el at e d t o tr ait m at c hi n g 
b et w e e n bill a n d fl or al m or p h ol o gi e s ( K o dri c- Br o w n et  al. 
1 9 8 4 ; J a n e č e k et  al. 2 0 1 2 ; M a gli a n esi et  al. 2 0 1 4 ; Wei nst ei n 
a n d Gr a h a m 2 0 1 7 ; S o n n e et  al. 2 0 1 9 ). T h e c o m p etiti o n a n d 
n e e d f or ni c h e di ff er e nti ati o n ar e n ot t h e s a m e t hr o u g h o ut 
t h e y e ar, b ut c a n i nt e n sif y i n ti m e s of n e ct ar f o o d s h ort a g e 
( Y e at o n a n d L a u g hri n 1 9 7 6 ; Ti n o c o et  al. 2 0 1 7 ). D uri n g 
n e ct ar- p o or p eri o d s, s o m e h a bit at s c a n b e c o m e pr o fit a bl e 

o nl y f or s o m e bir d s p e ci e s, w h er e a s ot h er bir d s n e e d t o 
m o v e t o m or e pr o fit a bl e ar e a s ( W olf 1 9 7 0 ; F or d 1 9 7 9 ; C ol-
li n s 1 9 8 5 ).

M or e o v er, f e e di n g ni c h e di ff er e nti ati o n c a n b e a c o n s e -
q u e n c e of b ot h i nt er s p e ci fi c a n d i ntr a s p e ci fi c c o m p etiti v e 
i nt er a cti o n s, wit h s e x u al di ff er e nti ati o n s er vi n g a s a s p e ci al 
e x a m pl e of t h e l att er. O n a s m all s p ati al s c al e, ni c h e dif -
f er e nti ati o n b et w e e n t h e s e x e s i s oft e n r el at e d t o t errit ori al 
b e h a vi or. C ol w ell a n d Ki n g ( u n p u blis h e d, cit e d i n F ei nsi n g er 
a n d C ol w ell 1 9 7 8 ) o b s er v e d t h at m al e s of Gr e e n- b a c k e d 
Fir e cr o w n ( S e p h a n oi d es s e p h a ni o d es ) w er e str o n gl y t errit o-
ri al, w h er e as f e m al es w er e l o w-r e w ar d tr a pli n ers or g e n er al-
i st s. Si mil arl y, m al e Oli v e S u n bir d s (C y a n o mit r a oli v a c e a ) 
d ef e n d n e ct ar-ri c h s o ur c es ( Fr ost a n d Fr ost 1 9 8 1 ). N e v ert h e-
l ess, n ot o nl y m al es b ut als o f e m al es of h u m mi n g bir ds ( W olf 
1 9 6 9 ) or s u n bir d s ( Gill a n d W olf 1 9 7 5 ) c a n b e t errit ori al.

S e x- s p e ci fi c mi gr ati o n of n e ct ari v or o u s bir d s i s k n o w n 
t o  o c c ur  i n  h u m mi n g bir d s.  T h e  m al e s  of  Br o a d-t ail e d 
H u m mi n g bir d s ( S el a s p h o r u s pl at y c e r c u s ) di s a p p e ar fr o m 
t h e br e e di n g l o c alit y w h e n t h e f e e di n g c o n diti o n s b e c o m e 
u nf a v or a bl e, w hil e f e m al e s st a y t o t a k e c ar e of t h e y o u n g 
( W a g n er 1 9 4 5 ). I n a d diti o n, s e x- s p e ci fi c mi gr ati o n s of t h e 
M e xi c a n Vi ol et e ar ( C oli bri t h al assi n us ) h a v e b e e n r e p ort e d. 
W hil e a d ult f e m al e s, y o u n g m al e s, a n d s o m e a d ult m al e s 
mi gr at e, ot h er a d ult m al e s st a y d uri n g t h e wi nt er i n t h e 
n ei g h b or h o o d of t h e br e e di n g r a n g e, f e e di n g o n r e m n a nt s 
of fl o w eri n g pl a nt s ( W a g n er 1 9 4 5 ). I n M at o Gr o s s o d o 
S ul, Br a zil, m al e s of Bl a c k-t hr o at e d M a n g o ( A nt h r a c ot h o -
r a x ni gri c olli s ) w er e o b s er v e d f e e di n g o n pl a nt s f or o nl y 
o n e m o nt h, w h er e a s f e m al e s w er e al s o r e c or d e d i n ot h er 
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p eri o ds ( B ar b os a- Fil h o a n d Ar a uj o 2 0 1 3 ). I n a d diti o n, m al es 
of All e n' s H u m mi n g bir d ( S el a s p h o r u s s a si n ) pr e c e d e t h e 
mi gr ati o n of f e m al e s fr o m br e e di n g sit e s ( P hilli p s 1 9 7 5 ). 
Alt h o u g h v ari o u s m o v e m e nt s of ot h er s p e ci ali z e d n e ct ari v -
or e s ar e k n o w n ( e. g., K e a st 1 9 6 8 ; Cr ai g a n d H ull e y 1 9 9 4 ), 
t o t h e b e st of o ur k n o wl e d g e, i nf or m ati o n o n p o s si bl e s e x 
di ff er e n c e s i s mi s si n g.

W h e n b ot h s e x e s o c c u p y t h e s a m e s p a c e, t h e s e gr e g a -
ti o n of f e e di n g ni c h e s c a n b e b a s e d o n di ff er e n c e s i n t h eir 
f o o d pl a nt s p e ctr a. T hi s s e gr e g ati o n i s oft e n a s s o ci at e d 
wit h s e x u al si z e di m or p hi s m i n bir d s ( T e m el e s et  al. 2 0 1 0 ; 
B er ns a n d A d a ms 2 0 1 3 ; M a gli a n esi et  al. 2 0 2 2 ). S e x u al si z e 
di m or p hi s m h a s b e e n o b s er v e d i n m a n y p h yl o g e n eti c li n e -
a g es of n e ct ari v or o us bir ds. I n t h e Ol d W orl d, it is r el ati v el y 
r ar e i n h o n e y e at er s ( Cl ar k e a n d Cl ar k e 1 9 9 9 ) b ut c o m m o n 
i n s u n bir d s ( C h e k e et  al. 2 0 0 1 ). I n t h e N e w W orl d, s e x u al 
si z e di m or p his m is wi d es pr e a d a m o n g h u m mi n g bir ds ( B er ns 
a n d A d a m s 2 0 1 3 ). M al e s ar e l ar g er t h a n f e m al e s i n l ar g er-
b o di e d h u m mi n g bir d s p e ci e s, w h er e a s t h e o p p o sit e i s tr u e 
f or s m all er s p e ci es ( C ol w ell 2 0 0 0 ; A v al os et  al. 2 0 2 2 ). It w as 
s h o w n t h at t h e l o n g- bill e d f e m al es of P ur pl e-t hr o at e d C ari b 
(E ul a m pi s j u g ul a ri s ) h a v e si g ni fi c a ntl y s h ort er h a n dli n g 
ti m es o n d e e p fl o w ers of t h e gr e e n m or p h of H eli c o ni a bi h ai
t h a n t h e s h ort- bill e d m al e s ( T e m el e s et  al. 2 0 0 9 ). Si mil arl y, 
t h e l o n g- bill e d f e m al e s of M o u nt ai n Vel v et br e a st (L af r e s -
n a y a l af r e s n a yi ) f e e d o n a di ff er e nt s p e ctr u m of pl a nt s t h a n 
m al es ( S n o w a n d S n o w 1 9 8 0 ), a n d t h e f e m al es of F or k-t ail e d 
W o o d n y m p h ( T h al u r a ni a f u r c at a ) f e e d o n fl or al r e s o ur c e s, 
w hi c h e x hi bit m or e si mil arit y t o a n ot h er h u m mi n g bir d s p e -
ci e s Pl a n alt o H er mit ( P h a et h o r ni s p r et r ei ) t h a n T. f u r c at a
m al e s ( F ari a a n d Ar a új o 2 0 1 0 ). F e e di n g o n di ff er e nt pl a nt s 
c a n al s o b e r el at e d t o di ff er e nt e n er g y n e e d s, w hi c h ar e a 
c o ns e q u e n c e of di m or p his m i n b o d y si z e ( Br o w n et  al. 1 9 7 8 ) 
or b e h a vi or ( Ri e g ert et  al. 2 0 1 1 ).

I n o ur st u d y, w e t ar g et e d t h e ni c h e di ff er e nti ati o n of t h e 
s e x u all y si z e- di m or p hi c V ol c a n o S u n bir d ( Ci n n yris pr e ussi ) 
o n M o u nt C a m er o o n. We e x pl or e d its f e e di n g b e h a vi or, s p a -
ti al di stri b uti o n, a n d c h a n g e s i n t h e s e c h ar a ct eri sti c s i n t w o 
c o ntr asti n g s e as o ns ( w et a n d dr y). O ur st u d y w as p erf or m e d 
i n fi v e v e g et ati o n t y p e s al o n g a n el e v ati o n al gr a di e nt, a n d 
w e al s o i n v e sti g at e d t h e di ff er e n c e s i n n e ct ar pr o d u cti o n. 
W e t e st e d s e v er al h y p ot h e s e s a n d r el at e d pr e di cti o n s t h at 
ori gi n at e d m ai nl y fr o m h u m mi n g bir d st u di es: ( 1) T h e s e x es 
of n e ct ari v or o u s bir d s c a n s e gr e g at e t h eir f e e di n g ni c h e s t o 
r e d u c e i ntr a s p e ci fi c c o m p etiti o n. T hi s c a n b e a c hi e v e d b y 
f e e di n g i n t h e s a m e ar e a o n di ff er e nt pl a nt s or b y s p ati al 
m o v e m e nt a n d f e e di n g i n di ff er e nt ar e a s. W e e x p e ct e d C. 
p r e u s si  f e m al e s a n d m al e s t o f or a g e o n di ff er e nt pl a nt s p e-
ci e s. D uri n g t h e br e e di n g ( dr y) s e a s o n, w e a nti ci p at e t h at 
b ot h s e x es will o c c u p y t h e s a m e g e o gr a p hi c al ar e a; h o w e v er, 
i n t h e n o n- br e e di n g ( w et) s e a s o n, t h e y will e x hi bit v ar yi n g 
altit u di n al distri b uti o n p att er ns. ( 2) T h e disti n cti o n i n ni c h es 
b e c o m e s p arti c ul arl y pr o n o u n c e d d uri n g p eri o d s of li mit e d 

f o o d a v ail a bilit y. W e e x p e ct e d l o w er n e ct ar s u g ar pr o d u c-
ti o n a n d, c o n s e q u e ntl y, hi g h er ni c h e s e gr e g ati o n d uri n g t h e 
w et s e a s o n. ( 3) Pl a nt – p olli n at or i nt er a cti o n s ar e s h a p e d b y 
m ut u al tr ait m at c hi n g. W e e x p e ct e d t h at C. p r e u s si  m al e s 
wit h l o n g er bill s w o ul d b e m or e li k el y t o vi sit l o n g t u b u -
l ar fl o w er s. ( 4) B o d y m a s s i s p o siti v el y r el at e d t o e n er g y 
d e m a n d a n d s o ci al d o mi n a n c e. We e x p e ct t h at l ar g er m al e s 
will b e d o mi n a nt o v er f e m al e s a n d, i n c o n s e q u e n c e, will 
c h a s e t h e f e m al e s fr o m t h e pl a nt s; i n t h e c a s e of m o v e m e nt, 
t h e f e m al e s will m o v e t o ar e a s wit h a l o w er a m o u nt of 
r e s o ur c e s. Fi n all y, w e e x p e ct e d h e a vi er a n d s o ci all y d o mi-
n a nt C. p r e u s si  m al e s t o vi sit fl o w er s wit h hi g h er s u g ar 
pr o d u cti o n.

M et h o d s

St u d y sit e

Mt. C a m er o o n i s t h e hi g h e st m o u nt ai n i n W e st a n d C e n -
tr al Afri c a a n d i s a gl o b al bi o di v er sit y h ot s p ot ( M y er s et  al. 
2 0 0 0 ; K ü p er et  al. 2 0 0 4 ; H o ff m a n et  al. 2 0 1 6 ). A di v er s e 
r a n g e of tr o pi c al f or ests c a n b e o bs er v e d o n t h e sl o p es of Mt. 
C a m er o o n. D e s pit e t h e e xt e n si v e d e str u cti o n a n d tr a n sf or -
m ati o n of l o wl a n d litt or al f or e st s o n t h e s o ut h w e st er n f o ot -
hill s i nt o pl a nt ati o n s, pri sti n e f or e st s c a n b e e n c o u nt er e d at 
el e v ati o n s of a p pr o xi m at el y 4 0 0  m a b o v e t h e s e a l e v el. I n 
s o m e ar e a s, t h e s e f or e st s h a v e e x p eri e n c e d n at ur al di st ur -
b a n c e s d u e t o t h e pr e s e n c e of l o c al Afri c a n F or e st El e p h a nt 
(L o x o d o nt a c y cl otis ) p o p ul ati o ns ( M ai c h er et  al. 2 0 2 0 a ). T h e 
ti m b erli n e l o c ati o n v ari e s at di ff er e nt sit e s, t y pi c all y f alli n g 
wit hi n t h e r a n g e of 1 9 0 0 – 2 5 0 0  m a b o v e s e a l e v el. A b o v e 
t h e ti m b erli n e, a wi d e s p e ctr u m of h er b a c e o us c o m m u niti es 
c a n b e o bs er v e d as c e n di n g t o t h e s u m mit, w hi c h is a p pr o xi -
m at el y 4 0 4 0  m a b o v e s e a l e v el ( el e ctr o ni c s u p pl e m e nt ar y 
m at eri al Fi g.  S 1 a n d Fi g.  S 2). Mt. C a m er o o n e x p eri e n c e s 
c o n s pi c u o u s s e a s o n alit y. D uri n g t h e w et s e a s o n, m o nt hl y 
pr e ci pit ati o n l o c all y e x c e e d s 2 0 0 0  m m, w h er e a s al m o st n o 
r ai n o c c ur s d uri n g t h e dr y s e a s o n ( M ai c h er et  al. 2 0 2 0 b ).

We p erf or m e d o ur st u d y at fi v e l o c ati o n s al o n g t h e alti -
t u di n al gr a di e nt ( el e ctr o ni c s u p pl e m e nt ar y m at eri al Fi g.  S 2 
a n d T a bl e  S 1): ( 1) t h e mi d- el e v ati o n al f or e st ( M E F) ar o u n d 
t h e Pl a nt e C a m C a m p ( 1 1 0 0  m a. s. l.), w hi c h i s p arti all y 
di st ur b e d b y el e p h a nt s; ( 2) t h e s u b m o nt a n e f or e st m o s ai c 
( S F) ar o u n d t h e Cr at er L a k e l o c alit y ( 1 5 0 0  m a. s.l.), w hi c h 
i s c h ar a ct eri z e d b y l ar g e el e p h a nt p a st ur e s a n d p at c h e s of 
f or e st; ( 3) t h e m o nt a n e f or e st ( M F) ar o u n d M a n n’s S pri n g 
( 2 1 0 0  m a. s. l.), n e ar t h e ti m b erli n e; ( 4) t h e l o w- el e v ati o n al 
m o nt a n e gr a s sl a n d s ( L G) a b o v e t h e ti m b erli n e n e ar H ut 1 
o n t h e G ui n n e s s Tr ail ( 2 1 0 0  m a. s. l.), a n d ( 5) t h e hi g h-
el e v ati o n al m o nt a n e gr a s sl a n d s ( H G) n e ar H ut 2 ( 2 8 0 0  m a. 
s. l.). S a m pli n g w a s p erf or m e d f or a p pr o xi m at el y 8 w e e k s
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at e a c h el e v ati o n. F o ur w e e k s d uri n g t h e w et s e a s o n a n d 4 
w e e k s d uri n g t h e dr y s e a s o n.

St u di e d s p e ci e s

V ol c a n o S u n bir d ( R ei c h e n o w 1 8 9 2 , Fi g.  S 1) i n h a bit s t h e 
hi g hl a n d s of C a m er o o n, E q u at ori al G ui n e a ( Bi o k o) a n d 
Ni g eri a. T hi s t a x o n w a s oft e n cl a s si fi e d a s a s u b s p e ci e s 
of t h e N ort h er n D o u bl e- c oll ar e d S u n bir d ( C. r ei c h e n o wi ) 
( C h e k e et  al. 2 0 0 1 ) u n d er w hi c h n a m e it h a s a p p e ar e d i n 
t h e v a st m aj orit y of s u n bir d – pl a nt i nt er a cti o n st u di e s ( e. g., 
J a n e č k o v á et  al. 2 0 2 1 ; S ejf o v á et  al. 2 0 2 1 ; a n d ot h er cit e d 
st u di e s). N e v ert h el e s s, it w a s r e c e ntl y s h o w n t o b e di sti n ct 
fr o m t h at of E a st Afri c a n s p e ci e s ( C o o p er et  al. 2 0 2 1 ).

C. p r e u s si  h a s, si mil ar t o ot h er d o u bl e- c oll ar e d s u n bir d s,
pr o n o u n c e d s e x u al di m or p hi s m. F e m al e s ar e i n c o n s pi c u -
o u sl y c ol or e d, w hil e m al e s di s pl a y c o n s pi c u o u s c ol ori n g. 
F e m al es ar e s m all er ( t-t est, t- v al u e = 1 1. 1 2, p < 0. 0 0 0 1; a v er -
a g e f e m al e m a s s: 8. 2 3 ± 0. 0 6  g ( S E), n = 1 6 7; a v er a g e m al e 
m a s s: 9. 1 4 ± 0. 0 5   g ( S E), n = 2 6 1,  o ur u n p u bli s h e d d at a; 
el e ctr o ni c s u p pl e m e nt ar y m at eri al Fi g.  S 3) wit h s h ort er c ul-
m e n l e n gt h, t h at i s t h e di st a n c e fr o m t h e b a s e of t h e f e at h er 
o n t h e c ul m e n t o t h e ti p m e a s ur e d a s a str ai g ht li n e ( t-t e st, 
t- v al u e = 7. 8 9, p < 0. 0 0 1; a v er a g e f e m al e c ul m e n l e n gt h:
1 6. 4 0 ± 0. 1 3  m m ( S E), n = 6 5; a v er a g e m al e c ul m e n l e n gt h:
1 7. 7 7 ± 0. 1 0  m m ( S E), n = 1 4 0; d at a fr o m C o o p er et  al.
2 0 2 1 ; el e ctr o ni c s u p pl e m e nt ar y m at eri al Fi g.  S 3).

C. p r e u s sii  f e e d s o n i n s e ct s a n d o n n e ct ar ( C h e k e et  al.
2 0 0 1 ; Ri e g ert et  al. 2 0 1 1 ). C. p r e u s sii  vi sit s fl o w er s wit h a 
br o a d s p e ctr u m of fl or al m or p h ol o gi e s. It dri n k s n ot o nl y 
fr o m o p e n, m or p h ol o gi c all y g e n er ali z e d, b ut als o fr o m t u b u-
l ar, m or p h ol o gi c all y s p e ci ali z e d fl o w ers (J a n e č e k et  al. 2 0 0 7 , 
2 0 1 1 , 2 0 1 2 , 2 0 2 2 ). T h e f e m al e s l a y e g g s d uri n g t h e tr a n si-
ti o n fr o m t h e w et t o dr y s e a s o n a n d t h e dr y s e a s o n ( S erl e 
1 9 5 1 ; C h e k e et  al. 2 0 0 1 , o ur p er s o n al o b s er v ati o n s).

Pl a nt tr ait d at a c oll e cti o n

T o e x a mi n e t h e d e gr e e of tr ait m at c hi n g b et w e e n C. p r e u s si
a n d t h e fl o w er s t h e y vi sit, w e c oll e ct e d m or p h ol o gi c al a n d 
n e ct ar d at a of t h e fl o w er s. W e m e a s ur e d t u b e l e n gt h u si n g 
a n el e ctr o ni c c ali p er. W e m e a s ur e d at l e a st fi v e r a n d o ml y 
s el e ct e d fl o w er s p er s p e ci e s, e a c h fr o m a di ff er e nt pl a nt 
i n di vi d u al. T o e sti m at e n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n o v er a 2 4- h 
p eri o d, w e i niti all y m ar k e d r a n d o ml y s el e ct e d o p e n e d fl o w -
er s o n t h e t ar g et pl a nt i n di vi d u al a n d c o v er e d t h e m wit h 
m e s h b a g s t o pr e v e nt n e ct ar c o n s u m pti o n b y fl or al vi sit or s. 
Aft er 2 4  h, w e u s e d t h e s e fl o w er s f or n e ct ar s a m pli n g. E a c h 
s a m pl e w a s r e pr e s e nt e d b y fl o w er s fr o m o n e pl a nt i n di vi d -
u al. We c oll e ct e d at l e a st t hr e e s a m pl e s p er s p e ci e s f or t h e 
r ar e st pl a nt s, b ut u s u all y at l e a st 1 5 s a m pl e s f or t h e c o m-
m o n s p e ci e s. T o e sti m at e t h e pr o d u cti o n of n e ct ar s u g ar, 
t w o n e ct ar- pr o c e s si n g m et h o d s w er e u s e d, b a s e d o n n e ct ar 

pr o d u cti o n ( 1) fr o m fl o w er s wit h hi g h n e ct ar pr o d u cti o n, 
w e e xtr a ct e d n e ct ar a n d m e a s ur e d n e ct ar v ol u m e u si n g 
mi cr o c a pill ar y t u b e s or H a milt o n s yri n g e s. W e m e a s ur e d 
t h e n e ct ar c o n c e ntr ati o n u si n g a P al- 1 ( At a g o C o.) p o c k et 
r efr a ct o m et er. ( 2) W h e n n e ct ar pr o d u cti o n w a s t o o l o w, w e 
w a s h e d t h e fl o w er wit h filt er e d w at er, tr a n sf err e d it wit h 
dil ut e d s u g ar s i nt o a n E p p e n d orf t u b e, a d d e d et h a n ol, a n d 
b oil e d it f or 1 5  mi n t o d e a cti v at e t h e e n z y m e s ( C hl u m s k á 
et  al. 2 0 1 4 ). I n t h e l a b or at or y, s a m pl es w er e dri e d a n d tr a ns-
f err e d t o c o nst a nt v ol u m es. T h e c o n c e ntr ati o ns of i n di vi d u al 
s u g ar s (i. e., gl u c o s e, fr u ct o s e, a n d s u cr o s e) w er e m e a s ur e d 
b y hi g h- p erf or m a n c e li q ui d c hr o m at o gr a p h y u si n g a n I C S-
3 0 0 0 s yst e m ( Di o n e x) wit h a n el e ctr o c h e mi c al d et e ct or a n d 
a C ar b o P a c P A 1 c ol u m n. T h e s u g ar a m o u nt ( m g) p er fl o w er 
w a s c al c ul at e d fr o m b ot h n e ct ar- pr o c e s si n g m et h o d s. F or 
ot h er i nf or m ati o n o n n e ct ar pr o d u cti o n s e e B art o š et  al. 
(2 0 1 2 ) a n d J a n e č e k et  al. (2 0 2 1 ) a n d f or fl or al tr ait s m e a s-
ur e m e nt s Kl o m b er g et  al. ( 2 0 2 2 ). F or t h e a n al ys e s, w e u s e d 
t h e m e a n t u b e l e n gt h a n d m e a n n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n p er 

fl o w er a v er a g e d a cr oss i n di vi d u al pl a nts wit hi n e a c h s p e ci es.

Tr a n s e ct s a n d  e sti m ati o n of  pl a nt c o m m u nit y n e ct ar 
s u g ar pr o d u cti o n

T o esti m at e pl a nt a b u n d a n c e a n d n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n p er 
u nit ar e a, w e e st a bli s h e d si x tr a n s e ct s f or e a c h v e g et ati o n 
t y p e. E a c h tr a n s e ct w a s 0. 2  h a l ar g e, 2 0 0  m l o n g, a n d 1 0  m 
wi d e. I n e a c h tr a ns e ct, w e c o u nt e d t h e n u m b er of pl a nts a n d 
fl o w ers visit e d b y C. pr e ussi  d uri n g t h e w et a n d dr y s e as o ns. 
F or n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n ass ess m e nt p er ar e a, t h e n u m b er 
of fl o w er s w a s m ulti pli e d b y s p e ci e s- s p e ci fi c 2 4- h n e ct ar 
s u g ar pr o d u cti o n p er fl o w er.

Bir d o b s er v ati o n

T h e  d at a  o n  pl a nt – C.  p r e u s si   i nt er a cti o n s  w er e  p artl y 

e xtr a ct e d fr o m t h e l ar g er d at a s et s o n pl a nt – n e cti v or o u s bir d 
i nt er a cti o n s i n Mt. C a m er o o n f or e st (J a n e č e k et  al. 2 0 2 2 ) 
a n d p artl y fr o m u n p u bli s h e d d at a s et s fr o m Mt. C a m er o o n 
m o nt a n e gr a s sl a n d s. I n t hi s st u d y, o nl y t h e pl a nt s vi sit e d b y 
C. p r e u s si  w er e c o n si d er e d. We o b s er v e d bir d s u si n g ti m e d
o b s er v ati o n s of pl a nt s p e ci e s o c c urri n g i n or ar o u n d tr a n -
s e ct s. C o m p ar e d t o tr a n s e ct w al ki n g, t hi s m et h o d pr o vi d e s
s u ffi ci e nt s a m pli n g e ff ort f or r el ati v el y r ar e a n d/ or r ar el y
vi sit e d pl a nt s ( Gi b s o n et  al. 2 0 1 1 ), w hi c h c a n n e v ert h el e s s
b e a hi g hl y s p e ci ali z e d bir d- p olli n at e d s p e ci e s ( J a n e č e k
et  al. 2 0 1 5 ). W e d e si g n e d t h e o b s er v ati o n of pl a nt s t o b e
a s e ff e cti v e a s p o s si bl e, d e p e n di n g o n t h e e n vir o n m e nt a n d
pl a nt si z e. I n t h e tr o pi c al f or e st s, w e m o nit or e d t h e h er b s
a n d s m all er s hr u bs usi n g s e c urit y c a m er as ( Vi v ot e k I B 8 3 6 7)
wit h a t ar g et t o r e c or d t e n i n di vi d u al s of e a c h pl a nt s p e ci e s
a n d e a c h pl a nt i n di vi d u al f or t w o d a ys. Tr e e s a n d s hr u b s,
w hi c h di d n ot fit t h e c a m er a fi el d vi e w, w er e o b s er v e d
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p er s o n all y wit h t h e t ar g et t o o b s er v e ei g ht i n di vi d u al s of 
e a c h pl a nt s p e ci es e a c h f or ei g ht h o urs (f or m or e d et ails, s e e 
J a n e č e k et  al. 2 0 2 2 ). I n m o nt a n e gr a s sl a n d s, w h er e t h e v e g-
et ati o n i s m u c h m or e o p e n, w e o b s er v e d m or e pl a nt s at o n e 
o b s er v ati o n p oi nt. I n gr a s sl a n d s, w e al s o r e c or d e d t h e c h a s -
i n g b e h a vi or of m al e s a n d f e m al e s. We ai m e d t o o b s er v e at 
l e a st t e n i n di vi d u al s of e a c h pl a nt s p e ci e s at di ff er e nt o b s er-
v ati o n p oi nt s. T h e a v er a g e o b s er v ati o n ti m e f or e a c h pl a nt 
s p e ci e s w a s 1 5 0  h. N e v ert h el e s s, t h e r arit y of s o m e s p e ci e s, 
t o g et h er wit h v ari o u s l o gi sti c al a n d/ or t e c h ni c al pr o bl e m s 
r el at e d t o t h e h ar s h w e at h er o n Mt. C a m er o o n, r e s ult e d i n 
di ff er e nt r e c or di n g ti m e s f or i n di vi d u al pl a nt s p e ci e s ( el e c -
tr o ni c s u p pl e m e nt ar y m at eri al T a bl e  S 2). Y o u n g bir d s of 
i n d et er mi n at e s e x, t h at i s, f e m al e-li k e b ut wit h a s p e ci fi c 
b e h a vi or a n d/ or bill y ell o w b as e, w er e n ot c o nsi d er e d i n t his 
st u d y. N e v ert h el e s s, d uri n g t h e st u d y p eri o d, t h e n u m b er of 
t h e s e bir d s w a s r el ati v el y l o w ( 4. 3 % of mi st- n ett e d bir d s 
w er e y o u n g f or w hi c h w e w er e n ot a bl e t o d et er mi n e t h e 
s e x).

Bir d tr a p pi n g

T o s u p p ort t h e pl a nt visit ati o n d at a o n C. pr e ussi  f e m al e-t o-
m al e r ati o s i n i n di vi d u al v e g et ati o n t y p e s a n d s e a s o n s, w e 
r e p ort bir d-tr a p pi n g d at a. T h e s e d at a w er e o bt ai n e d fr o m 
t w o l ar g e d at as ets c oll e ct e d i n t w o pr oj e cts. T h e first pr oj e ct 
w a s c o n d u ct e d al o n g t h e f or e st el e v ati o n al gr a di e nt ( p artl y 
u s e d b y K a m g a et  al. 2 0 2 3 ), w h er e a s t h e s e c o n d f o c u s e d o n 
t h e gr assl a n ds a b o v e t h e ti m b erli n e. I n all l o c ati o ns, w e us e d 
1 6  m m m e s h si z e n et s t o m a xi mi z e t h e c h a n c e s of c at c hi n g 
s m all p ass eri n es s u c h as C. pr e ussi . I n M E Fs a n d M Fs, bir ds 
h a v e b e e n c a u g ht usi n g gr o u n d-t o- c a n o p y mist n ests ( C h m el 
et  al. 2 0 1 6 , 2 0 2 1 ; K a m g a et  al. 2 0 2 3 ) a n d a f e w or di n ar y 
gr o u n d n et s. At ot h er sit e s, 1 0 – 1 5 gr o u n d n et s ( 1 2  m e a c h) 
w er e us e d. T h e n ets w er e o p er at e d at t h e s a m e ti m e f or t hr e e 
c o n s e c uti v e d a ys. H o w e v er, d u e t o t h e di ffi c ulti e s i m p o s e d 
b y t h e t err ai n, t h e l e n gt h of t h e n ets us e d v ari es a cr oss l o c a -
ti o n s. W h e n t h e w e at h er c o n diti o n s all o w e d, t h e n et s w er e 
o p e n e d fr o m 0 6: 0 0 A M t o 0 6: 0 0 P M.

St ati sti c al a n al ys e s

T o c o m p ar e t h e o b s er v e d n u m b er s of m al e s a n d f e m al e s 
wit h t h e pr e di ct e d n u m b er s i n t h e r ati o of 1: 1, w e u s e d t h e 
c hi- s q u ar e t e st. T h e a s s o ci ati o n s b et w e e n s e x a n d s e a s o n 
w er e t e st e d i n 2 × 2 c o nti n g e n c y t a bl e s u si n g Fi s h er’s e x a ct 
t e st s. St ati sti c al a n al ys e s w er e c o n d u ct e d u si n g R s oft w ar e 
( R C or e T e a m 2 0 2 3 ).

Vi sit ati o n fr e q u e n ci e s p er h o ur w er e c al c ul at e d fir st p er 
pl a nt a n d t h e n p er ar e a. T o e sti m at e t h e fr e q u e n c y of vi sit s 
p er ar e a, w e u s e d 0. 2  h a tr a n s e ct s. T h e fr e q u e n c y of vi sit s 
p er tr a n s e ct ( T ) w a s e sti m at e d f or e a c h tr a n s e ct a s:

 w h er e A i i s t h e n u m b er of i n di vi d u al s of pl a nt s p e ci e s i o n 
t h e tr a n s e ct a n d F i i s t h e m e a n fr e q u e n c y of vi sit s p er o n e 
i n di vi d u al of pl a nt s p e ci es i. T h e d at a o n visit ati o n fr e q u e n-
ci e s b y m al e s a n d f e m al e s o n i n di vi d u al pl a nt s c o nt ai n e d 
m a n y z er o s, a n d c o n s e q u e ntl y, w er e n ot n or m all y di stri b -
ut e d. T h er ef or e, w e t e st e d t h e e ff e ct s of t h e st u d y sit e, s e a -
s o n, bir d s e x, a n d t h eir i nt er a cti o ns usi n g t h e n o n p ar a m etri c 
p er m ut ati o n t e st i n t h e P E R M A N O V A  pr o gr a m, w hi c h i s a n 
e xt e n si o n of t h e P RI M E R  s oft w ar e ( A n d er s o n et  al. 2 0 0 8 ). 
Pl a nt I D w as n est e d as a r a n d o m f a ct or i n st u d y sit e × s e as o n.
Vi sit ati o n fr e q u e n c y d at a w er e l o g ( x + 1) tr a n sf or m e d t o 
d e cr e a s e t h e e ff e ct of e xtr e m e v al u e s.

T h e e ff e ct s of s e a s o n a n d st u d y sit e o n bi ot o p e n e ct ar 
s u g ar pr o d u cti o n w er e t est e d b y r e p e at e d- m e as ur es A N O V A 
i n t h e pr o gr a m St atisti c a , wit h f a ct or s e as o n c o nsi d er e d as a 
r e p e at e d- m e as ur es f a ct or ( TI B C O S oft w ar e I n c. 2 0 2 0 ).

We c al c ul at e d t h e f o o d ni c h e o v erl a p usi n g a bir d s e x v ers us 
pl a nt s p e ci es m atri x. T h e c ell e ntri es r e pr es e nt t h e i nt er a cti o n 
fr e q u e n ci es (i. e., t h e n u m b er of visits p er h o ur). Ni c h e o v erl a p 
w as e x pr ess e d as M orist a’s si mil arit y i n d e x ( M orisit a 1 9 5 9 ) 
usi n g t h e ni c h e o v erl a p f u n cti o n i n t h e R p a c k a g e s p a a ( Z h a n g 
2 0 1 6 ). T h e i n d e x r a n g es fr o m 0 (t h e s e x es d o n ot s h ar e a n y 
pl a nts) t o 1 (t h e y f e e d wit h t h e s a m e fr e q u e n c y o n t h e s a m e 
r es o ur c es). We t est e d t h e o bs er v e d o v erl a p wit h t h e n ull m o d-
el e d o v erl a ps, w hi c h w er e c al c ul at e d aft er 1 0 0 0 r a n d o mi z a -
ti o ns of visit ati o n m atri x d at a. I n e a c h r a n d o mi z ati o n w e ( 1) 
cr e at e d t h e C. pr e ussi  s e x vs. pl a nt i n di vi d u als m atri x wit h 
t h e c ell e ntri es as t h e n u m b er of visits ( 2) w hi c h w er e t h e n 
r a n d o ml y r e distri b ut e d wit h t h e r estri cti o ns t h at t h e r o w a n d 
c ol u m n t ot als w er e fi x e d. I n ot h er w or ds, t h e t ot al n u m b er of 
visits b y i n di vi d u al bir d s e x a n d t h e t ot al n u m b er of visits t o 
i n di vi d u al pl a nts di d n ot c h a n g e. ( 3) T h e bir d s e x × pl a nt i n di -
vi d u als m atri x w as r e c al c ul at e d i nt o a bir d s e x × pl a nt s p e ci es 
m atri x wit h c ells b ei n g t h e i nt er a cti o n fr e q u e n ci es, a n d t h e n ull 
m o d el M orist a’s si mil arit y i n d e x w as c al c ul at e d.

We t est e d t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e pr o p orti o n of f e m al e 
visits o n i n di vi d u al pl a nt s p e ci es ( d e p e n d e nt v ari a bl e) a n d t h eir 
m e a n t u b e l e n gt h a n d n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n p er fl o w er usi n g 
li n e ar r e gr essi o ns i n t h e St atisti c a pr o gr a m ( TI B C O S oft w ar e 
I n c. 2 0 2 0 ). Alt h o u g h pr o p orti o n s, t h e d at a di stri b uti o n o n 
f e m al e visits di d n ot si g ni fi c a ntl y di ff er fr o m t h e n or m al dis-
tri b uti o n ( K ol m o g or o v – S mir n o v t est, d = 0. 1 4, p > 0. 2 0) a n d 
c o ns e q u e ntl y w e di d n ot us e a n y d at a tr a nsf or m ati o n.

T =

n∑

i= 1

A i × F i,
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R e s ult s

I n t ot al, w e r e c or d e d 6 4 7 6 vi sit s b y C. p r e u s si  o n 4 4 pl a nt 
s p e ci e s ( Fi g.  1 ), i n cl u di n g 4 1 3 7 m al e s a n d 2 3 3 9 f e m al e s. 
T h e t ot al n u m b er of vi sit s b y m al e s a n d f e m al e s si g ni fi -
c a ntl y di ff er e d fr o m t h e 1: 1 r ati o ( C hi- s q u ar e = 4 9 9. 2, 
p < 0. 0 0 1 ).  T h e r e  w a s  al s o  a  si g ni fi c a nt  a s s o ci a -
ti o n b et w e e n bir d s e x a n d s e a s o n ( Fi s h er’s e x a ct t e st, 
p < 0. 0 0 1). T h e m al e-t o-f e m al e r ati o of o b s er v e d vi sit s w a s 
l o w er i n t h e dr y s e a s o n ( 1. 3 2: 1) a n d hi g h er i n t h e w et s e a-
s o n ( 3. 3 8: 1). T h e di ff er e n c e s b et w e e n s e x e s i n t h e n u m b er 
of o b s er v e d vi sit s w er e si g ni fi c a nt i n b ot h t h e dr y ( C hi-
s q u ar e = 8 3. 2 7, p < 0. 0 0 1) a n d w et ( C hi- s q u ar e = 6 5 3. 7 6, 
p < 0. 0 0 1) s e a s o n s. T h e n u m b er of vi sit s b y m al e s a n d 
fe m al e s al s o di ff er e d fr o m t h e 1: 1 r ati o i n t h e i n di vi d u al 
st u d y sit e s a n d s e a s o n s, e x c e pt f or t h e hi g h e st el e v ati o n 
i n t h e dr y s e a s o n ( T a bl e 1 ). W h e n si g ni fi c a nt, m or e vi s-
it s b y m al e s w er e al w a y s o b s er v e d, e x c e pt f or t h e l o w e st 
el e v ati o n i n t h e M E F d uri n g t h e w et s e a s o n, wit h a m u c h 
hi g h er n u m b er of o b s er v e d f e m al e s ( Fi g.  1 ; T a bl e 1 ). T h e 
s e a s o n- bir d s e x a s s o ci ati o n s di ff er e d i n t hr e e of t h e f o ur 
t e st e d st u d y sit e s ( T a bl e 1 ). At all t h e s e sit e s, t h er e w a s 
a hi g h er pr o p orti o n of f e m al e s o b s er v e d d uri n g t h e dr y 
s e a s o n. N o C. p r e u s si  i n di vi d u al s w er e o b s er v e d i n t h e 
M E F d uri n g t h e dr y s e a s o n; c o n s e q u e ntl y, t hi s t e st w a s 
n ot p erf or m e d. T h e st u d y sit e, s e a s o n, bir d s e x, a n d t h eir 
i nt er a cti o n s si g ni fi c a ntl y i n fl u e n c e d t h e fr e q u e n c y of vi s-
it s, r e g ar dl e s s of w h et h er t h e y w er e c al c ul at e d p er pl a nt 
or p er ar e a ( T a bl e  2 ). T h e vi sit ati o n fr e q u e n c y p att er n s of 
m al e s a n d f e m al e s w er e si mil ar i n t h e dr y s e a s o n, b ut dif -
f er e d i n t h e w et s e a s o n. I n t h e dr y s e a s o n, b ot h m al e s a n d 
f e m al e s h a d t h e hi g h e st vi sit ati o n fr e q u e n ci e s i n t h e M F s 
a n d S F s w h e n c al c ul at e d p er pl a nt a n d ar e a, r e s p e cti v el y. 
I n t h e w et s e a s o n, t h e fr e q u e n c y p er pl a nt a n d p er ar e a 
i n cr e a s e d i n m o nt a n e gr a s sl a n d s, b ut d e cr e a s e d i n S F s. 
D uri n g t h e w et s e a s o n, f e m al e s h a d t h e hi g h e st fr e q u e n -
ci e s p er pl a nt a n d p er u nit ar e a at b ot h t h e hi g h e st a n d t h e 
l o w e st el e v ati o n s ( Fi g. 2 ).

I n t ot al, w e mi st- n ett e d 5 1 3 C. p r e u s si  i n di vi d u al s: 2 8 9 
m al e s a n d 2 2 4 f e m al e s. T h e t ot al n u m b er of mi st- n ett e d 
m al e s a n d f e m al e s si g nifi c a ntl y diff er e d fr o m t h e 1: 1 
r ati o ( C hi- s q u ar e = 8. 2 4, p = 0. 0 0 4). T h er e w a s a si g ni fi -
c a nt a s s o ci ati o n b et w e e n s e x a n d s e a s o n ( Fi s h er’s e x a ct 
t e st, p < 0. 0 0 1). T h e m al e-t o-f e m al e c at c hi n g r ati o w a s 
0. 9 3: 1 i n t h e dr y s e a s o n, a n d t h e di ff er e n c e b et w e e n t h e 
n u m b er of c a u g ht m al e s a n d f e m al e s w a s n ot si g ni fi c a nt 
( C hi- s q u ar e = 0. 3 7, p = 0. 5 4 3), w h er e a s it w a s 1. 8 9: 1 i n 
t h e w et s e a s o n, a n d t h e di ff er e n c e w a s hi g hl y si g ni fi c a nt 
( C hi- s q u ar e = 2 3. 1 5, p < 0. 0 0 1). T h e m al e-t o-f e m al e r ati o s 
di d n ot di ff er fr o m t h e 1: 1 r ati o at t h e i n di vi d u al sit e s d ur -
i n g t h e dr y s e a s o n ( T a bl e 3 ). I n t h e w et s e a s o n, t h er e w er e 
si g ni fi c a ntl y m or e m al e s i n t h e H G a n d M F. T h e n u m b er 

of m al e s w a s al s o hi g h er ( b ut n ot si g ni fi c a ntl y) at ot h er 
sit e s, e x c e pt f or t h e l o w e st st u d y sit e i n t h e M E F ( T a bl e  3 ).

N e ct ar  s u g ar  pr o d u cti o n  at  i n di vi d u al  st u d y  sit e s 
al o n g  t h e  el e v ati o n al  gr a di e nt  diff er e d  b et w e e n  s e a -
s o n s (r e p e at e d- m e a s ur e s A N O V A, St u d y sit e: F = 3. 5 5, 
p = 0. 0 2 0; S e a s o n: F = 9. 2 1, p = 0. 0 0 6, S e a s o n * St u d y sit e: 
F = 3. 1 4, p = 0. 0 3 2). At all st u d y sit e s, hi g h er n e ct ar s u g ar 
pr o d u cti o n w a s r e c or d e d i n t h e dr y s e a s o n, a n d w h e n all 
st u d y sit e s w er e c o m bi n e d, n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n w a s 
ei g ht ti m e s hi g h er t h a n t h at i n t h e w et s e a s o n. T h e hi g h -
e st s u g ar pr o d u cti o n b y pl a nt s vi sit e d b y C. p r e u s si  w a s 
r e c or d e d i n t h e M F, f oll o w e d b y t h e S F, i n t h e dr y s e a -
s o n ( Fi g.  3 ). I n t hi s ti m e, t h e n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n w a s 
dri v e n b y fl o w eri n g tr e e s s u c h a s A st r o p a n a x a b y s si ni -
c u m  ( Ar ali a c e a e), N u xi a c o n g e st a  ( Stil b a c e a e) i n M F, or 
T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a  ( A p o c y n a c e a e) i n S F. D ur-
i n g t h e w et s e a s o n, t h e hi g h e st n e ct ar s u g ar s o ur c e w a s 
P s y c h ot ri a p e d u n c ul a ri s  v ar. h y p s o p hil a  ( R u bi a c e a e) i n 
M F s, a n d v ari o u s I m p ati e n s s p p. ( B al s a mi n a c e a e), A nt h o -
cl ei st a s c a n d e n s  ( G e nti a n a c e a e) or Cl e r o d e n d r u m sil v a -
n u m  ( L a mi a c e a e) i n t h e l o w er el e v ati o n s. I n b ot h m o n-
t a n e gr a s sl a n d sit e s, n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n w a s dri v e n 
b y H y p e ri c u m r e v ol ut u m  ( H y p eri c a c e a e) i n t h e dr y s e a s o n 
a n d b y P h yll o p e nt a s s c hi m p e ri  ( R u bi a c e a e), a n d p artl y b y 
H. r e v ol ut u m  i n t h e w et s e a s o n.

W e di d n ot fi n d a n y e vi d e n c e of m al e v er s u s f e m al e
ni c h e s e gr e g ati o n i n t h e s p e ctr u m of t h e vi sit e d pl a nt s p e -
ci e s b e c a u s e t h e o b s er v e d ni c h e o v erl a p s di d n ot di ff er 
fr o m t h e o v erl a p s g e n er at e d b y t h e n ull m o d el s ( T a bl e 4 ). 
T hi s w a s tr u e n ot o nl y f or i n di vi d u al sit e- s e a s o n c o m bi n a -
ti o n s b ut al s o f or s p e ci fi c m o d el s f or i n di vi d u al s e a s o n s 
a n d t h e e ntir e m o d el, i n cl u di n g vi sit ati o n fr e q u e n ci e s f or 
all st u di e d pl a nt s.

W h e n c o m p ari n g t h e tr aits of pl a nts visit e d b y C. pr e ussi
a n d t h e pr o p orti o n of vi sit s b y f e m al e s, w e di d n ot fi n d a n y 
si g ni fi c a nt e ff e ct of n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n ( r = − 0. 0 2 9 3, 
p = 0. 8 5 4) or t u b e l e n gt h ( r = 0. 1 4 , p = 0. 3 5 7). Si mil arl y, 
i n si g ni fi c a nt di ff er e n c e s w er e o b s er v e d i n s e p ar at e a n al ys e s 
f or t h e dr y ( n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n: r = − 0. 0 3, p = 0. 8 7 3; 
t u b e l e n gt h r = 0. 1 3; p = 0. 5 2 6) a n d w et ( n e ct ar s u g ar pr o -
d u cti o n: r = − 0. 0 8, p = 0. 6 9 8; t u b e l e n gt h r = 0. 3 3, p = 0. 1 0 0) 
s e a s o n s. I n a d diti o n, t h e u ni m o d al di stri b uti o n of fl or al 
l e n gt h s of t h e vi sit e d pl a nt s p e ci e s di d n ot i n di c at e ni c h e 
p artiti o ni n g ( el e ctr o ni c s u p pl e m e nt ar y m at eri al Fi g. S 4).

O n m o nt a n e gr a s sl a n d s, w h er e w e h a v e b e e n r e c or di n g 
c h asi n g b e h a vi or, w e o bs er v e d a si g ni fi c a ntl y hi g h er n u m b er 
of att a c k s b y m al es t h a n b y f e m al es ( m al es: n = 6 3, f e m al es: 
n = 1; c hi- s q u ar e = 6 0. 0 6, p < 0. 0 0 1). M al e s att a c k e d ot h er 

m al e s m or e oft e n ( n = 3 9) t h a n f e m al e s ( n = 2 4). N e v ert h e -
l e s s, t hi s di ff er e n c e w a s o nl y m ar gi n all y si g ni fi c a nt ( c hi-
s q u ar e = 3. 5 7, p = 0. 0 5 9). T h e o nl y r e c or d e d att a c k b y a 
f e m al e w a s o n a n ot h er f e m al e. N o att a c k s b y f e m al e s o n 
m al e s w er e r e c or d e d.
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Fi g. 1   F e e di n g of C. pr e ussi
m al es a n d f e m al es o n fl o w eri n g 
pl a nts i n di ff er e nt v e g et ati o n 
t y p es a n d s e as o ns. T h e si z es of 
t h e b ars, w hi c h r e pr es e nt t h e 
pl a nt s p e ci es, ar e pr o p orti o n al 
t o t h e visit ati o n fr e q u e n c y p er 
pl a nt. V E G E T A TI O N T Y P E S: 
M E F — mi d- el e v ati o n f or est; 
S F —s u b m o nt a n e f or est; M F —
m o nt a n e f or est; L G — t h e l o w-
el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; 
H G —t h e hi g h- el e v ati o n al 
m o nt a n e gr assl a n ds. P L A N T S: 
A c a d e c — A c a nt h o p al e d e c e m-
p e d alis ; Afr  s p.— Afr a m o m u m
s p.; A nt s c a — A nt h o cl eist a 
s c a n d e ns ; Ast a b y — Astr o p a n a x 
a b yssi ni c u m ; Bri o w a —
Brill a nt aisi a o w ari e nsis ; Cl a 
a ni — Cl a us e n a a nis at a ; Cl e 
si m — Cl e m atis si m e nsis ; Cl e 
sil— Cl er o d e n dr u m sil v a n u m ; 
Cli r o b — Cli n o p o di u m r o b us-
t u m; C os d u b — C ost us d u bi us ; 
Di c v es — Di cr a n ol e pis v estit a ; 
E n g g a b — E n gl eri n a g a b o n-
e nsis ; H y p r e v — H y p eri c u m 
r e v ol ut u m ; H y p tri — H y p o est es 
tri fl or a; I m p b ur— I m p ati e ns 
b urt o nii ; I m p eti— I m p ati e ns 
eti n d e nsis ; I m p fri —I m p ati e ns 
frit hii; I m p hi a— I m p ati e ns 
hi a ns ; I m p ni a —I m p ati e ns 
ni a m ni a m e nsis ; I m p s a k—
I m p ati e ns s a k eri a n a; I x o f ol—
I x or a f oli os a; I x o g ui— I x or a 
g ui n e e nsis ; J as pr e — J as mi n u m 
pr e ussii ; Ki g afr — Ki g eli a 
afri c a n a ; L as gl a — L asi osi p h o n 
gl a u c us ; L e u oli — L e u c as oli g o-
c e p h al a ; L o b c ol — L o b eli a c ol-
l u m n aris; Mi m s ol — Mi m ul o psis 
s ol msii ; M us t e n — M uss a e n d a 
t e n ui fl or a; N u x c o n — N u xi a 
c o n g est a ; P h y s c h — P h yll o p e n-
t as s c hi m p eri; Pl e d e c — Pl e c-
tr a nt h us d e c ur r e ns; Pl e k a m —
Pl e ctr a nt h us k a m er u n e nsis ; Ps y 
p e d — Ps y c h otri a p e d u n c ul aris 
v ar. h y ps o p hil a ; Ps y d u n —
Ps y dr a x d u nl a pii ; R h a d e n —
R h a b d ot os p er m a d e nsif oli a ; R hi
s p. — R hi pi d o gl oss u m  s p.; S ol 
ps e — S ol a n u m ps e u d os pi n os u m ; 
S u c tri — S u c cis a tri c h ot o c e p h-
al a ; S yz st a — S yz y gi u m st a u dtii ; 
S yz  s p. —S yz y gi u m  s p.; T a b 
v e n — T a b er n a e m o nt a n a v e n-
tri c os a; T h o s a n — T h o n ni n gi a 
s a n g ui n e a ; T h u f as — T h u n b er-
gi a f as ci c ul at a
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Di s c u s si o n

D e s pit e t h e h u g e d at a s et o n C. p r e u s si – pl a nt i nt er a cti o n s 
t h at w e c oll e ct e d, w e di d n ot c o n fir m o ur e x p e ct ati o n t h at 
m al e s a n d f e m al e s w o ul d s e gr e g at e t h eir f e e di n g ni c h e s b y 
vi siti n g di ff er e nt pl a nt s p e ctr a w h e n st a yi n g at t h e s a m e 
l o c alit y. T h e hi g h e st n u m b er of bir d vi sit s b y b ot h s e x e s 
w a s r e c or d e d i n M F a n d S F d uri n g t h e dr y s e a s o n w h e n 
t h e a v ail a bilit y of n e ct ar s u g ar w a s hi g h. D o mi n a nt m al e s 
h a v e b e e n o b s er v e d c h a si n g f e m al e s fr o m pl a nt s. I n ti m e s 
of f o o d s h ort a g e, w h e n C. p r e u s si  d o n ot br e e d, f e m al e s 
h a v e p artl y di s a p p e ar e d fr o m t h e M F a n d S F, a n d w er e 
m u c h m or e fr e q u e ntl y o b s er v e d i n t h e u p p er a n d l o w er 
p art s of t h e altit u di n al r a n g e.

W e s u p p o s e t h at t h e a b s e n c e of e x p e ct e d tr ait m at c hi n g, 
e vi d e nt i n t h e si mil ar s p e ctr a of pl a nt s vi sit e d b y m al e s 
a n d f e m al e s a s w ell a s t h e l a c k of c or r el ati o n b et w e e n 

t h e pr o p orti o n of f e m al e vi sit s a n d b ot h fl or al t u b e l e n gt h 
a n d n e ct ar s u g ar pr o d u cti o n, c a n b e e x pl ai n e d b y s e v er al 
f a ct or s. T h e m o st i m p ort a nt f a ct or s e e m s t o b e t h e hi g h 
pr o p orti o n of n e ct ar-ri c h g e n er ali z e d pl a nt s t h at ar e fr e -
q u e ntl y vi sit e d b y s u n bir d s. T hi s w a s tr u e m ai nl y i n t h e 
dr y s e a s o n, w h e n t h e o b s er v e d ni c h e o v erl a p w a s n ot a bl y 
hi g h, alt h o u g h n ot si g ni fi c a ntl y gr e at er t h a n t h at pr e di ct e d 
b y t h e n ull m o d el. I n t h e M F, d uri n g t h e dr y s e a s o n, tr e e s 
A st r o p a n a x a b y s si ni c u m , N u xi a c o n g e st a , a n d S y zi gi u m 
st a u dtii  w er e t h e pl a nt s m o st fr e q u e ntl y vi sit e d b y C. 
p r e u s si  ( Fi g. 1 ; J a n e č e k et  al. 2 0 2 2 ). I n t h e S F, d uri n g t h e 
dr y s e a s o n, t h e m o st vi sit e d pl a nt s w er e tr e e s S y zi gi u m  s p. 
a n d T a b e r n a e m o nt a n a v e nt ri c o s a . T h e fl o w er s of t h e s e 
tr e e s d o n ot h a v e fl or al t u b e s (A. a b y s si ni c u m , S y zi gi u m 
s p p.), or t h e t u b e s ar e r el ati v el y s h ort ( N. c o n g e st a ); c o n-
s e q u e ntl y, n e ct ar c a n b e e a sil y a c c e s s e d b y b ot h m al e s a n d 
f e m al e s. T. v e nt ri c o s a  h a s a bit l o n g er fl or al t u b e, b ut it i s a 
pl a nt a d a pt e d t o m ot h s a n d i n c o n s e q u e n c e d o e s n ot fit t h e 
m or p h ol o g y of s u n bir d s' bill s. I n m o nt a n e gr a s sl a n d s, o n e 
of t h e m o st vi sit e d pl a nt s i n b ot h t h e dr y a n d w et s e a s o n s 
i s H y p e ri c u m r e v ol ut u m , a b e e- p olli n at e d pl a nt wit h fl at, 
m or p h ol o gi c all y g e n er ali z e d fl o w er s ( Fi g.  S 1 a; J a n e č e k 
et  al. 2 0 0 7 ; B art o š et  al. 2 0 1 5 ). S p e ci ali z e d or nit h o p hil o u s 
pl a nt s t h at s p e ci ali z e i n bir d p olli n ati o n pr e d o mi n a ntl y 
fl o w er o n Mt. C a m er o o n d uri n g t h e w et s e a s o n ( J a n e č e k 
et  al. 2 0 1 1 , 2 0 1 5 ; B art o š a n d J a n e č e k 2 0 1 4 ; Kl o m b er g 
et  al. 2 0 2 2 ). I n a d diti o n, U c e d a- G ó m e z et  al. (2 0 2 4 ) d e m-
o n str at e d o n s u n bir d s p e ci e s l e v el t h at tr ait m at c hi n g i s 
m or e i m p ort a nt d uri n g t hi s s e a s o n. N e v ert h el e s s, pr e ci s e 
tr ait m at c hi n g i n t h e e ntir e s u n bir d- pl a nt n et w or k s e e m s 
t o b e o b s c ur e d b y a s y m m etr y i n t h e r el ati o n s hi p b et w e e n 
or nit h o p hil o u s pl a nt s a n d s u n bir d s ( C h m el et  al. 2 0 2 1 ). 
S u n bir d s d o n ot c ar e m u c h a n d vi sit m a n y ot h er n o n- s p e -
ci ali z e d pl a nt s i n b ot h t h e w et a n d dr y s e a s o n s ( C h m el 
et  al. 2 0 2 1 ; J a n e č e k et  al. 2 0 2 2 ). M or e o v er, t h e a b s e n c e 

T a bl e 1   N u m b er of o bs er v e d 
visits of m al es ( m) a n d f e m al es 
(f) t o i n di vi d u al st u d y sit es

R es ults  of  c hi-s q u ar e  t ests  c o m p ari n g  t h e  o bs er v e d  n u m b er  of  visits  wit h  t h e  pr e di ct e d  n u m b er  of  visits 
w h e n t h e f e m al e/ m al e visit ati o n r ati o will b e 1. I n t h e l ast c ol u m n t h e p - v al u e of Fis h er’s e x a ct t est t est-
i n g ass o ci ati o n b et w e e n bir d s e x a n d s e as o n i n i n di vi d u al st u d y sit es. T o c o ntr ol f or t h e f a mil y wis e err or 
r at e, w e c o nsi d er e d t h e B o nf err o ni a dj ust m e nt. F or i n di vi d u al c hi-s q u ar e t ests, o nl y p - v al u es  < 0. 0 0 5 5 w er e 
a c c e pt e d t o b e si g ni fi c a nt. N o n-si g ni fi c a nt p - v al u es ar e i n di c at e d b y “ ns ”, si g ni fi c a nt o n es ar e i n b ol d a n d 
m ar k e d b y “ * ”

H G  t h e hi g h- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; L G  t h e l o w- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; M F  t h e m o nt a n e 
f or est; S F  t h e s u b m o nt a n e f or est m os ai c; M E F  t h e mi d- el e v ati o n al f or est

Dr y s e as o n Wet s e as o n S e as o n  × s e x 
ass o ci ati o n

m f  C hi-s q u ar e p m f  C hi-s q u ar e p p

H G 6 4 8 7 1. 7 2 0. 0 6 1 ns 9 7 3 3 7 3 2 6 7. 4 6 < 0. 0 0 1 *  < 0. 0 0 1 *

L G 2 0 3 2 4 1 4 1. 1 5 < 0. 0 0 1 * 1 3 3 1 5 9 4. 0 8 1 < 0. 0 0 1 * 1. 0 0 0 ns

M F 1 5 5 3 1 3 8 9 9. 1 4 0. 0 0 2 * 3 3 7 3 3 2 8. 1 1 < 0. 0 0 1 *  < 0. 0 0 1 *

S F 6 1 1 3 3 5 8 0. 5 2 < 0. 0 0 1 * 2 6 2 5 2 1 4 0. 4 5 < 0. 0 0 1 *  < 0. 0 0 1 *

M E F 1 6 1 5 8. 0 6 5 < 0. 0 0 1 *

T a bl e 2 P er m ut ati o n  a n al ys es  of  t h e  e ff e cts  of  t h e  st u d y  sit e,  s e a-
s o n, bir d s e x, a n d t h eir i nt er a cti o ns o n visit ati o n fr e q u e n c y p er pl a nt 
( visits * pl a nt− 1 * h − 1 )  or  p er  tr a ns e ct  ( visits *tr a ns e ct− 1 * h − 1 )  of C. 
pr e ussi  (s e e als o r el at e d Fi g. 1 )

Si g ni fi c a nt p - v al u es ar e i n b ol d

P er pl a nt P er tr a ns e ct

df F ps p p er m F ps p p er m

St u d y sit e ( Ss) 4 1 4. 8 2 0. 0 0 1 3 5. 6 4 0. 0 0 1

S e as o n ( S e) 1 3. 5 0 0. 0 4 9 1 5. 8 1 0. 0 0 1

S e x 1 5 5. 6 8 0. 0 0 1 3 5. 0 2 0. 0 0 1

Ss * S e 4 1 7. 1 8 0. 0 0 1 1 0 6. 3 5 0. 0 0 1

Ss * S e x 4 8. 2 8 0. 0 0 1 8. 0 7 0. 0 0 1

S e * S e x 1 3 6. 3 0 0. 0 0 1 4 4. 8 9 0. 0 0 1

Ss * S e * S e x 4 6. 7 1 0. 0 0 1 1 0. 5 0 0. 0 0 1
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of e x p e ct e d s e gr e g ati o n c o ul d, t o s o m e e xt e nt, b e c a u s e d 
b y t h e r el ati v el y s m all di ff er e n c e s i n m al e a n d f e m al e bill 
l e n gt h s. Alt h o u g h l e s s e ff e cti v e, n e ct ar c a n b e h ar v e st e d 
b y a pr otr u di n g t o n g u e a n d m a y b e t a k e n fr o m fl o w er s 
d e e p er t h a n t h e bill l e n gt h ( C olli n s 2 0 0 8 ). U nf ort u n at el y, 
i nf or m ati o n o n s e x s p e ci fi cit y or si mil arit y i n pl a nt s p e ctr a 
f or ot h er s u n bir d s p e ci e s i s a b s e nt or fr a g m e nt ar y ( e. g., 
H o b b h a h n a n d J o h n s o n 2 0 1 5 ). O ur r e s ult s d o n ot s u p p ort 
t h e r e s ult s of st u di e s o n h u m mi n g bir d s, w hi c h s h o w e d 
t h at si z e- di m or p hi c n e ct ari v or o u s bir d s f e e d o n di ff er e nt 
pl a nt s p e ctr a ( T a yl or a n d W hit e 2 0 0 7 ; F ari a a n d Ar a új o 
2 0 1 0 ). N e v ert h el e s s, t hi s c o ul d al s o b e t h e r e s ult of m or e 

pr o n o u n c e d s e x u al si z e di m or p hi s m a n d hi g h er s p e ci ali z a -
ti o n i n s o m e h u m mi n g bir d s p e ci e s ( C ol w ell 2 0 0 0 ; A v al o s 
et  al. 2 0 2 2 ).

I n c o ntr a st t o t h e di ff er e n c e s i n fl or al s p e ctr a, o ur r e s ult s 
i n di c at e s p ati al ni c h e s e p ar ati o n. O n t h e s m all s c al e, w e 
oft e n  o b s er v e d  t h e  c h a si n g  of  s u b or di n at e  f e m al e s  b y 
d o mi n a nt m al e s. T hi s i s i n a gr e e m e nt wit h ot h er st u di e s o n 
s u n bir d t errit ori alit y a n d m al e d o mi n a n c e ( Fr o st a n d Fr o st 
1 9 8 1 ; E v a n s a n d H at c h w ell 1 9 9 2 ). D uri n g ot h er st u di e s 
i n B a m e n d a Hi g hl a n d s ( C a m er o o n), n e ar o ur fi el d st ati o n 
w e e v e n o b s er v e d a m al e of C. p r e u s si  c h a si n g o ut hi s o w n 
f e m al e fr o m s o m e pl a nt s of H y p o e st e s a ri st at a  b ut l etti n g 

Fi g. 2   Visit ati o n fr e q u e n ci es 
of m al es a n d f e m al es of C. 
pr e ussi  i n di ff er e nt st u d y sit es 
a n d s e as o ns ar e e x pr ess e d as 
t h e n u m b er of visits p er ar e a 
( u p p er p art) or p er pl a nt (l o w er 
p art). H G —t h e hi g h- el e v ati o n al 
m o nt a n e gr assl a n ds; L G —t h e 
l o w- el e v ati o n al m o nt a n e gr ass-
l a n ds; M F —t h e m o nt a n e f or est; 
S F —t h e s u b m o nt a n e f or est 
m os ai c; M E F —t h e mi d- el e v a-
ti o n al f or est. B o x: m e a n  ± S E; 
W his k er: m e a n  ± S D
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h er dri n k o n ot h er s ( s e e al s o P a d y š á k o v á et  al. 2 0 1 3 ). I n t h e 
s a m e l o c alit y, C. p r e u s si  h a s b e e n o b s er v e d t o pr ot e ct H. 
a ri st at a  fr o m ot h er p olli n ati n g s p e ci e s, i n cl u di n g c ar p e nt er 
b e e s ( Tr o p e k et  al. 2 0 1 3 ). N e v ert h el e s s, a s d e m o n str at e d 
f or R uf o u s H u m mi n g bir d s (S el a s p h o r u s r uf u s ), t hi s s p a c e 
a n d r es o ur c e di visi o n d o es n ot n e c ess aril y n e e d t o b e dis a d -
v a nt a g e o us f or f e m al es, a n d t h e y c a n c o m p e ns at e f or it wit h 
l o w er c o st s a n d gr e at er s u c c e s s i n r o b bi n g fr o m ri c h m al e 
t errit ori es ( C ar p e nt er et  al. 1 9 9 3 ). O ur r es ults ar e i n a c c or d-
a n c e wit h pr e vi o u s o b s er v ati o n s t h at C. p r e u s si  i n di vi d u al s 
m o v e al o n g t h e altit u d e d uri n g t h e w et s e a s o n ( S erl e 1 9 5 1 ; 
C h e k e et  al. 2 0 0 1 ). N e v ert h el e s s, t hi s m o v e m e nt i s n ot o nl y 
a si m pl e s hift fr o m t h e M F t o l o w er el e v ati o n s, a s e x p e ct e d 
( S erl e 1 9 5 1 ; C h e k e et  al. 2 0 0 1 ), b ut als o a m or e c o m pl e x a n d 
s e x-s p e ci fi c dis p ersi o n fr o m t h e M F u p w ar d a n d d o w n w ar ds. 

H o w e v er, ri n gi n g a n d/ or bir d tr a c ki n g d at a ar e r e q uir e d t o 
o bt ai n a m or e a c c ur at e pi ct ur e of t h e s e m o v e m e nt s. U nf or -
t u n at el y, t h e u s e of b ot h m et h o d s i s s o f ar n ot r e ali sti c, a s 
t h e fir st m et h o d i s li mit e d b y a l o w ri n gi n g e ff ort o n Mt. 
C a m er o o n, a n d t h e s e c o n d b y t h e a b s e n c e of s u ffi ci e ntl y 
li g ht tr a c ki n g d e vi c e s t o b e c arri e d b y s m all s u n bir d s.

W h e n c o m p ari n g t h e m al e-t o-f e m al e r ati o s i n t h e o b s er -
v ati o n a n d mi st- n etti n g d at a s et s, t w o c o m m o n tr e n d s w er e 
f o u n d: ( 1) a hi g h er pr o p orti o n of m al e s i n t h e m o nt a n e a n d 
S F i n t h e w et s e a s o n c o m p ar e d t o t h e dr y s e a s o n a n d ( 2) 
hi g h er pr o p orti o n s of f e m al e s i n l o w e st el e v ati o n d uri n g 
t h e w et s e a s o n. T h e m o st o b vi o u s di ff er e n c e w a s t h e m u c h 
hi g h er pr o p orti o n of m al e s i n t h e fl o w er vi sit ati o n d at a s et 
t h a n i n t h e mi st- n etti n g d at a s et d uri n g t h e dr y s e a s o n. W e 
a s s u m e t h at t hi s c a n b e c a u s e d b y hi g h er t errit ori alit y i n t h e 
dr y s e a s o n a s s o ci at e d wit h br e e di n g a n d/ or a hi g h a b u n -
d a n c e of C. p r e u s si  i n t h e m o nt a n e a n d S F s. M al e s vi sit 
pl a nt s n ot o nl y b e c a u s e t h e y ar e h u n gr y b ut al s o a s p art 
of t h e t errit or y- d ef e n di n g str at e g y w h e n t h e y ai m t o k e e p 
t h e l e v el s of n e ct ar i n t h e fl o w er s a s l o w a s p o s si bl e ( P at o n 
a n d C ar p e nt er 1 9 8 4 ). N e v ert h el e s s, mi st n etti n g c a n al s o 
b e bi a s e d t o s o m e e xt e nt b y t h e di ff er e nt b e h a vi or s of t h e 
i n di vi d u al s e x e s ( B or g ell a et  al. 2 0 0 1 ).

T o g ai n c o m pr e h e n si v e k n o wl e d g e of m al e a n d f e m al e 
m o v e m e nt, it i s n e c e s s ar y t o e x pl or e ot h er sl o p e s a n d/ or 
h a bit ats. F or e x a m pl e, w e o bs er v e d t h at d uri n g w et s e as o ns, 
b ot h C. p r e u s si  f e m al e s a n d m al e s f e d o n g ar d e n pl a nt s i n 
t h e vill a g e of B o k w a n g o ( s u b ur b a n ar e a of B u e a, a p pr o xi-
m at el y 9 0 0  m a. s. l.), b ut t h e y dis a p p e ar e d i n t h e dr y s e as o n. 
Si mil arl y, t h e li mit ati o n of o ur st u d y is t h at s a m pli n g i n e a c h 
v e g et ati o n t y p e a n d s e a s o n w a s p erf or m e d o nl y o n c e, t h at 
i s, d uri n g o n e e x p e diti o n. C o n s e q u e ntl y, w e h a v e n ot b e e n 
a bl e t o r e v e al t h e p ot e nti al t e m p or al v ari a bilit y a cr oss y e ars. 
Alt h o u g h t hi s st u d y ai m e d t o t e st m or e g e n er al h y p ot h e s e s, 
it als o h as a n i m p ort a nt m ess a g e f or c o ns er v ati o n. T h e l o c al 

T a bl e 3   N u m b er of mist- n ett e d 
m al es ( m) a n d f e m al es (f) at 
i n di vi d u al st u d y sit es

R es ults  of  c hi-s q u ar e  t ests  c o m p ari n g  t h e  o bs er v e d  n u m b er  of  visits  wit h  t h e  pr e di ct e d  n u m b er  of  visits 
w h e n t h e f e m al e/ m al e visit ati o n r ati o will b e 1. I n t h e l ast c ol u m n t h e p - v al u e of Fis h er’s e x a ct t est t est-
i n g ass o ci ati o n b et w e e n bir d s e x a n d s e as o n i n i n di vi d u al st u d y sit es. T o c o ntr ol f or t h e f a mil y wis e err or 
r at e, w e c o nsi d er e d t h e B o nf err o ni a dj ust m e nt. F or i n di vi d u al c hi-s q u ar e t ests, o nl y p - v al u es  < 0. 0 0 5 5 w er e 
a c c e pt e d t o b e si g ni fi c a nt. N o n-si g ni fi c a nt p - v al u es ar e i n di c at e d b y “ ns ”, si g ni fi c a nt o n es ar e i n b ol d a n d 
m ar k e d b y “ * ”

H G  t h e hi g h- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; L G  t h e l o w- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; M F  t h e m o nt a n e 
f or est; S F  t h e s u b m o nt a n e f or est m os ai c; M E F  t h e mi d- el e v ati o n al f or est

Dr y s e as o n Wet s e as o n S e as o n × s e x 
ass o ci ati o n

m f  C hi-s q u ar e p m f  C hi-s q u ar e p p

H G 7 4 0. 8 2 0. 3 6 6 ns 7 1 4 2 7. 4 4 0. 0 0 6 * 1. 0 0 0 ns

L G 1 8 2 9 2. 5 7 0. 1 0 9 ns 3 1 2 7 0. 2 8 0. 5 9 9 ns 0. 1 6 8 ns

M F 6 0 6 1 0. 0 1 0. 9 2 8 ns 4 0 6 2 5. 1 3 < 0. 0 0 1 *  < 0. 0 0 1 *

S F 4 5 4 6 0. 0 1 0. 9 1 7 ns 1 6 6 4. 5 5 0. 0 3 3 ns 0. 0 5 9 ns

M E F 1 3 1. 0 0 0. 3 1 7 ns

Fi g. 3   Pr o d u cti o n of n e ct ar s u g ar at i n di vi d u al st u d y sit es d uri n g t h e 
w e t  a n d  dr y  s e as o ns.  H G —t h e  hi g h- el e v ati o n al  m o nt a n e  gr assl a n ds; 
L G —t h e l o w- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; M F —t h e m o nt a n e f or-
est;  S F —t h e  s u b m o nt a n e  f or est  m os ai c;  M E F —t h e  mi d- el e v ati o n al 
f or est. B o x: m e a n  ± S E; W his k er: m e a n  ± S D
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mi gr ati o n of s u n bir d s i s n ot w ell k n o w n, a n d o nl y a f e w 
a n e c d ot al o bs er v ati o ns h a v e b e e n r e p ort e d f or s o m e s p e ci es 
( C h e k e et  al. 2 0 0 1 ). N e v ert h el e s s, t h e s e l o c al mi gr ati o n s 
a n d m o v e m e nts f a c e s e v er al c o ns er v ati o n c h all e n g es, s u c h as 
l o n g- di st a n c e mi gr ati o n s ( B airl ei n 2 0 1 6 ; Fl a c k et  al. 2 0 2 2 ). 
F or e x a m pl e, l o n g- di st a n c e mi gr a nt s a n d l o c all y m o vi n g 
bir ds ar e d e p e n d e nt o n r es o ur c es i n s e v er al h a bit ats. C o ns e -
q u e ntl y, t h e s e bir d s c a n al s o b e, c o m p ar e d t o t h e s e d e nt ar y 
s p e ci e s, m or e t hr e at e n e d b y h a bit at d e str u cti o n, h a bit at l o s s 
or cli m ati c c h a n g e s. I n t h e c a s e of n e ct ari v or e s, cli m ati c 
c h a n g e s c a n i n fl u e n c e t h e s y n c hr o ni z ati o n of h a bit at fl o w -
eri n g. C o n s e q u e ntl y, t h e pr e s e n c e of n e cti v or o u s bir d s a n d 
c o n v e ni e nt pl a nt fl o w eri n g m a y b e mi s m at c h e d ( M c Ki n -
n e y et  al. 2 0 1 2 ). H o w e v er, n e ct ari v or o u s bir d s c a n fi n d n e w 
r e s o ur c e s i n a nt hr o p o g e ni c h a bit at s, s u c h a s ur b a n ar e a s, 
g ar d e n s, a n d fl o w er pl a nt ati o n s ( M ar u y a m a et  al. 2 0 1 9 ; 
J a n e č e k et  al. 2 0 2 0 ). T h e s e t hr e at s r e q uir e f urt h er st u di e s t o 
b e i n c or p or at e d i nt o c o n s er v ati o n pl a n ni n g.

S u p pl e m e nt ar y I nf or m ati o n T h e o nli n e v er si o n c o nt ai n s s u p pl e m e n -
t ar y m at eri al a v ail a bl e at htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 3 3 6- 0 2 4- 0 2 1 8 7- 8 .

A c k n o wl e d g e m e nts We w a nt t o t h a n k Kr y št of C h m el, E k o E v ari st u s 
M w e n d e, K u m P et er A bi ej a, N d o m b o R o d ulf M o k a k e, N g ott o J o h n, 
M ar c us N g ott o, Nji e M ot o m bi Fr a n cis, L y o n g a S a m u el, Kl a us B as o n g o 
Eli v e, C olli n s Nji e, J a k q u e s E s e m b e, M e s a n g o R o bi n s o n M at ut e a n d 

J o s e p h E k e m a a n d m a n y st u d e nt s f or h el p i n t h e fi el d. We al s o t h a n k 
Eri c Dj o m o N a n a a n d N g a nj e J e a n E v a kis e f or t h eir h el p wit h l o gisti cs. 
We ar e gr at ef ul t o e v er y o n e i n t h e B o k w a n g o c o m m u nit y f or t h eir l o n g-
t er m s u p p ort a n d h o s pit alit y.

F u n di n g O p e n a c c e s s p u bli s hi n g s u p p ort e d b y t h e N ati o n al T e c h ni c al 
Li br ar y i n Pr a g u e. T hi s r e s e ar c h w a s s u p p ort e d b y t h e Gr a nt A g e n c y 
C h arl e s U ni v er sit y ( G A U K N o. 3 8 3 5 2 1) a n d t h e C z e c h S ci e n c e F o u n -
d ati o n ( 2 0- 1 6 4 9 9 S).

D at a a v ail a bilit y T h e d at a s et s ar e a v ail a bl e fr o m t h e c orr e s p o n di n g 
a ut h or u p o n r e a s o n a bl e r e q u e st.

D e cl ar ati o n s

C o nfli ct of i nt er est T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o c o n fli ct of 
i nt er est.

O p e n A c c ess T his arti cl e is li c e ns e d u n d er a Cr e ati v e C o m m o ns Attri -
b uti o n 4. 0 I nt er n ati o n al Li c e n s e, w hi c h p er mit s u s e, s h ari n g, a d a pt a -
ti o n, di stri b uti o n a n d r e pr o d u cti o n i n a n y m e di u m or f or m at, a s l o n g 
a s y o u gi v e a p pr o pri at e cr e dit t o t h e ori gi n al a ut h or( s) a n d t h e s o ur c e, 
pr o vi d e a li n k t o t h e Cr e ati v e C o m m o ns li c e n c e, a n d i n di c at e if c h a n g es 
w er e m a d e. T h e i m a g e s or ot h er t hir d p art y m at eri al i n t hi s arti cl e ar e 
i n cl u d e d i n t h e arti cl e’s Cr e ati v e C o m m o n s li c e n c e, u nl e s s i n di c at e d 
ot h er wi s e i n a cr e dit li n e t o t h e m at eri al. If m at eri al i s n ot i n cl u d e d i n 
t h e arti cl e’s Cr e ati v e C o m m o n s li c e n c e a n d y o ur i nt e n d e d u s e i s n ot 
p er mitt e d b y st at ut or y r e g ul ati o n or e x c e e ds t h e p er mitt e d us e, y o u will 
n e e d t o o bt ai n p er missi o n dir e ctl y fr o m t h e c o p yri g ht h ol d er. T o vi e w a 
c o p y of t hi s li c e n c e, vi sit htt p:// cr e ati v e c o m m o n s. or g/li c e n s e s/ b y/ 4. 0/ .

T a bl e 4 N u m b er of r e c or d e d 
visits b y f e m al es a n d m al es

T h e o bs er v e d ni c h e o v erl a ps a n d a v er a g e n ull m o d el ni c h e o v erl a ps w er e c al c ul at e d usi n g M orist a’s si mi-
l arit y i n d e x. T h e p - v al u e w as c al c ul at e d as t h e pr o b a bilit y t h at t h e o bs er v e d o v erl a p w as hi g h er or l o w er 
t h a n t h at pr e di ct e d b y t h e n ull m o d el. T o c o ntr ol f or t h e f a mil y wis e err or r at e, w e c o nsi d er e d t h e B o nf er-
r o ni a dj ust m e nt. F or i n di vi d u al t ests of t h e st u d y sit e a n d s e as o ns, o nl y p - v al u es  < 0. 0 0 5 5 w er e a c c e pt e d as 
si g ni fi c a nt. N o n-si g ni fi c a nt p - v al u es ar e i n di c at e d b y “ ns ”

H G  t h e hi g h- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; L G  t h e l o w- el e v ati o n al m o nt a n e gr assl a n ds; M F  t h e m o nt a n e 
f or est; S F  t h e s u b m o nt a n e f or est m os ai c; M E F  t h e mi d- el e v ati o n al f or est

N o. of f e m al es  N o. of m al es  Ni c h e o v erl a p 
o bs er v e d

Ni c h e o v erl a p 
n ull m o d el

p - v al u e

W h ol e m o d el 2 3 3 9 4 1 3 7 0. 9 4 0. 7 9 0. 1 7 7 ns

Dr y s e as o n 1 8 3 5 2 4 3 1 0. 9 5 0. 8 0 0. 1 6 0 ns

Wet s e as o n 5 0 4 1 7 0 6 0. 6 8 0. 7 4 0. 2 2 6 ns

H G

  Dr y 8 7 6 4 0. 9 7 0. 9 4 0. 3 7 1 ns

  Wet 3 7 3 9 7 3 0. 9 7 0. 9 3 0. 4 3 5 ns

L G

  Dr y 2 4 2 0 3 1. 0 0 0. 2 3 0. 0 3 2 ns

  Wet 1 5 1 3 3 1. 0 0 0. 8 8 0. 2 5 0 ns

M F

  Dr y 1 3 8 9 1 5 5 3 1. 0 0 0. 8 5 0. 1 8 0 ns

  Wet 3 3 3 7 0. 3 4 0. 4 0 0. 4 2 9 ns

S F

  Dr y 3 3 5 6 1 1 0. 8 0 0. 8 5 0. 2 4 2 ns

  Wet 5 2 2 6 2 0. 5 3 0. 5 0 0. 3 5 4 ns

M E F

  Wet 6 1 1 0. 0 5 0. 4 7 0. 2 7 2 ns

https://doi.org/10.1007/s10336-024-02187-8
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
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R ef er e n c e s

A n d er s o n M J, G orl e y R N, Cl ar k e K R ( 2 0 0 8) P E R M A N O V A + f or 
P RI M E R: g ui d e t o s oft w ar e a n d st ati sti c al m et h o d s. P RI M E R- E, 
Pl y m o ut h

Ar a új o A C, S a zi m a M ( 2 0 0 3) T h e a s s e m bl a g e of fl o w er s vi sit e d b y 
h u m mi n g bir ds i n t h e “ c a p õ es ” of s o ut h er n P a nt a n al, M at o Gr oss o 
d o  S ul,  Br a zil.  Fl or a  1 9 8: 4 2 7 – 4 3 5. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 7 8/
0 3 6 7- 2 5 3 0- 0 0 1 1 6

Ar a új o F P, S a zi m a M, Oli v eir a P E ( 2 0 1 3) T h e ass e m bl y of pl a nts us e d 
a s n e ct ar s o ur c e s b y h u m mi n g bir d s i n a C err a d o ar e a of C e ntr al 
Br a zil. Pl a nt S yst E v ol 2 9 9: 1 1 1 9 – 1 1 3 3. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/
s 0 0 6 0 6- 0 1 3- 0 7 8 3- 0

A v al os G, Tri a n a F, Kl a n k J ( 2 0 2 2) Vari ati o n i n s e x u al si z e di m or p his m 
a n d fit t o R e n s c h’ s r ul e i n 4 5 s p e ci e s of C o st a Ri c a n h u m mi n g -
bir d s. R e s S q u ar e. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 2 1 2 0 3/r s. 3.r s- 1 9 9 2 1 1 8/ v 1

B airl ei n F ( 2 0 1 6) Mi gr at or y bir d s u n d er t hr e at. S ci e n c e 3 5 4: 5 4 7 – 5 4 8. 
htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. a a h 6 6 4 7

B ar b o s a- Fil h o W G, d e Ar a uj o A C ( 2 0 1 3) Fl o w er s vi sit e d b y h u m -
mi n g bir d s i n a n ur b a n C err a d o fr a g m e nt, M at o Gr o s s o d o S ul, 
Br a zil. Bi ot a N e otr o p 1 3: 2 1 – 2 7. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 5 9 0/ S 1 6 7 6-
0 6 0 3 2 0 1 3 0 0 0 4 0 0 0 0 1

B art o š M, J a n e č e k Š ( 2 0 1 4) P olli n at or-i n d u c e d t wi sti n g of fl o w er s 
si d e st e p s fl or al ar c hit e ct ur e c o n str ai nt s. C urr Bi ol 2 4: 7 9 3 – 7 9 5. 
htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. c u b. 2 0 1 4. 0 7. 0 5 6

B art o š M, J a n e č e k Š, P a d y š á k o v á E, P at á č o v á E, Alt m a n J, P e š at a M, 
K a nt or o v á J, Tr o p e k R ( 2 0 1 2) N e ct ar pr o p erti e s of t h e s u n bir d-
p olli n at e d pl a nt I m p ati e ns s a k eri a n a: a c o m p aris o n wit h si x ot h er 
c o- fl o w eri n g s p e ci e s. S Afr J B ot 7 8: 6 3 – 7 4. htt p s:// d oi. or g/ 1 0.
1 0 1 6/j. s aj b. 2 0 1 1. 0 5. 0 1 5

B art oš M, Tr o p e k R, S pit z er L, P a d yš á k o v á E, J a nšt a P, Str a k a J, T k o č 
M, J a n e č e k Š ( 2 0 1 5) S p e ci ali z at o n of p olli n ati o n s yst e m s of t w o 
c o-fl o w eri n g  p h e n ot y pi c all y  g e n er ali z e d H y p e ri c u m   s p e ci e s 
( H y p eri c a c e a e) i n C a m er o o n. Art hr o p o d Pl a nt I nt er a ct 9: 2 4 1 – 2 5 2. 
htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ s 1 1 8 2 9- 0 1 5- 9 3 7 8- 8

B er n s C M, A d a m s D C ( 2 0 1 3) B e c o mi n g di ff er e nt b ut st a yi n g ali k e: 
p att er n s of s e x u al si z e a n d s h a p e di m or p hi s m i n bill s of h u m -
mi n g bir d s.  E v ol  Bi ol  4 0: 2 4 6 – 2 6 0. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/
s 1 1 6 9 2- 0 1 2- 9 2 0 6- 3

B erti n RI ( 1 9 8 0) T h e R u b y-t hr o at e d H u m mi n g bir d a n d it s m aj or f o o d 
pl a nt s: r a n g e s, fl o w eri n g p h e n ol o g y, a n d mi gr ati o n. C a n J Z o ol 
6 0: 2 1 0 – 2 1 9. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 3 9/ z 8 2- 0 2 9

B o r g ell a R, S n o w A A, G a vi n T A ( 2 0 0 1) S p e ci e s ri c h n e s s a n d p oll e n 
l o a d s of h u m mi n g bir d s u si n g f or e st fr a g m e nt s i n s o ut h er n C o st a 
Ri c a. Bi otr o pi c a 3 3: 9 0 – 1 0 9. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/j. 1 7 4 4- 7 4 2 9.
2 0 0 1.t b 0 0 1 6 0. x

Br o w n J H, C al d er W A III, K o dri c- Br o w n A ( 1 9 7 8) C orr el at e s a n d 
c o n s e q u e n c e s of b o d y si z e i n n e ct ar-f e e di n g bir d s. A m Z o ol 
1 8: 6 8 7 – 7 0 0. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/i c b/ 1 8. 4. 6 8 7

C ar p e nt er F L, Hi x o n M A, T e m el e s EJ, R u s s ell R W, P at o n D C ( 1 9 9 3) 
E x pl oit ati v e c o m p e n s ati o n b y s u b or di n at e a g e- s e x cl a s s e s of 
mi gr a nt R uf o u s H u m mi n g bir d s. B e h a v E c ol S o ci o bi ol 3 3: 3 0 5 –
3 1 2. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 1 7 2 9 2 8

C h e k e R A, M a n n C F, All e n R ( 2 0 0 1) S u n bir ds: a g ui d e t o t h e s u n bir ds, 
fl o w er p e c k er s, s pi d er h u nt er s a n d s u g ar bir d s of t h e w orl d. Yal e 
U ni v er sit y Pr e s s, N e w H a v e n

C hl u m s k á Z, J a n e č e k Š, D ol e ž al J ( 2 0 1 4) H o w t o pr e s er v e pl a nt s a m -
pl e s f or c ar b o h y dr at e a n al ysi s ? T e st of s uit a bl e m et h o d s a p pli -
c a bl e i n r e m ot e ar e a s. F oli a G e o b ot 4 9: 1 – 1 5. htt p s:// d oi. or g/ 1 0.
1 0 0 7/ s 1 2 2 2 4- 0 1 3- 9 1 5 3- 5

C h m el K, Ri e g ert J, P a ul L, N o v ot n ý V ( 2 0 1 6) Verti c al str ati fi c ati o n 
of a n a vi a n c o m m u nit y i n N e w G ui n e a n tr o pi c al r ai nf or est. P o p ul 
E c ol 5 8: 5 3 5 – 5 4 7. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 1 4 4- 0 1 6- 0 5 6 1- 2

C h m el K, K a m g a S M, A w a T, E w o m e F L, U c e d a- G ó m e z G, H oř á k 
D, Mlí k o v s k ý J, M ol u a L L, Ri e g ert J, J a n e č e k Š ( 2 0 2 1) Verti -
c al str ati fi c ati o n a n d s e a s o n al c h a n g e s of t h e a vi a n c o m m u nit y 
i n M o u nt C a m er o o n l o wl a n d r ai nf or e st. Afr J E c ol 5 9: 6 5 5 – 6 6 6. 
htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ aj e. 1 2 8 7 7

Cl ar k e R H, Cl ar k e M F ( 1 9 9 9) T h e s o ci al or g a ni z ati o n of a s e x u all y 
di m or p hi c h o n e y e at er: t h e Cr es c e nt H o n e y e at er P h yli d o n yris p yr -
r h o pt e r a , at Wil s o n s Pr o m o nt or y, Vi ct ori a. A u st J E c ol 2 4: 6 4 4 –
6 5 4. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 4 6/j. 1 4 4 2- 9 9 9 3. 1 9 9 9. 0 0 9 9 0. x

C olli n s B G ( 1 9 8 5) E n er g eti c of f or a gi n g a n d r e s o ur c e s el e cti o n b y 
h o n e y e at ers i n f or est a n d w o o dl a n d h a bit ats of West er n A ustr ali a. 
N Z J Z o ol 1 2: 5 7 7 – 5 8 7. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 8 0/ 0 3 0 1 4 2 2 3. 1 9 8 5.
1 0 4 2 8 3 0 7

C olli n s B G ( 2 0 0 8) N e ct ar i nt a k e a n d f or a gi n g e ffi ci e n c y: r e s p o n s e s 
of h o n e y e at er s a n d h u m mi n g bir d s t o v ari ati o n s i n fl or al e n vir o n -
m e nts. A u k 1 2 5: 5 7 4 – 5 8 7. htt ps:// d oi .or g /1 0. 1 5 2 5/ a u k .2 0 0 8. 0 7 0 7 0

C ol w ell R K ( 2 0 0 0) R e ns c h’s r ul e cr oss es t h e li n e: c o n v er g e nt all o m etr y 
of s e x u al si z e di m or p his m i n h u m mi n g bir ds a n d fl o w er mit es. A m 
N at 1 5 6: 4 9 5 – 5 1 0. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 8 6/ 3 0 3 4 0 6

C o o p er J C, M a d d o x J D, M c K a g u e K, B at e s J M ( 2 0 2 1) M ulti pl e li n e s 
of e vi d e n c e i n di c at e o n g oi n g all o p atri c a n d p ar a p atri c di v ersi fi c a -
ti o n i n a n Afr o m o nt a n e s u n bir d (Ci n n y ri s r ei c h e n o wi ). Or nit h ol-
o g y 1 3 8: 1 – 2 1. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/ or nit h ol o g y/ u k a a 0 8 1

Cr ai g J F K, H ull e y P E ( 1 9 9 4) S u n bir d m o v e m e nt s: a r e vi e w, wit h p o s -
si bl e m o d el s. O stri c h 6 5: 1 0 6 – 1 1 0. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 8 0/ 0 0 3 0 6
5 2 5. 1 9 9 4. 9 6 3 9 6 7 2

E v a ns M R, H at c h w ell BJ ( 1 9 9 2) A n e x p eri m e nt al st u d y of m al e a d or n -
m e nt i n t h e S c arl et-t uft e d M al a c hit e S u n bir d: I. T h e r ol e of p e ct o -
r al t uft s i n t errit ori al d ef e n s e. B e h a v E c ol S o ci o bi ol 2 9: 4 1 3 – 4 1 9. 
htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 1 7 0 1 7 1

F ar i a R R, Ar a új o A C ( 2 0 1 0) Fl o w eri n g p h e n ol o g y a n d p olli n ati o n of 
or nit h o p hil o u s s p e ci e s i n t w o h a bit at s of S err a d a B o d o q u e n a, 
M at o Gr o s s o d o S ul, Br a zil. A n A c a d Br a s Ci e n c 8 2: 8 4 3 – 8 5 5

F ei nsi n g er P, C ol w ell R K ( 1 9 7 8) C o m m u nit y or g a ni z ati o n a m o n g n e o -
tr o pi c al n e ct ar-f e e di n g bir d s. A m Z o ol 1 8: 7 7 9 – 7 9 5. htt p s:// d oi.
or g/ 1 0. 1 0 9 3/i c b/ 1 8. 4. 7 7 9

Fl a c k A, Ai k e n s E O, K öl z s c h A, N o ur a ni E, S n ell K R S, Fi e dl er W, 
Li n e k N, B a u er H G, T h or u p K, P art e c k e J, Wi k el s ki M, Wil -
li a m s HJ ( 2 0 2 2) N e w fr o nti er s i n bir d mi gr ati o n r e s e ar c h. C urr 
Bi ol 2 0: R 1 1 8 7 – R 1 1 9 9. htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. c u b. 2 0 2 2. 0 8. 0 2 8

F or d H A ( 1 9 7 9) I nt ers p e ci fi c c o m p etiti o n i n A ustr ali a n h o n e y e at ers —
d e pl eti o n of c o m m o n r e s o ur c e s. A u st J E c ol 4: 1 4 5 – 1 6 4. htt p s://
d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 4 2- 9 9 9 3. 1 9 7 9.t b 0 1 2 0 5. x

F or d H A, P at o n D C ( 1 9 7 6) R e s o ur c e p artiti o ni n g a n d c o m p etiti o n i n 
h o n e y e at er s of g e n u s M eli p h a g a. A u st J E c ol 1: 2 8 1 – 2 8 7. htt p s://
d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 4 2- 9 9 9 3. 1 9 7 6.t b 0 1 1 1 8. x

F or d H A, P at o n D C ( 1 9 8 2) P artiti o ni n g of n e ct ar s o ur c es i n a n A ustr al -
i a n h o n e y e at er c o m m u nit y. A ust J E c ol 7: 1 4 9 – 1 5 9. htt ps:// d oi. or g/
1 0. 1 1 1 1/j. 1 4 4 2- 9 9 9 3. 1 9 8 2.t b 0 1 5 8 8. x

Fr o st S K, Fr o st P G H ( 1 9 8 1) S u n bir d p olli n ati o n of St r elit zi a ni c ol ai . 
O e c ol o gi a 4 9: 3 7 9 – 3 8 4. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/ B F 0 0 3 4 7 6 0 3

Gi bs o n R H, K n ott B, E b erl ei n T, M e m m ott J ( 2 0 1 1) S a m pli n g m et h o d 
i nfl u e n c e s t h e str u ct ur e of pl a nt – p olli n at or n et w or k s. Oi k o s 
1 2 0: 8 2 2 – 8 3 1. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/j. 1 6 0 0- 0 7 0 6. 2 0 1 0. 1 8 9 2 7. x

Gill F B ( 1 9 7 8) Pr o xi m at e c o st s of c o m p etiti o n f or n e ct ar. A m Z o ol 
1 8: 7 5 3 – 7 6 8. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 9 3/i c b/ 1 8. 4. 7 5 3

Gill F B, W olf L L ( 1 9 7 5) E c o n o mi c s of f e e di n g t errit ori alit y i n t h e 
g ol d e n- wi n g e d s u n bir d. E c ol o g y 5 6: 3 3 3 – 3 4 5. htt p s:// d oi. or g/ 1 0.
2 3 0 7/ 1 9 3 4 9 6 4

H o b b h a h n N, J o h n s o n S D ( 2 0 1 5) S u n bir d p olli n ati o n of t h e di o e -
ci o u s r o ot p ar a sit e C yti n u s s a n g ui n e u s  ( C yti n a c e a e). S Afr J B ot 
9 9: 1 3 8 – 1 4 3. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j. s aj b. 2 0 1 5. 0 4. 0 0 3

H o ff m a n M, K o e ni g K, B u nti n g G, C o st a n z a J, Willi a m s KJ ( 2 0 1 6) 
Bi o di v er sit y h ot s p ot s ( v er si o n 2 0 1 6. 1) ( 2 0 1 6. 1). Z e n o d o. htt p s://
d oi. or g/ 1 0. 5 2 8 1/ z e n o d o. 3 2 6 1 8 0 7

https://doi.org/10.1078/0367-2530-00116
https://doi.org/10.1078/0367-2530-00116
https://doi.org/10.1007/s00606-013-0783-0
https://doi.org/10.1007/s00606-013-0783-0
https://doi.org/10.21203/rs.3.rs-1992118/v1
https://doi.org/10.1126/science.aah6647
https://doi.org/10.1590/S1676-06032013000400001
https://doi.org/10.1590/S1676-06032013000400001
https://doi.org/10.1016/j.cub.2014.07.056
https://doi.org/10.1016/j.sajb.2011.05.015
https://doi.org/10.1016/j.sajb.2011.05.015
https://doi.org/10.1007/s11829-015-9378-8
https://doi.org/10.1007/s11692-012-9206-3
https://doi.org/10.1007/s11692-012-9206-3
https://doi.org/10.1139/z82-029
https://doi.org/10.1111/j.1744-7429.2001.tb00160.x
https://doi.org/10.1111/j.1744-7429.2001.tb00160.x
https://doi.org/10.1093/icb/18.4.687
https://doi.org/10.1007/BF00172928
https://doi.org/10.1007/s12224-013-9153-5
https://doi.org/10.1007/s12224-013-9153-5
https://doi.org/10.1007/s10144-016-0561-2
https://doi.org/10.1111/aje.12877
https://doi.org/10.1046/j.1442-9993.1999.00990.x
https://doi.org/10.1080/03014223.1985.10428307
https://doi.org/10.1080/03014223.1985.10428307
https://doi.org/10.1525/auk.2008.07070
https://doi.org/10.1086/303406
https://doi.org/10.1093/ornithology/ukaa081
https://doi.org/10.1080/00306525.1994.9639672
https://doi.org/10.1080/00306525.1994.9639672
https://doi.org/10.1007/BF00170171
https://doi.org/10.1093/icb/18.4.779
https://doi.org/10.1093/icb/18.4.779
https://doi.org/10.1016/j.cub.2022.08.028
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1979.tb01205.x
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1979.tb01205.x
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1976.tb01118.x
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1976.tb01118.x
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1982.tb01588.x
https://doi.org/10.1111/j.1442-9993.1982.tb01588.x
https://doi.org/10.1007/BF00347603
https://doi.org/10.1111/j.1600-0706.2010.18927.x
https://doi.org/10.1093/icb/18.4.753
https://doi.org/10.2307/1934964
https://doi.org/10.2307/1934964
https://doi.org/10.1016/j.sajb.2015.04.003
https://doi.org/10.5281/zenodo.3261807
https://doi.org/10.5281/zenodo.3261807


J o ur n al of Or nit h ol o g y

J a n e č e k Š, Hr á zs k ý Z, B art oš M, Br o m J, R eif J, H oř á k D, B ystři c k á D, 
Ri e g ert J, S e dl á č e k O, P eš at a M ( 2 0 0 7) I m p ort a n c e of bi g p olli n a -
t or s f or t h e r e pr o d u cti o n of t w o H y p e ri c u m  s p e ci e s i n C a m er o o n, 
W e st Afri c a. Afr J E c ol 4 5: 6 0 7 – 6 1 3. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/j.
1 3 6 5- 2 0 2 8. 2 0 0 7. 0 0 7 7 9. x

J a n e č e k Š, P at á č o v á E, B art o š M, P a d y š á k o v á E, S pit z er L, Tr o p e k R 
( 2 0 1 1) H o v eri n g s u n bir d s i n t h e Ol d W orl d: o c c a si o n al b e h a v-
i o ur or e v ol uti o n ar y tr e n d ? Oi k o s 1 2 0: 1 7 8 – 1 8 3. htt p s:// d oi. or g/
1 0. 1 1 1 1/j. 1 6 0 0- 0 7 0 6. 2 0 1 0. 1 8 6 1 2. x

J a n e č e k Š, Ri e g ert J, B art o š M, H oř á k D, R eif J, P a d y š á k o v á E, F ai n -
o v á D, A nt c z a k M, P e š at a M, Mi k e š V, P at á č o v á E, Alt m a n J, 
K a nt or o v á J, Hr á zs k ý Z, Br ó m J, D ol e ž al J ( 2 0 1 2) F o o d s el e cti o n 
b y a vi a n fl or al vi sit or s: a n i m p ort a nt a s p e ct of pl a nt – fl o w er i nt er -
a cti o n s i n We st Afri c a. Bi ol J Li n n S o c 1 0 7: 3 5 5 – 3 6 7. htt p s:// d oi.
or g/ 1 0. 1 1 1 1/j. 1 0 9 5- 8 3 1 2. 2 0 1 2. 0 1 9 4 3. x

J a n e č e k Š, B art o š M, Nj a b o K Y ( 2 0 1 5) C o n v er g e nt e v ol uti o n of s u n -
bir d p olli n ati o n s yst e m s of I m p ati e n s s p e ci e s i n tr o pi c al Afri c a 
a n d h u m mi n g bir d s y st e m s of t h e n e w w orl d. Bi ol J Li n n S o c 
1 1 5: 1 2 7 – 1 3 3. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ bij. 1 2 4 7 5

J a n e č e k Š, C h m el K, U c e d a G o m e z G, J a n e č k o v a P, C h m el o v á E, S ej -
f o v á Z, L u m a E w o m e F ( 2 0 2 0) E c ol o gi c al fitti n g i s a s u ffi ci e nt 
dri v er of ti g ht i nt er a cti o n s b et w e e n s u n bir d s a n d or nit h o p hil o u s 
pl a nt s. E c ol E v ol 1 0: 1 7 8 4 – 1 7 9 3. htt p s:// d oi . or g/1 0. 1 0 0 2/ e c e 3.
5 9 4 2

J a n e č e k Š, C h m el K, E w o m e F L, Hr u b á K, Kl o m b er g Y, K o b e I N, 
K o u e d e R D, M ert e n s J EJ, Nji e M M, Tr o p e k R ( 2 0 2 1) Di ff er -
e n c e s i n n e ct ar tr ait s b et w e e n or nit h o p hil o u s a n d e nt o m o p hil o u s 
pl a nt s o n M o u nt C a m er o o n. Pl a nt s 1 0: 1 1 6 1. htt p s:// d oi .or g /1 0.
3 3 9 0/ pl a nt s 1 0 0 6 1 1 6 1

J a n e č e k  Š,  C h m el  K,  Mlí k o v s k ý  J,  U c e d a- G ó m e z  G,  J a n e č k o v á 
P, F o mi n k a N T, Nji e M M, E w o m e F L ( 2 0 2 2) S p ati ot e m p o -
r al p att er n of s p e ci ali z ati o n of s u n bir d- pl a nt n et w or k s o n Mt. 
C a m er o o n. O e c ol o gi a 1 9 9: 8 8 5 – 8 9 6. htt p s:// d oi .or g/ 1 0. 1 0 0 7/
s 0 0 4 4 2- 0 2 2- 0 5 2 3 4- 4

J a n e č k o v á P, S ejf o v á Z, J a n e č e k Š, C h m el K, C h m el o v á E, E w o m e 
F L ( 2 0 2 1) B e h a vi o ur al c orr el at e s of dri n ki n g s p e e d i n t w o We st 
Afri c a n s u n bir d s p e ci e s. Bir d St u d 6 7: 5 4 0 – 5 4 2. htt p s:// d oi. or g/
1 0. 1 0 8 0/ 0 0 0 6 3 6 5 7. 2 0 2 1. 1 9 1 7 5 1 0

K a m g a S M, T a m u n g a n g S A, A w a T II, C h m el K, L u m a E w o m e F, 
L y o n g a M ol u a L, U c e d a- G ó m e z G, J a n e č e k Š, Mlí k o v s k ý J, 
Ri e g ert J ( 2 0 2 3) C h a n g e s i n bir d c o m m u nit y str u ct ur e o n M o u nt 
C a m er o o n dri v e n b y el e v ati o n al a n d v erti c al gr a di e nt s. Di v er sit y 
1 5: 7 2 7. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 3 3 9 0/ d 1 5 0 6 0 7 2 7

K e a st A ( 1 9 6 8) S e a s o n al m o v e m e nt s i n t h e A u str ali a n h o n e y e at er s 
( M eli p h a gi d a e) a n d t h eir e c ol o gi c al si g ni fi c a n c e. E m u 6 7: 1 5 9 –
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Kl o m b er g Y, Tr o p e k R, M ert e n s J EJ, K o b e I N, H o d e č e k J, R a š k a J, 
F o mi n k a N T, S o ut o- Vil ar ó s D, J a n e č k o v á P, J a n e č e k Š ( 2 0 2 2) 
S p ati ot e m p or al v ari ati o n i n t h e r ol e of fl or al tr aits i n s h a pi n g tr o p -
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K o dri c- Br o w n A, Br o w n J H, B y er s G S, G ori D F ( 1 9 8 4) Or g a ni z ati o n 
of a tr o pi c al isl a n d c o m m u nit y of h u m mi n g bir d a n d fl o w ers. E c ol -
o g y 6 5: 1 3 5 8 – 1 3 6 8. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 2 3 0 7/ 1 9 3 9 1 1 6

K ü p er W, S o m m er J H, L o v ett J C, B e e ntj e HJ, v a n R o m p a e y R S A R, 
C h at el ai n C, S o s ef M, B art hl ott W ( 2 0 0 4) Afri c a’s h ot s p ot s of 
bi o di v er sit y r e d e fi n e d. A n n M o B ot G ar d 9 1: 5 2 5 – 5 3 5

L ar a C, L u m br er a s K, G o n z ál e z M ( 2 0 0 9) Ni c h e p artiti o ni n g a m o n g 
h u m mi n g bir ds f or a gi n g o n Pe nst e m o n r os e us  ( Pl a nt a gi n a c e a e) i n 
c e ntr al M e xi c o. Or nit ol N e otr o p 2 0: 7 3 – 8 3
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i n pl a nt- h u m mi n g bir d n et w or k s i n t h e tr o pi c s. E c ol o g y 9 5: 3 3 2 5 –
3 3 3 4. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 8 9 0/ 1 3- 2 2 6 1. 1
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S n o w D W, S n o w B K ( 1 9 8 0) R el ati o n s hi p b et w e e n h u m mi n g bir d s 
a n d fl o w er s i n t h e A n d e s of C ol o m bi a. B ull Br M u s N at Hi st 
3 8: 1 0 5 – 1 3 9

S o n n e J, Z a n at a T B, G o n z ál e z A M M, T orr e s N L C, Fj el d s å J, C ol w ell 
R K, Ti n o c o B A, R a h b e k C, D als g a ar d B ( 2 0 1 9) T h e distri b uti o ns 
of m or p h ol o gi c all y s p e ci ali z e d h u m mi n g bir ds c oi n ci d e wit h fl or al 
tr ait m at c hi n g a cr o s s a n A n d e a n el e v ati o n al gr a di e nt. Bi otr o pi c a 
5 1: 2 0 5 – 2 0 1 8. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ bt p. 1 2 6 3 7
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s o m e tr o pi c al h u m mi n g bir d s. C o n d or 7 2: 1 – 1 4

Y e at o n RI, L a u g hri n L ( 1 9 7 6) F all r e s o ur c e di vi si o n i n S a nt a Cr u z 
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* C o r r es p o n di n g a ut h o r: Št ě p á n J a n e č e k, j a n e c e k.st e p a n@ c e nt r u m. c z

mailto:janecek.stepan@centrum.cz


Fi g ur e S 2. T o p o gr a p hi c m a p of a) C a m er o o n; b) M o u nt C a m er o o n a n d t h e s a m pl e d l o c a tt o n s. I n 

p ur pl e l o c a ti o n s i n t h e f or est el e v a ti o n al gr a di e nt: t h e mi d-e l e v a ti o n al f or est ( M E F), t h e 

s u b m o nt a n e f or est m o s ai c ( S F), a n d t h e m o nt a n e f or est ( M F). I n gr e e n s a m pl e d l o c a ti o n s i n t h e 

m o nt a n e  gr assl a n d s:  t h e l o w-el e v a ti o n al m o nt a n e gr assl a n d s ( L G), a n d t h e hi g h-el e v a ti o n al 

m o nt a n e gr assl a n d s  ( H G). 



Fi g ur e S 3 . Di tt er e n c es  i n t h e b o d y m a ss es a n d c ul m e n  l e n gt h s of Ci n n yris pr e ussi  m al e s a n d 

f e m al es.  



F i g ur e S 4 . Distri b uti o n  of  fl or al l e n gt hs i n t h e s u n bir d  visit e d  pl a nt  s p e ci es.



T a bl e S 1 . D et ails of t h e s a m pli n g l o c aliti es a n d y e ar of s a m pli n g. E a c h s a m pli n g sit e w as 
s a m pl e d i n t w o disti n ct s e a s o n s: dr y a n d w et.  

Sit e  C o or di n at es  El e v a tt o n 
( m a. s.l.) 

D e s cri p ti o n  S a m pli n g 
y e ar  

Pl a nt e C a m  
C a m p  

N 0 4. 1 1 7 5 º, 
E 0 9. 0 7 1 7 º  

1 1 0 0  Mi d -el e v a ti o n f or est, p artl y dist ur b e d b y 
el e p h a nts, w h er e Ki g eli a afri c a n a , M a c ar a n g a 
o c ci d e nt alis, Tri c hili a r u b es c e ns,  Dr y p et es 
l e o n e nsis a n d V o a c a n g a afri c a n a  ar e c o m m o n.  

2 0 1 8 -2 0 1 9  

Cr at er 
L a k e  

N 0 4. 1 4 4 3 º,  
E 0 9. 0 7 0 9 º  

1 5 0 0  S u b m o nt a n e f or est, hi g hl y dist ur b e d b y 
el e p h a nts. I n t h e f or est p at c h es ar e c o m m o n 
tr e e s s u c h as T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c os a , 
A nt h o n o nt h a fr a gr a ns , All o p h yl us b ull at us , 
X yl o pi a afri c a n a  a n d Di cr a n ol e pis v es tit a . L ar g e 
el e p h a nt p ast ur es ar e o ti e n d o mi n at e d b y 
gr ass es a n d Afr a m o m u m s p p.  

2 0 1 9 -2 0 2 0  

M a n n’s 
S pri n g  

N 0 4. 1 4 2 8 º,  
E 0 9. 0 6 3 0 º  

2 1 0 0  M o nt a n e f or est, cl o s e t o t h e ti m b erli n e, w h er e 
el e p h a nt dist ur b a n c e is a bs e nt a n d w h er e 
m o nt a n e s p e ci es li k e S y zi gi u m st a u d tii , N u xi a 
c o n g est a  a n d Astr o p a n a x  s p p.  ar e c o m m o n.  

2 0 1 9 -2 0 2 0  

H ut 1 N 0 4. 1 7 5 9 º, 
E 0 9. 2 0 4 1 º  

2 1 0 0  L o w -el e v a ti o n al gr assl a n ds ar e r el a ti v el y 
s p e ci es -p o or c o m m u ni ti es d o mi n at e d b y t all 
gr ass es, C e n c hr us m o n os ti g m a , a n d L o u d e ti a 
si m pl e x . T h er e ar e n ot m a n y s p e ci es s p e ci fi c f or 
t h es e gr assl a n ds e. g. H a b e n ari a m a n nii . I n 
t h es e c o m m u ni ti es, w e c a n als o fi n d  h er bs ( e. g.  
L o b eli a c ol u m n aris ) or s c a tt er e d tr e es ( e. g.  
N u xi a c o n g est a ) t h at o c c ur i n t h e m o nt a n e 
f or est.  

2 0 2 1 -2 0 2 2  

H ut 2  N 4. 1 9 3 8 º,  
E 0 9. 1 9 3 8 º  

2 8 0 0  Hi g h -el e v a ti o n gr assl a n ds ar e s p e ci es -ri c h 
gr assl a n ds wit h a c o m m o n o c c urr e n c e of 
gr ass es, s u c h as A n dr o p o g o n  s p p., S p or o b ol us 
m o nt a n us, a n d K o el eri a c a p e nsis . T all er 
v e g et a ti o n wit h  P h yll o p e nt as s c hi m p eri   or 
H y p eri c u m r e v ol ut u m  c a n b e f o u n d l o c all y i n 
l e e w ar d ar e as. 

2 0 2 1 -2 0 2 2  



T a bl e S 2:  O bs er v a tt o n e ti ort f or i n di vi d u al pl a nt s p e ci es . 

C a m p  S e a s o n  O b s er v ati o n  S p e ci es  O b s er v ati o n 
ti m e ( hr s.) 

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  Brill a nt aisi a o w ari e nsis  2 2 4. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  C ost us d u bi us  2 0 5. 6  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 4 0. 4  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  Ki g eli a afri c a n a  6 0. 2  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  1 1 9. 6  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c os a  7 0  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  C ost us d u bi us  1 1 7. 8  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns eti n d e nsis 9 1. 2  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns frit hii 1 5 3. 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns hi a ns 1 2 4. 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 1 2 1. 8  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  Pl e ctr a nt h us d e c urr e ns  5 3. 4  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  1 2 3. 7  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  T h u n b er gi a f as ci c ul at a  1 0 7. 4  

P L A N T E C A M C A M P  w et  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  7 1. 6  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 2 6. 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Afr a m o m u m s p. w hit e  2 1 0. 4  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Brill a nt aisi a o w ari e nsis  2 2 2. 9  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  C ost us d u bi us  1 7 0. 6  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  H y p o est es trifl or a  2 3 5. 1  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I m p ati e ns b urt o nii 2 5 8. 4  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 1 2. 1  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I x or a g ui n e e nsis 2 4  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Mi m ul o psis s ol msii  2 2 5. 1  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Pl e ctr a nt h us k a m er u n e nsis  2 1 9. 8  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  9 3. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  Di cr a n ol e pis v estit a  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  E n gl eri n a g a b o n e nsis  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  Ki g eli a afri c a n a  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  P s y dr a x d u nl a pii  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  S y z y gi u m s p.  6 4  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  T a b er n a e m o nt a n a v e ntri c os a  6 4  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 4 2. 8  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Afr a m o m u m s p. w hit e  1 0 6. 9  



C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Cl er o d e n dr u m sil v a n u m  2 4 6  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  C ost us d u bi us  1 3 5. 1  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns b urt o nii 1 1 1. 1  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns eti n d e nsis 2 3 2. 8  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 3 8. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I x or a g ui n e e nsis 1 3 8  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Pl e ctr a nt h us k a m er u n e nsis  8 8. 8  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  R hi pi d o gl oss u m s p  8 8. 9  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  2 3 0. 6  

C R A T E R L A K E  w et  p ers o n al  A nt h o cl eist a s c a n d e ns  6 4  

C R A T E R L A K E  w et  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  6 2  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 1 6. 8  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  H y p o est es trifl or a  2 2 3. 5  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  I m p ati e ns s a k eri a n a 2 1 8. 6  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  Cl a us e n a a nis at a  6 4  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  I x or a f oli os a 6 8  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  N u xi a c o n g est a  6 4. 1  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  P s y dr a x d u nl a pii  6 4  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  Astr o p a n a x a b yssi ni c u m  6 5. 1  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  S y z y gi u m st a u dtii  6 4  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 1 1. 3  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  I m p ati e ns s a k eri a n a 1 6 0. 9  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  J as mi n u m pr e ussii 2 0 2. 4  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  P s y c h otri a p e d u n c ul aris v ar. 
h y ps o p hil a  

2 5 1. 5  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  R hi pi d o gl oss u m s p.  1 6 7. 2  

H U T 1  dr y  p ers o n al  H y p eri c u m r e v ol ut u m  2 7 3. 2  

H U T 1  dr y  p ers o n al  L e u c as oli g o c e p h al a  1 6. 1  

H U T 1  dr y  p ers o n al  L o b eli a c ol u m n aris  1 8 4. 9 5  

H U T 1  dr y  p ers o n al  N u xi a c o n g est a  8. 0 5  

H U T 1  dr y  p ers o n al  P h yll o p e nt as s c hi m p eri  1 0 2. 4 5  

H U T 1  dr y  p ers o n al  Cli n o p o di u m r o b ust u m  2 3 6. 9 5  

H U T 1  w et  p ers o n al  H y p eri c u m r e v ol ut u m  1 7 7. 6 5  

H U T 1  w et  p ers o n al  P h yll o p e nt as s c hi m p eri  1 7 8. 5 7  

H U T 2  dr y  p ers o n al  L asi osi p h o n gl a u c us  8 8. 3  

H U T 2  dr y  p ers o n al  H y p eri c u m r e v ol ut u m  1 7 6. 6  

H U T 2  dr y  p ers o n al  P h yll o p e nt as s c hi m p eri  1 3 7. 2 3  

H U T 2  dr y  p ers o n al  R h a b d ot os p er m a d e nsif oli a  2 2. 2 2  

H U T 2  dr y  p ers o n al  Cli n o p o di u m r o b ust u m  3 2 9. 0 7  

H U T 2  dr y  p ers o n al  S u c cis a tri c h ot o c e p h al a  2 0 1. 9 8  

H U T 2  w et  p ers o n al  Cl e m atis si m e nsis  9 7. 1 7  

H U T 2  w et  p ers o n al  H y p eri c u m r e v ol ut u m  2 6 6. 1 3  



H U T 2  w et  p ers o n al  L e u c as oli g o c e p h al a  2 0 5. 0 7  

H U T 2  w et  p ers o n al  P h yll o p e nt as s c hi m p eri  4 1 1. 2 8  

H U T 2  w et  p ers o n al  R h a b d ot os p er m a d e nsif oli a  1 2 8. 7 2  

H U T 2  w et  p ers o n al  Cli n o p o di u m r o b ust u m  3 7 6. 9 2  

H U T 2  w et  p ers o n al  S ol a n u m ps e u d os pi n os u m  1 2 1. 8 5  

H U T 2  w et  p ers o n al  S u c cis a tri c h ot o c e p h al a  1 4 0. 8  
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S p ati ot e m p or al p att er n of s p e ci ali z ati o n of s u n bir d- pl a nt n et w or ks 
o n  Mt. C a m er o o n

Št ě p á n  J a n e č e k 1  · Kr y št of  C h m el1  · Jiří  Mlí k o v s k ý1  · G uill er m o  U c e d a- G ó m e z1  · P etr a  J a n e č k o v á1  · 
N e st or al  T aj a o c h a  F o mi n k a 1, 2  · M ar c u s  M o k a k e  Nji e1, 3  · Fr a n ci s  L u m a  E w o m e1

R e c ei v e d: 1 1 A u g ust 2 0 2 1 / A c c e pt e d: 2 6 J ul y 2 0 2 2 / P u blis h e d o nli n e: 1 0 A u g ust 2 0 2 2 
© T h e A ut h or(s), u n d er e xcl usi v e li c e n c e t o S pri n g er- V erl a g G m b H G er m a n y, p art of S pri n g er N at ur e 2 0 2 2

A b str a ct
Di ff er e n c es i n i nt er a cti o n s p e ci ali z ati o ns b et w e e n n e ct ari v or o us bir ds a n d pl a nts a cr oss c o nti n e nts s er v e as c o m m o n e x a m pl es 
of e v ol uti o n ar y tr aj e ct or y s p e ci fi cit y. W hil e N e w W orl d h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s h a v e b e e n e xt e n si v el y st u di e d a n d 
ar e c o n si d er e d hi g hl y s p e ci ali z e d, k n o wl e d g e o n t h e n et w or k s p e ci ali z ati o n of t h eir Ol d W orl d c o u nt er p art s, s u n bir d s ( N e c -
t ari nii d a e), r e m ai n s li mit e d. A f e w st u di e s fr o m tr o pi c al Afri c a i n di c at e t h at s u n bir d- pl a nt n et w or k s ar e r at h er g e n er ali z e d. 
U nf ort u n at el y, t h e s e st u di e s ar e li mit e d t o dr y s e a s o n s a n d hi g h el e v ati o n s at t h e tr e e li n e, e n vir o n m e nt s w h er e ni c h e- b a s e d 
h y p ot h e s e s al s o oft e n pr e di ct l o w er r e s o ur c e p artiti o ni n g. I n o ur st u d y, w e e x pl or e d t h e s p e ci ali z ati o n of s u n bir d- pl a nt n et -
w or ks a n d t h eir s p ati ot e m p or al v ari a bilit y o n Mt. C a m er o o n ( C a m er o o n). Usi n g a c o m bi n ati o n of a ut o m ati c vi d e o r e c or di n gs 
a n d p ers o n al o bs er v ati o ns, w e c o nstr u ct e d ei g ht c o m pr e h e nsi v e s u n bir d- pl a nt n et w or k s i n f o ur f or est t y p es at di ff er e nt el e v a -
ti o n s i n b ot h t h e dr y a n d w et s e a s o n s. A s r e p ort e d i n pr e vi o u s st u di e s, t h e m o nt a n e f or e st pl a nt s, bir d s a n d w h ol e n et w or k s 
w er e hi g hl y g e n er ali z e d. N e v ert h el e s s, w e o b s er v e d a m u c h hi g h er s p e ci ali z ati o n i n f or e st s at l o w er el e v ati o n s. E x c e pt at 
t h e l o w e st altit u d e, t h e w et s e a s o n w a s al s o c h ar a ct eri z e d b y hi g h er s p e ci ali z ati o n. W hil e l e s s s p e ci ali z e d fl o w eri n g tr e e s 
d o mi n at e d i n t h e dr y s e a s o n n et w or k s, m or e s p e ci ali z e d h er b s a n d s hr u b s w er e vi sit e d b y bir d s d uri n g t h e w et s e a s o n. A s 
o ur fi n di n gs d o n ot s u p p ort t h e g e n er all y a c c e pt e d ass u m pti o n t h at Ol d W orl d bir d- pl a nt n et w or k s ar e r at h er g e n er ali z e d, w e 
n e e d f urt h er st u di e s t o u n d er st a n d t h e di ff er e n c e s i n bir d- pl a nt s p e ci ali z ati o n s o n i n di vi d u al c o nti n e nt s.

K e y w or ds Bir d p olli n ati o n · E c ol o gi c al n et w or k · El e v ati o n · S u n bir d · S e as o n alit y

I ntr o d u cti o n

S p e ci ali z ati o n of pl a nt- p olli n at or n et w or k s is a f u n d a m e nt al 
e c o s yst e m c h ar a ct eri sti c. K n o wl e d g e o n t hi s s p e ci ali z ati o n 
a n d h o w it is a ff e ct e d b y v ari o us e n vir o n m e nt al c o n diti o ns is 
si g ni fi c a nt fr o m m a n y p oi nts of vi e w. It is i m p ort a nt n ot o nl y 
f or c o ns er v ati o n p ur p os es ( e. g., f or esti m ati n g t h e e xti n cti o n 

ri s k of i n di vi d u al or g a ni s m s, Va n b er g e n et  al. 2 0 1 7 ) a n d f or 
pr e di cti n g t h e e ff e ct s of f ut ur e cli m at e c h a n g e s o n pl a nt-
p olli n at or c o m m u niti es ( H oiss et  al. 2 0 1 5 ) b ut als o f or a g e n-
er al u n d erst a n di n g of e v ol uti o n ar y a n d s p e ci ati o n pr o c ess es 
( R a mír e z et  al. 2 0 1 1 ).

S p e ci ali z ati o n  i n  pl a nt- p olli n at or  n et w or k s  r efl e ct s 
r e s o ur c e ( ni c h e) p artiti o ni n g a m o n g s p e ci e s, w hi c h c a n b e 
dri v e n b y t h e t e n d e n c y of pl a nt s a n d p olli n at or s t o u s e o nl y 
a s u b s et of p ot e nti al r e s o ur c e s a n d b y i nt er pl a nt or i nt er -
p olli n at or i nt er a cti o n s s u c h a s c o m p etiti o n ( Bl üt h g e n et  al. 
2 0 0 6 ). S o m e of t h e m o st st u di e d n et w or k s ar e t h o s e a m o n g 
pl a nt s  a n d  n e ct ari v or o u s  bir d s.  N e v ert h el e s s,  w h er e a s 
r e s e ar c h er s h a v e oft e n t ar g et e d h u m mi n g bir d- pl a nt i nt er a c-
ti o ns, n et w or ks i n cl u di n g ot h er gr o u ps of n e ct ari v or o us bir ds 
r e m ai n u n d er e x pl or e d. A f e w st u di e s o n Afri c a n s u n bir d-
pl a nt n et w or k s i n di c at e t h at t h e y ar e l e s s s p e ci ali z e d t h a n 
h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s ( Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ; Ns or et  al. 
2 0 1 9 ). N e v ert h el ess, ot h er st u di es r e v e al e d m a n y si mil ariti es 
t h at s h o ul d r e s ult i n a si mil ar d e gr e e of s p e ci ali z ati o n. F or 
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e x a m pl e, it i s g e n er all y a c c e pt e d t h at b ot h h u m mi n g bir d s 
a n d s u n bir d s ar e si mil arl y s p e ci ali z e d f or n e ct ari v or y i n 
m a n y tr ait s, s u c h a s bill l e n gt h, t o n g u e str u ct ur e or di g e s -
ti v e tr a ct f u n cti o ni n g ( Stil es 1 9 8 1 ). E v e n t h e a bilit y t o h o v er, 
w hi c h w a s c o n si d er e d t o b e u ni q u e t o h u m mi n g bir d s f or a 
l o n g ti m e ( Stil e s 1 9 8 1 ; Fl e mi n g a n d M u c h h al a 2 0 0 8 ), w a s 
d o c u m e nt e d i n s u n bir d s ( G e ert s a n d P a u w 2 0 0 9 a ; W e st er 
2 0 1 4 ). M or e o v er, pl a nt s a d a pt e d t o h o v eri n g s u n bir d s al s o 
o c c ur i n t h e Afri c a n tr o pi cs (J a n e č e k et  al. 2 0 1 1 ; B art oš a n d 
J a n e č e k 2 0 1 4 ; S ejf o v á et  al. 2 0 2 1 ) a n d s u n bir d s al s o dri v e 
i n s e ct s a w a y fr o m f o o d pl a nt s i n t h eir t errit ori e s ( Oll ert o n 
a n d N utt m a n 2 0 1 3 ; Tr o p e k et  al., 2 0 1 3 ), as h u m mi n g bir ds d o 
(J a c o bi a n d A nt o ni ni 2 0 0 8 ). I n b ot h bir d gr o u ps, w e f o u n d a 
hi g h v ari a bilit y i n m or p h ol o gi c al a n d b e h a vi o ur al n e ct ari v -
or y-r el at e d tr aits, s u c h as bill l e n gt h, bill c ur v at ur e or a bilit y 
t o h o v er, w hi c h e n a bl e r es o ur c e p artiti o ni n g ( P at o n a n d C ol-
li ns 1 9 8 9 ; J a n e č k o v á et  al. 2 0 2 1 ; s e e als o A dl er et  al. 2 0 1 3 ). 
R e s o ur c e p artiti o ni n g it s elf w a s al s o d o c u m e nt e d i n b ot h 
h u m mi n g bir d a n d s u n bir d a s s e m bl a g e s c o m p o s e d of s p e -
ci e s wit h di ff er e nt f u n cti o n al tr ait s ( F ei n si n g er et  al. 1 9 8 5 ; 
G e ert s a n d P a u w 2 0 0 9 b ; J a n e č e k et  al. 2 0 1 2 ). C o n si d eri n g 
pl a nt s, a wi d e s p e ctr u m of gr o wi n g f or m s a n d d e gr e e s of 
s p e ci ali z ati o n ( Fl e mi n g a n d M u c h h al a 2 0 0 8 ) w er e r e c or d e d 
i n b ot h A m eri c a n a n d Afri c a n fl or a. H u m mi n g bir d s a n d 
s u n bir d s i nt er a ct wit h n o n s p e ci ali z e d pl a nt s p e ci e s, oft e n 
c a n o p y tr e es ( M ar u y a m a et  al. 2 0 1 4 ; Ns or et  al. 2 0 1 9 ; C h m el 
et  al. 2 0 2 1 ), a n d als o wit h hi g hl y s p e ci ali z e d or nit h o p hil o us 
pl a nts, oft e n h er bs, s hr u bs, a n d e pi p h yt es ( Cr o n k a n d Oj e d a 
2 0 0 8 ; J a n e č e k et  al. 2 0 1 5 ; C h m el et  al. 2 0 2 1 ). R e s o ur c e 
(i. e., a vi a n p olli n at or) p artiti o ni n g a m o n g pl a nt s p e ci e s w a s 
d o c u m e nt e d i n b ot h s yst e m s ( Stil e s 1 9 8 1 ).

T h er e ar e s e v er al st u di e s o n t h e f a ct or s a ff e cti n g t h e s p e -
ci ali z ati o n of n e ct ari v or o us bir d- pl a nt i nt er a cti o n n et w or k s; 
h o w e v er, al m o st all of t h e m f o c u s o n h u m mi n g bir d- pl a nt 
n et w or k s ( e. g., M a gli a n e si et  al. 2 0 1 4 ; C u art a s- H er n á n d e z 
a n d M e d el 2 0 1 5 ; M ar u y a m a et  al. 2 0 1 8 ). T h e o b s er v e d 
p att er n al o n g el e v ati o n al gr a di e nt s, w hi c h s er v e a s e x c e p -
ti o n al fi el d l a b or at ori e s c h ar a ct eri z e d b y r a pi d e n vir o n m e n-
t al c h a n g e s, di ff er s d e p e n di n g o n t h e m etri c s u s e d a n d t h e 
l o c ati o n b ei n g st u di e d. U si n g t h e s p e ci e s-l e v el s p e ci ali z a-
ti o n i n d e x ( d´), w hi c h d et er mi n e s h o w t h e r e s o ur c e u s e of a 
p arti c ul ar pl a nt or p olli n at or di ff er s fr o m o p p ort u ni s m (i. e., 
u s a g e of t h e r e s o ur c e s pr o p orti o n al t o t h eir a b u n d a n c e), 
M a gli a n e si et  al. ( 2 0 1 5 ) s h o w e d a gr e at er s p e ci ali z ati o n of 
h u m mi n g bir ds at l o w ( 0  m a.s.l.) a n d mi d dl e ( 1, 0 0 0  m a.s.l.) 
el e v ati o n s c o m p ar e d t o hi g h el e v ati o n s ( 2, 0 0 0  m a. s.l.). I n 
t h e s a m e st u d y ar e a, t h e c o m pl e m e nt arit y s p e ci ali z ati o n 
i n d e x ( H´2 ), w hi c h c o n si d ers b ot h pl a nt a n d visit or s p e ci ali-
z ati o n a n d d et er mi n es n et w or k-l e v el ni c h e p artiti o ni n g, w as 
t h e hi g h e st at mi d dl e el e v ati o n s ( M a gli a n e si et  al. 2 0 1 4 ). I n 
c o ntr ast, P arti d a- L ar a et  al. ( 2 0 1 8 ) d e m o nstr at e d, o n a si mi-
l arl y l o n g el e v ati o n al gr a di e nt, t h at t h e hi g h e st c o m pl e m e n-
t ar y s p e ci ali z ati o n i s f o u n d at hi g h el e v ati o n s. S o n n e et  al. 

(2 0 1 9 ) s h o w e d a m or e c o m pl e x p att er n al o n g a m or e e x p a n-
si v e el e v ati o n al gr a di e nt ( 0 – 4, 0 0 0  m a.s.l.), w h er e t h er e w as 
a d o mi n a n c e of c ur v e d- bill s p e ci alists i n t h e l o wl a n ds, l o n g-
str ai g ht bill s p e ci ali st s at hi g h el e v ati o n s a n d r el ati v el y l o w 
h u m mi n g bir d s p e ci e s l e v el s p e ci ali z ati o n at mi d dl e el e v a -
ti o n s. I n c o ntr a st, P elli s si er et  al. (2 0 1 7 ) d e m o n str at e d a 
d e cr e a s e i n h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k c o n n e ct a n c e (i. e., 
a n i n cr e a s e i n s p e ci ali z ati o n) at hi g h el e v ati o n s.

St u di e s o n t h e t e m p or al v ari a bilit y of bir d- pl a nt n et w or k 
s p e ci ali z ati o n ar e r at h er r ar e. P arti d a- L ar a et  al. ( 2 0 1 8 ) 
f o u n d si mil ar c o m pl e m e nt arit y s p e ci ali z ati o n i n h u m mi n g-
bir d n et w or k s a cr o s s a o n e- y e ar p eri o d. M ar u y a m a et  al. 
(2 0 1 4 ) f o u n d t h at pl a nt a n d h u m mi n g bir d p h e n ol o gi c al 
o v erl a p is i m p ort a nt f or n et w or k m o d ul arit y (i. e., t h e o c c ur -
r e n c e of s p e ci ali z e d p art s, a. k. a. m o d ul e s, of t h e n et w or k 
w h er e s o m e gr o u p of pl a nt s a n d p olli n at or s i nt er a ct m or e 
fr e q u e ntl y wit h e a c h ot h er t h a n wit h t h e ot h er m e m b er s of 
t h e n et w or k). N e v ert h el e s s, m a n y st u di e s n ot dir e ctl y t ar-

g eti n g pl a nt- bir d n et w or k s pr e s e nt e d v ari o u s p h e n ol o gi c al 
p att er n s t h at s h o ul d b e r e fl e ct e d i n t e m p or al c h a n g e s i n n et -
w or k s p e ci ali z ati o n. I n d e p e n d e nt st u di e s d e m o n str at e d t h at 
fl o w eri n g i nt e n sit y a n d n e ct ar a v ail a bilit y f or bir d s c o ul d 
v ar y c o n si d er a bl y fr o m s e a s o n t o s e a s o n, n ot o nl y f or h u m -
mi n g bir ds ( W olf 1 9 7 0 ; Ar a uj o a n d S a zi m a 2 0 0 3 ; A br a h a m-
c z y k a n d K e s sl er 2 0 1 0 ) b ut al s o f or s u n bir d s ( C olli n s a n d 
R e b el o 1 9 8 7 ) a n d h o n e y e at er s ( C olli n s a n d Bri ff a 1 9 8 2 ; 
C olli n s 1 9 8 5 ; C o m er a n d W o oll er 2 0 0 2 ). S p e ci fi c fl o w er-
i n g p att er n s of i n di vi d u al pl a nt gr o u p s c a n al s o c o ntri b ut e 
t o t h e s e p att er n s. F or e x a m pl e, tr o pi c al tr e e s (J a n z e n 1 9 6 7 ; 
B e nt os et  al. 2 0 0 8 ) a n d s p e ci ali z e d or nit h o p hil o us h er bs c a n 
pr e d o mi n a ntl y bl o o m i n c ert ai n s e as o ns of t h e y e ar (J a n e č e k 
et  al. 2 0 1 5 ). I n c o ntr a st, t h e dr y s e a s o n c a n b e c h ar a ct er-
i z e d b y m a n y o p e n a cti n o m or p hi c fl o w er s ( Kl o m b er g et  al. 
2 0 2 2 ). U nf ort u n at el y, all p u bli s h e d s u n bir d- pl a nt n et w or k s 
fr o m tr o pi c al Afri c a w er e st u di e d i n t h e dr y s e as o n (J a n e č e k 
et  al. 2 0 1 2 ; Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ; N s or et  al. 2 0 1 9 ). W e s u s-

p e ct t h at t hi s mi g ht gr e atl y bi a s o ur g e n er al c o n cl u si o n s o n 
s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s.

H er e, w e ai m t o e x pl or e t h e s p e ci ali z ati o n of s u n bir d-
pl a nt i nt er a cti o n s o n Mt. C a m er o o n, t h e hi g h e st p e a k of 
W e st Afri c a. W e s p e ci fi c all y e x pl or e d t h e s u n bir d- pl a nt 
n et w or k s i n di ff er e nt f or e st t y p e s o c c urri n g at di ff er e nt 
el e v ati o n s a n d i n t w o c o ntr a sti n g s e a s o n s ( w et a n d dr y). 
O ur g o al w a s t o f o c u s o n t w o m ai n q u e sti o n s a n d t o t e st 
r el at e d h y p ot h e s e s: ( 1) Ar e bir d s, pl a nt s a n d w h ol e n et -
w or k s at hi g h er el e v ati o n s m or e or l e s s s p e ci ali z e d ? W e 
h y p ot h e si z e d t h at at hi g h er el e v ati o n s, t h er e w o ul d b e 
l o w er s p e ci ali z ati o n, p o s si bl y d u e t o l o w er pl a nt a n d bir d 
di v er siti e s a n d l o w er r e s o ur c e p artiti o ni n g i n h ar s h er a n d 
l e s s pr e di ct a bl e e n vir o n m e nt s. I n c o ntr a st, w e e x p e ct e d 
hi g h er s p e ci ali z ati o n i n m or e di v er s e l o wl a n d s wit h m or e 
st a bl e e n vir o n m e nt al c o n diti o n s ( R a s m a n n et  al. 2 0 1 4 ). 
N e v ert h el e s s, ar g u m e nt s a g ai n st t hi s h y p ot h e si s c a n al s o 
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b e f o u n d i n t h e lit er at ur e. F or e x a m pl e, bir d s ar e r el ati v el y 
b ett er p olli n at or s t h a n i n s e ct s i n c ol d w e at h er, a n d c o n -
s e q u e ntl y, t h er e c a n b e m or e s p e ci ali z e d bir d- p olli n at e d 
pl a nt s, w hi c h e n a bl e s b ett er ni c h e s e p ar ati o n at hi g h er 
el e v ati o n s ( Cr u d e n 1 9 7 2 ; H u a n g et  al. 2 0 1 7 ). ( 2) Ar e t h e 
bir d s, pl a nt s a n d w h ol e n et w or k s m or e s p e ci ali z e d i n t h e 
w et s e a s o n ? W e h y p ot h e si z e d t h at a hi g h er s p e ci ali z ati o n 
c a n b e e x p e ct e d, a s m a n y s p e ci ali z e d or nit h o p hil o u s pl a nt s 
bl o o m o nl y i n t h e w et s e a s o n ( Cr u d e n 1 9 7 2 ; J a n e č e k et  al. 
2 0 1 5 ), w hi c h c a n e n a bl e m or e pr e ci s e ni c h e s e gr e g ati o n 
i n t h at s e a s o n ( A br a h a m c z y k a n d K e s sl er 2 0 1 0 ). Hi g h er 
s p e ci ali z ati o n c a n al s o b e dri v e n b y l o w er n e ct ar a v ail a bil -
it y, a s o b s er v e d i n h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s ( Ti n o c o 
et  al. 2 0 1 7 ).

M at eri al s  a n d  m et h o d s

St u d y sit e

O ur st u d y w a s p erf or m e d o n t h e s o ut h w e st er n sl o p e of Mt. 
C a m er o o n ( C a m er o o n, Fi g.  1 ), w hi c h i s t h e hi g h e st m o u n-
t ai n of West- C e ntr al Afri c a ( 4, 0 4 0  m a.s.l.) a n d a n i m p ort a nt 
bi o di v er sit y h ot s p ot ( K ü p er et  al. 2 0 0 4 ). T h e l o w e st el e v a-
ti o n s of t h e s o ut h w e st er n sl o p e ar e u s e d f or pl a nt ati o n s, b ut 
fr o m a p pr o xi m at el y 4 0 0  m a. s.l. t o t h e tr e eli n e ( 2, 2 0 0  m 
a. s.l.), t h er e i s a pri m ar y tr o pi c al f or e st h a bit at ( C a bl e a n d 
C h e e k 1 9 9 8 ). T h e t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n d e cr e a s e 
wit h i n cr e asi n g el e v ati o n ( M ai c h er et  al. 2 0 2 0 ) t o g et h er wit h 
t h e di v er siti e s of pl a nt s a n d bir d s ( H oř á k et  al. 2 0 1 9 ). T h e 

Fi g. 1   St u d y  sit es  o n  Mt.  C a m er o o n. a   Mt.  C a m er o o n. D G — Dri n k 
G ari, P C — Pl a nt e C a m  C a m p; C L — Cr at er  L a k e; M S — M a n n’s 
S pri n g. b  L o wl a n d f or est ar o u n d D G i n t h e dr y s e as o n. W hitis h tr e es 
ar e B erli ni a  br a ct e os a   i n  fl o w er. c   Mi d- el e v ati o n  f or est  ar o u n d  P C; 
I m p ati e ns frit hii, a fl o w eri n g e pi p h yti c or nit h o p hil o us s p e ci es, is s e e n 

i n  t h e  fr a m e. d   S u b m o nt a n e  f or est  ar o u n d  C L  wit h  l ar g e  p at c h es  of 
h er b a c e o us  v e g et ati o n  m ai nt ai n e d  b y  f or est  el e p h a nts.  ( e)  M o nt a n e 
f or est i n t h e dr y s e as o n n e ar M S. T h e tr e e o n t h e l eft- h a n d si d e is a 
fl o w eri n g S c h e ffl er a a b yssi ni c a
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st u d y w as p erf or m e d i n f o ur f or est t y p es: ( 1) L o wl a n d f or est 
( L F) i n t h e Dri n k G ari l o c alit y ( 6 5 0  m a. s.l.), w hi c h i s o nl y 
sli g htl y di st ur b e d b y el e p h a nt s a n d w h er e m e m b er s of t h e 
pl a nt s u bf a mil y C a es al pi ni a c e a e (f a mil y F a b a c e a e) ar e c o m -
m o n; ( 2) Mi d- el e v ati o n f or est i n t h e Pl a nt e C a m c a m p l o c al -
it y ( 1, 1 0 0  m a. s.l.), w hi c h i s p artl y di st ur b e d b y el e p h a nt s 
wit h c o m m o n o c c urr e n c e of Ki g eli a af ri c a n a , M a c a r a n g a 
o c ci d e nt alis  a n d V o a c a n g a afri c a n a ; ( 3) S u b m o nt a n e f or est 
i n t h e Cr at er L a k e l o c alit y ( 1, 5 0 0  m a.s.l.), w hi c h is str o n gl y 
dist ur b e d b y el e p h a nts a n d is c o ns e q u e ntl y mi x e d wit h l ar g e 
el e p h a nt p a st ur e s wit h c o m m o n o c c urr e n c e of Af r a m o m u m
s p p.; a n d 4) M o nt a n e f or est ar o u n d M a n n's S pri n g ( 2, 2 0 0  m 
a.s.l.) cl os e t o t h e tr e eli n e, w hi c h l a c k s el e p h a nt dist ur b a n c e 
a n d h a s o c c urr e n c e of m o nt a n e s p e ci e s s u c h a s S y z y gi u m 
st a u dtii , N u xi a c o n g e st a  or S c h e ffl e r a  s p p. ( Fi g. 1 ). D at a 
w er e c oll e ct e d d uri n g f o ur e x p e diti o n s a cr o s s t hr e e y e ar s. 
T h e fir st e x p e diti o n w a s or g a ni z e d i n 2 0 1 8, t h e s e c o n d a n d 
t hir d i n 2 0 1 9 a n d t h e l a st i n 2 0 2 0. D uri n g e a c h e x p e diti o n, 
w e c oll e ct e d d at a fr o m t w o sit e s (i. e., f or e st t y p e s). T h u s, 
t h e d at a w er e c oll e ct e d d uri n g t w o e x p e diti o n s t o e a c h sit e, 
o n e i n t h e dr y s e a s o n ( e n d of J a n u ar y t o mi d- M ar c h) a n d 
o n e i n t h e w et s e a s o n ( e n d of J ul y t o mi d- S e pt e m b er). Si x 
tr a n s e ct s ( 2 0 0  m l o n g a n d 1 0  m wi d e, at l e a st 1 0 0  m a p art) 
w er e e st a bli s h e d at e a c h sit e (i. e., 2 4 tr a n s e ct s i n t ot al), a n d 
t h e a b u n d a n c e of pl a nt s i n bl o o m wit hi n e a c h tr a n s e ct w a s 
c o u nt e d. C o u nti n g w as p erf or m e d i n e a c h tr a ns e ct o n c e d ur -
i n g t h e pl a nt-s u n bir d o bs er v ati o ns, i. e., pl a nts w er e c o u nt e d 
t wi c e i n e a c h tr a ns e ct, o n c e i n t h e dr y s e as o n a n d o n c e i n t h e 
w et s e a s o n. W e d e fi n e d t h e f oll o wi n g pl a nt gr o wt h f or m s: 
( 1) h e r b s ; n o n- w o o d y pl a nt s wit h o ut v erti c al s u p p ort fr o m 
ot h er pl a nts, ( 2) li a n as; pl a nts usi n g v erti c al s u p p ort of ot h er 
pl a nt s, ( 3) s h r u b s ; n o n- cli m bi n g w o o d y pl a nt s u p t o 5  m 
hi g h r o oti n g o n t h e gr o u n d, ( 4) t r e e s; n o n- cli m bi n g w o o d y 
pl a nt s oft e n hi g h er t h a n 5  m, ( 5) p a r a siti c s h r u b s ; w o o d y 
pl a nts gr o wi n g i n t h e c a n o pi es of tr e es ( m e m b ers of t h e L or -
a nt h a c e a e f a mil y i n o ur d at a s et).

O b s er v ati o n s of  s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s

We c o nsi d er e d e a c h i n di vi d u al pl a nt as o n e o bs er v ati o n u nit. 
F or li a n a s, w h er e d et er mi ni n g a n i n di vi d u al i n t h e fi el d w a s 
i m p o s si bl e, w e d e fi n e d i n di vi d u al s a s t h o s e pl a nt s t h at h a d 
fl o w eri n g p arts t h at w er e n ot o b vi o usl y c o n n e ct e d t o a n ot h er 
fl o w eri n g p art. W e c o n si d er e d i n di vi d u al pl a nt s p e ci e s t o 
b e p ot e nti all y bir d- vi sit e d if t h e n e ct ar a m o u nt i n a c o v er e d 
fl o w er aft er 2 4  h w a s hi g h er t h a n 0. 3  µl/ p er fl o w er ( u n p u b -
li s h e d d at a, s e e al s o J a n e č e k et  al. 2 0 2 1 ), if it fl o w er e d i n at 
l e a st t hr e e r e pli c at e s o n t h e si x tr a n s e ct s, or if it o c c urr e d 
l e s s fr e q u e ntl y b ut w a s c o m m o nl y fl o w eri n g o ut si d e t h e 
tr a n s e ct s. S u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s w er e o b s er v e d u si n g 
t w o c o m pl e m e nt ar y m et h o ds. T h e first m et h o d utilis e d s e c u-
rit y c a m er as ( Vi v ot e k I B 8 3 6 7 R T) t o o bs er v e h er bs a n d s m all 
s hr u b s. W e ai m e d t o r e c or d 1 0 i n di vi d u al s of e a c h pl a nt 

s p e ci e s a n d e a c h i n di vi d u al f or 2 d a ys (fr o m 6 a m t o 6  p m). 
If t h er e w er e n ot e n o u g h r e pli c at es o n t h e tr a ns e ct, t h e pl a nts 
w er e o b s er v e d o ut of tr a n s e ct s. T h e r arit y of s o m e s p e ci e s, 
t o g et h er wit h l o gi sti c al a n d/ or t e c h ni c al pr o bl e m s r el at e d 
t o t h e h ar s h w e at h er of Mt. C a m er o o n, r e s ult e d i n di ff er-
e nt t ot al r e c or di n g ti m e s f or i n di vi d u al pl a nt s ( T a bl e  S 1). 
Fi n all y, t h e m e a n vi d e o o b s er v ati o n p eri o d w a s 1 5 2  h p er 
pl a nt s p e ci e s. Fl or al vi sit or s w er e i d e nti fi e d i n t h e vi d e o s 
eit h er m a n u all y or u si n g t h e a ut o m ati c m o v e m e nt d et e cti o n 
s oft w ar e M oti o n M e er k at ( W ei n st ei n 2 0 1 5 ). T h e s e c o n d 
m et h o d w a s t h e dir e ct o b s er v ati o n of tr e e s a n d t all s hr u b s 
(i. e., t h o s e t h at w er e n ot s uit a bl e f or t h e c a m er a’s fi el d of 
vi e w). We ai m e d t o o b s er v e ei g ht i n di vi d u al s p er pl a nt s p e -
ci e s, e a c h of t h e m f or 8  h di stri b ut e d e q u all y t hr o u g h o ut 
t h e d a y. A s w e c o ul d n ot al w a y s fi n d a s u ffi ci e nt n u m b er 
of i n di vi d u al s, t h e m e a n o b s er v ati o n ti m e p er s p e ci e s w a s 
6 8  h ( T a bl e  S 1). T all tr e e s w er e u s u all y o b s er v e d fr o m a 
n ei g h b o uri n g tr e e, o n w hi c h t h e o b s er v er cli m b e d u si n g a 

si n gl e-r o p e cli m bi n g t e c h ni q u e. D uri n g dir e ct o bs er v ati o ns, 
it w a s n ot al w a ys p o s si bl e t o r e c o g ni z e w h et h er t h e bir d s 
t o u c h e d t h e r e pr o d u cti v e or g a n s of t h e pl a nt. C o n s e q u e ntl y, 
w e c o nsi d er e d all visits as o n e ki n d of i nt er a cti o n, i. e., wit h-
o ut c o n si d eri n g if t h e y r e s ult e d i n pl a nt p olli n ati o n or if t h e 
bir d s w er e j u st f e e di n g. W e c o n si d er e d t h e ti m e fr o m t h e 
bir d' s arri v al u ntil it s d e p art ur e a s o n e e v e nt. Bir d s w er e n ot 
b a n d e d, s o w e w er e u n a bl e t o di sti n g ui s h i n di vi d u al bir d s.

A s s e s s m e nt of i nt er a cti o n a b u n d a n c e s

We q u a nti fi e d pl a nt a b u n d a n c e t o e sti m at e t h e t ot al n u m b er 
of i nt er a cti o n s i n t h e st u di e d ar e a. T o d o t hi s, w e c o u nt e d 
all fl o w eri n g i n di vi d u al pl a nt s i n si d e si x 2 0 0 × 1 0  m tr a n -
s e ct s at e a c h sit e d uri n g e a c h e x p e diti o n, gi vi n g u s d at a o n 
fl o w eri n g pl a nt a b u n d a n c e fr o m 1. 2 h e ct ar e s. T h e v al u e s i n 
i n di vi d u al c ell s of bir d- pl a nt i nt er a cti o n m atri c e s w er e t h e n 
c al c ul at e d as t h e visit ati o n fr e q u e n c y p er pl a nt p er h o ur m ul -

ti pli e d b y pl a nt a b u n d a n c e p er h e ct ar e. C o n s e q u e ntl y, t h e 
i nt er a cti o n str e n gt h w a s c o n si d er e d at t h e e c o s yst e m l e v el, 
i. e., it e x pr e s s e d h o w m a n y i nt er a cti o n s b et w e e n s p e ci fi c 
bir d a n d pl a nt s p e ci e s p er h o ur w e c o ul d o b s er v e i n o n e 
h e ct ar e of f or e st. N e v ert h el e s s, i n t h e s u p pl e m e nt ar y m at e -
ri al, r e s ult s ar e al s o s h o w n f or i nt er a cti o n s t h at w er e n ot 
c o nsi d er e d p er h e ct ar e b ut o nl y as t h e fr e q u e n c y of visits p er 
pl a nt ( T a bl e  S 2, T a bl e  S 3). We c o n str u ct e d ei g ht n et w or k s 
c orr e s p o n di n g t o f o ur el e v ati o n s a n d t w o s e a s o n s, i. e., t h e 
i nf or m ati o n fr o m tr a n s e ct s ( a n d t h e pl a nt s o b s er v e d o ut of 
tr a n s e ct s) fr o m o n e s e a s o n a n d el e v ati o n w er e m er g e d t o 
b uil d o n e n et w or k. T h e visit ati o n fr e q u e n ci es p er h o ur w er e 
oft e n l o w ( < 1). T o a c hi e v e t h e i nt e g er v al u es n e e d e d f or c al -
c ul ati o ns of s o m e s p e ci ali z ati o n i n di c es, t h e fr e q u e n ci es p er 
h o ur a n d h e ct ar e w er e ar bitr aril y m ulti pli e d b y 1 0, 0 0 0 a n d 
r o u n d e d u p. F or pl a nt s t h at w er e r el ati v el y c o m m o n b ut di d 
n ot a p p e ar o n tr a ns e cts, w e ar bitr aril y s et t h eir a b u n d a n c e as 
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1 i n di vi d u al p er 2 h e ct ar es. T h e d at a o n i nt er a cti o n n et w or ks 
ar e a v ail a bl e i n S u p pl e m e nt ar y fil e 2.

S p e ci ali z ati o n m etri c s

T o d e s cri b e t h e s p e ci ali z ati o n of s u n bir d pl a nt n et w or k s, 
w e u s e d c urr e nt st a n d ar d i n di c e s, m o st of w hi c h w er e al s o 
us e d i n t h e m ost c o m pl e x w orl d wi d e st u d y o n s p e ci ali z ati o n 
i n n e ct ari v or o u s bir d- pl a nt n et w or k s ( Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ). 
At t h e s p e ci e s l e v el, w e c al c ul at e d Bl üt h g e n´ s st a n d ar di z e d 
s p e ci e s s p e ci ali z ati o n ( d ′) ( Bl üt h g e n et  al. 2 0 0 6 ) a n d t h e 
n or m ali z e d d e gr e e ( N D) ( Fr e e m a n 1 9 7 9 ) f or s u n bir d s a n d 
pl a nts. T h e i n d e x d ′ is r el at e d t o S h a n n o n di v ersit y a n d c o m-
p ar e s t h e di stri b uti o n of t h e i nt er a cti o n s wit h e a c h p art n er 
t o t h e o v er all p art n er a v ail a bilit y a n d it r a n g e s fr o m 0 ( m a x. 
g e n er ali z ati o n) t o 1 ( m a x. s p e ci ali z ati o n). T h e N D is si m pl y 
t h e pr o p orti o n of s p e ci e s t h at a s p e ci e s i nt er a ct s wit h o ut of 
t h e t ot al p o s si bl e n u m b er of s p e ci e s i n t h e n et w or k ( Fr e e-
m a n 1 9 7 9 ; G o n z ál e z et  al. 2 0 1 0 ). At t h e n et w or k l e v el, w e 
u s e d c o n n e ct a n c e ( C), w hi c h i s t h e pr o p orti o n of r e ali z e d 
t o all p o s si bl e i nt er a cti o n s i n t h e n et w or k, c o m pl e m e nt ar y 
s p e ci ali z ati o n ( H 2 ´), w hi c h i s a g e n er ali z ati o n of d  ́f or t h e 
w h ol e n et w or k a n d si mil arl y r a n g e s fr o m 0 (f ull y g e n er al -
i z e d) t o 1 ( m a x. s p e ci ali z e d) ( Bl üt h g e n et  al. 2 0 0 6 ; G o n z ál e z 
et  al. 2 0 1 5 ), a n d N e w m a n´ s w ei g ht e d m o d ul arit y m e a s ur e 
(Q ) t h at c o m p ar e s t h e d e n sit y of t h e c o n n e cti o n s i n si d e 
a n d b et w e e n t h e m o d ul e s. Q r a n g e s fr o m 0 f or r a n d o ml y 
arr a n g e d n et w or k s t o 1 f or n et w or k s wit h p erf e ctl y d e fi n e d 
m o d ul es ( N e w m a n 2 0 0 4 , 2 0 0 6 ; D or m a n n a n d Str a uss 2 0 1 4 ). 
T h e m o d ul es w er e d et e ct e d usi n g B e c k ett’s al g orit h m ( B e c k -
ett 2 0 1 6 ). N ot e t h at i n o ur i nt er a cti o n n et w or k s, w e di d n ot 
u s e t h e r e al n u m b er s of o b s er v e d i nt er a cti o n s b ut e sti m at e d 
n u m b er s of i nt er a cti o n s p er ar e a ( o n e h e ct ar e).

S a m pli n g c o m pl et e n e s s

T o e sti m at e t h e e ff e ct of s a m pli n g e ff ort o n t h e st u di e d 
s p e ci ali z ati o n m etri c s, w e u s e d a r ar ef a cti o n-li k e a p pr o a c h 
b a s e d o n Vi z e nti n- B u g o ni et  al. ( 2 0 1 6 ) a n d D e hli n g et  al. 
(2 0 1 4 ).  Fr o m  e a c h  n et w or k  d at a s et,  w e  i n cr e m e nt all y 
r e m o v e d a pr o p orti o n of t h e d at a a n d c al c ul at e d t h e s p e -
ci ali z ati o n i n d e x e a c h ti m e. At e a c h st e p, w e r e m o v e d 5 % of 
t h e d at a s et; i. e., 5 % of t h e mi n ut e s of o b s er v ati o n s (r o ws i n 
t h e d at a s et) w er e r a n d o ml y s el e ct e d f or r e m o v al. T h e s a m e 
pr o p orti o n of r o ws w a s r e m o v e d f or e a c h o b s er v e d pl a nt 
s p e ci e s. At e a c h st e p, r a n d o m d at a r e m o v al w a s p erf or m e d 
o n e t h o u s a n d ti m e s.

St ati sti c al a n al ys e s

T h e pl a nt- gr o wt h f or m × s e a s o n or pl a nt- gr o wt h f or m × el e -
v ati o n c o nti n g e n c y t a bl e s c o nt ai ni n g c o u nt d at a o n pl a nt 

s p e ci e s a ffili at e d t o i n di vi d u al gr o wt h-f or m s w er e t e st e d 
u si n g Fi s h er’s e x a ct t e st i n R ( R C or e T e a m, 2 0 2 0 ).

S p e ci ali z ati o n i n di c e s w er e c al c ul at e d u si n g t h e p a c k a g e 
bi p artit e 2. 1 5 ( D or m a n et  al. 2 0 0 8 ) i n R 4. 0. 0 ( R C or e T e a m 
2 0 2 0 ). B e c a u s e t h e v al u e s of s o m e s p e ci e s-l e v el i n di c e s 
w er e n ot n or m all y distri b ut e d, w e us e d a n o n p ar a m etri c p er -
m ut ati o n A N O V A f or st ati sti c al a n al ys e s of pl a nt a n d s u n -
bir d s p e ci ali z ati o n s i n i n di vi d u al f or e st t y p e s a n d s e a s o n s. 
El e v ati o n a n d s e as o n w er e tr e at e d as fi x e d f a ct ors. P er m ut a -
ti o n t e st s w er e p erf or m e d u si n g t h e P E R M A N O V A + pr o -
gr a m f or P RI M E R ( A n d er s o n et  al. 2 0 0 8 ). T h e s e a n al ys e s 
ar e n e arl y i d e nti c al t o t h e tr a diti o n al A N O V A. T h e s m all dif -
f er e n c e i s t h at t h e F  r ati o i n t h e p er m ut ati o n A N O V A d o e s 
n ot h a v e a k n o w n distri b uti o n u n d er t h e tr u e n ull h y p ot h esis, 
a n d c o n s e q u e ntl y, it i s d e n ot e d a s p s e u d o F  (F ps .). T h e p er-
m ut ati o n P  v al u e (p p er m. ) i s c al c ul at e d a s t h e pr o p orti o n of 
F ps.  v al u es a c hi e v e d b y p er m ut ati o ns t h at ar e gr e at er t h a n or 
e q u al t o t h e o b s er v e d F ps.

T h e o b s er v e d v al u e s of t h e n et w or k-l e v el m atri c e s H ′
2
  

a n d Q w er e t e st e d b y c o m p ari s o n wit h n ull m o d el s. T h e 
v al u e s f or t h e n ull m o d el s w er e c o m p ut e d fr o m 1, 0 0 0 n et -
w or k s g e n er at e d b y t h e Va z n ull al g orit h m ( Vá z q u e z et  al. 
2 0 0 7 ). T h e Va z n ull al g orit h m i s r el ati v el y c o n s er v ati v e, 
pr e s er v e s t h e c o n n e ct a n c e, a n d m o d er at el y pr e s er v e s t h e 
m ar gi n al t ot al s of t h e o b s er v e d n et w or k. C o n s e q u e ntl y, it i s 
oft e n c o n si d er e d t o b e m or e r e ali sti c t h a n ot h er al g orit h m s 
( e. g., P at efi el d’s al g orit h m) b e c a u s e it m or e a c c ur at el y 
r e fl e ct s s o m e n at ur al c o n str ai nt s i n n et w or k ar c hit e ct ur e s, 
s u c h a s t h e i m p o s si bilit y of s o m e li n k s (f or bi d d e n li n k s) 
d u e t o tr ait mis m at c h es or p h e n ol o gi c al s hifts ( e. g., Fi g u er o a 
et  al. 2 0 2 0 ).

R e s ult s

I n t ot al, pl a nts w er e o bs er v e d f or 1 5, 7 6 7  h a n d 8 2 0 5 s u n bir d-

pl a nt i nt er a cti o n s w er e r e c or d e d. W e o b s er v e d 1 2 s u n bir d 
s p e ci e s i nt er a cti n g wit h 4 9 pl a nt s p e ci e s. T h e n u m b er of 
i nt er a cti n g s u n bir d s di ff er e d at di ff er e nt el e v ati o n s ( Fi g. 2 ). 
T h e hi g h est n u m b er of s u n bir ds ( 9 s p e ci es) w as o bs er v e d i n 
t h e l o wl a n d f or e st i n t h e dr y s e a s o n. I n c o ntr a st, o nl y t w o 
s u n bir d s p e ci e s vi sit e d pl a nt s i n t h e s u b m o nt a n e a n d m o n -
t a n e f or e st s. T h e n u m b er s of vi sit e d pl a nt s w er e hi g h er i n 
t h e mi d- el e v ati o n, s u b m o nt a n e f or ests a n d i n t h e dr y s e as o n 
( Fi g. 2 ). T h e pl a nt gr o wt h-f or m s p e ctr u m of vi sit e d pl a nt 
s p e ci es di ff er e d b et w e e n dr y a n d w et s e as o ns ( Fis h er’s e x a ct 
t e st, p < 0. 0 0 1). Tr e e s w er e t h e m o st vi sit e d gr o wt h f or m i n 
t h e dr y s e as o n, w h er e as t h e m aj orit y of visit e d pl a nt s p e ci es 
i n t h e w et s e a s o n s w er e h er b s ( Fi g. 2 ). N o di ff er e n c e s w er e 
o b s er v e d a m o n g el e v ati o n s i n t h e dr y ( Fi s h er’s e x a ct t e st, 
p = 0. 3 9 6) a n d w et ( Fi s h er’s e x a ct t e st, p = 0. 3 6 1) s e a s o n s. 
N e v ert h el e s s, s o m e li a n a s ( S a bi c e a pil o s a  a n d H u g o ni a 
mi c a n s ) w er e a m o n g t h e m o st vi sit e d pl a nt s p e ci e s i n t h e 
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dr y s e as o n i n l o wl a n d f or est a n d s hr u b Ps y c h ot ri a h y ps o p h -
il a w a s t h e m o st vi sit e d pl a nt s p e ci e s i n t h e w et s e a s o n i n 
t h e m o nt a n e f or est. T h e s p e ci es-l e v el s u n bir d s p e ci ali z ati o n 
(d ′) si g ni fi c a ntl y di ff er e d a m o n g el e v ati o n s ( T a bl e  1 ). W e 
d et e ct e d t h e l o w est s u n bir d d ′ s p e ci ali z ati o n i n t h e m o u nt ai n 
f or est, w h er e as t h e s p e ci ali z ati o n w as hi g h er at l o w er el e v a-
ti o ns ( Fi g. 3 a). T h e n or m ali z e d d e gr e e di ff er e d a m o n g f or est 
t y p e s, wit h t h e hi g h e st v al u e s i n m o nt a n e a n d s u b m o nt a n e 
f or ests ( T a bl e 1 , Fi g. 3 b). T h e s p e ci es-l e v el pl a nt s p e ci ali z a -
ti o n (d ′) si g ni fi c a ntl y di ff er e d a m o n g i n di vi d u al f or est t y p es 
( T a bl e 1 ). Pl a nt s p e ci ali z ati o n w a s hi g h e st i n t h e l o wl a n d 
f or e st n et w or k a n d d e cr e a s e d at hi g h er altit u d e s ( Fi g.  3 c). 

T h e o p p o sit e p att er n w a s f o u n d f or t h e n or m ali z e d d e gr e e 
of pl a nt s, w hi c h w a s l o w e st at l o w el e v ati o n s a n d hi g h e st at 
hi g h el e v ati o n s ( T a bl e  1 , Fi g. 3 d).

T h e l o w er s p e ci ali z ati o n at hi g h el e v ati o n s w a s al s o 
o b vi o u s w h e n c o n si d eri n g t h e n et w or k-l e v el i n di c e s. C o n -
n e ct a n c e ( C ) w a s hi g h er i n t h e t w o u p p er f or e st t y p e s 
( T a bl e 2 ). B ot h t h e o b s er v e d c o m pl e m e nt ar y s p e ci ali z a -
ti o n (H ′

2
) a n d m o d ul arit y (Q ) w er e m u c h l o w er i n m o u n-

t ai n f or e st s. H ′
2
 a n d Q  si g nifi c a ntl y diff er e d fr o m t h e v al-

u e s pr e di ct e d b y t h e n ull m o d el s i n all b ut o n e n et w or k, 
i n di c ati n g t h at t h e n et w or k s w er e s p e ci ali z e d a n d m o d ul ar 
( T a bl e 2 ). T h e o nl y e x c e pti o n w a s t h e w et s e a s o n n et w or k 
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i n t h e l o wl a n d f or e st, w h er e t h er e w a s a n i n si g nifi c a nt 
diff er e n c e b et w e e n t h e o b s er v ati o n s a n d t h e n ull m o d -
el’s pr e di cti o n of c o m pl e m e nt ar y s p e ci ali z ati o n. H ′

2
 h a d 

hi g h er v al u e s at all el e v ati o n s i n t h e w et s e a s o n ( T a bl e  2 ). 
T h e r e s ult s a n d c o n cl u si o n s di d n ot diff er m u c h w h e n 
c o n si d eri n g t h e i nt er a cti o n str e n gt h a s t h e n u m b er of vi s -
it s p er pl a nt (i. e., n ot p er h e ct ar e, T a bl e  S 2, T a bl e  S 3, Fi g. 
S 1), a n d t h e d ′ v al u e s c al c ul at e d fr o m h e ct ar e- a n d pl a nt 
i n di vi d u al- b a s e d n et w or k s w er e p o siti v el y c or r el at e d 
( Fi g. S 2). A n al y s e s o n p o s si bl e s a m pli n g i n c o m pl et e n e s s 
r e v e al e d t h at t h e v al u e s of m a n y p ar a m et er s s h o w e d littl e 
v ari a bilit y w h e n o nl y 4 0 – 6 0 % of t h e ori gi n al d at a s et w a s 
u s e d ( Fi g s. S 3 ′S 9). T h e l o w e st p ar a m et er st a bilit y w a s 
o b s er v e d i n t h e s m all e st n et w or k fr o m t h e m o u nt ai n f or e st 
i n t h e w et s e a s o n. F or t h e r a n d o ml y s el e ct e d d at a s u b s et s 
of t hi s n et w or k a n d t h eir r e s ulti n g i n d e x v al u e s, it w a s 
i m p ort a nt w h et h er t h e r ar e i nt er a cti o n s of C y a n o mit r a 
o riti s  wit h P s y c h ot ri a h y p s o p hil a , t h e pl a nt t h at w a s m o st 
fr e q u e ntl y vi sit e d b y Ci n n y ri s r ei c h e n o wi , w er e s el e ct e d. 
If t h e s e i nt er a cti o n s w er e n ot s el e ct e d, t h e p ar a m et er s 
i n di c at e d a hi g h er s p e ci ali z ati o n ( s e e Fi g. S 3, S 4 a n d 
S 8 — m o nt a n e f or e st, w et s e a s o n).

Di s c u s si o n

T h e n et w or k s pr e s e nt e d i n t hi s st u d y w er e m u c h m or e s p e -
ci ali z e d, irr e s p e cti v e of t h e i n d e x u s e d, t h a n t h o s e of t h e 
t w o ot h er p u bli s h e d st u di e s o n q u a ntit ati v e n et w or k s i n 
tr o pi c al Afri c a ( Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ; N s or et  al. 2 0 1 9 ). N e v-
ert h el e s s, t h e s e st u di e s ar e f ull y c o n si st e nt wit h o ur r e s ult s 
if w e c o n si d er w h e n a n d w h er e t h e y w er e p erf or m e d. T h e 
fir st w a s c arri e d o ut i n t h e B a m e n d a hi g hl a n d s ( C a m e -
r o o n) i n s hr u b b y v e g et ati o n al o n g a s m all str e a m at a n 
el e v ati o n of a p pr o xi m at el y 2, 2 0 0  m a. s.l. ( J a n e č e k et  al. 
2 0 1 2 ; Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ) a n d t h e s e c o n d w a s c o n d u ct e d 
i n t h e m o nt a n e f or e st o n t h e M a m bill a Pl at e a u ( Ni g eri a), 
at a p pr o xi m at el y 1 6 5 0  m a. s.l. ( N s or et  al. 2 0 1 9 ). M or e o-
v er, b ot h st u di e s w er e p erf or m e d i n t h e dr y s e a s o n. O ur 
m o nt a n e, dr y s e a s o n n et w or k w a s al s o c h ar a ct eri s e d b y 
a s u b st a nti all y l o w er s p e ci ali z ati o n t h a n ot h er n et w or k s.

T h e di ff er e n c e s b et w e e n o ur hi g h n et w or k-l e v el s p e -
ci ali z ati o n a n d t h e l o w er s p e ci ali z ati o n of n et w or k s i n 
S o ut h Afri c a, m e a s ur e d a s H ′

2
, Q  or C ( Z a n at a et  al. 2 0 1 7 ), 

c a n b e e x pl ai n e d b y t hr e e h y p ot h e s e s, all of w hi c h w ar -
r a nt t e sti n g i n t h e f ut ur e. T hi s l o w s p e ci ali z ati o n i n S o ut h 
Afri c a n st u di e s c a n r e s ult fr o m: ( 1) t h e l atit u di n al p att er n 
a n d s p e ci ali z ati o n d e cr e a s e t o w ar d s hi g h er l atit u d e s w h er e 
a s m all er n u m b er of or g a ni s m s c a n o c c u p y l ar g er ni c h e s 
( M a c Art h ur 1 9 6 8 ), b ut t hi s h y p ot h e si s i s still c o nt e nti o u s 
( e. g., Oll ert o n a n d Cr a n m er 2 0 0 2 ); ( 2) t h e s p e ci fi c pr o p-
erti e s of A u str o-t e m p er at e fl or a i n S o ut h Afri c a, w hi c h i s 
cl o s el y r el at e d t o t h e fl or a of A u str ali a ( Li n d er 2 0 1 4 ). F or 
e x a m pl e, t hi s fl or a h a s a v er y hi g h n u m b er of or nit h o p hil -
o u s pl a nt s p er s u n bir d s p e ci e s ( R e b el o 1 9 8 7 ; G e ert s a n d 
P a u w 2 0 0 9 b ); or ( 3) t h e s a m pli n g m et h o d, a s all t h e st u d-
i e s fr o m S o ut h Afri c a e v al u at e d b y Z a n at a et  al. (2 0 1 7 ) 
w er e c o n str ai n e d b y t h e s a m pli n g of a t ar g et e d s u b s et of 
pl a nt s i n t h e c o m m u nit y, e. g., S al vi a  a n d L y ci u m  ( W e st er 
2 0 1 3 ), P r ot e a  ( S c h mi d et  al. 2 0 1 6 ) or Al o e  ( B ot e s et  al. 

2 0 0 8 ).
O ur fi n di n g s fr o m t h e m o nt a n e f or e st w er e c o n si st e nt 

wit h ot h er p olli n ati o n n et w or k st u di e s t h at s h o w e d t h e 
l o w e st n u m b er of p ot e nti al vi sit or s ( R a m o s-Jili b ert o et  al. 
2 0 1 0 ) a n d b ot h a l o w er gr o u p- ( Mill er- Str utt m a n n a n d 
G al e n 2 0 1 4 ) a n d n et w or k-l e v el ( H oi s s et  al. 2 0 1 5 ) s p e ci ali-
z ati o n at hi g h el e v ati o n s. T h e s a m e p att er n h a s al s o b e e n 
d e m o n str at e d i n h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s ( M a gli a n e si 
et  al. 2 0 1 5 ). H o w e v er, t hi s di stri b uti o n of s p e ci ali z ati o n 
p att er n s i s n ot c o n si st e ntl y o b s er v e d i n h u m mi n g bir d n et -
w or k s. F or e x a m pl e, P arti d a- L ar a et  al. ( 2 0 1 8 ) r e v e al e d 
t h e o p p o sit e p att er n (i. e., t h e l o w e st s p e ci ali z ati o n at l o w 
el e v ati o n s), s u g g e sti n g t h at l o c al c o n diti o n s ar e i m p or -
t a nt. T h eir st u d y w a s p erf or m e d o n a gr a di e nt wit h dif-
f er e nt v e g et ati o n t y p e s at di ff er e nt s a m pli n g el e v ati o n s, 
wit h t h e l o w e st n u m b er of i nt er a cti n g s p e ci e s f o u n d i n 

Fi g. 2   S u n bir d- pl a nt n et w or k s o n Mt. C a m er o o n at f o ur el e v ati o ns i n 
dr y a n d w et s e as o ns. L F – l o wl a n d f or est; M E F – mi d- el e v ati o n f or-
est;  S F  –  s u b m o nt a n e  f or est;  M F  –  m o nt a n e  f or est. P L A N T S : A c a 
d e c — A c a nt h o p al e  d e c e m p e d alis ; Afr  s p. — Afr a m o m u m  s p. ; A nt 
s c a — A nt h o cl eist a  s c a n d e ns ; A nt  fr a — A nt h o n ot h a  fr a gr a ns ; B er 
br a — B erli ni a  br a ct e os a ; B er  r a c — B erti er a  r a c e m os a ; Bri  o w a —
Brill a nt aisi a o w ari e nsis ; C h a l ai — C h ass ali a l ai k o m e nsis ; Cl a a ni —
Cl a us e n a  a nis at a ; Cl e  s yl — Cl er o d e n dr u m  s yl v a n u m ; C os  d u b —
C ost us d u bi us ; C or a ur — C or di a a ur a nti a c a ; Di c v es — Di cr a n ol e pis 
v estit a ; Dis  g r a — Dis c hist o c al y x  gr a n di fl or a ; E n g  g a b — E n gl eri n a 
g a b o n e nsis ; H ei  cri — H ei nsi a  cri nit a ; H u g  mi c — H u g o ni a  mi c a ns ; 
H y p  tri — H y p o est es  tri fl or a ; I m p  b ur — I m p ati e ns  b urt o nii; I m p 
hi a — I m p ati e ns  hi a ns  v ar.  hi a ns; I m p  eti — I m p ati e ns  eti n d e nsis; 
I m p  fri — I m p ati e ns  frit hii; I m p  ni a — I m p ati e ns  ni a m ni a m e nsis; 
I m p  s a k — I m p ati e ns  s a k eri a n a; I x o  f ol — I x or a  f oli os a; I x o  g ui —
I x or a  g ui n e e nsis; J as  pr e — J as mi n u m  pr e ussii ; Ki g  afr — Ki g eli a 
afri c a n a ; L e e  g ui — L e e a  g ui n e e nsis ; Mi m  s ol — Mi m ul o psis  s ol msii ; 
M us  t e n — M uss a e n d a  t e n ui fl or a ; N u x  c o n — N u xi a  c o n g est a ; P a v 
ri g— P a v ett a  ri gi d a ; P hr  k a m — P hr a g m a nt h er a  k a m er u n e nsis ; Pl e 
d e c — Pl e ctr a nt h us  d e c ur r e ns ; Pl e  k a m — Pl e ctr a nt h us  k a m er u n e n-
sis; Ps y  h y p — Ps y c h otri a  h y ps o p hil a ; Ps y  d u n — Ps y dr a x  d u nl a pii ; 
R hi  s p . —R hi pi d o gl oss u m  s p .; S a b  pil — S a bi c e a  pil os a ; S c h  m a g —
S c h u m a n ni o p h yt o n m a g ni fi c u m ; S c h a b y — S c h e ffl er a a b yssi ni c a ; S yz 
st a— S yz y gi u m st a u dtii ; S yz s p . —S yz y gi u m s p .; T a b br a — T a b er n a e-
m o nt a n a  br a c h y a nt h a ; T a b  v e n — T a b er n a e m o nt a n a  v e ntri c os a ; T h o 
s a n — T h o n ni n gi a s a n g ui n e a ; T h u f as — T h u n b er gi a f as ci c ul at a ; V o a 
afr — V o a c a n g a  afri c a n a ; S U N BI R D S : A nt  c ol — A nt h o di a et a  c oll a-
ris ; A nt r e c  – A nt hr e pt es r e ctir ostris ; A nt s ei — A nt hr e pt es s ei m u n di ; 
C h a  r u b — C h al c o mitr a  r u b es c e ns ; Ci n  b at — Ci n n yris  b at esi ; Ci n 
j o h— Ci n n yris  j o h a n n a e ; Ci n  mi n — Ci n n yris  mi n ull us ; Ci n  urs —
Ci n n yris urs ul a e ; Ci n r ei — Ci n n yris r ei c h e n o wi ; C y a c y a — C y a n o mi-
tr a c y a n ol a e m a; C y a oli — C y a n o mitr a oli v a c e a; C y a ori — C y a n o mi-
tr a oritis

◂
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T a bl e 1   E ff e ct of s e as o n a n d 
f orest t y p e o n bir d a n d pl a nt 
s p e ci ali z ati o n, e x pr ess e d as 
Bl üt h g e n’s s p e ci ali z ati o n i n d e x 
(d ′) a n d n or m ali z e d d e gr e e 
( N D)

P er m ut ati o n A N O V A *  0. 0 1  < p < 0. 0 5; * * p < 0. 0 1

Bir d d ´ Bir d N D Pl a nt d ′ Pl a nt N D

F ps p p er m F ps p p er m F ps p p er m F ps p p er m

S e as o n 2. 3 4 0. 1 4 5 0. 1 9 0. 6 6 7 0. 0 1 0. 9 1 6 0. 5 0 0. 4 8 7

F or est 4. 1 8 0. 0 1 2 * 5. 2 7 0. 0 0 4 * * 4. 8 5 0. 0 0 4 * * 1 2. 7 2 0. 0 0 1 * *

F or est *s e as o n 0. 5 0 0. 6 8 9 0. 1 4 0. 9 2 6 1. 5 5 0. 2 2 4 0. 3 2 0. 7 9 0

Fi g. 3   S p e ci ali z ati o n of bir ds ( a , b ) a n d pl a nts (c , d ) i n t h e i n di vi d u al 
f or est  t y p es  o n  Mt.  C a m er o o n. d ′— Bl üt h g e n´s  s p e ci ali z ati o n  i n d e x; 
N D — n or m ali z e d  d e gr e e.  Si g ni fi c a nt  p air wis e  di ff er e n c es  b et w e e n 

i n di vi d u al f or est t y p es ar e r e p ort e d. L F —l o wl a n d f or est; M E F — mi d-
el e v ati o n f or est; S F —s u b m o nt a n e f or est; M F — m o nt a n e f or est

T a bl e 2 N e t w or k-l e v el 
s p e ci ali z ati o n i n di c es a n d 
t h eir di ff er e n c es fr o m t h e n ull 
m o d els ( Δ v al u es) f or n et w or k s 
i n i n di vi d u al f or est t y p es a n d 
s e as o ns

L o wl a n d f or est Mi d- el e v ati o n f or est S u b m o nt a n e f or est M o u nt ai n f or est

Dr y Wet Dr y Wet Dr y Wet Dr y Wet

H 2 ′O B S 0. 4 0 * * 0. 4 3 0. 1 7 * * 0. 4 8 * * 0. 3 7 * * 0. 6 6 * * 0. 0 8 * * 0. 1 0 * *

Δ H 2 ′ 0. 2 8 0. 1 3 0. 1 6 0. 4 0 0. 3 7 0. 6 4 0. 0 8 0. 1 0

Q O B S 0. 3 0 * * 0. 2 6 * 0. 1 0 * * 0. 3 0 * * 0. 1 1 * * 0. 1 5 * * 0. 0 2 * * 0. 0 1 * *

Δ Q 0. 2 3 0. 1 5 0. 0 9 0. 2 5 0. 1 1 0. 1 4 0. 0 2 0. 0 1

C 0. 3 3 0. 3 7 0. 4 5 0. 4 4 0. 7 8 0. 7 1 0. 8 9 0. 7 5
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l o wl a n d d e ci d u o u s s e a s o n al f or e st. W e a s s u m e t h at t h e 
di ff er e n c e s i n el e v ati o n al p att er n s b et w e e n s u n bir d a n d 
h u m mi n g bir d n et w or k s c a n ari s e fr o m t h e di v er si fi c ati o n 
of t h eir t w o, di sti n ct p h yl o g e n eti c li n e a g e s. C ur v e- bill e d 
h u m mi n g bir d s ( pr e v aili n g i n t h e P h a et h or nit hi n a e) a n d 
l o n g- str ai g ht h u m mi n g bir d s ( pr e v aili n g i n t h e Tr o c hili-
n a e) di ff er i n el e v ati o n al di stri b uti o n a n d s p e ci ali z ati o n, 
w hi c h i n t ur n c o ul d g e n er at e a l o w s p e ci ali z ati o n at mi d 
el e v ati o n s ( S o n n e et  al. 2 0 1 9 ). I n c o ntr a st, alt h o u g h t h e 
p h yl o g e n y of s u n bir d s h a s y et t o b e pr o p erl y r e s ol v e d, 
gr o u p s of s u n bir d s p e ci e s d o n ot di s pl a y a n y o b vi o u s p at -
t er n s i n s p e ci ali z ati o n a n d el e v ati o n al di stri b uti o n ( C h e k e 
et  al. 2 0 0 1 ).

Fr o m a ni c h e t h e or y p er s p e cti v e, o ur d at a ar e c o n si st -
e nt wit h t h e altit u di n al ni c h e- br e a dt h h y p ot h e si s i n pl a nt-
p olli n at or i nt er a cti o n s ( R a s m a n n et  al. 2 0 1 4 ), w hi c h st at e s 
t h at ni c h e s ar e br o a d er i n h ar s h er m o nt a n e e n vir o n m e nt s. 
T h e di ffi c ult y of e x pl oiti n g r es o ur c es i n t h es e e n vir o n m e nts, 
t o g et h er wit h h ar s h er e n vir o n m e nt al c o n diti o n s, d o e s n ot 
n e c e s s aril y u n d erli e t hi s p att er n. A d diti o n all y, t h e i n cr e a s -
i n g a b u n d a n c e of bir d s p er s p e ci e s wit h el e v ati o n c a n al s o 
pl a y a r ol e, a s w a s d e m o n str at e d o n Mt. C a m er o o n ( F er e n c 
et  al. 2 0 1 6 ). F urt h er e vi d e n c e s h o wi n g t h at bir d p olli n a-
t or s ar e g e n er ali z e d w h e n t h e y ar e a b u n d a nt w a s al s o f o u n d 
b y Si m m o n s et  al. ( 2 0 1 9 ). N e v ert h el e s s, o ur d at a d o n ot 
s u p p ort t h e i d e a of a si m pl e li n e ar p att er n al o n g t h e w h ol e 
gr a di e nt. T h e hi g h e st s p e ci ali z ati o n w a s f o u n d i n t h e w et 
s e a s o n n et w or k i n t h e s u b m o nt a n e f or e st at 1 5 0 0  m a. s.l. 
T his m a y h a v e r es ult e d fr o m t h e o c c urr e n c e of a n e xtr e m el y 
s p e ci ali z e d pl a nt s p e ci es, T h o n ni n gi a s a n g ui n e a , w hi c h w as 
al m ost e x cl usi v el y visit e d b y C y a n o mitr a oritis  ( a m o n g bir d 
vi sit or s) a n d w a s t h e m o st fr e q u e ntl y vi sit e d n e ct ar s o ur c e 
of t hi s s u n bir d. T h e s e fi n di n g s s u p p ort t h e i d e a t h at s u n -
bir d s c a n b e e ff e cti v e p olli n at or s of t hi s s p e ci e s ( Q ui nt er o 
et  al. 2 0 1 7 ). A n ot h er p ot e nti all y i m p ort a nt f a ct or w a s f or-
e st di st ur b a n c e. T h e s u b m o nt a n e f or e st s at t h e s e el e v ati o n s 
w er e l ar g el y di st ur b e d b y el e p h a nt s, a n d f or e st p at c h e s 
w er e mi x e d wit h l ar g e ar e a s of el e p h a nt-i n d u c e d cl e ari n g s. 
M or e o v er, t h e i m p ort a nt e ff e cts of dist ur b a n c es o n bir d- pl a nt 
n et w or ks w er e hi g hli g ht e d b y I nf a nt e et  al. ( 2 0 2 0 ). T his h a b-
it at h et er o g e n eit y a n d t h e fl or al ri c h n e s s t h at a c c o m p a ni e s 
it (t hi s el e v ati o n h a s t h e hi g h e st n u m b er of vi sit e d pl a nt s 
a n d n u m b er of vi sit e d pl a nt s p er s u n bir d s p e ci e s) i n t ur n 
f a cilit at e a gr e at er ni c h e di ff er e nti ati o n ( E b eli n g et  al. 2 0 1 1 ).

T h e s e a s o n al c o m p ari s o n s h o w e d t h at e xi sti n g a s s u m p -
ti o n s o n s u n bir d- pl a nt n et w or k s p e ci ali z ati o n i n tr o pi c al 
Afri c a ar e li k el y bi a s e d, a s ot h er st u di e s t o d at e w er e p er -
f or m e d e x cl u si v el y i n t h e dr y s e a s o n (J a n e č e k et  al. 2 0 1 2 ; 
N s or et  al. 2 0 1 9 ). O ur st u d y fr o m Mt. C a m er o o n s h o w e d 
t h at t h e w et s e a s o n di ff er e d fr o m t h e dr y s e a s o n i n s e v er al 
i m p ort a nt as p e cts t h at p ot e nti all y dr o v e a hi g h er w et s e as o n 
s p e ci ali z ati o n. H er b s a n d p ar a siti c s hr u b s ar e t h e gr o wt h 
f or m s of al m o st all pl a nt s wit h bir d p olli n ati o n s y n dr o m e 

o n Mt. C a m er o o n ( C h m el et  al. 2 0 2 1 ). T h e or nit h o p hil o u s 
h er b s, f or e x a m pl e, I m p ati e n s s p p. ( s e e al s o J a n e č e k et  al. 
2 0 1 5 ) ar e fl o w eri n g m ai nl y i n t h e w et s e as o n, w h er e as m as-
si v e fl o w eri n g tr e e s a ct e d a s si g ni fi c a nt n e ct ar s o ur c e s i n 
t h e dr y s e a s o n ( Fi g. 2 ). T h e o c c urr e n c e of m or e s p e ci ali z e d 
m or p h ol o gi e s of bir d- vi sit e d h er b s c o m p ar e d t o tr e e s m a y 
b e d u e t o t h e f a ct t h at h er b s h a v e s h ort er lif e c y cl e s a n d 
c a n e x p eri e n c e m or e r a pi d di v er si fi c ati o n ( S n o w a n d S n o w 
1 9 7 2 ). T h er e w er e al s o a s m all er n u m b er of fl o w eri n g pl a nt 
i n di vi d u al s i n t h e w et s e a s o n, w h er e n e ct ar pr o d u cti o n p er 
h e ct ar e w a s s e v er al ti m e s l o w er ( u n p u bli s h e d d at a, Št ě p á n 
J a n e č e k, R o b ert Tr o p e k). It s e e m s t h at t h e w et s e a s o n i s n ot 
o nl y a m u c h l e s s c o mf ort a bl e e n vir o n m e nt f or fi el d w or k 
b ut al s o f or s u n bir d s. Si mil arl y, h u m mi n g bir d n et w or k s 
s h o w e d a hi g h er s p e ci ali z ati o n u n d er r e s o ur c e s h ort a g e s 
( Ti n o c o et  al. 2 0 1 7 ), a s h a s al s o b e e n pr e vi o u sl y s h o w n f or 
w h ol e pl a nt- p olli n at or n et w or k s ( S o u z a et  al. 2 0 1 8 ). P e a k s 
i n t h e n u m b er of h u m mi n g bir d- visit e d pl a nts w er e r e c or d e d 
i n b ot h w et ( Ar a uj o a n d S a zi m a 2 0 0 3 ) a n d dr y ( P arti d a- L ar a 
et  al. 2 0 1 8 ) s e a s o n s. A s s u c h, w e n e e d m or e d at a t o d et er-
mi n e w h et h er t hi s p att er n i s al s o sit e- s p e ci fi c f or s u n bir d s. 
H o w e v er, it i s c o m m o n f or tr e e s t o fl o w er i n t h e dr y s e a s o n 
i n tr o pi c al f or ests of v ari o us g e o gr a p hi c ar e as (J a n z e n 1 9 6 7 ; 
Ns or et  al. 2 0 1 9 ). I n t er ms of bir d- pl a nt c o e v ol uti o n, w e c a n 
e x p e ct t h at t h e w et s e a s o n will i m p art m u c h str o n g er s el e c -
ti o n pr ess ur es o n pl a nt a n d bir d tr aits r el at e d t o or nit h o p hil y 
or n e ct ari v or y, r es p e cti v el y, as t h er e is a hi g h er a b u n d a n c e of 
or nit h o p hil o u s pl a nt s a n d a g e n er al l a c k of r e s o ur c e s c o m -
p ar e d t o t h e dr y s e a s o n. We b eli e v e t h at a d diti o n al st u di e s 
i n t h e w et s e a s o n ar e cr u ci al f or u n d er st a n di n g t h e e c ol o g y 
a n d e v ol uti o n of s u n bir d- pl a nt i nt er a cti o n s.

We a gr e e wit h t h e o pi ni o n s of ot h er a ut h or s ( e. g., Oll er -
t o n 2 0 1 2 ) t h at c o n cl usi o ns a b o ut gl o b al p att er ns of s p e ci ali-
z ati o n s h o ul d b e m a d e wit h c a uti o n, p arti c ul arl y w h e n d at a -
s et s d o n ot a c c o u nt f or s p ati ot e m p or al v ari a bilit y. A n ot h er 
iss u e t o c o nsi d er is t o e v al u at e t h e q u alit y of i n di vi d u al d at a-
s et s, m ai nl y t h e p o s si bl e e ff e ct s of s a m pli n g c o m pl et e n e s s. 
Alt h o u g h w e d e m o n str at e d, si mil arl y t o Vi z e nti n- B u g o ni 
et  al. ( 2 0 1 6 ), t h at t h e q u a ntit ati v e s p e ci ali z ati o n m etri c s 
w er e r el ati v el y r e si st a nt t o s a m pli n g c o m pl et e n e s s, w e al s o 
s h o w e d t h at t h e m etri c s c o ul d b e l ar g el y a ff e ct e d b y r ar e 
i nt er a cti o n s i n s m all n et w or k s.

D e s pit e o ur pr e s e nt ati o n of m or e s u n bir d- pl a nt n et -
w or k s t h a n a n y pr e vi o u sl y p u bli s h e d st u d y fr o m tr o pi -
c al  Afri c a,  o ur  k n o wl e d g e  o n  s u n bir d- pl a nt  n et w or k 
s p e ci ali z ati o n i s still i n ci pi e nt. F urt h er m or e, t h er e i s a 
si g ni fi c a nt k n o wl e d g e g a p o n s u n bir d f o o d pl a nt s. T hi s 
i s ill u str at e d b y t h e f a ct t h at t h e m o st c o m pr e h e n si v e 
i nf or m ati o n o n f o o d pl a nt s i n t h e s u n bir d m o n o gr a p h b y 
C h e k e et  al. ( 2 0 0 1 ), w hi c h w a s al s o u s e d b y Fl e mi n g a n d 
M u c h h al a ( 2 0 0 8 ) i n t h eir e v al u ati o n of s u n bir d s p e ci ali -
z ati o n, r e p ort s o nl y 2 of t h e 4 9 f o o d pl a nt s p e ci e s t h at 
w er e vi sit e d b y s u n bir d s d uri n g o ur o b s er v ati o n s o n Mt. 
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C a m er o o n. M or e o v er, t h e i d e a t h at f or e st- d w elli n g s u n -
bir d s, i n c o ntr a st t o h u m mi n g bir d s, f e e d m or e oft e n o n 
c a n o p y a n d s u b c a n o p y tr e e s ( Fl e mi n g a n d M u c h h al a 2 0 0 8 ) 
a p p e ar s v ali d o nl y w h e n a p pli e d t o t h e dr y s e a s o n. M or e o -
v er, it s e e m s t h at si mil arl y t o h u m mi n g bir d s ( F ei n si n g er 
1 9 7 6 ), s u n bir d c o m m u niti e s ar e c o m p o s e d of m or e a s s e m-
bl a g e s, wit h s o m e s p e ci e s ( s u c h a s t h e C a m er o o n s u n bir d, 
C y a n o mit r a o riti s ) e x pl ori n g m or e s p e ci ali z e d fl o w er s i n 
t h e f or e st i nt eri or, w h er e a s ot h er s u n bir d s f e e d o n a m or e 
g e n er ali z e d v ari et y of c a n o p y tr e e s. A n ot h er u n e x pl oit e d 
b ut i m p ort a nt a s p e ct of s u n bir d e c ol o g y o n Mt. C a m er o o n 
i s t h e l o c al mi gr ati o n. It s e e m s t h at i n t h e dr y s e a s o n, at 
l e a st s o m e i n di vi d u al s of C a m er o o n s u n bir d s mi gr at e t o 
l o w er el e v ati o n s. Ur s ul a' s s u n bir d di s a p p e ar e d fr o m t h e 
mi d- altit u di n al f or e st i n t h e w et s e a s o n, b ut w e di d n ot fi n d 
it at a n y ot h er el e v ati o n. T h u s, b e c a u s e it i s a n e n d e mi c 
s p e ci e s o c c ur ri n g o nl y i n t h e C a m er o o ni a n Hi g hl a n d s 
a n d Bi o k o, w e c a n s p e c ul at e t h at it mi gr at e s t o l e s s r ai n y 
Mt. C a m er o o n sl o p e s. N e v ert h el e s s, b ot h t h e or g a ni s a -
ti o n of s u n bir d a s s e m bl a g e s a n d l o c al mi gr ati o n s h o ul d 
b e e x pl or e d b y a d diti o n al st u di e s. T hi s k n o wl e d g e will b e 
cr u ci al f or t h e e ff e cti v e c o n s er v ati o n of Mt. C a m er o o n’s 
s u n bir d a n d pl a nt a s s e m bl a g e s.

S u p pl e m e nt ar y I nf or m ati o n T h e o nli n e v er si o n c o nt ai n s s u p pl e m e n -
t ar y m at eri al a v ail a bl e at htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 0 7/s 0 0 4 4 2- 0 2 2- 0 5 2 3 4- 4 .

A c k n o wl e d g e m e nts Fir st, w e w a nt t o t h a n k E k o E v ari st u s M w e n d e, 
K u m P et er A bi ej a, L u c a s L y o n g a M ol u a, Fr a n ci s T e k e, N d o m b o 
R o d ulf M o k a k e, N g ott o J o h n, M ar c u s N g ott o, Nji e M ot o m bi Fr a n ci s, 
L y o n g a S a m u el, Kl a u s B a s o n g o Eli v e, C olli n s Nji e, J a k q u e s E s e m b e, 
M es a n g o R o bi ns o n M at ut e a n d J os e p h E k e m a f or h el p i n t h e fi el d. We 
al s o t h a n k Eri c Dj o m o N a n a a n d N g a nj e J e a n E v a ki s e f or h el p wit h 
l o gi sti c s. We t h a n k C o n or R e d m o n d f or c orr e cti n g t h e E n gli s h i n t h e 
m a n u s cri pt. W e ar e al s o gr at ef ul t o e v er y o n e i n t h e B o k w a n g o c o m -
m u nit y f or t h eir l o n g-t er m s u p p ort a n d h o s pit alit y. T hi s r e s e ar c h w a s 
s u p p ort e d b y t h e C z e c h S ci e n c e F o u n d ati o n ( 1 8- 1 0 7 8 1 S).

A ut h or c o ntri b uti o n st at e m e nt ŠJ ori gi n all y f or m ul at e d t h e i d e a s. ŠJ, 
K C, J M, G U G, N T F, M MJ a n d F L E c o n d u ct e d t h e fi el d w or k. Vi d e o 
m at eri al w a s pr o c e s s e d b y PJ a n d K C. ŠJ a n d PJ a n al ys e d t h e d at a. ŠJ 
l e d t h e writi n g of t h e m a n u s cri pt. All a ut h or s c o ntri b ut e d criti c all y t o 
t h e dr aft s a n d g a v e a p pr o v al f or p u bli c ati o n.

F u n di n g T hi s r e s e ar c h w a s s u p p ort e d b y t h e C z e c h S ci e n c e F o u n d a -
ti o n ( 1 8- 1 0 7 8 1 S).

A v ail a bilit y of d at a a n d m at eri als All d at a g e n er at e d or a n al ys e d d uri n g 
t hi s st u d y ar e i n cl u d e d i n t hi s p u bli s h e d arti cl e [ a n d it s s u p pl e m e nt ar y 
i nf or m ati o n fil e s].

D e cl ar ati o n s

C o nfli ct of i nt er est N o c o n fli cts of i nt er est.

Et hi c a p pr o v al N o t a p pli c a bl e.

C o ns e nt of p arti ci p at e N o t a p pli c a bl e.

C o ns e nt of p u bli c ati o n N o t a p pli c a bl e.

R ef er e n c e s

A br a h a m c z y k S, K essl er M ( 2 0 1 0) H u m mi n g bir d di v ersit y, f o o d ni c h e 
c h ar a ct ers, a n d ass e m bl a g e c o m p ositi o n al o n g a l atit u di n al pr e ci p -
it ati o n gr a di e nt i n t h e B oli vi a n l o wl a n ds. J Or nit h ol 1 5 1: 6 1 5 – 6 2 5

A dl er P B, F aj ar d o A, Kl ei n h ess eli n k A R, Kr aft NJ B ( 2 0 1 3) Tr ait- b as e d 
t e st s of c o e xi st e n c e m e c h a ni s m. E c ol L ett 1 6: 1 2 9 4 – 1 3 0 6

A n d er s o n M J, G orl e y R N, Cl ar k e K R ( 2 0 0 8) P E R M A N O V A + f or 
P RI M E R: g ui d e t o s oft w ar e a n d st ati sti c al m et h o d s. P RI M E R- E, 
Pl y m o ut h.

Ar a uj o A C, S a zi m a M ( 2 0 0 3) T h e a s s e m bl a g e of fl o w er s vi sit e d b y 
h u m mi n g bir ds i n t h e “ c a p õ es ” of S o ut h er n P a nt a n al, M at o Gr oss o 
d o S ul, Br a zil. Fl or a 1 9 8: 4 2 7 – 4 3 5

B art o š M, J a n e č e k Š ( 2 0 1 4) P olli n at or-i n d u c e d t wi sti n g of fl o w er s 
si d est e ps fl or al ar c hit e ct ur e c o nstr ai nts. C urr Bi ol 2 4: R 7 9 3 – R 7 9 5

B e c k ett SJ ( 2 0 1 6) I m pr o v e d c o m m u nit y d et e cti o n i n w ei g ht e d bi p artit e 
n et w or k s. R S o c O p e n S ci 3: 1 4 0 5 3 6

B e nt o s V T, M e s q uit a R C G, Willi a m s o n G B ( 2 0 0 8) R e pr o d u cti v e 
p h e n ol o g y of C e ntr al A m a z o n pi o n e er tr e e s. Tr o p C o n s er v S ci 
1: 1 8 6 – 2 0 3

Bl üt h g e n N, M e n z el F, Bl üt h g e n N ( 2 0 0 6) M e as uri n g s p e ci ali z ati o n i n 
s p e ci e s i nt er a cti o n n et w or k s. B M C E c ol 6: 9

B ot e s C, J o h n s o n S D, C o wli n g R M ( 2 0 0 8) C o e xi st e n c e of s u c c ul e nt 
tr e e al o es: p artiti o ni n g of bir d p olli n at ors b y fl or al tr aits a n d fl o w-
eri n g p h e n ol o g y. Oi k o s 1 1 7: 8 7 5 – 8 8 2

C a bl e S, C h e e k M ( 1 9 9 8) T h e pl a nts of M o u nt C a m er o o n c o ns er v ati o n 
c h e c kli st. K e w: R o y al B ot a ni c G ar d e n s, L o n d o n

C h e k e R A, M a n n C F, All e n R ( 2 0 0 1) S u n bir d s: A G ui d e t o t h e S u n -
bir ds, Fl o w er p e c k ers, S pi d er h u nt ers a n d S u g ar bir ds of t h e W orl d. 
C hri st o p h er H el m, U K, L o n d o n

C h m el K, E w o m e F L, G ó m e z G U, Kl o m b er g Y, M ert e n s J EJ, Tr o p e k 
R, J a n e č e k Š ( 2 0 2 1) Bir d p olli n ati o n s y n dr o m e is t h e pl a nt´s a d a p -
t ati o n t o or nit h o p hil y, b ut n e ct ari v or o us bir ds ar e n ot s o s el e cti v e. 
Oi k o s 1 3 0: 1 4 1 1 – 1 4 2 4

C olli n s B, Bri ff a P ( 1 9 8 2) S e a s o n al Vari ati o n of A b u n d a n c e a n d F or -
a gi n g of T hr e e S p e ci e s of A u str ali a n H o n e y e at er s. Wil dl R e s 
9: 5 5 7 – 5 6 9

C olli n s B G, R e b el o T ( 1 9 8 7) P olli n ati o n bi ol o g y of t h e Pr ot e a c e a e i n 
A u str ali a a n d s o ut h er n Afri c a. A u str al E c ol 1 2: 3 8 7 – 4 2 1

C olli n s B G ( 1 9 8 5) E n er g eti c s of f or a gi n g a n d r e s o ur c e s el e cti o n b y 
h o n e y e at ers i n f or est a n d w o o dl a n d h a bit ats of West er n A ustr ali a. 
N e w Z e al J Z o ol 1 2: 5 7 7 – 5 8 7

C o m er SJ, W o oll er R D ( 2 0 0 2) A c o m p ari s o n of p a s s eri n e a vif a u n a s 
of a r e h a bilit at e d mi n e sit e a n d a n e ar b y r e s er v e i n s o ut h- w e st er n 
A u str ali a. E m u 1 0 2: 3 0 5 – 3 1 1

Cr o n k Q, Oj e d a I ( 2 0 0 8) Bir d- p olli n at e d fl o w ers i n a n e v ol uti o n ar y a n d 
m ol e c ul ar c o nt e xt. J E x p B ot 5 9: 7 1 5 – 7 2 7

Cr u d e n R W ( 1 9 7 2) P olli n at or s i n hi g h- el e v ati o n e c o s yst e m s: r el ati v e 
e ff e cti v e n e s s of bir d s a n d b e e s. S ci e n c e 1 7 6: 1 4 3 9 – 1 4 4 0

C u art a s- H er n á n d e z S, M e d el R ( 2 0 1 5) T o p ol o g y of pl a nt - fl o w er-
visit or n et w or k s i n a tr o pi c al m o u nt ai n f or est: I nsi g hts o n t h e r ol e 
of altit u di n al a n d t e m p or al v ari ati o n. P L o S O N E 1 0: e 0 1 4 1 8 0 4

D e hli n g D M, T ö pf er T, S c h a ef er H M et  al ( 2 0 1 4) F u n cti o n al r el ati o n -
s hi p s b e y o n d s p e ci e s ri c h n e s s p att er n s: tr ait m at c hi n g i n pl a nt –
bir d m ut u alis ms a cr oss s c al es. Gl o b E c ol Bi o g e o gr 2 3: 1 0 8 5 – 1 0 9 3

D or m a n C F, Gr u b er B, Fr ü n d J ( 2 0 0 8) I ntr o d u cti o n t o bi p artit e p a c k -
a g e: a n al ysi n g e c ol o gi c al n et w or k s. R N e ws 8: 8 – 1 1

D or m a n n C F, Str a u s s R ( 2 0 1 4) A m et h o d f or d et e cti n g m o d ul e s i n 
q u a ntit ati v e bi p artit e n et w or k s. M et h o d s E c ol E v ol 5: 9 0 – 9 8

E b eli n g A, Kl ei n A M, Ts c h ar nt k e T ( 2 0 1 1) Pl a nt- fl o w er vi sit or i nt er -
a cti o n w e b s: t e m p or al st a bilit y a n d p olli n at or s p e ci ali z ati o n 
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i n cr e a s e s al o n g a n e x p eri m e nt al pl a nt di v er sit y gr a di e nt. B a si c 
A p pl E c ol 1 2: 3 0 0 – 3 0 9

F ei n si n g er P ( 1 9 7 6) Or g a ni z ati o n of a tr o pi c al g uil d s of n e ct ari v o -
r o u s bir d s. E c ol M o n o gr 4 6: 2 5 7 – 2 9 1

F ei n si n g er P, S w ar m L A, W olf e J A ( 1 9 8 5) N e ct ar-f e e di n g bir d s o n 
Tri ni d a d a n d T o b a g o: c o m p ari s o n of di v er s e a n d d e p a u p er at e 
g uil d s. E c ol M o n o gr 5 5: 1 – 2 8

F er e n c M, Fj el d s å J, S e dl á č e k O, M ot o m bi F N, Dj o m o N a n a E, 
M u dr o v á K, H oř á k D ( 2 0 1 6) A b u n d a n c e- ar e a r el ati o n s hi p s i n 
bir d a s s e m bl a g e s al o n g a n Afr otr o pi c al el e v ati o n al gr a di e nt: 
s p a c e li mit ati o n i n m o nt a n e f or e st s s el e ct s f or hi g h er p o p ul ati o n 
d e n siti e s. O e c ol o gi a 1 8 1: 2 2 5 – 2 3 3

Fi g u er o a L L, Gr a b H, N g W H, M y er s C R, Gr a y st o c k P, M c Fr e d -
eri c k Q S, M c Art S H ( 2 0 2 0) L a n d s c a p e si m pli fi c ati o n s h a p e s 
p at h o g e n pr e v al e n c e i n pl a nt- p olli n at or n et w or k s. E c ol L ett 
2 3: 1 2 1 2 – 1 2 2 2

Fl e mi n g T H, M u c h h al a N ( 2 0 0 8) N e ct ar-f e e di n g bir d a n d b at ni c h e s 
i n t w o w orl d s: p a ntr o pi c al c o m p ari s o n s of v ert e br at e p olli n ati o n 
s yst e m s. J Bi o g e o gr 3 5: 7 6 4 – 7 8 0

Fr e e m a n, ( 1 9 7 9) C e ntr alit y i n t h e s o ci al n et w or k s I: c o n c e pt u al cl ari -
fi c ati o n. S o c N et w or k s 1: 2 1 5 – 2 3 9

G e erts S, P a u w A ( 2 0 0 9 a) Afri c a n s u n bir ds h o v er t o p olli n at e a n i n v a -
si v e h u m mi n g bir d- p olli n at e d pl a nt. Oi k o s 1 1 8: 5 7 3 – 5 7 9

G e erts S, P a u w A ( 2 0 0 9 b) H y p er-s p e ci ali z ati o n of l o n g- bill e d bir d p ol -
li n ati o n i n a g uil d of S o ut h Afri c a n pl a nts: t h e M al a c hit e S u n bir d 
p olli n ati o n s y n dr o m e. S Afr J B ot 7 5: 6 9 9 – 7 0 6

G o n z ál e z A M M, D al s g a ar d B, Ol e s e n J M ( 2 0 1 0) C e ntr alit y m e a s ur e s 
a n d t h e i m p ort a n c e of g e n er ali st s p e ci e s i n p olli n ati o n n et w or k s. 
E c ol C o m pl e x 7: 3 6 – 4 3

G o n z ál e z A M M, D als g a ar d B, N o g u és- Br a v o D, Gr a h a m C H, S c hl e u n -
i n g M, M ar u y a m a P K, A br a h a m c z y k S, Al ar c ó n R, Ar a uj o A C, 
Ar a új o F P, d e A z e v e d o Jr S M, B a q u er o C ott o n A C P A, I n g v er s e n 
T T, K o hl er G, L ar a C, L a s- C a s a s F M G, M a c h a d o A O, M a c h a d o 
C G, M a gli a n e si M A, M c G uir e J A, M o ur a A C, Oli v eir a G M, 
Oli v eir a P E, Or n el a s J F, R o dri g u e s L C, R o s er o- L a s prill a L, R ui 
A M, S a zi m a M, Ti m m er m a n n A, Var assi n I G, Vi z e nti n- B u g o ni J, 
Wa n g Z, Watts S, R a h b e k C, M arti n e z N D ( 2 0 1 5) T h e m a cr o e c ol -
o g y of p h yl o g e n eti c all y str u ct ur e d h u m mi n g bir d- pl a nt n et w or k s. 
Gl o b E c ol Bi o g e o gr 2 4: 1 2 1 2 – 1 2 2 4

H oi s s B, Kr a u s s J, St e ff a n- D e w e nt er I ( 2 0 1 5) I nt er a cti v e e ff e ct s of 
el e v ati o n, s p e ci e s ri c h n e s s, a n d e xtr e m e cli m ati c e v e nt s o n pl a nt 
p olli n at or n et w or k s. Gl o b C h a n g e Bi ol 2 1: 4 0 8 6 – 4 0 9 7

H oř á k D, F er e n c M, S e dl á č e k O, M ot o m bi F N, S v o b o d a M, Alt m a n J, 
Al br e c ht T, N a n a E D, J a n e č e k Š, D a n č a k M, M aj e s k ý L, Llt o n g a 
E N, D ol e ž al J ( 2 0 1 9) F or e st str u ct ur e d et er mi n e s s p ati al c h a n g e s 
i n a vi a n c o m m u niti e s al o n g a n el e v ati o n al gr a di e nt i n tr o pi c al 
Afri c a. J Bi o g e o gr 4 6: 2 4 6 6 – 2 4 7 8

H u a n g Z H, S o n g Y P, H u a n g S Q ( 2 0 1 7) E vi d e n c e f or p a s s eri n e bir d 
p olli n ati o n i n R h o d o d e n d r o n  s p e ci e s. A o B Pl a nt s 9: 0 pl x 0 6 2

I nf a nt e S D, L ar a C, Ari z m e n di M C ( 2 0 2 0) T e m p or al d y n a mi c s of t h e 
h u m mi n g bir d- pl a nt i nt er a cti o n n et w or k of a dr y f or e st i n C h a -
m el a, M e xi c o: a 3 0- y e ar f oll o w- u p aft er t w o h urri c a n e s. P e erJ 
8: e 8 3 3 8. htt p s:// d oi. or g/ 1 0. 7 7 1 7/ p e erj. 8 3 3 8

J a c o bi C M, A nt o ni ni Y ( 2 0 0 8) P olli n at or s a n d d ef e n c e of St a c h yt a r -
p h et a gl a br a  ( Ver b e n a c e a e) n e ct ar r es o ur c es b y t h e h u m mi n g bir d 
C oli b ri s e r ri r o st ri s  ( Tr o c hili d a e) o n ir o n st o n e o ut cr o p s i n s o ut h –
e a st Br a zil. J Tr o p E c ol 2 4: 3 0 1 – 3 0 8

J a n e č e k Š, P at á č o v á E, B art o š M, P a d y š á k o v á E, S pit z er L, Tr o p e k R 
( 2 0 1 1) H o v eri n g s u n bir ds i n t h e Ol d W orl d: o c c asi o n al b e h a vi o ur 
or e v ol uti o n ar y tr e n d ? Oi k o s 1 2 0: 1 7 8 – 1 8 3

J a n e č e k  Š,  Ri e g ert  J,  S e dl á č e k  O,  B art o š  M,  H oř á k  D,  R eif  J, 
P a d y š á k o v á  E,  F ai n o v á  D,  A nt c z a k  M,  P e š at a  M,  Mi k e š  V, 
P at á č o v á E, Alt m a n J, K a nt or o v á J, Hr á zs k ý Z, Br o m J, D ol e ž al J 
( 2 0 1 2) F o o d s el e cti o n b y a vi a n fl or al visit ors: a n i m p ort a nt as p e ct 
of pl a nt- fl o w er visit or i nt er a cti o ns i n West Afri c a. Bi ol J Li n n e a n 
S o c 1 0 7: 3 5 5 – 3 6 7

J a n e č e k Š, B art o š M, Nj a b o K Y ( 2 0 1 5) C o n v er g e nt e v ol uti o n of s u n -
bir d p olli n ati o n s y st e m s of I m p ati e n s s p e ci e s i n tr o pi c al Afri c a 
a n d h u m mi n g bir d s y st e m s of t h e N e w W orl d. Bi ol J Li n n e a n 
S o c 1 1 5: 1 2 7 – 1 3 3

J a n e č e k Š, C h m el K, E w o m e F L, Hr u b á K, Kl o m b er g Y, K o b e I N, 
K o u e d e R D, M ert e n s J E J, Nji e M M, Tr o p e k R ( 2 0 2 1) Di ff er -
e n c e s i n n e ct ar tr ait s b et w e e n or nit h o p hil o u s a n d e nt o m o p hil o u s 
pl a nt s o n M o u nt C a m er o o n. Pl a nt s 1 0: 1 1 6 1

J a n e č k o v á P, S ejf o v á Z, J a n e č e k Š, C h m el K, C h m el o v á E, E w o m e 
F L ( 2 0 2 1) B e h a vi o ur al c orr el at e s of dri n ki n g s p e e d i n t w o W e st 
Afri c a n s u n bir d s p e ci e s. Bir d St u d y 6 7: 5 4 0 – 5 4 2

J a n z e n  D H  ( 1 9 6 7)  S y n c hr o ni z ati o n  of  s e x u al  r e pr o d u cti o n  of 
tr e e s wit hi n t h e dr y s e a s o n i n C e ntr al A m eri c a. E v ol uti o n 
2 1: 6 2 0 – 6 3 7

Kl o m b er g Y, Tr o p e k R, M ert e n s J E J, K o b e I N, H o d e č e k J, R a š k a J, 
F o mi n k a N T, S o ut o- Vil ar ó s D, J a n e č k o v á P, J a n e č e k Š ( 2 0 2 2) 
S p ati ot e m p or al v ari ati o n i n t h e r ol e of fl or al tr ait s i n s h a pi n g 
tr o pi c al pl a nt- p olli n at or i nt er a cti o n s. E c ol L ett 2 5: 8 3 9 – 8 5 0

K ü p er W, S o m m er J H, L o v ett J C, B e e ntj e H J, v a n R o m p a e y R S A R, 
C h at el ai n C, S o s ef M, B art hl ott W ( 2 0 0 4) Afri c a’s h ot s p ot s of 
bi o di v er sit y r e d e fi n e d. A n n M o B ot G ar d 9 1: 5 2 5 – 5 3 5

Li n d er H P ( 2 0 1 4) T h e e v ol uti o n of Afri c a n pl a nt di v er sit y. Fr o nt 
E c ol E v ol 2: 3 8

M a gli a n e si M A, Bl üt h g e n N, B ö h ni n g- G a e s e K, S c hl e u ni n g M 
( 2 0 1 4)  M or p h ol o gi c al  tr ait s  d et er mi n e  s p e ci ali z ati o n  a n d 
r e s o ur c e u s e i n pl a nt – h u m mi n g bir d n et w or k s i n t h e n e otr o pi c s. 
E c ol o g y 9 5: 3 3 2 5 – 3 3 3 4

M a gli a n e si M A, Bl üt h g e n N, B ö h ni n g- G a e s e K, S c hl e u ni n g M 
( 2 0 1 5) F u n cti o n al str u ct ur e a n d s p e ci ali z ati o n i n t hr e e tr o pi c al 
pl a nt- h u m mi n g bir d i nt er a cti o n n et w or k s a cr o s s a n el e v ati o n al 
gr a di e nt i n C o st a Ri c a. E c o gr a p h y 3 8: 1 1 1 9 – 1 1 2 8

M ai c h er  V,  S áfi á n  S,  M ur k w e  M,  D el a b y e  S,  Pr z y b ył o wi c z  Ł, 
P ot o c k ý P, K o b e I N, J a n e č e k Š, M ert e n s J EJ, F o k a m E B, P yr c z 
T, D ol e ž al J, Alt m a n J, H oř á k D, Fi e dl er K, Tr o p e k R ( 2 0 2 0) 
S e a s o n al s hift s of bi o di v er sit y p att er n s a n d s p e ci e s’ el e v ati o n 
r a n g e s of b utt er fli e s a n d m ot h s al o n g a c o m pl et e r ai nf or e st el e -
v ati o n al gr a di e nt o n M o u nt C a m er o o n. J Bi o g e o gr 4 7: 3 4 2 – 3 5 4

M ar u y a m a P K, S o n n e J, B u g o ni J V, G o n z ál e z A M M, Z a n at a T B, 
A br a h a m c z y k S, Al ar c ó n R, Ar a uj o A C, Ar a új o F P, B a q u er o 
A C, C h á v e z- G o n z ál e z E, C o el h o A G, C ott o n P A, D e hli n g D M, 
Fi s c h er E, K o hl er G, L ar a C, L a s- C a s a s F M G, M a c h a d o A O, 
M a c h a d o C G, M a gli a n e si M A, M al u c elli T S, M arí n- G ó m e z 
O H, Oli v eir a P E, Or n el a s J F, Orti z- P uli d o R, R a mír e z- B ur -
b a n o M B, R o c c a M A, R o dri g u e s L C, R o s er o- L a s prill a L, R ui 
A M, S a n d el B, S v e n ni n g J C, Ti n o c o B A, V ar a s si n I G, W att s 
S, R a h b e k C, S a zi m a M, S c hl e u ni n g M, D al s g a ar d B ( 2 0 1 8) 
F u n cti o n al di v er sit y m e di at e s m a cr o e c ol o gi c al v ari ati o n i n 
pl a nt – h u m mi n g bir d i nt er a cti o n n et w or k s. Gl o b E c ol Bi o g e o gr 
2 7: 1 1 8 6 – 1 1 9 9

M ar u y a m a  P K,  Vi z e nti n- B u g o ni  J,  Oli v eir a  G M,  Oli v eir a  P E, 
D al s g a ar d B ( 2 0 1 4) M or p h ol o gi c al a n d s p ati o-t e m p or al mi s -
m at c h es s h a p e a n e otr o pi c al s a v a n n a pl a nt- h u m mi n g bir d n et w or k. 
Bi otr o pi c a 4 6: 7 4 0 – 7 4 7

M a c Art h ur R H ( 1 9 6 8) T h e t h e or y of t h e ni c h e. I n: L e w o nti n R C ( e d) 
P o p ul ati o n bi ol o g y a n d e v ol uti o n. S yr a c us e U ni v. Pr ess, S yr a c us e, 
N. Y., p p 1 5 9 – 1 7 6

Mill er- Str utt m a n n N E, G al e n C ( 2 0 1 4) Hi g h- altit u d e m ulti-t a s k er s: 
b u m bl e b e e f o o d pl a nt br o a d e n s al o n g a n altit u di n al pr o d u cti vit y 
gr a di e nt. O e c ol o gi a 1 7 6: 1 0 3 3 – 1 0 4 5

N e w m a n M EJ ( 2 0 0 4) F ast al g orit h m f or d et e cti n g c o m m u nit y str u ct ur e 
i n n et w or k s. P h ys R e v E 6 9

N e w m a n M E J ( 2 0 0 6) M o d ul arit y a n d c o m m u nit y str u ct ur e i n n et -
w or k s. Pr o c N atl A c a d S ci 1 0 3: 8 5 7 7 – 8 5 8 2

Ns or C A, G o ds o e W, C h a p m a n H M ( 2 0 1 9) Pr o mis c u o us p olli n at ors —
e vi d e n c e of a n Afr o m o nt a n e s u n bir d – pl a nt p oll e n tr a n s p ort n et -
w or k. Bi otr o pi c a 5 1: 5 3 8 – 5 4 8
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8 9 6 O e c ol o gi a ( 2 0 2 2) 1 9 9: 8 8 5 – 8 9 6

1 3

Oll ert o n J, Cr a n m er L ( 2 0 0 2) L atit u di n al tr e n d s i n pl a nt- p olli n a -
t or i nt er a cti o n s: ar e tr o pi c al pl a nt s m or e s p e ci ali s e d ? Oi k o s 
9 8: 3 4 0 – 3 5 0

Oll ert o n J ( 2 0 1 2) Bi o g e o gr a p h y: ar e tr o pi c al s p e ci e s l e s s s p e ci ali s e d ? 
C urr Bi ol 2 2: R 9 1 4 – R 9 1 5

Oll ert o n J, N utt m a n C ( 2 0 1 3) A g gr e s si v e di s pl a c e m e nt of c ar p e n -
t er b e e s X yl o c o p a ni grit a  fr o m fl o w er s of L a g e n a ri a s p h a e r -
i c a ( C u c ur bit a c e a e) b y t errit ori al m al e e a st er n oli v e s u n bir d s 
(C y a n o mit r a oli v a c e a ) i n T a n z a ni a. J P olli n at E c ol 1 1: 2 1 – 2 6

P arti d a- L ar a R, E nrí q u e z P L, Vá z q u e z- P ér e z J R, d e B o nill a E P D, M ar -
tí n e z-I c o M, R a n g el- S al a z ar J L ( 2 0 1 8) P olli n ati o n s y n dr o m es a n d 
i nt er a cti o n n et w or k s i n h u m mi n g bir d a s s e m bl a g e s i n El Tri u nf o 
Bi o s p h er e R e s er v e, C hi a p a s, M e xi c o. J Tr o p E c ol 3 4: 2 9 3 – 3 0 7

P elli s si er L, Al b o u y C, B a s c o m pt e J, F ar wi g N, Gr a h a m C, L or e a u 
M, M a gli a n e si M A, M eli á n CJ, Pitt el o u d C, R o sli n T, R o hr R, 
S a a v e dr a S, T h uill er W, W o o d w ar d G, Zi m m er m a n n N E, Gr a v el 
D ( 2 0 1 7) C o m p ari n g s p e ci e s i nt er a cti o n n et w or k s al o n g e n vir o n -
m e nt al gr a di e nt s. Bi ol R e v 9 3: 7 8 5 – 8 0 0

P at o n D C, C olli ns B G ( 1 9 8 9) Bills a n d t o n g u es of n e ct ar-f e e di n g bir ds: 
a r e vi e w of m or p h ol o g y, f u n cti o n a n d p erf or m a n c e, wit h i nt er c o n -
ti n e nt al c o m p ari s o n. A u st J E c ol 1 4: 4 7 3 – 5 0 6

Q ui nt er o E, G e n z o ni E, M a n n N, N utt m a n C, A n d er s o n B ( 2 0 1 7) 
S u n bir d s ur pri s e: a t e st of t h e pr e di cti v e p o w er of t h e s y n dr o m e 
c o n c e pt. Fl or a 2 3 2: 2 2 – 2 9

R C or e T e a m ( 2 0 2 0) R: a l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or st atisti c al c o m -
p uti n g. R F o u n d ati o n f or St ati sti c al C o m p uti n g, Vi e n n a, A u stri a. 
htt p s:// w w w . R-pr oj e ct. or g/

R a mír e z S R, Elt z T, F uji w ar a M K, G erl a c h G, G ol d m a n- H u ert a s B, 
Ts ut s ui N D, Pi er c e N E ( 2 0 1 1) A s y n c hr o n o u s di v er si fi c ati o n i n a 
s p e ci ali z e d pl a nt- p olli n at or m ut u ali s m. S ci e n c e 3 3 3: 1 7 4 2 – 1 7 4 6

R a m o s- Jili b ert o R, D o mí n g u e z D, E s pi n o z a C, L ó p e z G, Val d o vi -
n o s F S, B u st a m a nt e R O, M e d el R ( 2 0 1 0) T o p ol o gi c al c h a n g e of 
A n d e a n pl a nt – p olli n at or n et w or k s al o n g a n altit u di n al gr a di e nt. 
E c ol C o m pl e x 7: 8 6 – 9 0

R a s m a n n S, Al v ar e z N, P elli s si er L ( 2 0 1 4) T h e altit u di n al ni c h e-
h y p ot h e si s  i n  i n s e ct- pl a nt  i nt er a cti o n s.  A n n u  Pl a nt  R e v 
4 7: 3 3 9 – 3 6 0

R e b el o A G ( 1 9 8 7) Bir d p olli n ati o n i n t h e C a p e Fl or a. I n: R e b el o A G 
( e d) A pr eli mi n ar y s y nt h e si s of p olli n ati o n bi ol o g y i n t h e C a p e 
fl or a. S. Afr. n at. S ci. Pr o g. R e p. 1 4 1. C Sl R, Pr et ori a, S A, p p 
8 3 – 1 0 8

S c h mi d B, N ott e br o c k H, E sl er KJ, P a g el J, P a u w A, B ö h ni n g- G a e s e 
K, S c h urr F M, S c hl e u ni n g M ( 2 0 1 6) R e s p o n s e s of n e ct ar-f e e d -
i n g bir d s t o fl or al r e s o ur c e s at m ulti pl e s p ati al s c al e s. E c o gr a p h y 
3 9: 6 1 9 – 6 2 9

S ejf o v á Z, Mlí k o vs k ý J, E w o m e F L, J a n e č k o v á P, Kl o m b er g Y, Nji e 
M M, J a n e č e k Š ( 2 0 2 1) S u n bir d s’ t e n d e n c y t o h o v er: t h e r ol e s 
of e n er g eti c r e w ar d s, i n fl or e s c e n c e ar c hit e ct ur e a n d r ai n. J A vi a n 
Bi ol 5 2: e 0 2 8 1 8

Si m m o n s BI, Vi z e nti n- B u g o ni J, M ar u y a m a P K, C ott o n P A, M arí n-
G ó m e z O H, L ar a C, R o s er o- L a s prill a L, M a gli a n e si M A, Orti z-
P uli d o R, R o c c a M A, R o dri g u e s L C, Ti n o c o B A, Va s c o n c el o s 
M F, S a zi m a M, G o n z ál e z A M M, S o n n e J, R a h b e k C, Di c k s L V, 
D al s g a ar d B, S ut h erl a n d W J ( 2 0 1 9) A b u n d a n c e dri v e s br o a d 
p att er n s of g e n er ali s ati o n i n pl a nt – h u m mi n g bir d p olli n ati o n n et -
w or k s. Oi k o s 1 2 8: 1 2 8 7 – 1 2 9 5

S n o w B K, S n o w D W ( 1 9 7 2) F e e di n g ni c h es of h u m mi n g bir ds i n Tri ni -
d a d v all e y. J A ni m E c ol 4 1: 4 7 1 – 4 8 5

S o n n e J, Z a n at a T B, G o n z ál e z A M M, T orr e s N L C, Fj el d s å J, C ol w ell 
R K, Ti n o c o B A, R a h b e k C, D als g a ar d B ( 2 0 1 9) T h e distri b uti o ns 
of m or p h ol o gi c all y s p e ci ali z e d h u m mi n g bir ds c oi n ci d e wit h fl or al 
tr ait m at c hi n g a cr o s s a n A n d e a n el e v ati o n al gr a di e nt. Bi otr o pi c a 
5 1: 2 0 5 – 2 1 8

S o u z a C S, M ar u y a m a P K, A o ki C, Si gri st M R, R ai z er J, Gr o s s C L, d e 
Ar a uj o A C ( 2 0 1 8) T e m p or al v ari ati o n i n pl a nt- p olli n at or n et w or ks 
fr o m s e a s o n al tr o pi c al e n vir o n m e nt s: hi g h er s p e ci ali z ati o n w h e n 
r e s o ur c e s ar e s c ar c e. J E c ol 1 0 6: 2 4 0 9 – 2 4 2 0

Stil e s F G ( 1 9 8 1) G e o gr a p hi c al a s p e ct s of bir d- fl o w er c o e v ol uti o n, 
wit h p arti c ul ar r ef er e n c e t o C e ntr al A m eri c a. A n n M o B ot G ar d 
6 8: 3 2 3 – 3 5 1

Ti n o c o B A, Gr a h a m C H, A g uil ar J M, S c hl e u ni n g M ( 2 0 1 7) E ff e ct s of 
h u m mi n g bir d m or p h ol o g y o n s p e ci ali z ati o n i n p olli n ati o n n et -
w or k s v ar y wit h r e s o ur c e a v ail a bilit y. Oi k o s 1 2 6: 5 2 – 6 0

Tr o p e k R, B art o š M, P a d y š á k o v á E, J a n e č e k Š ( 2 0 1 3) I nt erf er e n c e 
c o m p etiti o n b et w e e n s u n bir d s a n d c ar p e nt er b e e s f or t h e n e ct ar 
of H y p o e st e s a ri st at a . Afr Z o ol 4 8: 3 9 2 – 3 9 4

V a n b er g e n  A J,  W o o d c o c k  B A,  H e ar d  M S,  C h a p m a n  D S  ( 2 0 1 7) 
N et w or k si z e, str u ct ur e a n d m ut u ali s m d e p e n d e n c e a ff e ct t h e 
pr o p e n sit y f or pl a nt- p olli n at or e xti n cti o n c a s c a d e s. F u n ct E c ol 
3 1: 1 2 8 5 – 1 2 9 3

Vá z q u e z D P, M eli á n C J, Willi a m s N M, Bl üt h g e n N, Kr a s n o v B R, 
P o uli n R ( 2 0 0 7) S p e ci e s a b u n d a n c e a n d a s y m m etri c i nt er a cti o n 
str e n gt h i n e c ol o gi c al n et w or k s. Oi k o s 1 1 6: 1 1 2 0 – 1 1 2 7

Vi z e nti n- B u g o ni  J,  M ar u y a m a  P K,  D e b a sti a ni  V J,  D u art e  L D S, 
D al s g a ar d B, S a zi m a M ( 2 0 1 6) I n fl u e n c e s of s a m pli n g e ff ort o n 
d et e ct e d p att er ns a n d str u ct uri n g pr o c ess es of a N e otr o pi c al pl a nt-
h u m mi n g bir d n et w or k. J A ni m E c ol 8 5: 2 6 2 – 2 7 2

Wei nst ei n B G ( 2 0 1 5) M oti o n M e er k at: i nt e gr ati n g m oti o n vi d e o d et e c -
ti o n a n d e c ol o gi c al m o nit ori n g. M et h o d s E c ol E v ol 6: 3 5 7 – 3 6 2

W e st er P ( 2 0 1 4) F e e di n g o n t h e wi n g: h o v eri n g i n n e ct ar- dri n ki n g 
Ol d W orl d bir ds- m or e c o m m o n t h a n e x p e ct e d. E m u 1 1 4: 1 7 1 – 1 8 3

W e st er P ( 2 0 1 3) S u n bir d s h o v er at fl o w er s of S al vi a  a n d L y ci u m . 
O stri c h 8 4: 2 7 – 3 2

W olf L L ( 1 9 7 0) T h e i m p a ct of s e a s o n al fl o w eri n g o n t h e bi ol o g y of 
s o m e tr o pi c al h u m mi n g bir d s. T h e C o n d or 7 2: 1 – 1 4

Z a n at a T B, D al s g a ar d B, P a s s o s F C, C ott o n P A, R o p er JJ, M ar u y -
a m a P K, Fi s c h er E, S c hl e u ni n g M, G o n z ál e z A M M, Vi z e nti n-
B u g o ni J, Fr a n kli n D C, A br a h a m c z y k S, Al ár c o n R, Ar a uj o A C, 
Ar a új o F P, d e A z e v e d o Jr S M, B a q u er o A C, B ö h ni n g- G a e s e K, 
C ar st e n s e n D W, C h u pil H, C o el h o A G, F ari a R R, H oř á k D, I n g -
v er s e n T T, J a n e č e k Š, K o hl er G, L ar a C, L a s- C a s a s F M G, L o p e s 
A V, M a c h a d o A O, M a c h a d o C G, M a c h a d o I C, M a gli a n e si M A, 
M al u c elli T S, M o h d- A zl a n J, M o ur a A C, Oli v eir a G M, Oli v eir a 
P E, Or n el a s J F, Ri e g ert J, R o dri g u e s L C, R o s er o- L a s prill a L, 
R ui A M, S a zi m a M, S c h mi d B, S e dl á č e k O, Ti m m er m a n n A, 
V oll st ä dt M G R, Wa n g Z, Watt s S, R a h b e k C, Var a s si n I G ( 2 0 1 7) 
Gl o b al p att er n s of i nt er a cti o n s p e ci ali z ati o n i n bir d- fl o w er n et -
w or k s. J Bi o g e o gr 4 4: 1 8 9 1 – 1 9 1 0

S pri n g er N at ur e or its li c e ns or h ol ds e x cl usi v e ri g hts t o t his arti cl e u n d er 
a  p u blis hi n g  a gr e e m e nt  wit h  t h e  a ut h or(s)  or  ot h er  ri g hts h ol d er(s); 
a ut h or s elf- ar c hi vi n g of t h e a c c e pt e d m a n us cri pt v ersi o n of t his arti cl e 
is  s ol el y  g o v er n e d  b y  t h e  t er ms  of  s u c h  p u blis hi n g  a gr e e m e nt  a n d 
a p pli c a bl e l a w.
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T a bl e S 1:  O bs er v ati o n eff ort f or i n di vi d u al pl a nt s p e ci es a n d pl a nt d e nsit y  

C a m p  S e a s o n  O b s er v ati o n  S p e ci es  O b s er v ati o n 
ti m e ( hr s.) 

N u m b er of 
fl o w eri n g 
pl a nt s p er 
h e ct ar e 

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 1 6. 8  2 2. 5  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  H y p o est es trifl or a  2 2 3. 5  3 0  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  I m p ati e ns s a k eri a n a 2 1 8. 6  1. 6 7  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  c a m er a  Is o gl oss a gl a n d ulif er a 1 9 8. 4  6. 6 7  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 1 1. 3  6. 6 7  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  C h a s s ali a l ai k o m e nsis  2 0 7. 9  6. 6 7  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  Dis p eris k a m er u n e nsis  1 8 2. 3  2. 5  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  I m p ati e ns s a k eri a n a 1 6 0. 9  1. 6 7  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  Is o gl oss a gl a n d ulif er a 1 0 9. 8  0. 8 3  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  J as mi n u m pr e ussii 2 0 2. 4  5  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  Li p aris s p.  1 6 7. 1  0. 5  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  P s y c h otri a h y ps o p hil a  2 5 1. 5  7 4. 1 7  

M A N N’ S S P RI N G  w et  c a m er a  R hi pi d o gl oss u m s p.  1 6 7. 2  2. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 2 6. 3  9. 1 7  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Afr a m o m u m s p. p ur pl e  2 2 0. 5  3. 3 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Afr a m o m u m s p. w hit e  2 1 0. 4  5. 8 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Brill a nt aisi a o w ari e nsis  2 2 2. 9  2. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  C ost us d u bi us  1 7 0. 6  0. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  H y p o est es trifl or a  2 3 5. 1  9 3. 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I m p ati e ns b urt o nii 2 5 8. 4  1. 6 7  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 1 2. 1  0. 8 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Is o gl oss a gl a n d ulif er a 2 0 3. 1  1. 6 7  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  I x or a g ui n e e nsis 2 4  5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Mi m ul o psis s ol msii  2 2 5. 1  5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  Pl e ctr a nt h us k a m er u n e nsis  2 1 9. 8  3. 3 3  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  St a c h ys a c ul e ol at a  1 1 5  0. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  9 3. 5  0. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  A c a nt h o p al e d e c e m p e d alis  2 4 2. 8  4. 1 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Afr a m o m u m s p. p ur pl e  9 0. 1  0. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Afr a m o m u m s p. w hit e  1 0 6. 9  0. 8 3  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  C al a nt h e s yl v ati c a  8 0. 4  1. 6 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  C h ass ali a l ai k o m e nsis  1 8 0  4. 1 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Cl er o d e n dr u m s y l v a n u m 2 4 6  2. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  C ost us d u bi us  1 3 5. 1  0. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  C y n or kis ri n g e ns  4 4  0. 5  



 

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Dis p eris niti d a  1 1 2. 1  1. 6 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns b urt o nii 1 1 1. 1  1 5. 8 3  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns eti n d e nsis 2 3 2. 8  6. 6 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 3 8. 5  5. 8 3  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  I x or a g ui n e e nsis 1 3 8  1 0  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Pl e ctr a nt h us k a m er u n e nsis  8 8. 8  6. 6 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  R hi pi d o gl oss o m s p.  8 8. 9  0. 8 3  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  St a c h ys a c ul e ol at a  1 2 0. 5  2 4. 1 7  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  2 3 0. 6  1 7. 5  

C R A T E R L A K E  w et  c a m er a  Urti c ul ari a m a n niii  1 1 5. 7  2 2. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  Afr a m o m u m s p 1  2 1 7. 6  9. 1 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  Brill a nt aisi a o w ari e nsis  2 2 4. 5  1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  C al o c h o n e a c u mi n at a  1 0 8. 4  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  C ost us d u bi us  2 0 5. 6  0. 8 3  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  Dis c hist o c al y x gr a n difl or a  2 2 3. 2  3. 3 3  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 4 0. 4  0. 8 3  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  P a v ett a ri gi d a  1 3 2. 6  1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  S a bi c e a pil os a  2 1 5. 3  1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  S c a d o x us ci n n a b ari n us  1 8 0. 3  1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  S c h u m a n ni o p h yt o n 
m a g nifi c u m  

6 4. 4  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  c a m er a  S h er b o ur ni a bi g n o niifl or a  1 3 4. 9  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  A c a nt h o n e m a stri g os u m  9 0. 3  1 1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  C al a nt h e s yl v estris  1 1 2. 7  2. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  C ost us d u bi us  1 1 7. 8  0. 8 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns eti n d e nsis 9 1. 2  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns frit hii 1 5 3. 3  6. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns hi a ns 1 2 4. 3  0. 8 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns m a n nii 4 4. 9  1 3. 3 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 1 2 1. 8  1 2. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  L e e a g ui n e e nsis  1 3  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  Pl e ctr a nt h us d e c urr e ns  5 3. 4  3. 3 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  P s y c h otri a t h o n n eri  1 0 4. 3  7. 5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  T h o n ni n gi a s a n g ui n e a  1 2 3. 7  5  

P L A N T E C A M C A M P  w et  c a m er a  T h u n b er gi a f as ci c ul at a  1 0 7. 4  3. 3 3  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  A c a nt h o n e m a stri g os u m  2 2 7  2 8. 3 3  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  Afr a m o m u m s p.  2 1 8. 7  1 4. 1 7  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  Dis c hist o c al y x  gr a n difl or a  2 3 4. 6  1 2. 5  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 2 3 7. 3  5. 8 3  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  I x or a g ui n e e nsis 2 4 1. 9  6 1. 6 7  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  P a v ett a n e ur o c ar p a  1 1. 5  0. 5  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  S a bi c e a c al y ci n a  2 2 6. 8  6. 6 7  



 

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  S a bi c e a pil os a  2 2 9. 3  1 1. 6 7  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  V o a c a n g a br a ct e os a  2 0 8. 3  3. 3 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  A c a nt h o n e m a stri g os u m  9 5. 9  9 4. 1 7  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  Afr a m o m u m s p 1  4 0. 5  0. 8 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  B erti er a r a c e m os a  7 0. 6  0. 5  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  Cl er o d e n dr u m s yl v a n u m  1 1 8. 1  3 0. 8 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  Dis c hist o c al y x gr a n difl or a  1 0 6. 2  2 6. 6 7  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  I m p ati e ns ni a m ni a m e nsis 1 2 4. 7  1 9. 1 7  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  I m p ati e ns hi a ns 1 1 0. 1  4. 1 7  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  I m p ati e ns m a cr o pt er a 1 3 4. 6  8 0. 8 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  J usti ci a l a x a 1 0 5. 1  2 5. 8 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  L e e a g ui n e e nsis  5 5. 6  2. 5  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  M ar a nt o c hl o a m o n o p h yl a  4 1. 2  6. 6 7  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  Pl e ctr a nt h us d e c urr e ns  1 0 9  8. 3 3  

D RI N K G A RI  w et  c a m er a  P s y c h otri a t h o n n eri  5 5. 8  3 2. 5  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  Cl a us e n a a nis at a  6 4  0. 5  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  I x or a f oli os a 6 8  9. 1 7  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  N u xi a c o n g est a  6 4. 1  2. 5  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  P s y dr a x d u nl a pii  6 4  9. 1 7  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  S h effl er a a b yssi ni c a  6 5. 1  0. 8 3  

M A N N’ S S P RI N G  dr y  p ers o n al  S y z y gi u m st a u dtii  6 4  6. 6 7  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  Di cr a n ol e pis v estit a  6 4  1 0 7. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  E n gl eri n a g a b o n e nsis  6 4  2. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  Ki g eli a afri c a n a  6 4  5. 8 3  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  6 4  0. 5  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  P s y dr a x d u nl a pii  6 4  5. 8 3  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  S y z y gi u m s p.  6 4  5. 8 3  

C R A T E R L A K E  dr y  p ers o n al  T a b er n a e m o nt a n a 
v e ntri c os a  

6 4  6 2. 5  

C R A T E R L A K E  w et  p ers o n al  A nt h o cl eist a s c a n d e ns  6 4  5  

C R A T E R L A K E  w et  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  6 2  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  A nt h o n ot h a fr a gr a ns  4 4  5. 8 3  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  C or di a a ur a nti a c a  1 6  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  Ki g eli a afri c a n a  6 0. 2  8. 3 3  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a  1 1 9. 6  0. 5  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  T a b er n a e m o nt a n a 
v e ntri c os a  

7 0  1 1. 6 7  

P L A N T E C A M C A M P  dr y  p ers o n al  V o a c a n g a afri c a n a  6 4  8. 3 3  

P L A N T E C A M C A M P  w et  p ers o n al  M uss a e n d a t e n uifl or a 7 1. 6  0. 5  

D RI N K G A RI  dr y  p ers o n al  A nt h o n ot h a fr a gr a ns  7 4. 3  1. 6 7  

D RI N K G A RI  dr y  c a m er a  B erli ni a br a ct e os a  6 4  4. 1 7  

D RI N K G A RI  dr y  p ers o n al  H ei nsi a cri nit a  3 2  2. 5  



 

D RI N K G A RI  dr y  p ers o n al  H u g o ni a mi c a ns  4 8  0. 5  

D RI N K G A RI  dr y  p ers o n al  P sil a nt h us m a n nii  4 7. 9  0. 5  

D RI N K G A RI  dr y  p ers o n al  T a b er n a e m o nt a n a 
br a c h y a nt h a  

6 2  1 0. 8 3  

D RI N K G A RI  w et  p ers o n al  P hr a g m a nt h er a 
k a m er u n e nsis  

7 7. 2  0. 8 3  

T a bl e S 2:  Eff e ct of s e as o n a n d f or est t y p e o n bir d a n d pl a nt s p e ci ali z ati o n, e x pr ess e d as Bl üt h g e n´s 
s p e ci ali z ati o n i n d e x ( d’) a n d n or m aliz e d d e gr e e ( N D). P er m ut ati o n A N O V A. * 0. 0 1 < p < 0. 0 5; * * p < 0. 0 1  
T h e a n al ys es ar e t h e s a m e as t h o s e i n T a bl e 1 i n t h e m ai n t e xt of t h e m a n us cri pt, b ut t h e i nt er a cti o n 
str e n gt hs i n t h e n et w or ks w er e n ot c o nsi d er e d p er h e ct ar e. I n ot h er w or ds, i nt er a cti o n str e n gt hs w er e 
j ust visits/ h o n o n e i n di vi d u al of a p arti c ul ar pl a nt s p e ci es. 

Bir d d ´ Bir d N D  Pl a nt d ´ Pl a nt  N D  

F p s.  p p er m . F p s. p p er m . F p s. p p er m  F p s. p p er m  

S e a s o n  1. 2 2  0. 2 6 3  0. 1 9  0. 6 6 7  0. 5 5  0. 4 7 0  0. 5 0  0. 4 8 7  
F or e st  4. 6 9  0. 0 1 3 *  5. 2 7  0. 0 0 4 * *  6. 7 5  0. 0 0 1 * *  1 2. 7 2  0. 0 0 1 * *  
F or e st * s e a s o n  0. 9 2  0. 4 2 6  0. 1 4  0. 9 2 6  0. 3 8  0. 7 8  0. 3 2  0. 7 9 0  

T a bl e S 3. N et w or k -l e v el s p e ci ali z ati o n i n di c es a n d t h eir diff er e n c es fr o m t h e n ull m o d els ( Δ  v al u es ) f or 
n et w or ks i n i n di vi d u al f or est t y p es a n d s e as o ns. H 2  ́ –  n et w or k s p e ci aliz ati o n i n d e x; Q –  m o d ul arit y; C –  
c o n n e ct a n c e. O bs er v e d v al u es m ar k e d b y ast eris ks  diff er fr o m t h e  n ull m o d el pr e di cti o n: * 0. 0 1 < p < 0. 0 5; 
* * p < 0. 0 1. T h e a n al y s es ar e t h e s a m e as t h o s e i n T a bl e 2 i n t h e m ai n t e xt of t h e m a n us cri pt, b ut t h e 
i nt er a cti o n str e n gt hs i n t h e n et w or ks w er e n ot c o nsi d er e d p er h e ct ar e. I n ot h er w or ds, i nt er a cti o n 
str e n gt hs w er e j us t visits/ h o n o n e i n di vi d u al of a p arti c ul ar pl a nt s p e ci es. 

L o wl a n d f or e st  
Mi d -el e v ati o n 

f or e st 
S u b m o nt a n e 

f or e st 
M o u nt ai n f or e st  

dr y  w et  dr y  w et  dr y  w et  dr y  w et  

H 2 ´O B S  0. 2 1 * *  0. 4 1  0. 2 0 * *  0. 5 1 * *  0. 5 7 * *  0. 4 5 * *  0. 0 6 * *  0. 1 9 *  

Δ H 2´  0. 1 3  0. 1 6  0. 1 8  0. 3 9  0. 5 5  0. 3 8  0. 0 6  0. 1 2  

Q O B S  0. 1 9 * *  0. 2 4 *  0. 1 4 * *  0. 3 7 * *  0. 3 0 * *  0. 2 1 * *  0. 0 2 * *  0. 0 4 * *  

Δ Q  0. 1 4  0. 1 5  0. 1 3  0. 2 9  0. 2 9  0. 1 7  0. 0 2  0. 0 2  

C  0. 3 3  0. 3 7  0. 4 5  0. 4 4  0. 7 8  0. 7 1  0. 8 9  0. 7 5  



 

Fi g ur e S 1. S p e ci ali z ati o n of bir ds ( a) a n d pl a nts ( b) i n diff er e nt f or est t y p es o n Mt. C a m er o o n.  d’ –  

Bl üt h g e n´s  s p e ci ali z ati o n i n d e x; N D –  n or m aliz e d d e gr e e. d’ w as c al c ul at e d fr o m n et w or ks w h er e t h e 

i nt er a cti o n str e n gt h w as e x pr ess e d as a n u m b er of visits h-1  p er pl a nt . Si g nifi c a nt p air wis e diff er e n c es 

b et w e e n i n di vi d u al f or est t y p es ar e r e p ort e d.  L F –  l o wl a n d f orest; M E F –  mi d -el e v ati o n f or est; S F –

s u b m o nt a n e f or est; M F – m o nt a n e f or est.  



 

Fi g ur e S 2.  C orr el ati o n b et w e e n s p e ci es -l e v el s p e ci ali z ati o n i n di c es ( d’) c al c ul at e d fr o m n et w or ks w h er e 
t h e i nt er a cti o n str e n gt h w as e x pr ess e d as a n u m b er of visits h -1  p er pl a nt ( y -a xis) a n d as a n u m b er of 
visits p er h e ct ar e ( x -a xis). P oi nts r e pr es e nt t h e i n di vi d u a l s p e ci es of bir ds ( u p p er gr a p h) a n d pl a nts 
( b ott o m gr a p h) fr o m all n et w or ks. T h e gr e y li n es ar e t h e st a n d ar dis e d m aj or a xis esti m ati o ns (f or m or e 
d et ails, s e e  W art o n D, D u urs m a R, F alst er D, T as ki n e n S. 2 0 1 2. S M A T R 3 –  a n R p a c k a g e f or esti m ati o n 
a n d i nf e r e n c e a b o ut all o m etri c li n es. M et h o ds i n E c ol o g y a n d E v ol uti o n 3: 2 5 7 – 2 5 9.)  



Fi g ur e S 3 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n s p e ci es l e v el s p e ci ali z ati o n of s u n bir ds  m e as ur e d b y Bl ü t h g e n’s 

d’ . T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. T h e li n es 

s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as i n d e p e n d e nt 

s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d n e g ati v e r esi d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d t h e n t h e s q u ar e 

r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d t o t h e m e a n fit. 



 

Fi g ur e S 4 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n s p e ci es l e v el s p e ci ali z ati o n of pl a nts m e as ur e d b y Bl ü t h g e n’s d’. 

T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. T h e li n es 

s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as i n d e p e n d e nt 

s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d n e g ati v e r esi d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d t h e n t h e s q u ar e 

r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d t o t h e m e a n fit. 



Fi g ur e S 5 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n s p e ci es l e v el s p e ci ali z ati o n of s u n bir ds m e as ur e d b y n or m aliz e d 

d e gr e e ( N D). T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n . 

T h e li n es s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as 

i n d e p e n d e nt s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d n e g ati v e r esi d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d 

t h e n t h e s q u ar e r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d to t h e m e a n fit.  



 

Fi g ur e S 6 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n s p e ci es l e v el s p e ci ali z ati o n of pl a nts m e as ur e d b y n or m aliz e d 

d e gr e e ( N D). T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. 

T h e li n es s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as 

i n d e p e n d e nt s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d n e g ati v e r esi d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d 

t h e n t h e s q u ar e r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d t o t h e m e a n fit. 



Fi g ur e S 7 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n n et w or k c o n n e ct a n c e. T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e 

e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. T h e li n es s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d 

o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as i n d e p e n d e nt s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d 

n e g ati v e r e si d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d t h e n t h e s q u ar e r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d t o t h e 

m e a n fit.  



 

Fi g ur e S 8 . Eff e cts of s a m pli n g ef f ort o n n et w or k c o m pl e m e nt ar y s p e ci aliz ati o n (H 2 ’). T h e  x -a xis s h o ws  t h e 

pr o p orti o n of  t h e e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. T h e li n es s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a 

ar e t h e fits b as e d o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as i n d e p e n d e nt s m o ot hi n g of t h e s q u ar es 

f or t h e p o siti v e a n d n e g ati v e r esi d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d t h e n t h e s q u ar e r o ot of t h e fitt e d v al u es 

w as a d d e d t o t h e m e a n fit.  



 

Fi g ur e S 9 . Eff e cts of s a m pli n g eff ort o n n et w or k m o d ul arit y ( Q) . T h e  x -a xis s h o ws  t h e pr o p orti o n of t h e 

e ntir e d at as et t h at w as us e d f or i n d e x c al c ul ati o n. T h e li n es s urr o u n di n g t h e gr e y ar e a ar e t h e fits b as e d 

o n t h e v ari a n c e f u n cti o n. N ot e t h at t h er e w as i n d e p e n d e nt s m o ot hi n g of t h e s q u ar es f or t h e p o siti v e a n d 

n e g ati v e r e si d u als fr o m t h e m e a n fit, a n d t h e n t h e s q u ar e r o ot of t h e fitt e d v al u es w as a d d e d t o t h e 

m e a n fit.  



R u n ni n g titl e: Altit u d e -dri v e n fl or al visit or s hifts o n H. r e v ol ut u m.  

C o pi n g wit h altit u d e: Altit u d e -d ri v e n visit o r s hift s o n  H y p eri c u m r e v ol ut u m  

(H y p e ri c a c e a e ) o n M o u nt C a m e r o o n g r assl a n d s. 
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A B S T R A C T  

T h a n ks t o t h e st e e p c h a n g es i n v ari o us a bi oti c f a ct or s, el e v ati o n al  gr a di e nts off er a n e x c ell e nt 

s yst e m t o st u d y pl asti cit y i n pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns. S u c h k n o wl e d g e is ess e nti al f or 

dis c ussi n g  r e c e nt e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y h y p ot h es es o n pl a nt p olli n ati o n s yst e ms . We c a n 

ass e ss h o w i n di vi d u al pl a nts ar e s p e ci ali z e d, if o n e p olli n at or c a n b e r e pl a c e d b y a n ot h er, a n d 

h o w p olli n at or -m e di at e d s el e cti o n pr ess ur es a ct o n fl or al tr ait s. O ur  st u d y f o c us e d o n M o u nt 

C a m er o o n, a n u n d er e x pl or e d bi o di v er sit y h ots p ot, usi n g H y p eri c u m r e v ol ut u m  (H y p eri c a c e a e ) 

as t h e m o d el pl a nt. We o bs er v e d fl o w er visit or s a cr oss f o ur el e v ati o ns  d uri n g t w o s e as o ns . 

Bir ds, b e es, a n d fli es h a v e b e e n o bs er v e d as i m p ort a nt gr o u ps of fl or al visit or s. A m o n g bir ds, 

Ci n n yris r ei c h e n o wi  ( N e ct ari nii d a e) h as b e e n b y f ar t h e m ost fr e q u e nt visit or. O ur fi n di n gs 

r e v e al e d t h e s a m e p att er n i n visit ati o n fr e q u e n c i es, wit h o ut r e g ar d if w e c o nsi d er e d all bir d 

visit or s or j ust C. r ei c h e n o wi . T his p att er n w as h u m p -s h a p e d , p e a ki n g at a p pr o xi m at el y 2, 7 0 0 

m et er s a b o v e s e a l e v el , a n d visit ati o n i n cr e as e d d uri n g t h e tr a nsiti o n fr o m w et t o dr y s e as o ns. 

M al e  C. r ei c h e n o wi  visit e d  fl o w er s m or e fr e q u e ntl y t h a n f e m al es. C o nsi d eri n g i ns e ct visit or s, 

b e e a n d fl y a cti viti es d e cr e as e d a n d di d n ot c h a n g e r es p e cti v el y wit h i n cr e asi n g el e v ati o n. 

T h es e r es ult s hi g hli g ht t h e i m p ort a n c e of altit u d e -dri v e n s hifts i n p olli n at or c o m m u niti es, wit h 

b e es d o mi n ati n g l o w er el e v ati o ns, bir ds d o mi n ati n g  mi d -el e v ati o ns, a n d fli es d o mi n ati n g  

hi g h er el e v ati o ns. T h e o bs er v e d p att er ns i m pl y p ot e nti al e v ol uti o n ar y pr ess ur es o n pl a nts t o 

a d a pt t o t h e  pr e v al e nt p olli n at or s p e ci es, w hi c h c o ul d dri v e l o c al a d a pt ati o ns a n d di v er sifi c ati o n 

wit hi n pl a nt p o p ul ati o ns as pr e di ct e d b y t h e m os ai c of c o e v ol uti o n t h e or y.  

K e y w o r ds:  Afr otr o pi cs, el e v ati o n al gr a di e nts, fl or al visit or s hifts, m o nt a n e gr assl a n ds, 

N e ct ari nii d a e , n e ct ari v or y, p olli n ati o n. 



1.  I nt r o d u cti o n  

El e v ati o n al gr a di e nts, wit h t h eir st e e p a bi oti c c h a n g es o v er s h ort g e o gr a p hi c dist a n c e s, 

pl a y a cr u ci al r ol e i n str u ct uri n g bi ol o gi c al c o m m u niti es b y alt eri n g b ot h cli m at i c c o n diti o ns 

a n d r es o ur c e a v ail a bilit y ( K ör n er, 2 0 0 7; S p o nsl er et al., 2 0 2 2). I n t hi s s e ns e, el e v ati o n al 

bi o di v er sit y p att er ns ar e r el ati v el y w ell -d o c u m e nt e d f or m a n y a ni m al ( e. g., C ol w ell et al., 

2 0 1 6; P et er s et al., 2 0 1 6; B e c k et al., 2 0 1 7; M ai c h er et al., 2 0 2 0 ) a n d pl a nt t a x a ( e. g., Gr yt n es, 

2 0 0 3; Br u u n et al., 2 0 0 6; C ol w ell et al., 2 0 1 6). A d diti o n all y, t h es e gr a di e nts n ot o nl y aff e ct 

bi o di v er sit y distri b uti o n p att er ns, b ut als o str o n gl y s h a p e i nt er -s p e cifi c i nt er a cti o ns, s u c h as 

pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns ( M a g ui ñ a -C o n d e et al., 2 0 2 3).  

Visit or s of a si n gl e pl a nt s p e ci es c a n diff er a m o n g i n di vi d u al p o p ul ati o ns or 

p h e n ol o gi c al p eri o ds ( T h o m ps o n , 2 0 0 5). P l a nts wit h br o a d el e v ati o n al r a n g es m ust a d a pt 

l o c all y t o p olli n at or c o m m u nit y c h a n g es d u e t o t h e filt eri n g eff e cts of el e v ati o n o n diff er e nt 

p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps  ( M al o & B a o n z a, 2 0 0 2). T his s c e n ari o s er v es as a t e m pl at e f or t h e 

g e o gr a p hi c al m os ai c of c o e v ol uti o n b et w e e n pl a nts a n d t h eir fl or al visit or s ( A n d er s o n & 

J o h ns o n, 2 0 0 7) . P olli n at or t ur n o v er is oft e n  m e di at e d b y t e m p er at ur e as w as s h o w n f or b e es 

a n d fli es (i. e, b e e-t o-fl y tr a nsiti o n; M c C a b e & C o b b, 2 0 2 1). I n t hi s c o nt e xt, b u m bl e b e es, k n o w n 

f or b ei n g c ol d-a d a pt e d, w er e i d e ntifi e d as t h e pri m ar y p olli n at or s of al pi n e p o p ul ati o ns of 

C a m p a n ul a r ot u n dif oli a  i n t h e R o c k y M o u nt ai ns ( Bi n g h a m & Ort h n er, 1 9 9 8). C o ntr asti n gl y, 

l ar g er b u m bl e b e es w er e f o u n d t o b e r e pl a c e d b y s m all er s p e ci es at hi g h er el e v ati o ns o n 

C a m p a n ul a  p u n ct at a  ( N a g a n o et al., 2 0 1 4) a n d P r u n ell a v ul g aris  ( K uri y a et al., 2 0 1 5) i n 

c e ntr al J a p a n. M or e o v er, hi g h er el e v ati o ns h a v e s h o w n i n cr e as e d r el ati v e fr e q u e n ci es of fl y 

visit or s a n d d e cr e as e d n u m b er s of b e es a n d b e etl es i n p olli n ati o n n et w or ks ( L a y et al. , 2 0 1 3 ). 

T his p att er n h as als o b e e n c o nfir m e d b y S o m m a g gi o et al. ( 2 0 2 2)  w hi c h r e p ort e d a n el e v ati o n -

i n d u c e d t ur n o v er b et w e e n s olit ar y b e es a n d h o v erfli es. T h er ef or e, t h er e is a z o n ati o n of 

diff er e nt p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss el e v ati o n al gr a di e nts d u e t o t h e p h ysi ol o gi c al 



c o nstr ai nt s of p olli n at or s i n c o pi n g wit h h ar s h m o u nt ai n t o p c o n diti o ns ( A d e d oj a et al., 2 0 1 8; 

L ef e b vr e et al., 2 0 1 8).  

I n c o ntr ast t o i ns e cts, bir ds, as e n d ot h er mi c a ni m als, ar e m u c h l ess  d e p e n d e nt o n 

a m bi e nt t e m p er at ur e , ar e a bl e t o fl y i n m or e wi n d y a n d r ai n y c o n diti o ns, a n d  c o ns e q u e ntl y, ar e 

l ess aff e ct e d b y u nf a v o ur a bl e w e at h er c o n diti o ns o n  m o u nt ai n t o ps  ( D elli n g er et al., 2 0 2 1). F or 

i nst a n c e, u n d er r ai n y c o n diti o ns at hi g h el e v ati o ns i n M e xi c o, bir d-p olli n at e d pl a nts w er e m or e 

eff e cti v el y p olli n at e d t h a n cl os el y r el at e d b e e -p olli n at e d s p e ci es, i n di c ati n g a n altit u d e dri v e n 

b e e -t o-bir d tr a nsiti o n ( Cr u d e n, 1 9 7 2, b ut s e e  D eli n g er et al. , 2 0 2 3). Si mil arl y, J a n e č e k et al. 

( 2 0 2 2) r e p ort e d m or e pl a nts wit h bir d -p olli n ati o n s y n dr o m e t o fl o w er d uri n g t h e r ai n y s e as o n 

o n Mt. C a m er o o n, a n d U c e d a -G ó m e z et al. ( 2 0 2 4) d e m o nstr at e d t h at tr ait m at c hi n g d uri n g t hi s 

p eri o d is m or e i m p ort a nt. L e h m a n n et al. ( 2 0 1 9) o bs er v e d a s hift fr o m b utt erfli es t o 

h u m mi n g bir ds as t h e m ost eff e cti v e p olli n at or gr o u p of G o nz al a g u ni a hirs ut a  t o w ar ds hi g h er 

el e v ati o ns o n D o mi ni c a isl a n d i n t h e C ari b b e a n. M or e o v er, p olli n at or e x cl usi o n e x p eri m e nts 

i n t h e e ast er n Hi m al a y as d e m o nstr at e d t h at s e v er al R h o d o d e n dr o n  s p e ci es ar e h e a vil y 

d e p e n d e nt o n s u n bir ds ( N e ct ari nii d a e) at hi g h el e v ati o ns ( H u a n g et al., 2 0 1 7). C o ntr asti n gl y, 

s u n bir ds s h o w e d d e cr e as e d visit ati o n fr e q u e n c y at hi g h er el e v ati o ns o n t h e s a m e pl a nt t a x a i n 

t h e Si k ki m Hi m al a y a m o u nt ai ns ( B as n ett et al., 2 0 1 9).    

O ur st u d y ai m e d  t o e x pl or e t h e r el ati o ns hi p b et w e e n fl or al visit or s ( b e es, bir ds, a n d 

fli es) a n d el e v ati o n i n t h e m o nt a n e gr assl a n ds of M o u nt C a m er o o n. We us e d a d at as et o n fl o w er 

visit or s of H y p eri c u m r e v ol ut u m  (H y p eri c a c e a e ) a cr oss a n el e v ati o n al gr a di e nt. O ur m ai n ai m 

w as t o a ns w er t h e f oll o wi n g q u esti o n: H o w d o es t h e r el ati v e visit ati o n of b e es, bir ds, a n d fli es 

o n H. r e v ol ut u m  c h a n g e al o n g t h e el e v ati o n al gr a di e nt ? H. r e v ol ut u m  is o n e of t h e m ai n n e ct ar 

s o ur c es o n t h e m o nt a n e gr as sl a n ds ( B art o š et al.,  2 0 1 2 ; J a n eč e k et al., 2 0 2 4). We h y p ot h esis e 

t h at t h er e will b e a t ur n o v er of p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. 

T h us, w e e x p e ct b e es t o b e m or e fr e q u e nt fl or al visit or s at t h e l o w er el e v ati o ns, wit h i n cr e asi n g 



bir d a cti vit y at hi g h el e v ati o ns. M or e o v er, w e h y p ot h esi z e d a s hift i n i ns e ct visit or f u n cti o n al 

gr o u ps  a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. I n t hi s s e ns e, w e e x p e ct a t ur n o v er fr o m b e e t o fl y 

d o mi n at e d visit ati o n. As a s e c o n d ar y ai m, gi v e n t h at Ci n n yris r ei c h e n o wi (N e ct ari nii d a e ) is t h e 

m ai n bir d visit or of H. r e v ol ut u m  a n d is s e x u all y di m or p hi c, w e ai m e d t o e x pl or e s e x u al 

diff er e n c es i n fl or al visit ati o n i n r el ati o n t o el e v ati o n. N e ct ar l e v els i n t h e fl o w er s i nsi d e t h e 

t errit or y ar e k e pt l o w b y fr e q u e nt bir d visit s, as o bs er v e d i n ot h er n e ct ar -f e e di n g bir ds 

( F ei nsi n g er & C ol w ell, 1 9 7 8; L ar a et al., 2 0 0 9). T h us, w e e x p e ct m al es of C. r ei c h e n o wi t o 

visit H. r e v ol ut u m  pl a nts at a hi g h er r at e t h a n f e m al es d u e t o c o m p etiti v e e x cl usi o n fr o m t hi s 

n e ct ar ri c h s o ur c es a n d/ or t errit ori al b e h a vi o ur.  

2. M at e ri al a n d M et h o d s  

2. 1. St u d y sit e  

T h e st u d y w as c o n d u ct e d o n M o u nt C a m er o o n  ( Fi g. 1 a). T h e d at a w er e c oll e ct e d at 

f o ur sit es al o n g a n altit u di n al gr a di e nt, r e pr es e nti n g f o ur t y p es of m o nt a n e gr assl a n ds ( Fi g.  1 b ): 

a) l o w  el e v ati o n  m o nt a n e gr assl a n d ar o u n d t h e l o c alit y of P & T d o mi n at e d b y t all gr ass 

L o u d eti a si m pl e x  ( c. 2 3 0 0 m a. s.l.; P & T-1), b) mi d -el e v ati o n m o nt a n e gr assl a n d als o ar o u n d 

t h e l o c alit y of P & T r e pr es e nti n g t h e tr a nsiti o n fr o m t all t o s h ort gr assl a n d v e g et ati o n ( c. 2 8 0 0 

m a. s.l.; P & T -2), c) mi d -el e v ati o n m o nt a n e gr assl a n d ar o u n d  t h e 1 9 8 9 l a v a fl o w ( 3 2 0 0 m a. s.l.), 

s p e ci es ri c h gr assl a n ds wit h t y pi c al o c c urr e n c e of gr ass es s u c h as A n dr o p o g o n  s p p., S p or o b ol us 

m o nt a n us , a n d K o el eri a c a p e nsis  , a n d d)  hi g h el e v ati o n m o nt a n e gr assl a n d ar o u n d t h e l o c alit y 

of C a m p 2 ( 3 5 0 0 m a. s.l.) wit h s p ar s e v e g et ati o n d o mi n at e d b y F est u c a a b yssi ni c a . M o u nt 

C a m er o o n pr es e nts disti n ct s e as o n alit y ( M ai c h er et al., 2 0 2 0), wit h a p eri o d of w at er s h ort a g e 

( mi d-N o v e m b er t o F e br u ar y) c o m bi n e d wit h a w et s e as o n of h e a v y r ai ns ( J u n e t o S e pt e m b er). 

D at a w er e c oll e ct e d d uri n g t w o e x p e diti o ns i n t w o p eri o ds: o n e i n t h e i nt er s e as o n p eri o d fr o m 



w et t o dr y ( N o v e m b er 2 0 2 1) a n d o n c e i n t h e i nt er s e as o n fr o m dr y t o w et s e as o n ( M a y 2 0 2 2); 

d uri n g e a c h e x p e diti o n all sit es w er e s a m pl e d.  

 

 

Fi g u r e 1.  L o c ati o n of M o u nt C a m er o o n a n d o ur s a m pli n g p oi nt s wit hi n C a m er o o n: A ) 

T o p o gr a p hi c al m a p of C a m er o o n; B ) T o p o gr a p hi c al m a p of M o u nt C a m er o o n wit h t h e 

g e o gr a p hi c al p ositi o n of o ur s a m pli n g l o c ati o ns. F o ur diff er e nt el e v ati o ns w er e s a m pl e d: P & T -

1 ( c. 2 3 0 0 m a. s.l.), P & T -2 ( c. 2 8 0 0 m a. s.l.), L a v a fl o w ( 3 2 0 0 m a. s.l.), a n d C a m p 2 ( 3 5 0 0 m 

a. s.l.) T h e diff er e nt c ol o ur s r e pr es e nt t h e t w o p eri o ds s a m pl e d: tr a nsiti o n s e as o n fr o m w et t o 

dr y (i n r e d) a n d fr o m dr y t o w et (i n p ur pl e); C ) M al e Ci n n yris r ei c h e n o wi  ( N ort h er n d o u bl e-

c oll ar e d s u n bir d) visiti n g t h e fl o w er s of H y p eri c u m r e v ol ut u m ( P h ot o cr e dit: Št ě p á n J a n e č e k) .  

 



2. 2. St u d y s p e ci es  

O ur t ar g et pl a nt s p e ci es w as H y p e ri c u m r e v ol ut u m (H y p eri c a c e a e ; Fi g. 1 c). H. 

r e v ol ut u m is a s hr u b or s m all tr e e of o p e n f or est, f or est m ar gi ns a n d m o nt a n e w o o dl a n d a n d 

gr assl a n ds, n ati v e t o t h e Ar a bi a n P e ni ns ul a a n d Afri c a ( R o bs o n , 1 9 6 1). O n M o u nt C a m er o o n 

it is c o m m o nl y f o u n d at altit u d es b et w e e n 2 0 0 0 a n d 3 7 0 0 m a. s.l ( p er s o n al o bs er v ati o n). Si n gl e 

bri g ht y ell o w fl o w er s f or m at t h e e n ds of br a n c h es, u p t o 5  c m i n di a m et er.  

T h e m ai n bir d visit or of H y p eri c u m r e v ol ut u m  o n M o u nt C a m er o o n m o nt a n e gr assl a n ds 

is Ci n n yris r ei c h e n o wi  ( Fi g. 1 c). O n M o u nt C a m er o o n, i n di vi d u als of t hi s s u n bir d w ei g h 7 – 1 0 

g a n d h a v e a bill l e n gt h of 1. 6 – 2. 2 c m ( S ejf o v á et al., 2 0 2 1). Ci n n yris r ei c h e n o wi  h as a v er y 

wi d e el e v ati o n al r a n g e, o c c urri n g fr o m 1 1 0 0 ( J a n e č e k et al., 2 0 2 4 ) u p t o 2 7 8 0 m a. s.l o n M o u nt 

C a m er o o n ( C h e k e et al., 2 0 0 1).  

2. 3. O b s e r v ati o n of pl a nt -bi r d a n d pl a nt -i n s e ct i nt e r a cti o n s 

Pl a nt -bir d i nt er a cti o ns w er e r e c or d e d b y dir e ct o bs er v ati o n of bir d visit or s. D u e t o t h e 

o p e n n ess of t h e l a n ds c a p e, w e o bs er v e d at l e ast 1 0 s hr u bs at t h e s a m e ti m e.   We o bs er v e d e a c h 

s hr u b d uri n g a n ei g ht h o ur p eri o d. At e a c h el e v ati o n, w e ai m e d t o o bs er v e 4 0 s hr u bs of o ur 

t ar g et pl a nt s p e ci es. We c arri e d o ut o bs er v ati o ns d uri n g t w o c o ns e c uti v e d a ys at e a c h el e v ati o n. 

We c h os e t h os e s hr u bs w h os e fl o w er s w er e fr es h a n d r e c e ntl y o p e n e d. O bs er v ati o ns w er e m a d e 

si m ult a n e o usl y b y t w o o bs er v er s w hi c h w er e s e at e d  at l e ast 1 0 0 m a p art t o a v oi d r e c or di n g t h e 

s a m e bir d visit or t wi c e. We r e c or d e d all bir d visit or s t o t h e s p e ci es l e v el. M or e o v er, w h e n 

p ossi bl e, w e r e c or d e d t h e s e x of t h e visit or s. D u e t o diffi c ulti es t o fi n d fl o w eri n g pl a nts at s o m e 

el e v ati o ns t h e n u m b er of o bs er v e d pl a nts diff er b et w e e n e a c h el e v ati o n.  

We c al c ul at e d bir d visit ati o n fr e q u e n ci es p er s hr u b i n di vi d u al as f oll o ws:  

ttti tititi tititi ti ti  ti ti fi ti fi tt ti ti 𝑦 = (
𝑛 º  𝑜 𝑓  𝑣𝑖 𝑠𝑖𝑡 𝑠

𝑜 𝑏 𝑠 𝑒 𝑟 𝑣 𝑒 𝑑  𝑡𝑖 𝑚 𝑒  
)  



t h us, w e o bt ai n e d a visit ati o n fr e q u e n c y t h at is st a n d ar di z e d b y t h e n u m b er of h o ur s s o all t h e 

pl a nt s hr u bs c a n b e c o m p ar e d.  

T o esti m at e t h e a b u n d a n c e of i ns e ct visit or s a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt, w e c o u nt e d 

t h e t ot al n u m b er of i ns e cts pr es e nt i n t h e fl o w er s of e a c h s hr u b. T h e c o u nti n g t o o k pl a c e t hr e e 

ti m es p er d a y (i.e ., m or ni n g, n o o n, aft er n o o n ) a n d i n all t h e pl a nts o bs er v e d. M or e o v er, i ns e ct 

visit or s w er e cl assifi e d t o f u n cti o n al gr o u ps: b e es or fli es. Fr o m e v er y pl a nt o bs er v e d w e als o 

r e c or d e d t h e n u m b er of fl o w er s, th us, i ns e ct visit ati o n w as esti m at e d as t h e a b u n d a n c e of 

i ns e cts p er fl o w er, as f oll o ws: 

tt ti ti ti titi  ti ti ti ti ti ti fi ti fi = (
tt º  ti ti  𝑦 𝑛 𝑜 𝑓 𝑣𝑖 𝑠

𝑖 º  𝑡 𝑠  𝑜𝑏 𝑠 𝑒 𝑟 𝑣 𝑒  
)  

2. 4. St atisti c al a n al ysis  

T o e x pl or e t h e g e n er al p att er ns al o n g t h e el e v ati o n al gr a di e nt i n bir d visit ati o n w e fir stl y 

fit o ur d at as et t o G e n er ali z e d A d diti v e M o d els ( G A M, W o o d 2 0 0 6 ) o pti n g f or a h ur dl e 

a p pr o a c h. G A M m o d els a v oi d t h e e x pli cit s p e cifi c ati o n of a f u n cti o n al f or m f or t h e r el ati o ns hi p 

b et w e e n t h e r es p o ns e v ari a bl e a n d pr e di ct or v ari a bl e, all o wi n g t h e i d e ntifi c ati o n of n o nli n e ar 

r el ati o ns hi ps wit h o ut t h e n e e d f or s u bj e cti ve a n d pr e -d et er mi n e d m o d el s p e cifi c ati o ns. I nst e a d, 

n o n p ar a m etri c s m o ot h er s  (i. e., s pli n es) ar e e m pl o y e d t o d e pi ct t h e r el ati o ns hi p, off eri n g 

fl e xi bilit y a n d a d a pt a bilit y i n c a pt uri n g c o m pl e x p att er ns ( W o o d 2 0 0 6). H ur dl e m o d els ar e 

s uit a bl e f or z er o i nfl at e d d at as ets.  

Fir st, w e d u m m y c o d e d wit h z er os a n d o n es bir d visit ati o n t o c al c ul at e t h e pr o b a bilit y 

of visit ati o n i n r el ati o n t o el e v ati o n  (G A M I).  We s et t h e distri b uti o n t o bi n o mi al wit h a l o git 

li n k. F or t h e n o n-z er o c o nti n u o us p art ( visit ati o n; G A M I I), w e s et t h e distri b uti o n t o “ g a m m a ” 

wit h a li n k f u n cti o n a n d m o d ell e d t h e fr e q u e n c y of bir d visit ati o n. I n b ot h m o d els, fi x e d f a ct or s 

w er e el e v ati o n ( wit h a s m o ot hi n g t er m), n u m b er of fl o w er s, a n d st u d y p eri o d (i. e., w et -dr y or 

dr y -w et). S e c o n d, a n d si n c e, m ost of t h e visit s r e c or d e d w er e m a d e b y Ci n n yris r ei c h e n o wi  a 



t hir d G A M  m o d el ( G A M I I I), wit h t h e s a m e s etti n gs as m o d el G A M M I, t o m o d el t h e pr o b a bilit y 

of visit ati o n a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt b y C. r ei c h e n o wi i n di vi d u als. T hir d, si n c e C. 

r ei c h e n o wi is a hi g hl y di m or p hi c s p e ci es w e ai m e d t o i n v esti g at e t h e eff e cts of s e x o n bir d 

visit ati o n. H e n c e, a f o urt h G A M ( G A M I V) m o d el w as b uilt t o a c c o u nt f or diff er e n c es i n t h e 

fr e q u e n c y of visit ati o n of e a c h s e x. T his m o d el i n cl u d e d el e v ati o n ( wit h a s m o ot hi n g t er m), 

n u m b er of fl o w er s, st u d y p eri o d, a n d s e x as fi x e d eff e cts. I n G A M M II a n d  G A M M I V t h e 

r es p o ns e v ari a bl e w as fr e q u e n c y of visit ati o n. L ast, t o e x pl or e t h e i nt er a cti v e eff e cts of s e as o n 

a n d s e x a fift h G A M m o d el ( G A M V -VI ) w as b uilt. T h e str u ct ur e of t hi s m o d el w as t h e s a m e as 

m o d el G A M I a n d  G A M I I I. I n t hi s m o d el, t h e r es p o ns e v ari a bl e w as t h e pr o b a bilit y of visit ati o n 

b y e a c h s e x.  

We als o cr e at e d a n ot h er s et of G A M M m o d els t o e x pl or e t h e eff e cts of el e v ati o n a n d 

st u d y p eri o d o n t h e a b u n d a n c e of i ns e cts. Fir st, w e r a n a l o gi sti c r e gr essi o n t o pr e di ct t h e eff e cts 

of el e v ati o n o n t h e pr es e n c e of i ns e cts a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt (G A M A ). We s et t h e 

distri b uti o n t o bi n o mi al wit h l o git li n k. F urt h er, w e r a n a n ot h er G A M m o d el ( G A M B ) wit h o nl y 

t h e pl a nts i n w hi c h i ns e cts w er e f o u n d. I n t hi s m o d el, t h e r es p o ns e v ari a bl e w as i ns e ct 

a b u n d a n c e p er fl o w er i n e a c h o bs er v e d pl a nt. T h e distri b uti o n w as s et t o P oiss o n wit h a l o g 

li n k. I n b ot h m o d els, fi x e d f a ct or s w er e el e v ati o n ( wit h a s m o ot hi n g t er m), n u m b er of fl o w er s, 

a n d st u d y p eri o d. F urt h er , t o e x pl or e i ns e ct f u n cti o n al gr o u p s hifts a cr oss  t h e el e v ati o n w e fit 

a n ot h er G A M m o d el ( G A M C ). We s et t h e distri b uti o n t o bi n o mi al wit h l o git li n k.  I n t hi s m o d el, 

t h e pr o p orti o n of fli es r el ati v e t o b e es w as us e d as a r es p o ns e v ari a bl e. Fi x e d f a ct or s w er e 

el e v ati o n ( wit h s m o ot hi n g t er m), n u m b er of fl o w er s a n d st u d y p eri o d.  Fi n all y, t o e x pl or e t h e 

a cti vit y of t h e diff er e nt i ns e ct f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt, w e r a n s e p ar at e 

m o d els f or b e es a n d fli es ( G A M D -G ) wit h t h e s a m e s p e cifi c ati o ns as m o d el A a n d B.  

I n all m o d els (i. e., G A M M I-I VI a n d G A M M A -G ), w e r e d u c e d t h e n u m b er of s pli n es us e d 

t o c al c ul at e t h e s m o ot hi n g t er m t o fi v e ( P et er s et al., 2 0 1 9). We us e d t h e “ g a m ”  f u n cti o n fr o m 



t h e m g c v R p a c k a g e ( W o o d, 2 0 1 1) t o c o n d u ct t h es e a n al ys es.  We c arri e d o ut all t h e a n al ys es 

wit h R s oft w ar e V. 4. 2. 0 ( 2 0 2 2).  

3 . R es ult s  

I n t ot al, w e r e c or d e d 2 7 2 7 bir d visit s o n H. r e v ol ut u m  a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. 

T h e visit s w er e p erf or m e d b y fi v e bir d s p e ci es: E u pl e ct es c a p e nsis  ( Pl o c ei d a e), Ci n n yris 

b o u vi eri ( N e ct ari nii d a e), Ci n n yris r ei c h e n o wi ( N e ct ari nii d a e), Li n ur g us oli v a c e o us 

( Fri n gilli d a e), a n d  Z ost er o ps m el a n o c e p h al us ( Z ost er o pi d a e). T w o of t h es e s p e ci es ar e 

s p e ci alis e d n e ct ari v or es ( C. r ei c h e n o wi  a n d C. b o u vi eri ), w h er e as t h e ot h er t hr e e s p e ci es ar e 

g e n er ali st p ass eri n e bir ds, m ai nl y f e e di n g o n i ns e cts f o u n d o n t h e fl o w e r s or fl o w er p arts 

( p er s o n al o bs er v ati o n). Of t h es e fi v e s p e ci es m ost of t h e visit s w er e m a d e b y C. r ei c h e n o wi  

( 2 5 4 1 visit s, 9 3. 1 8 % of all visit s). C. r ei c h e n o wi  w as r e c or d e d i n all el e v ati o ns d uri n g t h e w et 

t o dr y tr a nsiti o n p eri o d. N o n et h el ess, it w as a bs e nt fr o m t h e hi g h est el e v ati o n d uri n g t h e dr y t o 

w et tr a nsiti o n p eri o d. We r e c or d e d t h e hi g h est n u m b er of visit or s at t h e l o c alit y of P & T -2 ( 1 7 3 8 

visit s; c. 2 8 0 0 m. a. s.l.). Pl a nts at t h e l o w est a n d hi g h est l o c aliti es r e c ei v e d v er y f e w visit or s 

( 5 0 a n d 55 visit s r es p e cti v el y). M or e o v er, m ost t h e visit s r e c or d e d h a p p e n e d d uri n g t h e 

tr a nsiti o n p eri o d fr o m w et t o dr y s e as o n ( e. g., 2 3 1 1 visit s; 8 4. 7 5 % of all t h e visit s r e c or d e d). 

I ns e ct a b u n d a n c e w as hi g h est at t h e t w o l o w est el e v ati o ns d uri n g t h e dr y t o w et tr a nsiti o n 

s e as o n.  B e es w er e m ost a cti v e at l o w el e v ati o ns, w h er e as t h e a cti vit y of fli es r e m ai n e d c o nst a nt 

a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt.  We r e c or d e d t h e hi g h est pr o p orti o n of b e es i n t h e l o w est 

el e v ati o n, wit h m or e t h a n 7 5 % of i ns e ct visit or s b ei n g b e es. T h e r el ati v e pr o p orti o n of b e es t o 

fli es d e cr e as e d wit h el e v ati o n, wit h n o b e es r e c or d e d i n t h e hi g h est el e v ati o n.  

 

 

 



3. 1. Bi r d visit ati o n a n d it s r el ati o n s hi p wit h el e v ati o n  

T h e a n al ysis of bir d visit ati o n pr o b a bilit y i n r el ati o n t o el e v ati o n yi el d e d a disti n cti v e 

h u m p -s h a p e d p att er n. As el e v ati o n i n cr e as e d, t h e pr o b a bilit y of bir d visit ati o n i niti all y 

e x hi bit e d a n u p w ar d tr e n d, p e a ki n g at a n o pti m al el e v ati o n r a n g e b ef or e gr a d u all y d e cli ni n g 

( Fi g. 2 a).  M or e o v er, t h e pr o b a bilit y of visit ati o n als o i n cr e as e d wit h t h e n u m b er of fl o w er s 

e a c h pl a nt h a d ( Fi g. 2 b). A d diti o n all y, w e f o u n d a n eff e ct of t h e s a m pli n g p eri o d o n t h e 

pr o b a bilit y of visit ati o n. Pl a nts d uri n g t h e i nt er s e as o n  p eri o d fr o m w et t o dr y  s e as o n , h a d a 

hi g h er pr o b a bilit y of visit ati o n a cr oss t h e el e v ati o n al r a n g e ( Fi g. 2 a). T h e n o n -z er o p art of t h e 

m o d el s h o w e d si mil ar r es ult s ( s e e Ta bl e 1). We als o o bs er v e d a cl e ar p e a k i n visit ati o n 

fr e q u e n c y at ar o u n d 2 8 0 0 m a. s.l. a n d t h e n a sli g ht d e cr e as e t o w ar ds t h e hi g h er el e v ati o ns 

( Fi g. 2 c). T h e i nt er s e as o n p eri o d fr o m w et t o dr y h a d hi g h er visit ati o n fr e q u e n ci es ( Fi g. 2 c).  

3. 2. S e x -s p e cifi c visit ati o n p att e r n o n H y p e ri c u m r e v ol ut u m  

 T h e pr o b a bilit y of visit ati o n b y C. r ei c h e n o wi  i n di vi d u als als o s h o w e d a cl e ar h u m p-

s h a p e p att er n i n r el ati o n t o el e v ati o n ( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 1). M or e o v er, t h e st u d y p eri o d h a d 

a si g nifi c a nt eff e ct o n t hi s pr o b a bilit y ( Ta bl e 1).  T h e pr o b a bilit y of visit ati o n b y C y n niris 

r ei c h e n o wi  m al es w as n ot i nfl u e n c e d b y el e v ati o n ( Ta bl e S 1). S a m pli n g p eri o d w as t h e o nl y 

t er m of t h e m o d el t h at i nfl u e n c e d t h e pr o b a bilit y of visit ati o n b y m al e i n di vi d u als ( Ta bl e S 1). 

M al es s h o w e d hi g h er pr o b a biliti es i n b ot h i nt er s e as o n p eri o ds a n al ys e d ( S u p pl e m e nt ar y Fi g. 

S 2). F e m al es s h o w e d a d e cr e as e i n t h e pr o b a bilit y of visit ati o n fr o m w et -dr y t o dr y -w et 

i nt er s e as o n p eri o ds. H o w e v er, t his p att er n w as o p p osit e f or m al es ( S u p pl e m e nt ar y  Fi g . S 2). 

El e v ati o n t o g et h er wit h t h e n u m b er of fl o w er s h a d a si g nifi c a nt eff e ct o n t h e visit ati o n 

fr e q u e n c y of t h e s p e ci es ( Ta bl e 1).  Its visit ati o n fr e q u e n c y als o p e a k e d at ar o u n d 2 8 0 0 m a. s.l 

(S u p pl e m e nt ar y  Fi g. S 3).  T h e t er m “s e x h a d a n e arl y si g nifi c a nt eff e ct o n t h e fr e q u e n c y of 

visit ati o n ( Ta bl e 1).  



T a bl e 1.  S u m m ar y of all G A M m o d els f or t h e bir d d at as et. M o d el I i n cl u d e all pl a nts st u di e d, b ot h visit e d a n d n o n -visit e d. M o d el II i n cl u d es o nl y 

t h e visit e d pl a nts, a n d t h e fr e q u e n c y of visit ati o n is p o ol e d f or all visit or s a pl a nt r e c ei v e d. M o d els III a n d I V o nl y i n cl u d e visit s m a d e b y C. 

r ei c h e n o wi . M o d el III m o d ell e d t h e pr o b a bilit y of visit ati o n of C. r ei c h e n o wi i n di vi d u als, w h er e as M o d el I V s h o ws t h e c h a n g e s i n visit ati o n 

fr e q u e n c y a cr oss t h e el e v ati o n f or b ot h s e x es of C. r ei c h e n o wi.  Si g nifi c a nt v al u es ar e pr es e nt e d i n b ol d.  

 

   P a r a m et ri c c o effi ci e nts  A p p r o xi m at e si g nifi c a n c e of s m o ot h e d t e r ms  
 M o d el d es cri pti o n  Ter m  Esti m at e  St d. 

Err or  
t-v al u e  P -v al u e  Ter m  e df  R ef. df  F -v al u e  P -v al u e  

Al
l 

bi
rd

 
vi

si
t
or

s
 

I. P r o b a bilit y of vi sit ati o n -
el e v ati o n  

          

F a mil y: Bi n o mi al  I nt er c e pt -1. 7 7 1  0. 3 2 1  -5. 5 0 5  0. 0 0 0  El e v ati o n  2. 7 8 4  3. 1 1 5  5 9. 2 1  0. 0 0 0  
Li n k f u n cti o n: l o git Fl o w ers  0. 0 6 8  0. 0 1 7  3. 9 1 2  0. 0 0 0      
 P eri o d  1. 0 5 5  0. 3 8 1  2. 7 6 5  0. 0 0 5      
II. F r e q u e n c y of vi sit ati o n -
el e v ati o n  

          

F a mil y: G a m m a  I nt er c e pt -0. 8 3 5  0. 2 0 3  -4. 1 0 4  0. 0 0 0  El e v ati o n  3. 0 5 7  3. 3 0 9  1 7. 3  0. 0 0 0  
Li n k f u n cti o n: l o g  Fl o w ers  0. 0 6 5  0. 0 0 7  8. 6 4 2  0. 0 0 0      
 P eri o d  0. 6 8 6  0. 2 2 2  3. 0 8 0  0. 0 0 2      

Ci
nn

yr
is

 r
ei

ch
en

o
w

i 

I I I. P r o b a bilit y of  
vi sit ati o n -el e v ati o n  

          

F a mil y: bi n o mi al  I nt er c e pt -1. 1 3 2  0. 2 9 8  -3. 7 9 9  0. 0 0 0  El e v ati o n  2. 9 9 7  3. 3 2 6  7 2. 0 7  0. 0 0 0  
Li n k f u n cti o n: l o git Fl o w ers  0. 0 1 8  0. 0 1 2  1. 5 0 1  0. 1 6 4       
 P eri o d  0. 8 5 9  0. 3 5 3  2. 4 2 8  0. 0 1 5       
I V. F r e q u e n c y of visit ati o n -
el e v ati o n  

          

F a mil y: G a m m a  I nt er c e pt -0. 7 9 2  0. 3 0 5  -2. 5 9 4  0. 0 1 0  El e v ati o n  2. 9 1 8  3. 1 6 3  1 2. 2 9  0. 0 0 0  
Li n k f u n cti o n: l o g  Fl o w ers  0. 0 5 6  0. 0 0 8  6. 9 5 1  0. 0 0 0      
 P eri o d  0. 1 4 3  0. 2 7 4  0. 5 2 2  0. 6 0 2      
 S e x  0. 3 8 4  0. 1 9 8  1. 9 4 0  0. 0 5 4       



 

 

Fi g u r e 2. R es ult s fr o m t h e m o d elli n g of t h e pr o b a bilit y of visit ati o n a n d t h e fr e q u e n c y of 

visit ati o n  b y bir ds . a) Pr o b a bilit y of visit ati o n a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt; b) M ar gi n al eff e ct 

of t h e n u m b er of fl o w er s i n t h e pr o b a bilit y of visit ati o n; c) M o d ell e d visit ati o n fr e q u e n c y f or 

visit e d pl a nts a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. D ots r e pr es e nt t h e o bs er v e d i nt er a cti o n 

fr e q u e n ci es at e a c h s a m pl e d el e v ati o n. R es ult s ar e pr es e nt e d f or  b ot h  s e as o ns s a m pl e d: 

i nt er s e as o n fr o m dr y t o w et s e as o n (i n li g ht br o w n), a n d i nt er s e as o n fr o m w et t o dr y s e as o n (i n 

d ar k bl u e).  



3. 3. Altit u d e -d ri v e n b e e -t o-fl y t r a n siti o n  

T h e l o gi sti c r e gr essi o n m o d el, i n w hi c h w e tri e d t o e x pl ai n t h e pr o b a bilit y of t h e pr es e n c e of 

i ns e cts o n i n di vi d u al pl a nts, s h o w e d t h at o nl y t h e n u m b er of fl o w er s w as a si g nifi c a nt f a ct or 

( Ta bl e 2). T h e pr o b a bilit y of fi n di n g i ns e ct visit or s i n cr e as e d wit h t h e n u m b er of fl o w er s p er 

pl a nt ( S u p pl e m e nt ar y  Fi g. S 4 a). W h e n c o nsi d eri n g o nl y t h os e pl a nts w h er e i ns e cts w er e f o u n d, 

t h e n u m b er of visit or s p er fl o w er i n cr e as e d wit h t h e t ot al n u m b er of fl o w er s ( Ta bl e 2). T h e 

hi g h est n u m b er of i ns e ct visit or s w as f o u n d ar o u n d 2 8 0 0 m a. s.l. ( S u p pl e m e nt ar y  Fi g S 4 b).  

T h e pr o p orti o n of fli es t o b e es i n cr e as e d wit h el e v ati o n ( Ta bl e 2; S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 5 ). At 

l o w el e v ati o ns m or e t h a n 7 5 % of i ns e ct visit or s w er e be es.  T h e t ur n o v er i n i ns e ct p olli n at or 

f u n cti o n al gr o u ps w as o bs er v e d at ar o u n d 2 6 0 0 m a. s.l. At hi g h el e v ati o ns o nl y fli es w er e 

f o u n d, w h er e as at l o w el e v ati o n b e es w h er e m or e pr o mi n e nt.  M or e o v er, t h e pr o p orti o n of fli es 

t o b e es w as hi g h er irr es p e cti v e of t h e i nt er s e as o n p eri o d c o nsi d er e d ( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 6). 

W h e n c o nsi d eri n g e a c h i ns e ct f u n cti o n al gr o u p s e p ar at el y t w o m ai n p att er ns w er e f o u n d.  Fir st, 

t h e pr o b a bilit y of fi n di n g b e e visit or s d e cr e as e d wit h el e v ati o n ( Ta bl e 3 a n d S u p pl e m e nt ar y 

Fi g. S 6). N o n et h el ess, b e e visit ati o n fr e q u e n ci es o n visit e d pl a nts w er e n ot i nfl u e n c e d b y a n y 

of t h e t er ms i n cl u d e d i n t h e m o d el ( Ta bl e 3). S e c o n d, t h e pr o b a bilit y of fl y visit ati o n a n d it s 

fr e q u e n c y w er e n ot i nfl u e n c e d b y el e v ati o n ( Ta bl e 3). Fl y a cti vit y r e m ai n e d  c o nst a nt a cr oss t h e 

el e v ati o n al gr a di e nt ( Fi g. 3). Fl y visit ati o n pr o b a bilit y i n cr e as e d wit h t h e n u m b er of fl o w er s 

a n d d uri n g t h e dr y t o w et i nt er s e as o n p eri o d, a n d t h eir a b u n d a n c e p er fl o w er i n cr e as e d d uri n g 

t h e tr a nsiti o n s e as o n fr o m dr y t o w et s e as o n (S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 7).



T a bl e 2.   S u m m ar y of all G A M m o d els r u n f or t h e i ns e ct d at as et.  M o d el A i n cl u d es all pl a nts st u di e d. M o d el B i n cl u d es o nl y pl a nt w h er e  i ns e cts 

w er e f o u n d.  I n m o d els A a n d B, b ot h i ns e ct f u n cti o n al gr o u ps ar e a n al ys e d t o g et h er.  M o d el C r e pr es e nts t h e pr o p orti o n of fli es r el ati v e t o b e es 

a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. Si g nifi c a nt v al u es ar e pr es e nt e d i n b ol d.  

 

 

 

  

 

 

 

 

  P a r a m et ri c c o effi ci e nts  A p p r o xi m at e si g nifi c a n c e of s m o ot h e d t e r ms  
M o d el d es cri pti o n  Ter m  Esti m at e  St d. Err or  t-v al u e  P -v al u e  Ter m  e df  R ef. df  F -v al u e  P -v al u e  
A. I n s e ct p r es e n c e -el e v ati o n            
F a mil y: Bi n o mi al  I nt er c e pt -1. 1 4 1  0. 2 5 9  -4. 4 0 0  0. 0 0 0  El e v ati o n  1. 2 6 9  1. 4 8 6  0. 4 2 6  0. 4 7 4  
Li n k f u n cti o n: l o git  Fl o w ers  0. 0 6 0  0. 0 1 4  4. 2 8 8  0. 0 0 0       
 P eri o d  -0. 5 3 2  0. 3 4 6  -1. 5 3 5  0. 1 2 5       
B. I n s e ct c o u nt -el e v ati o n            
F a mil y: P oi ss o n  I nt er c e pt 0. 1 1 5  0. 2 9 7  0. 3 7 2  0. 7 1 0  El e v ati o n  1. 0 0 0  1. 0 0 0  0. 1 4 5  0. 7 0 3  
Li n k f u n cti o n: l o g  Fl o w ers  0. 0 6 6  0. 0 2 8  -2. 2 9 3  0. 0 2 1       
 P eri o d  -0. 6 2 8  0. 5 0 3  -1. 2 4 8  0. 2 1 2       
C. P r o p o rti o n of fli es -el e v ati o n            
F a mil y: Bi n o mi al  I nt er c e pt 2. 8 5 8  0. 9 3 6  2. 5 4 5  0. 0 0 2  El e v ati o n  1. 0 3 0  1. 0 6 0  1 3. 9 5  0. 0 0 0  
Li n k f u n cti o n: l o git  Fl o w ers  0. 0 1 7  0. 0 3 3  0. 1 6 4  0. 6 0 0       
 P eri o d  -2. 2 0 2  1. 0 3 0  -1. 6 2 6  0. 0 3 2       



T a bl e 3 .  S u m m ar y of all G A M m o d els r u n f or  t h e diff er e nt i ns e ct f u n cti o n al gr o u ps.  T w o s e p ar at e s ets of m o d els w er e r u n f or b e es a n d fli es . 

Fir st t h e pr o b a bilit y of visit ati o n i n r el ati o n t o el e v ati o n f or e a c h i ns e ct f u n cti o n al gr o u p ( M o d els D a n d F), a n d s e c o n d t h e a b u n d a n c e ( n o. of 

i ns e cts/fl o w er) i n r el ati o n t o el e v ati o n ( M o d els E a n d G). M o d els D a n d F i n cl u d e all pl a nts o bs er v e d, w h er e as m o d els E a n d G i n cl u d e o nl y t h os e 

pl a nts w h er e i ns e cts w er e f o u n d.  Si g nifi c a nt v al u es ar e pr es e nt e d i n b ol d . 

   P a r a m et ri c c o effi ci e nts  A p p r o xi m at e si g nifi c a n c e of s m o ot h e d t e r ms  
 M o d el d es cri pti o n  Ter m  Esti m at e  St d. 

Err or  
t-
v al u e  

P -
v al u e  

Ter m  e df  R ef. df  F -v al u e  P -v al u e  

Be
es

 

D . B e e p r es e n c e -el e v ati o n            
F a mil y: Bi n o mi al  I nt er c e pt -3. 9 5 9  0. 7 1 8  -5. 5 1 1  0. 0 0 0  El e v ati o n  2. 7 6 4  3. 3 1 2  1 3. 8 8 0  0. 0 0 3  
Li n k f u n cti o n: l o git  Fl o w ers  0. 0 3 6  0. 0 1 9  1. 9 0 2  0. 0 5 7      
 P eri o d  0. 8 9 6  0. 6 8 4  1. 3 0 9  0. 1 9 0      
E . B e e c o u nt -el e v ati o n            
F a mil y: P oi ss o n  I nt er c e pt -4. 7 2 4  1. 1 9 0  -3. 9 6 9  0. 0 0 0  El e v ati o n  1. 0 0 0  1. 0 0 0  2. 7 3 9  0. 0 9 8  
Li n k f u n cti o n: l o g  Fl o w ers  -0. 0 0 5  0. 0 4 7  -0. 1 0 6  0. 9 1 6      
 P eri o d  0. 6 5 2  1. 3 7 0  0. 4 7 6  0. 6 3 4      

Fl
ie

s
 

F . Fl y p r es e n c e -el e v ati o n            
F a mil y: bi n o mi al  I nt er c e pt -1. 1 0 9  0. 2 5 8  -4. 2 9 7  0. 0 0 0  El e v ati o n  1. 0 0 0  1. 0 0 0  1. 6 1 4  0. 2 0 4  
Li n k f u n cti o n: l o git  Fl o w ers  0. 0 5 4  0. 0 1 3  3. 9 1 4  0. 0 0 0       
 P eri o d  -0. 8 9 3  0. 3 5 8  -2. 4 9 0  0. 0 1 8       
G . Fl y c o u nt -el e v ati o n            
F a mil y: P oi ss o n  I nt er c e pt -1. 4 5 3  0. 2 7 4  -5. 2 9 3  0. 0 0 0  El e v ati o n  1. 0 0 0  1. 0 0 0  0. 0 1 7  0. 8 9 6  
Li n k f u n cti o n: l o g  Fl o w ers  -0. 0 1 4  0. 0 2 5  -0. 5 8 0  0. 5 6 1      
 P eri o d  -1. 4 7 0  0. 5 1 5  -2. 8 5 1  0. 0 0 4      



 

 

Fi g u r e 3 . A cti vit y of all t h e p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e w h ol e el e v ati o n al gr a di e nt.  

T h e fitt e d c ur v es i n cl u d e b ot h visit e d a n d n ot visit e d pl a nts at e a c h s a m pl e d l o c ati o n. T h e 

a cti vit y w as n or m ali z e d ( m e a n n or m ali z ati o n; ( x -m e a n)/( m a x -mi n)) all o wi n g c o m p aris o n 

a m o n g diff er e nt ki n ds of m e as ur e m e nts. P olli n at or a cti vit y is s h o w n i n t w o diff er e nt w a ys.  

Visit ati o n fr e q u e n c y of bir ds ( vis it s/ h; r e d li n e), a n d i ns e ct a b u n d a n c e ( n o. i ns e cts/fl o w er) f or 

b e es ( gr e e n li n e) a n d fli es ( p ur pl e li n e). F or gr a p hi n g p ur p os es t h e fitt e d li n es w er e pr o d u c e d 

wit h a  G A M s m ot hi n g f u n cti o n. F or a fi g ur e  i n cl u di n g t h e o bs er v e d n or m ali z e d d at a p oi nt s 

s e e su p pl e m e nt ar y m at eri al Fi g ur e S 8.  

 

 



4. Dis c u ssi o n  

O ur st u d y c o nfir ms t h e t ur n o v er of p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e el e v ati o n al 

gr a di e nt. S p e cifi c all y, b e es ar e t h e pri m ar y visit or s t o H y p eri c u m r e v ol ut u m  at l o w er el e v ati o ns, 

w hil e bir d a cti vit y i n cr e as es at hi g h er el e v ati o ns. T h e a cti vit y of fli es r e m ai ns c o nst a nt a cr oss 

t h e gr a di e nt. T h er ef or e, t h e i n cr e as e d pr o p orti o n of fli es at hi g h er el e v ati o ns is attri b ut e d t o a 

d e cli n e i n b e e a b u n d a n c e r at h er t h a n a n i n cr e as e i n fl y a b u n d a n c e. C o ns e q u e ntl y, o ur fi n di n gs 

ali g n wit h pr e vi o us st u di es i n di c ati n g t h e d o mi n a n c e of bir ds a n d fli es i n pr o vi di n g p olli n ati o n 

s er vi c es at hi g h er el e v ati o ns  ( Cr u d e n 1 9 7 2; M c C a b e & C o b b, 2 0 2 1). T h es e s hifts i n p olli n at or 

f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt pr es e nt a c h all e n g e f or H. r e v ol ut u m  

p o p ul ati o ns, f or ci n g l o c al a d a pt ati o n t o t h e v ar yi n g p olli n at or c o m m u nit y (i. e., m os ai c 

c o e v ol uti o n t h e or y i n pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns; A n d er s o n & J o hs o n, 2 0 0 7) . 

F urt h er, w e c a n c o nfir m t h e diff er e n c e i n visit ati o n fr e q u e n ci es a m o n g C. r ei c h e n o wi  

s e x es. We f o u n d t h at m al e C. r ei c h e n o wi  i n di vi d u als h a d hi g h er visit ati o n fr e q u e n ci es a cr oss 

t h e w h ol e el e v ati o n al gr a di e nt. F e m al e pr o b a bilit y of visit ati o n dr a m ati c all y d e cr e as e d d uri n g 

t h e dr y t o w et tr a nsiti o n p eri o d. T h es e diff er e n c es ar e li k el y d u e t o e x pl oit ati v e c o m p etiti o n 

e x ert e d b y m al es, a n d d o w n w ar d altit u di n al mi gr ati o n b y f e m al es as p oi nt e d o ut b y pr e vi o us 

st u di es ( J a n e č e k et al., 2 0 2 4).   

4. 1. Bi r d visit ati o n a n d it s r el ati o n s hi p wit h el e v ati o n  

Cr u d e n ( 1 9 7 2) d e m o nstr at e d t h at b e e -p olli n at e d pl a nts at hi g h altit u d es w er e l ess 

eff e cti v el y p olli n at e d c o m p ar e d t o bir d -p olli n at e d pl a nts, s u g g esti n g t h at h ar s h e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns at hi g h altit u d es a ct as a n e n vir o n m e nt al filt er f or b e e fl o w er visi t or s. Si mil arl y, o ur 

st u d y f o u n d a disti n ct h u m p -s h a p e d r el ati o ns hi p b et w e e n bir d visit ati o n a n d el e v ati o n, wit h a 

p e a k ar o u n d 2 8 0 0 m a. s.l. H u a n g et al. ( 2 0 1 7) als o o bs er v e d t h at s u n bir ds w er e m or e effi ci e nt 

p olli n at or s f or R h o d o d e n dr o n  s p e ci es at hi g h el e v ati o ns.  Si mil arl y, H u a -Qi a n g et al. ( 2 0 2 1) 

f o u n d t h at El e a g n us u m b ell at a p o p ul ati o ns  li vi n g at hi g h el e v ati o ns w er e m or e d e p e n d e nt o n 



s u n bir ds f or pr o vi di n g p olli n ati o n s er vi c es.   N o n et h el ess, B as n ett et al. ( 2 0 1 9) r e p ort e d t h e 

o p p osit e p att er n, wit h bir d a cti vit y d e cr e asi n g wit h i n cr e asi n g el e v ati o n. I n t h eir st u d y, s u n bir d 

a b u n d a n c e d e cr e as e d at altit u d es a b o v e t h e ti m b erli n e s u g g esti n g t h at t h os e s p e ci es ar e 

r estri ct e d t o t h e f or est el e v ati o n al gr a di e nt. C o ntr aril y, C. r ei c h e n o wi  is a g e n er ali s e d bir d 

s p e ci es wit h a wi d e el e v ati o n al r a n g e e x p a n di n g fr o m t h e mi d -el e v ati o n al f or est t o t h e hi g h 

altit u d e m o nt a n e gr assl a n ds. I n f a ct, our s t u d y r e p orts a hi g h er altit u di n al m a xi m u m f or C. 

r ei c h e n o wi t h a n t h e pr e vi o usl y r e p ort e d b y C h e k e et al. ( 2 0 0 1). We r e c or d e d visit s of C. 

r ei c h e n o wi at 3 5 0 0 m a. s.l., w hi c h is al m ost 1 0 0 0 m hi g h er t h a n t h e pr e vi o us altit u di n al 

m a xi m u m f or t h e s p e ci es . 

O ur st u d y di d n ot c o nsi d er p o p ul ati o n si z es at e a c h el e v ati o n w hi c h c o ul d als o e x pl ai n 

t h e mi d-el e v ati o n p e a k. H o w e v er, t w o n o n -m ut u all y e x cl usi v e e x pl a n ati o ns c a n b e gi v e n.  Fir st, 

th e mi d -el e v ati o n p e a k i n bir d visit ati o n c a n b e t h e o ut c o m e of pr o c ess es a cti n g at t h e 

c o m m u nit y l e v el. I n o ur st u d y sit es, w e o bs er v e d ot h er g e n er ali s e d bir d visit or s o n H. 

r e v ol ut u m  pl a nts s p e ci all y at hi g h el e v ati o ns ( p er s o n al o bs er v ati o n, e. g., L i n ur g us oli v a c e us, 

a n d Z ost er o ps m el a n o c e p h al us ). T h es e g e n er alis e d bir d visit or s m a y c o m p et e wit h C. 

r ei c h e n o wi  f or n e ct ar r es o ur c es, m a ki n g t h e m l ess a b u n d a nt at hi g h el e v ati o ns. S u n bir ds ar e 

k n o w n t o b e dri v e n b y n e ct ar r e w ar ds ( C h m el et al. 2 0 2 1), t h er ef or e C. r ei c h e n o wi  i n di vi d u als 

mi g ht pr ef er t o f or a g e at mi d -el e v ati o ns w h er e c o m p etiti o n is l ess i nt e ns e, a n d n e ct ar r es o ur c es 

ar e hi g h er.  

S e c o n d, t h e  l o w er fr e q u e n ci es o bs er v e d at l o w el e v ati o ns m a y als o  b e attri b ut e d  t o 

hi g h er r es o ur c e a v ail a bilit y  n e ar t h e m o nt a n e f or est . F or e x a m pl e, C. r ei c h e n o wi i n di vi d u als 

mi g ht tr a v el b et w e e n t h e r es o ur c e -ri c h m o nt a n e f or est a n d t h e l o w-el e v ati o n m o nt a n e 

gr assl a n ds . J a n e č e k et al. ( 2 0 2 2; 2 0 2 4) d e m o nstr at e d t h at s u n bir ds f e e d o n or nit h o p hil o us 

pl a nts s u c h as I m p ati e ns s a k eri a n a a n d g e n er ali z e d pl a nts li k e N u xi a c o n g est a , w hi c h e nt ail 

bi g a m o u nt s of n e ct ar i n t h e m o nt a n e f or est.  



4. 2. S e x -s p e cifi c visit ati o n p att e r n o n H y p e ri c u m r e v ol ut u m  

B esi d e s t h e mi d dl e -el e v ati o n p e a k i n bir d visit ati o n w e als o o bs er v e d s e x u al diff er e n c es 

a m o n g C. r ei c h e n o wi  i n di vi d u als. It is w ell k n o w n t h at n e ct ari v or o us bir ds dis pl a y t errit ori al 

b e h a vi o ur t o d ef e n d t h eir f e e di n g p at c h es ( C ott o n, 1 9 9 8; J usti n o et al., 2 0 1 2). I n o ur s yst e m, 

w e oft e n o bs er v e d C. r ei c h e n o wi  m al es e n g a gi n g i n t errit ori al b e h a vi o ur, e x cl u di n g n ot o nl y 

C. r ei c h e n o wi  f e m al es b ut ot h er bir d s p e ci es (i. e., Z ost er o ps m el a n o c e p h al us ). T h es e 

o bs er v ati o ns c o ul d e x pl ai n f e m al e bir ds' l o w er visit ati o n fr e q u e n ci es a n d pr o b a biliti es , as  

s h o w n b y L ar a et al. ( 2 0 0 9). O n t h e ot h er h a n d, f e m al es of C. r ei c h e n o wi  ar e l ess c o ns pi c u o us, 

w hi c h c o ul d aff e ct t h eir d et e ct a bilit y.   

I n a d diti o n, t h e C. r ei c h e n o wi  br e e di n g s e as o n o c c ur s d uri n g t h e  w et -dr y tr a nsiti o n a n d 

dr y s e as o n s of M o u nt C a m er o o n, a n d t h er ef or e, o ut of t hi s p eri o d , a b al a n c e s e x -r ati o is n ot 

n e c ess aril y  e x p e ct e d. I n t hi s s e ns e, altit u di n al mi gr ati o ns o ut of br e e di n g ar e as ar e w ell 

d o c u m e nt e d f or m a n y bir d s p e ci es ( B o yl e, 2 0 1 0; R a p p ol e, 2 0 1 3; B ar ç a nt e et al., 2 0 1 7). J a n e č e k 

et al. ( 2 0 2 4)  s h o w e d a d o w n w ar d altit u di n al mi gr ati o n of C. r ei c h e n o wi  f e m al es d uri n g t h e w et 

s e as o n of M o u nt C a m er o o n . T his o bs er v ati o n c o ul d e x pl ai n t h e l o w er fr e q u e n ci es a n d 

pr o b a biliti es of f e m al es o bs er v e d.  T h er ef or e , m al es will r e m ai n i n t h e br e e di n g t errit ori es w hil e 

f e m al es w o ul d altit u di n all y mi gr at e, c o mi n g b a c k t o hi g h er el e v ati o ns d uri n g t h e r e pr o d u cti v e 

s e as o n.  

4. 3. Altit u d e -d ri v e n b e e -t o-fl y t r a n siti o n  

T h e a b u n d a n c es of H y m e n o pt er a a n d D i pt er a al o n g t h e el e v ati o n al gr a di e nt i n o ur st u d y 

s u p p ort e d t h e pr e di ct e d b e e -t o-fl y tr a nsiti o n wit h i n cr e asi n g el e v ati o n, as m a n y pr e vi o us 

st u di es h a v e r e p ort e d ( P et er s et al. 2 0 1 6; L ef e b vr e et al. 2 0 1 8; M c C a b e & C o b b  2 0 2 1 ). O ur 

st u d y f o u n d t h at t h e r ati o of fli es t o b e es i n cr e as e d wit h el e v ati o n, wit h t h e t ur n o v er o c c urri n g 

ar o u n d 2 6 0 0 m a. s.l.  Di pt er a s p e ci es ar e w ell k n o w n t o b e b ett er att u n e d t o c o ol er 



e n vir o n m e nts, d u e t o t h eir l o w er e n er g y r e q uir e m e nts a n d t h er m or e g ul at or y c a p a biliti es  

(Str at h d e e &  B al e, 1 9 9 8 ). O n t h e ot h er h a n d, h y m e n o pt er a ns ar e t y pi c all y ass o ci at e d wit h 

w ar m er a n d dr y er c o n diti o ns  ( D e v ot o et al., 2 0 0 5).  

T h e o bs er v e d tr a nsiti o n fr o m b e e t o fl y d o mi n a n c e i n o ur st u d y is attri b ut e d t o a d e cli n e 

i n b e e a cti vit y wit h i n cr e asi n g el e v ati o n, r at h er t h a n a n i n cr e as e i n fl y a b u n d a n c e. Cl ass e n et 

al. ( 2 0 1 5) f o u n d t h at t h e n u m b er of b e e -pl a nt i nt er a cti o ns i n cr e as e d li n e arl y wit h t e m p er at ur e 

o n M o u nt Kili m a nj ar o, i n dir e ctl y s u p p orti n g o ur fi n di n gs.  M or e o v er, K e ar ns ( 1 9 9 2) 

d e m o nstr at e d t h at t h e pr e d o mi n a n c e of fli es o n fl o w er s at hi g h el e v ati o ns a p p e ar e d t o r es ult 

fr o m a d e cr e as e i n t h e pr es e n c e of ot h er i ns e ct or d er s  (e. g., H y m e n o pt er a). C o ns e q u e ntl y, 

el e v ati o n, s er vi n g as a pr o x y f or d e cr e asi n g t e m p er at ur es, f u n cti o ns as a n e n vir o n m e nt al filt er, 

e x cl u di n g b e e p olli n at or s fr o m hi g h er altit u d es.   

T his filt eri n g eff e ct of el e v ati o n c a n als o h el p t o e x pl ai n w h y w e o bs er v e d t h at t h e r ati o 

of fli es t o b e es w as hi g h er t h a n t h at of b e es irr es p e cti v e of t h e st u d y p eri o d c o nsi d er e d. O ur 

l o w est s a m pli n g l o c ati o n w as at 2 2 5 0 m a. s.l. A d diti o n all y, t h e r ati o of fli es t o b e es h a d a n 

u p w ar d tr e n d d uri n g t h e dr y t o w et i nt er s e as o n p eri o d. T his i n cr e as e i n t h e pr o p orti o n fli es is 

li k el y c a us e d b y t h e i n cr e as e d pr o b a biliti es a n d a b u n d a n c es o bs er v e d d uri n g t hi s p eri o d. 

D i pt er a n l ar v a e d e v el o p i n s e mi-a q u ati c a n d m oi st c o n diti o ns  ( M c C a b e et al., 2 0 1 9). T h us, a n 

i n cr e as e i n pr e ci pit ati o n d uri n g t h e tr a nsiti o n p eri o d f or m dr y t o w et s e as o n c a n h el p t o e x pl ai n 

t h e o bs er v e d i n cr e as e i n fl y a b u n d a n c es. N o n et h el ess, t hi s e x pl a n ati o n d es er v es f urt h er 

i n v esti g ati o n i n t h e f ut ur e. 

 

 

 



4. 4. E v ol uti o n a r y i m pli c ati o n s of p olli n at o r f u n cti o n al g r o u p t u r n o v e r a c r oss t h e 

el e v ati o n al g r a di e nt  

 T h e diff er e nti al distri b uti o n of fl o w er visit or s al o n g t h e el e v ati o n s er v es as t e m pl at e f or 

t h e g e o gr a p hi c al m os ai c of c o e v ol uti o n b et w e e n H. r e v ol ut u m a n d it s fl or al visit or s  

( T h o m ps o n, 2 0 0 5). T h es e diff er e n c es c o ul d m a k e fl or al tr ait s t o b e s u bj e ct e d t o p olli n at or -

dri v e n s el e cti o n t o i n cr e as e pl a nt r e pr o d u cti v e s u c c ess. F or e x a m pl e, M a g ui ñ a -C o n d e et al. 

( 2 0 2 3) f o u n d str o n g c orr el ati o n b et w e e n p olli n at or a n d fl or al tr ait s of C ost us g u a n ai e nsis  al o n g 

a n e otr o pi c al el e v ati o n al gr a di e nt. M or e o v er, t h es e a ut h or s f o u n d h o w s u g ar c o n c e ntr ati o n i n 

n e ct ar w as m or e att u n e d t o h u m mi n g bir d p olli n ati o n at hi g h er el e v ati o ns. A d diti o n all y, 

A n d er s o n & J o h ns o n  (2 0 0 7)  als o f o u n d r e ci pr o c al c o a d a pt ati o n, w hi c h r es ult e d i n tr ait 

c o v ari ati o n, a m o n g t h e l o n g -t o n g u e d fl y P r os o e c a g a n gl b a u eri   a n d it s m ai n fl or al r es o ur c e. 

C u art as -H er n á n d e z et al. ( 2 0 1 9) als o s h o w e d h o w t w o s y m p atri c A nt h uri u m  s p p. s p e ci es 

c o v ari e d i n t h eir fl or al tr ait s wit h t h eir m ai n fl or al visit or s al o n g a n el e v ati o n al gr a di e nt i n t h e 

C ol o m bi a n A n d es.  

I n o ur st u d y, d es pit e t h e pr e v al e n c e of diff er e nt p olli n at or gr o u ps a cr oss v ari o us 

el e v ati o n al z o n es, t h eir a ct u al eff e cti v e n ess as p olli n at or s r e m ai ns l ar g el y u n e x pl or e d , a n d t his 

s h o ul d b e o bj e ct  of n e xt r es e ar c h .  Eff e cti v e p olli n ati o n  a n d r el at e d i m p os e d s el e cti o n pr ess ur es 

ar e  n e c ess ar y c o n diti o n  f or p att er ns of tr ait c o v ari ati o n a m o n g p olli n at or s a n d fl or al tr ait s. I n 

t hi s s e ns e, t w o st u di es d e m o nstr at e d t h at bir d fl or al visit or s w er e n ot n e c ess ar y p olli n at or s of 

H. r e v ol ut u m  i n B a m e n d a hi g hl a n ds n e ar t h e ti m b erli n e w h er e t h e b e es ar e t h e m ai n visit or s 

( J a n e č e k et al., 2 0 0 7; B art oš et al, 2 0 1 5 ), w hi c h is i n a c c or d a n c e wit h o ur o bs er v ati o n of b e e 

pr e v al e n c e i n t h es e el e v ati o ns.  M or e o v er, t h e c o ntri b uti o n of fli es t o t h e p olli n ati o n of 

H y p eri c u m r e v ol ut u m  is als o q u esti o n a bl e. F or e x a m pl e, Bis c h off et al. ( 2 0 1 3) s h o w e d t h at 

alt h o u g h fli es w er e t h e m ost fr e q u e nt visit or s of pl a nts at hi g h el e v ati o ns, t h y d o n ot c oll e ct t h e 

p oll e n n e e d e d t o pr o vi d e eff e cti v e cr oss p olli n ati o n.  T h er ef or e, i n hi g h el e v ati o n e c os yst e ms, 



pl a nts m a y i n cr e asi n gl y r el y o n s elf -p olli n ati o n b e c a us e of r e d u c e d a v ail a bilit y of i ns e ct 

p olli n at or s ( T otl a n d &  S ott o c or n ol a,  2 0 0 1 ). 

4. 5. C o n cl u si o n s  

T h e t hr e e f u n cti o n al gr o u ps of fl o w er visit or s, n a m el y b e es, bir ds, a n d fli es, e x hi bit disti n ct 

distri b uti o ns al o n g t h e el e v ati o n al gr a di e nt. L o w er el e v ati o ns a p p e ar t o b e pr e d o mi n a ntl y 

p o p ul at e d b y b e es, w h er e as bir ds a n d fli es b e c o m e i n cr e asi n gl y si g nifi c a nt at mi d a n d hi g h 

el e v at i o ns, r es p e cti v el y. T his z o n ati o n of p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e el e v ati o n al 

gr a di e nt is si mil ar t o t h at r e p ort e d b y A d e d oj a et al. ( 2 0 1 8) . O n e q u esti o n t h at r e m ai ns 

u n a ns w er e d is h o w t hi s diff eri n g distri b uti o n aff e cts pl a nt r e pr o d u cti v e s u c c e ss . T h er ef or e, 

f urt h er i n v esti g ati o n i nt o t h e s p e cifi c r ol es a n d eff e cti v e n ess of e a c h p olli n at or gr o u p is n e e d e d . 

F ut ur e r es e ar c h o n H. r e v ol ut u m  o n M o u nt C a m er o o n s h o ul d i n v esti g at e h o w p olli n at or a n d 

fl or al tr ait s m a y c o v ar y a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt, p ot e nti all y dri v e n b y c o e v ol uti o n ar y 

pr o c ess e s at t h e p o p ul ati o n l e v el.  Fi n all y, t h e r ol e of s elf - a n d cr oss p olli n ati o n at hi g h 

el e v ati o ns s h o ul d  als o b e i n v esti g at e d.  

F u n di n g  

T his r es e ar c h w as s u p p ort e d b y t h e Gr a nt A g e n c y of C h arl es U ni v er sit y ( Gr a nt o v á A r g e nt ur a 

K arl o v a U ni v er zit a; G A U K: 3 8 3 5 2 1)  a n d  t h e C z e c h S ci e n c e F o u n d ati o n ( 2 0-1 6 4 9 9 S) .  

A c k n o wl e d g e m e nt s  

W e w a nt t o t h a n k M o u nt C a m er o o n N ati o n al P ar k a n d t h e B o k w a n g o c o m m u nit y f or t h eir 

l o n g-t er m c oll a b or ati o n a n d h os pit alit y. 
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 U c e d a -G o m e z, G. , M ol u a, L. L., M a ni, F. T., E w o m e, F. L., & J a n e č e k, Š . ( m a n us cri pt u n d er 

r e vi e w; J o ur n al of Pl a nt E c ol o g y) C o pi n g wit h altit u d e: Altit u d e-dri v e n visit or s hifts t o 

H y p eri c u m r e v ol ut u m  (H y p eri c a c e a e ) o n M o u nt C a m er o o n gr assl a n ds. 



E L E C T R O NI C S U P P L E M E N T A R Y M A T E R I A L  

R u n ni n g tittl e: Altit u d e -dri v e n fl or al visit or s hifts o n H. r e v ol ut u m  

C o pi n g wit h altit u d e: Altit u d e -d ri v e n visit o r s hift s o n  H y p eri c u m r e v ol ut u m  

(H y p e ri c a c e a e ) o n M o u nt C a m e r o o n g r assl a n d s. 

G uill er m o U c e d a -G ó m e z 1 , L u c as L y o n g a M ol u a2 , Fr a n cis Te k e M a ni2 , Fr a n cis L u m a E w o m e2 , 

Št ě p á n J a n e č e k 1  

1 D e p art m e nt of E c ol o g y, F a c ult y of S ci e n c e, C h arl es U ni v er sit y, Vi ni č n á 7, C Z -1 2 8 4 4 Pr a g u e, 

C z e c hi a  

2  B o k w a n g o, S o ut h -w est R e gi o n, C a m er o o n  

C orr es p o n di n g a ut h or: G uill er m o U c e d a -G ó m e z, D e p art m e nt of  E c ol o g y, F a c ult y of S ci e n c e, 

C h arl es U ni v er sit y, Vi ni č n á 7, C Z -1 2 8 4 4 Pr a h a -2, C z e c h R e p u bli c; e m ail: 

g uill er m o u g 1 2 0 3 @ g m ail. c o m  / u c e d a g o g @ n at ur. c u ni. c z  

mailto:guillermoug1203@gmail.com
mailto:ucedagog@natur.cuni.cz


T a bl e S 1.   S u m m ar y of t h e G A M m o d el pr e di cti n g t h e pr o b a bilit y of visit ati o n b y m al es of C. r ei c h e n o wi  (G A M V -VI ).  M al e visit ati o n w as c o d e d 

as o n e, w h er e as f e m al e visit ati o n w as c o d e d as z er o. T h e o p p osit e m o d el w as als o r u n. O nl y t h e o n e f or m al es is pr es e nt e d.  

P a r a m et ri c c o effi ci e nts  A p p r o xi m at e si g nifi c a n c e of s m o ot h e d t e r ms  
M o d el d es cri pti o n  Ter m  esti m at e  St d. 

Err or  
t-
v al u e  

P -
v al u e  

Ter m  e df  R ef. df  F -v al u e  P -v al u e

P r o b a bilit y of vi sit ati o n  m al e  -el e v ati o n  
F a mil y: Bi n o mi al  I nt er c e pt 3. 1 2 3  1. 0 2 9  3. 0 3 3  0. 0 0 2  El e v ati o n  1. 7 7 6  2. 2 2 7  0. 3 2 8  0. 7 8 5  
Li n k f u n cti o n: l o git  Fl o w ers  -0. 0 0 5 0. 0 1 5  -0. 3 7 7 0. 7 0 6  

P eri o d  -2. 7 4 7 1. 0 5 1  -2. 6 1 3 0. 0 0 8  



Fi g u r e S 1.  Pr o b a bilit y of visit ati o n a cr oss t h e el e v ati o n gr a di e nt b y i n di vi d u als of Ci n n yris 

r ei c h e n o wi . D ots r e pr es e nt t h e o bs er v e d pr o b a bilit y v al u es at e a c h s a m pl e d el e v ati o n. R es ult s 

ar e pr es e nt e d f or t h e t w o p eri o ds s a m pl e d: i nt er s e as o n fr o m dr y t o w et s e as o n (i n li g ht br o w n), 

a n d i nt er s e as o n fr o m w et t o dr y s e as o n (i n d ar k bl u e). T h e s oli d li n e r e pr es e nts t h e esti m at e d 

pr o b a bilit y b y t h e G A M III m o d el, w h er e as t h e s h a d e d ar e a r e pr es e nts t h e c o nfi d e n c e i nt er v al.  



Fi g u r e S 2 . M ar gi n al eff e cts of s e as o n o n t h e pr o b a bilit y of visit ati o n of e a c h s e x of C. 

r ei c h e n o wi . D ott e d li n es r e pr es e nt t h e c o nfi d e n c e i nt er v als c al c ul at e d b y t h e m o d el. S oli d d ots 

r e pr es e nt t h e esti m at e d pr o b a bilit y of visit ati o n i n e a c h st u d y p eri o d. S oli d li n es r e pr es e nt t h e 

tr e n d b et w e e n t h e t w o st u d y p eri o ds. 



Fi g u r e S 3 . Visit ati o n fr e q u e n c y ( visit s/ h; A), a n d r es ult s of t h e G A M m o d el ( B) f or C. 

r ei c h e n o wi  a cr oss t h e el e v ati o n al gr a di e nt. T h e s h a d e ar e as r e pr es e nt e d t h e c o nfi d e n c e i nt er v al 

b as e d o n t h e m o d el p ar a m et er s a n d t h e d ots r e pr es e nt t h e o bs er v e d v al u es f or b ot h m al es a n d 

f e m al es. 



Fi g u r e S 4 . R es ult s fr o m t h e i ns e ct visit or d at as et. A ) M ar gi n al eff e ct of t h e n u m b er of fl o w er s 

o n t h e pr es e n c e/ a bs e n c e of i ns e ct visit or s. B )  Distri b uti o n of i ns e ct c o u nts at e a c h s a m pl e d 

l o c ati o n f or t h os e pl a nts w h er e i ns e cts w er e f o u n d. 



Fi g u r e  S 5. C h a n g e  i n  t h e  r el ati v e  pr o p orti o n  of  i ns e ct  f u n cti o n al  gr o u ps  a cr oss  t h e  w h ol e 

el e v ati o n  gr a di e nt.  T h e  pr o p orti o n  of  b e es  t o  fli es  b e c o m es  hi g h er  at  hi g h  el e v ati o ns,  as 

pr e di ct e d b y t h e b e e- t o-fl y tr a nsiti o n.  T h e fitt e d c ur v es c orr es p o n d t o t h e m o d el pr e di cti o ns of 

M o d el C ( s e e m et h o ds s e cti o n f or a d es cri pti o n of t his m o d el). S h a d e d ar e as c orr es p o n d t o t h e 

c o nfi d e n c e i nt er v als of t h e m o d el.



Fi g u r e S 6 . C h a n g e i n t h e r el ati v e pr o p orti o n of i ns e ct f u n cti o n al gr o u ps a m o n g t h e i nt er s e as o n 

p eri o ds st u di e d. T h e fitt e d c ur v es c orr es p o n d t o t h e m o d el pr e di cti o ns of M o d el C ( s e e m et h o ds 

s e cti o n f or a d es cri pti o n of t hi s m o d el). D ott e d li n es c orr es p o n d t o t h e c o nfi d e n c e i nt er v als of 

t h e m o d el. 



Fi g u r e S 7 . R es ult s fr o m  t h e G A M m o d els fitt e d f or fli es ( A, B, & C), a n d fli es ( D) s e p ar at el y. 

A ) M ar gi n al eff e ct of t h e n u m b er of fl o w er s o n t h e pr es e n c e/ a bs e n c e of fl y visit or s. B )

M ar gi n al eff e ct of st u d y p eri o d o n t h e pr es e n c e/ a bs e n c e of fl y visit or s.  T h e s oli d li n es r e pr es e nt 

t h e pr e di cti o n of t h e G A M m o d el; d ott e d li n es r e pr es e nt t h e c o nfi d e n c e i nt er v als of t h e m o d el. 

C) M ar gi n al eff e ct of st u d y p eri o d o n t h e a cti vit y ( n o. fli es/ n o. fl o w er s) of l y visit or s.  D)

M ar gi n al eff e ct of el e v ati o n o n t h e pr es e n c e/ a bs e n c e of b e e visit or s . T h e s h a d e d ar e r e pr es e nts 

t h e c o nfi d e n c e i nt er v al of t h e m o d el. 



Fi g u r e S 8 . A cti vit y of all t h e p olli n at or f u n cti o n al gr o u ps a cr oss t h e w h ol e el e v ati o n al gr a di e nt. 

T h e fitt e d c ur v es i n cl u d e b ot h visit e d a n d n ot visit e d pl a nts at e a c h s a m pl e d l o c ati o n. T h e 

a cti vit y w as n or m ali z e d ( m e a n n or m ali z ati o n; ( x -m e a n)/( m a x -mi n)), all o wi n g c o m p aris o n 

a m o n g diff er e nt ki n ds of m e as ur e m e nts. P olli n at or a cti vit y is s h o w n i n t w o diff er e nt w a ys. 

Visit ati o n fr e q u e n c y of bir ds ( visit s/ h; r e d li n e), a n d i ns e ct a b u n d a n c e ( n o. i ns e cts/fl o w er) f or 

b e es ( gr e e n li n e) a n d fli es ( p ur pl e li n e). F or gr a p hi n g p ur p os es t h e fitt e d li n es w er e pr o d u c e d 

wit h a G A M s m ot hi n g f u n cti o n. T h e d ots r e pr es e nt t h e o bs er v e d n or m ali z e d a cti viti es of e a c h 

p olli n at or f u n cti o n al gr o u p.  



 C y a n o mitr a oritis  visiti n g  I m p ati e ns s a k e ri a n a 



G uill er m o U c e d a- G ó m e z

E C O L O GI S T

D e p t. of E c ol o g y. F a c ult y of 

S ci e n c e s. C h arl e s U ni v er sit y

Vi ni č n á 1 5 9 4/ 7, 1 2 8 0 0 N o v é 

M ě st o, Pr a h a

N ati o n alit y: S p a ni s h

1 2 -0 3 -1 9 9 1

T el.: + 3 4 6 1 6 9 2 1 0 1 0

T el.: + 4 2 0 7 7 7 9 8 4 4 0 5

g uill er m o u g 1 2 0 3 @ g m ail. c o m

P R O FI L E

I  a m  a n  e arl y st a g e 

r e s e ar c h er  wit h  tr ai ni n g  a n d 

e x p eri e n c e  i n  t h e  fi el d s  of  

tr o pi c al e c ol o g y, c o m m u nit y 

e c ol o g y  a n d  p olli n ati o n  

e c ol o g y.  C urr e ntl y,  I  a m  

a b o ut  t o  fi ni s h  m y  P h D  at  

C h arl e s U ni v er sit y, w h er e m y 

r e s e ar c h h a s f o c u s e d o n t h e

dri v er s  of  s u n bir d -pl a nt 

i nt er a cti o n s,  a n d  t h eir  

s p ati ot e m p or al v ar i a bilit y.

I  w o ul d  li k e  t o  e x p a n d  m y  

k n o wl e d g e  t o k n o w h o w 

p olli n ati o n  aff e ct s  pl a nt  

p o p ul ati o n g e n eti c str u ct ur e. 

M or e o v er,  I  w o ul d  li k e  t o  

r e s e ar c h  o n  h o w  h u m a n-

i n d u c e d  di st ur b a n c e  or  

cli m at e  c h a n g e  aff e ct  

p olli n ati o n  n et w or k s  i n  t h e  

tr o pi c s.

A C A D E MI C B A C K G R O U N D

P h D c a n di d at e . E c ol o g y | C h arl e s U ni v er sit y of Pr a g u e, Pr a g u e, C z e c h R e p u bli c 

( T o b e d ef e n d e d i n mi d - O ct o b er 2 0 2 4)

Pr oj e ct titl e: Or g a ni z ati o n of Afr otr o pi c al pl a nt -bir d p olli n ati o n c o m m u niti e s: t h e 

eff e ct s of altit u d e a n d s e a s o n alit y . S u p er vi s e d b y Št ě p á n J a n e č e k & D a vi d H oř a k

T o pi c s: p olli n ati o n  bi ol o g y,  altit u di n al  gr a di e nt s,  s e a s o n alit y,  c o e v ol uti o n,  

pl a nt -bir d  i nt er a cti o n s,  N e ct ari nii d a e ,  bi p artit e  n et w or k s ,  tr ait-m at c hi n g, 

p olli n at or s hift s

S kill s: N ull  m o d elli n g , pr o b a bili sti c  m o d el s,  or di n ati o n,  n et w or k  a n al y si s , 

G e n er al A d diti v e M o d el s, N e xt G e n er ati o n S e q u e n ci n g, R pr o gr a m mi n g

M S c  E n vir o n m e nt al  Bi ol o g y.  A ni m al  E c ol o g y  &  B e h a vi o ur al E c ol o g y  ( 1 2 0  

E C T S) | Utr e c ht U ni v er sit y, Utr e c ht, T h e N et h erl a n d s ( 2 0 1 5 – 2 0 1 7)

M aj or  r e s e ar c h  t h e si s  titl e: C o m p ar ati v e  E n er g y  b u d g et s.  T h e  c a s e  of  t h e  

b ar n a cl e  g o o s e  ( Br a nt a  l e u c o p si s).  S u p er vi s e d  b y T h o m a s  L a m eri s  & G öt z 

Ei c h h or n | NI O O-K N A W ,  W a g e ni n g e n, T h e N et h erl a n d s ( 2 0 1 5-2 0 1 6)

T o pi c s: e n er g y b u d g et s, cli m at e c h a n g e, bir d mi gr ati o n, br e e di n g s e a s o n, 

m o ulti n g p eri o d, c o m p ar ati v e st u d y, br e e di n g r a n g e e x p a n si o n

S kill s: R pr o gr a m mi n g, n e st m o nit ori n g, di g e sti bilit y m ar k ers, b e h a vi o ur al

o bs er v ati o n s, nitr o g e n c o nt e nt, di et a n al ysi s, arti c e x p e diti o n

Mi n or  r e s e ar c h  t h e si s  tittl e : R e pr o d u cti v e  s u c c e s s  i n  t h e  I b eri a n  L y n x  ( L y n x 

p ar di n us ):  Eff e cts  of  pr e y  a b u n d a n c e,  i n di vi d u al  a g e  a n d  p o p ul ati o n  s e x -r ati o.  

S u p er vi s e d b y Alf o n s o S a n Mi g u el A y a n z | T e c h ni c al U ni v er sit y of M a dri d , M a dri d, 

S p ai n ( 2 0 1 7 )

T o pi c s: s p e ci e s c o n s er v ati o n, r es o ur c e a v ail a bilit y, e xti n cti o n, e c o s yst e m 

f u n cti o ni n g, r e pr o d u cti v e bi ol o g y, LI F E pr oj e ct

S kill s: R pr o gr a m mi n g, s p e ci e s m o nit ori n g, lit er at ur e r e vi e w

B S c Bi ol o g y. E v ol uti o n a n d Bi o di v er sit y ( 2 4 0 E C T S) | A ut o n o m o u s U ni v er sit y 

of M a dri d, M a dri d, S p ai n ( 2 0 0 9 -2 0 1 4)

Er a s m u s  S c h ol ar s hi p.  Al pi n e  Bi o di v er sit y  &  C o n s er v ati o n  ( 6 0  E C T S)  | 

T el e m ar k U ni v ersit y C oll e g e , N or w a y ( 2 0 1 2-2 0 1 3)

T h e si s  titl e: A nti pr e d at or b e h a vi or of d o m e sti c a n d wil d u n g ul at es . S u p er vi s e d 

I s a b el B arj a N u ñ e z

T o pi c s:   a nti pr e d at or b e h a vi or, wil d a n d d o m e sti c u n g ul at e s, e v ol uti o n

S kill s: R pr o gr a m mi n g, b e h a vi o ur al o b s er v ati o ns, s c e nt m a ni p ul ati o n

mailto:guillermoug1203@gmail.com


O T H E R P R O J E C T S A N D C O L L A B O R A TI O N S

R e c o n str u cti o n of bir d -pl a nt i nt er a cti o n n et w or k s t hr o u g h m et a b ar c o di n g | 

N at ur al  Hi st or y  M u s e u m  U ni v ersit y  D e n m ar k,  B ot a n y  S e cti o n,  U ni v er sit y  of  

C o p e n h a g e n ( 2 0 2 4)

Pri n ci p al i n v e sti g at or: N at a s h a L o ui s e d e V er e

T o pi c s: s u n bir d -pl a nt  p olli n ati o n  n et w or k s,  el e v ati o n al  gr a di e nt s,  

s e a s o n alit y, n et w or k a n al y si s 

S kill s: P oll e n D N A, m et a b ar c o di n g li br ari es ,  N e xt  G e n er ati o n  S e q u e n ci n g 

(Ill u mi n a Mis e q), n et w or k a n al y sis, mist -n etti n g, R pr o gr a m mi n g

Lif e W e b s pr oj e ct | D e p art m e nt of E c ol o g y, C h arl es U ni v er sit y i n Pr a g u e, Pr a g u e, 

C z e c h R e p u bli c ( 2 0 2 4)

Pri n ci p al i n v e sti g at or: R o b ert Tr o p e k

T o pi c s: pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o n s, e n vir o n m e nt al gr a di e nt s, m ultit a x o n 

st u d y, m et a n al y si s

C o ntri b uti o n t o a gl o b al st u d y wit h o ur d at a s et o n s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o n s 

o n M o u nt C a m er o o n

SI N T E R V A L pr oj e ct | G er m a n C e ntr e f or I nt e gr ati v e Bi o di v ersit y r e s e ar c h (i Di v) , 

L ei p zi g, G er m a n y ( 2 0 2 2)

Pri n ci p al i n v e sti g at or: Tiff a n y K ni g ht

T o pi c s:   pl a nt -p olli n at or i nt er a cti o ns,  el e v ati o n al  gr a di e nt s,  m ultit a x o n  

st u d y, m et a n al y si s

C o ntri b uti o n t o a gl o b al st u d y wit h o ur d at a s et o n s u n bir d -pl a nt i nt er a cti o n s 

o n M o u nt C a m er o o n

A s s e s s m e nt of t h e c o n s er v ati o n st at u s of t h e Li o n t a m ari n s i n t h e Atl a nti c 

F or e st of Br a zil | R o y al Z o ol o gi c al of A nt w er p, A nt w er p, B el gi u m ( 2 0 1 7)

Pri n ci p al i n v e sti g at or:   Kri st el d e Vl e es s c h o u w er

T o pi c s: n e otr o pi c al pri m at e s, d ef or e st ati o n, h a bit at d e str u cti o n

S kill s: lit er at ur e r e vi e w, s ci e ntifi c writi n g

S O F T W A R E

O S: Wi n d o ws a n d b a si c 

k n o wl e d g e of Li n u x

Pr o gr a m mi n g: R St u di o ( R)

A n al y si s: C A N O C O

Gr a p hi c s: I n k S c a p e

S e q u e n c e pr o c e s si n g:

G e n ei o u s Pri m e a n d C ut A d a pt

M et a b ar c o di n g pi p eli n e s:   

D e m ulti pl e x er a n d D A D A 2

A d v a n c e E c ol o g y II | D e p art m e nt of E c ol o g y, C h arl e s U ni v er sit y i n Pr a g u e, Pr a g u e, 

C z e c h R e p u bli c

Pr a cti c al cl a s s f or M. S c. st u d e nt s of t h e A d v a n c e E c ol o g y c o ur s e. M et a b ar c o di n g 

pi p eli n e t o a n al ys e m ari n e bi o di v er sit y. 

M ol e c ul ar M et h o d s A p pli e d t o A ni m al E c ol o g y | F e d er al U ni v ersit y of P ar a n á, 

P ar a n á, Br a zil

T h e or eti c al l e ct ur e f or M. S c. st u d e nts.  U s e of m et a b ar c o di n g f or r e c o n str u cti n g 

bir d -pl a nt i nt er a cti o n s.

T E A C HI N G E X P E RI E N C E

L A N G U A G E S KI L L S

S p a ni s h   

E n gli s h 

Fr e n c h. B 1/ B 2  Fr e n c h. B 1/ B 2  



Er a s m u s + M o bilit y Pr o gr a m m e ( 2 0 2 4)

F o ur m o nt h s m o bilit y pr o gr a m t o t h e l a b of N at a s h a L o uis e d e V er e at U ni v ersit y 

of C o p e n h a g e n

Gr a nt A g e n c y C h arl e s U ni v er sit y ( G A U K ). Pr oj e ct n o.: 3 8 3 5 2 1 ( 2 0 2 1- 2 0 2 4)

B u d g et: c. 9 0 0. 0 0 0 C Z K

E v al u ati o n : E x c e pti o n all y g o o d

R e c o n str u cti o n  of  s u n bir d -pl a nt  p olli n ati o n  n et w or k s o n M o u nt  C a m er o o n  

m o nt a n e  gr a ssl a n d s,  wit h  a  s p e ci al  f o c us  o n  t h e  m ai n  fl or al  visit or,  t h e  

N ort h er n D o u bl e -c oll ar e d s u n bir d ( Ci n n yri s r ei c h e n o wi )

G R A N T S A N D F U N DI N G

T al k. T al e s  fr o m  Afri c a:  S u n bir d -pl a nt  i nt er a cti o n s  o n  M o u nt  C a m er o o n  | 

I n vit e d  s p e a k er.  L e ct ur e  s eri es  of  t h e D e p art m e nt  of  E c ol o g y , P ari s -L o dr o n 

U ni v er sit y, S al z b ur g, A u stri a (M a y 2 0 2 4 )

T al k. S u n bir d -pl a nt i nt er a cti o n s o n M o u nt C a m er o o n: Dri v er s a n d E c ol o gi c al 
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