UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO

POSGRADO EN CIENCIAS
BIOLOGICAS

CENTRO DE INVESTIGACIONES EN ECOSISTEMAS

VARIACIQN GEOGRAFICA DEL ESPACIO
MORFOLOGICO DEL COLIBRI Eugenes
fulgens (TROCHILIDAE)

TESIS

QUE PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE

MAESTRA EN CIENCIAS BIOLOGICAS
(BIOLOGIA AMBIENTAL)

P R E S E N T A

ROSA DANIELA TOVILLA SIERRA

DIRECTOR DE TESIS: DR. HECTOR TAKESHI ARITA WATANABE
COMITE TUTOR: DRA. MARIA DEL CORO ARIZMENDI ARRIAGA
COMITE TUTOR: DR. JORGE ERNESTO SCHONDUBE FRIEDEWOLD

MORELIA, MICHOACAN Marzo, 2012



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.






UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO

POSGRADO EN CIENCIAS
BIOLOGICAS

CENTRO DE INVESTIGACIONES EN ECOSISTEMAS

VARIACIQN GEOGRAFICA DEL ESPACIO
MORFOLOGICO DEL COLIBRI Eugenes
fulgens (TROCHILIDAE)

TESIS

QUE PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE

MAESTRA EN CIENCIAS BIOLOGICAS
(BIOLOGIA AMBIENTAL)

P R E S E N T A

ROSA DANIELA TOVILLA SIERRA

DIRECTOR DE TESIS: DR. HECTOR TAKESHI ARITA WATANABE
COMITE TUTOR: DRA. MARIA DEL CORO ARIZMENDI ARRIAGA
COMITE TUTOR: DR. JORGE ERNESTO SCHONDUBE FRIEDEWOLD

MORELIA, MICHOACAN Marzo, 2012



I

i
il

Ciencias Biolégicas

Dr. Isidro Avila Martinez
Director General de Administracién Escolar, UNAM
Presente

Por medio de la presente me permito informar a usted que en la reunién ordinaria del Comité Académico del
Posgrado en Ciencias Biologicas, celebrada el dia 16 de enero del 2012, se acord6 poner a su consideracion
el siguiente jurado para el examen de grado de Maestria en Ciencias Biologicas (Biologia Ambiental) de la
alumna Tovilla Sierra Rosa Daniela con numero de cuenta 300190601 con la tesis titulada: “Variacion
geografica del espacio morfoldgico del colibri Eugenes fulgens (Trochilidae)” bajo la direccion del Dr.
Héctor Takeshi Arita Watanabe.

Presidente: Dra. Maria del Coro Arizmendi Arriaga
Vocal: Dr. Adolfo Gerardo Navarro Siglienza
Secretario: Dra. Blanca Estela Hermnandez Banos
Suplente: Dra. Ek del Val de Gortari

Suplente: Dr. Jorge Ernesto Schondube Friedewold

El Comité Académico, aprobé que la integracion del jurado se realizara a solicitud de la alumna, en apego a
la nueva normatividad, acogiéndose al articulo QUINTO TRANSITORIO, con base en lo establecido en el
Articulo 25 del Reglamento General de Estudios de Posgrado.

Sin ofro particular, quedo de usted.

ATENTAMENTE
“POR MI RAZA HABLARA EL ESPIRITU"
Cd. Universitaria, D.F. a, 22 de marzo del 2012.

AM%QMQ

Dra. Maria del Coro Ariz
Coordinadora del Programa

Tel. 5623-0173 Fax: 3623-0172 hup://pebiol. posgrado.unam. mx

UN/M %ﬁ ﬁ% COORDINACION

de Poca y P y 4 . , . i : i S
¢ Posgrado P. B. {Costado Sur de la Torre 11 de Humanidades) Ciudad | niversitaria C.P. 04510 México, D}



AGRADECIMIENTOS

Al Posgrado en Ciencias Bioldgicas de la Universidad Nacional Autonoma de México por
darme la oportunidad de cursar mis estudios de maestria en el area de Biologia Ambiental.

Al Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACYT) por la beca otorgada para
realizar mis estudios de maestria (No de CVVU 347349/No. de becario 239896).

A mi comité tutoral:

Agradezco enormemente a mi tutor el Dr. Héctor Takeshi Arita Watanabe por compartirme
tantos conocimientos nuevos y por siempre contagiar el entusiasmo por la ciencia, por
permitirme imaginar, crear y desarrollar dentro de mi tesis y por confiar siempre en mi
como alumna, {GRACIAS!

A la Dra. Maria del Coro Arizmendi Arriaga y al Dr. Jorge Ernesto Schondube Friedewold
muchas gracias por acompafiarme en todo el proceso de la maestria y de la elaboracion de
mi tesis, por su ayuda y sus valiosos comentarios.

A los miembros del jurado el Dr. Adolfo Gerardo Navarro Siglienza, la Dra. Blanca Estela
Hernandez Bafios y la Dra. Ek del VVal de Gortari agradezco todos los comentarios y
sugerencias aportados en la revision de este manuscrito.



AGRADECIMIENTOS A TITULO PERSONAL

A mi Mama gracias por ser siempre mi ejemplo a seguir y mi apoyo mas grande, tu amor
incondicional, tu comprensidon y coraje siempre me mantienen en pie, me diste todas las
herramientas y me forjaste el caracter necesario para alcanzar todas mis metas hasta ahora. A
Sadie gracias por ser la mejor de las hermanas y por estar siempre para mi, tu tenacidad vy
fortaleza me inspiran a seguir formdandome como una mejor persona cada dia. No me alcanzan
las palabras para decirles cuanto las admiro, cuanto les agradezco y cuanto las quiero, son mis dos
pilares.

A mis sobrinitos Alex, Sarah y Jonathan gracias por iluminar mis dias.
A mi Papd por tu apoyo y confianza, te admiro y te quiero mucho.

A mi familia en general Sierra-Pifia-Tovilla. A Mama Sara, Papa Migio, Abuelito Lole, mis tias, tios,
primos, sobrinos, a Ramén por estar al pendiente de mi hermana y de mi mami jGracias!

Al Dr. Adolfo Navarro y Fanny Rebdn por brindarme todas las facilidades para consultar y medir
todos los ejemplares de Eugenes fulgens contenidos en la coleccion de aves del Museo de Zoologia
de la Facultad de Ciencias. A la Dra. Patricia Escalante Pliego por darme acceso a los ejemplares
contenidos en la Coleccidn Nacional de Aves del Instituto de Biologia de la UNAM.

Al Dr. James Van Remsen gracias por brindarme todas la facilidades para realizar una estancia de
investigacion en el Museo de Historia Natural de LSU bajo su supervisién, a Steve Cardiff gracias
por todo el apoyo logistico en el recibimiento y devolucion de todos los ejemplares consultados en
LSU que fueron enviados de otras colecciones de USA.

A John MacCormack mi mas sincero agradecimiento por toda la ayuda que me brindé durante mi
estancia en LSU, realmente no hubiera sido lo mismo sin ti y sin Amanda, imuchas, muchas
gracias! Thank you so much!!

A todas las personas lindas que conoci en LSU en general y en particular a Caroline Duffie gracias
por abrirme las puertas de tu casa y recibirme siempre con una sonrisa, a Rob Brumfield, Natalia,
Gustavo, Carlos, Sandra, Andrés, Jesus, César, Richard, Ryan, Mike, Jacob. Thank you guys!!

A todas las colecciones que enviaron ejemplares de Eugenes fulgens a LSU para que pudiera
consultarlos durante mi estancia en Baton Rouge.

A mis amigos y compaiieros del laboratorio de Macroecologia:

Fabricio muchas gracias por toda la asesoria brindada, por tu disposicién y paciencia, fuiste una
pieza fundamental en el desarrollo de mi tesis en los primeros semestres. Martin, Pau y Lore:
Gracias por todos los comentarios, platicas, buenas energias y por todas las tardes de compartidas
de trabajo.

Leonel y Angy: Gracias por todos los comentarios brindados y la ayuda en esta Ultima etapa de mi
tesis pero sobretodo por el tiempo compartido en el laboratorio, son muchos los buenos
momentos y las risas que inspiran.

A Ernesto Vega mi mas sincero agradecimiento por asesorarme en la parte estadistica y con el
manejo del R ademas por sus tantos consejos y animos brindados.

Vi



A Victor Arroyo, Eduardo Mendoza, Memo lbarra, Kathy Renton, Jorge Schondube, porque en sus
cursos y clases redescubri mi fascinacién por la Ecologia y a su vez me brindaron herramientas
muy valiosas para el desarrollo de mi maestria.

A Dolores Rodriguez gracias por toda la ayuda en todos los trdmites y por su infinita paciencia.

Al MTI. Heberto Ferreira Medina y al Ing. Alberto Valencia Garcia les agradezco por todo el apoyo
gue me brindaron en asuntos computacionales y por salvar mi laptop tantas veces de la
desgracia...A la Ing. Atzimba Lépez Maldonado gracias por la ayuda brindaba en todos los aspectos
relacionados al uso de la biblioteca.

Gracias a la UNAM Campus Morelia, al ClEco y a Morelia porque aqui he conocido gente
maravillosa con la que he compartido mucho, tanto alegrias como tristezas, trabajo, comidas,
reflexiones, pldticas invaluables de todo tipo, sonrisas, cafés, fiestas, asados, bailes y mucho mds.
Después de estos dos afios puedo decir con alegria y con mucho gusto que tengo muy buenos
compaiieros, grandes amigos pero sobretodo una familia, por eso gracias:

Lizzette (Lunita la mejor roomie y casi una hermana para mi, te quiero mucho), Angela (la tia
Angela que siempre tiene las palabras precisas), Mariana y Gaby (las roomies siempre dispuestas a
dar un abrazo sincero), Pachi (con tanta energia que solo puede contagiar animo), Héctor
(Perdomosaurio), Alex, Miriam, Adriana, Sergio, Julio, John, Susana Maza, Angy, Leo, Euge, Rafa,
Aline, Pauloc, Pili (que nos regresen a Pili), Fabi Murguia, Alis, Fabi Parra, Ale Tauro, Wil, Liz
Carabés, Clau Galicia, Regina, Lucy, Rodrigo y Gabriel (los brajiles), Roberto Oso, Nahu. A todos los
que estuvieron en algin momento y siguen estando.

Camilo gracias por contagiarme tu determinacion para hacer las cosas, tu entusiasmo y energia,
por darme animos en los ultimos meses, por hacer que siempre me cuestione inclusive cosas antes
incuestionables y por tener la capacidad de hacerme repelar y reir en dos segundos.

A mis queridos amigos de la facultad y de la prepa: Day, ltzel, Tania, Laila, Daniela, Karla, Pedro,
Julio.

Christian gracias por ser como un hermano para miy por estar siempre en el momento oportuno.

Gala, Marco, Rubén, gracias pollos y orni por seguir compartiendo conmigo academia, viajes y
sobretodo su amistad, seguimos creciendo juntos.

A los amigos del MZFC, a Luis (Howell) y Chente.
A Alexis, muchacho gracias por todos los animos y las buenas energias enviadas.
A Viris, Chris, Gala y John gracias por toda la ayuda en los tramites a la distancia.

Son muchas las personas que me apoyaron a lo largo de esta travesia, las asesorias, las pldticas
amenas, el apoyo de todo tipo, las risas, los abrazos oportunos, los dnimos. Es dificil expresar
perfectamente lo que se quiere decir y mencionar a todos los que hicieron parte de este proceso,
sin embargo a todos GRACIAS.

vii



Para mi Mam4, Sadie y mis sobrinos

Alex, Sarah y Jonathan

Para Mama Sara y Papa Migio

Para Tia Tinay Tio Tofio, porque sus despedidas marcaron el inicio y el final de esta
etapa, siempre los recuerdo con carifio.

viii



"Character displacement is a microevolutionary proccess that explain

macroevolutionary patterns"

Pfennig & Pfennig 2009.

EUGENES FULGENS
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RESUMEN

El desplazamiento de caracteres en los seres vivos es una de las principales causas de la
diversificacion adaptativa, y que conduce al fendmeno de especiacion a través de la
competencia por los recursos. Esto se lleva a cabo mediante un proceso en el cual se
seleccionan ciertas caracteristicas para disminuir las interacciones reproductivas o por
competencia de recursos entre las especies, lo que explica porque hay cambios
morfolégicos inducidos en especies hermanas 0 en otras especies relacionadas cercanas que
se sobrelapan en sus areas de distribucién y que divergen. Este proceso promueve la
divergencia entre poblaciones co-especificas simpatricas y alopatricas finalizando en el
proceso de especiacion. El objetivo de este trabajo fue observar el efecto que tiene la
presencia de varias especies sobre la morfologia de una especie en particular (Eugenes
fulgens-colibri magnifico). Para ello se realiz6 un andlisis de variacion geografica y se
elaboré el campo de diversidad del colibri magnifico. Se correlacionaron algunos atributos
morfolégicos de la especie focal con el nimero de especies con las que potencialmente
coexiste (57), y se contrastd el mapa de variacién geografica de E. fulgens con el de su
campo de diversidad. Los dos anteriores tipos de mapas, en combinacién, permitieron el
analisis de un mosaico geografico de posibles interacciones ecoldgicas y sus consecuencias
morfoldgicas. Como resultado principal se encontrd que el dimorfismo sexual de la
longitud del pico -en las hembras es mayor- esta relacionado positivamente con los valores
del campo de diversidad de la especie focal, es decir la variacion aumenta cuando la

competencia potencial aumenta.



ABSTRACT

Character displacement is a major cause of adaptive diversification, leading to the
speciation process through competition for resources. This occurs through a process
whereby certain characteristics are selected to reduce resource competition among species,
this explains why there are morphological changes induced in sister species or closely
related species that overlap on their geographic distribution and diverge. This process
promotes the divergence between sympatric and allopatric specific populations ending in
the process of speciation. The aim of this study is to observe the effect of the presence of
several hummingbird species on the morphology of a focal species. | carried out an analysis
of geographic variation and developed a diversity- field analysis of the magnificent
hummingbird (Eugenes fulgens). | correlated morphological attributes of the focal species
(E. fulgens) with the number of species that potentially coexist with it (57), and contrasted
the map of geographical variation of the magnificent hummingbird with its diversity field.
Those two types of maps, in combination, allowed the analysis of a geographic mosaic of
potential ecological interactions and their effects on the morphology. | found a strong
morphological differentiation of E. fulgens in Costa Rica and Panama, which is also where
there is greater potential competition for resources for this species. As a main result |
uncovered that the sexual dimorphism of the bill length is positively correlated with the

diversity- field values of focal species.



INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

DESPLAZAMIENTO DE CARACTERES Y ECOMORFOLOGIA

La Ecomorfologia es la disciplina que se encarga del estudio de las relaciones entre la morfologia
de los organismos y su medio ambiente (Van der Klaauw 1948). Esta disciplina es una
herramienta integral que ha servido a ecologos y evolucionistas para elucidar patrones e
interpretar procesos. Se sabe que las diferencias fenotipicas entre individuos y especies estan
relacionadas con sus diferencias ecoldgicas, o dicho de una manera similar, las especies mas
parecidas en forma y tamafio van a utilizar un mismo recurso de manera semejante (Wainwright
y Reilly 1994). El vinculo entre morfologia y ecologia parece especialmente claro cuando se
hacen comparaciones a través de un intervalo de especies relacionadas que comparten de alguna

manera un mismo tipo de recurso (Wiens 1989).

El desplazamiento de caracteres es un fenémeno evolutivo que refleja la importancia que tiene
la competencia en la estructuracion ecoldgica de las comunidades y se basa en la suposicion de
que dos especies que se sobrelapan ecolégicamente en gran medida no pueden coexistir (Dayan
y Simberloff 2005). Es un proceso por medio del cual se seleccionan ciertas caracteristicas para
disminuir las interacciones reproductivas o por competencia de recursos entre las especies
(Pfennig y Pfennig, 2009), lo que explica porque hay cambios morfoldgicos inducidos en
especies hermanas o en otras especies relacionadas cercanas que se sobrelapan en sus areas de

distribucion y que divergen (Brown y Wilson 1956).

Brown y Wilson (1956) acufiaron el término de “desplazamiento ecoldgico de caracteres”
para sugerir que cuando dos especies de animales se sobrelapan geograficamente, las diferencias

entre ellas se acentan en la zona de simpatria y disminuyen o se pierden completamente donde



las areas de distribucidon de ambas especies se encuentran fuera de la zona de simpatria (zona de
alopatria). Los caracteres involucrados en este patron de divergencia y convergencia pueden ser

morfologicos, ecoldgicos, de comportamiento o fisiologicos (Brown y Wilson 1956).

La hipotesis antes expuesta involucra tanto al “desplazamiento de caracteres reproductivo”
que se llevaria a cabo con el fin de evitar la hibridacion, como al “desplazamiento de caracteres
ecologico” que se refiere a la evolucion de las diferencias respecto al tamafio y la forma, con el
fin de reducir el sobrelapamiento del uso de los recursos y por lo tanto la competencia

interespecifica (Dayan y Simberloff 2005, Brown y Wilson 1956).

Este mecanismo es una de las principales causas potenciales de la diversificacion adaptativa
(Schluter 2000). En particular el desplazamiento de caracteres favorece la evolucion de
caracteristicas reproductivas o relacionadas al uso de los recursos novedosos y promueve la
divergencia entre poblaciones co-especificas simpatricas y alopatricas finalizando en el proceso
de especiacion. El desplazamiento de caracteres conduce al fendmeno de especiacion a través de
la competencia por los recursos. Sin embargo la competencia por los recursos es una de varias
interacciones ecoldgicas que pueden tener efecto en la evolucién del tamafio y la forma de un

animal (Brown y Wilson 1956).

DIMORFISMO SEXUAL

El dimorfismo sexual respecto al tamafio y la forma esta ampliamente distribuido entre los
animales (Temeles et al. 2000). Estudios ecologicos sobre los colibries sugieren que varias
formas de dimorfismo sexual tienen causas que estan relacionadas entre si. La Familia
Trochilidae ha evolucionado en distintos aspectos relacionados con el dimorfismo sexual como

son la morfologia del pico, las estrategias de forrajeo y la coloracién de su plumaje. Algunos



trabajos sobre especies en particular sugieren que el comportamiento de forrajeo esta ligado al

dimorfismo sexual de la coloracion del plumaje y la longitud del pico (Bleiweiss 1999).

Darwin (1871) sugirié que algunos tipos de dimorfismo sexual que presentan los animales
pueden ser resultado de causas ecoldgicas como la reparticion de recursos, sin embargo es dificil
establecer pruebas claras de esta hipétesis ya que las diferencias sexuales en el tamafio de las
estructuras troficas estan correlacionadas positivamente con el tamafio corporal en muchas
especies y debido a esta misma relacion positiva es dificil determinar si las diferencias ecoldgicas
entre sexos son la causa o la consecuencia del dimorfismo sexual (Shine 1989). Darwin estaba
consciente acerca del problema de atribuir el dimorfismo sexual a causas ecoldgicas, por lo que
sugirio que las diferencias sexuales debidas a la divergencia por el uso de los recursos
alimenticios deben limitarse a las estructuras troficas (Darwin 1971, Temeles et al. 2000,

Temeles et al 2010).

VARIACION GEOGRAFICA Y CAMPO DE DIVERSIDAD

En este estudio se analizaron y relacionaron dos conceptos importantes en la ecologia evolutiva,
la variacién geografica y el campo de diversidad utilizando una especie focal. La variacion
geogréafica se debe al cambio de las distribuciones fenotipicas y genotipicas de los individuos en
diferentes lugares a traves del tiempo (Zink y Remsen 1986). La descripcion cuantitativa de los
patrones espaciales de esta variacidn provee una base para hacer inferencias acerca del origen de
las diferencias geograficas, se sabe que tales diferencias pueden reflejar la adaptacion local
debida a las condiciones ambientales (Rojas-Soto 2003). Los estudios de variacion geografica en
aves tradicionalmente se han enfocado en aspectos taxondémicos de la variacion de la morfologia

y la coloracion del plumaje (Haffer y Fitzpatrick 1985).



Por otra parte la variacion geogréafica de la riqueza de especies sigue siendo una cuestién
importante, se sabe que el patrdn méas conspicuo en Biogeografia y Macroecologia es la
distribucion heterogénea de las especies, y que los patrones espaciales de diversidad determinan
la manera en que las especies se distribuyen (Rosenzweig 1995). En la mayoria de los estudios al
respecto la herramienta analitica mas importante es la matriz de presencia ausencia. Por medio de
esta matriz se pueden analizar dos unidades fundamentales de la Biogeografia, el area de
distribucion de las especies y la diversidad de especies (Brown el at. 1996, Gaston 2003,
Rosenzweig 1995). En dicha matriz las filas representan las especies y las columnas las
localidades o sitios muestreados. Los elementos de la matriz representan entradas binarias que

representan presencia (1) y ausencia (0) de ciertas especies en un sitio dado (Gotelli 2000).

Para resumir la informacién contenida en las matrices de presencia-ausencia, por sitios o por
especie, tradicionalmente se han hecho anélisis por filas (en un anélisis Tipo-R) o por columnas
(en un andlisis Tipo-Q) respectivamente (Simberloff y Connor 1979, Bell 2003, Arita et al.
2008). La suma de los elementos a lo largo de una fila (Tipo-R) representa la ocupacién
geografica de una especie, y se refiere al nUmero de areas en la que tal especie esta presente
(McGeoch y Gaston 2002). Una manera de considerar la interaccién entre filas y columnas es
medir simultdneamente la distribucion y la diversidad en analisis por sitio y por especie, los

cuales pueden llamarse Tipo-Rq y Tipo-Qr (Arita et al. 2008).

A través del analisis Tipo-Qr se puede obtener el “campo de dispersién” que es el conjunto de
areas de distribucion de las especies que se encuentran en un sitio dado (Graves y Rahbek 2005),
mientras que por medio del analisis Tipo-Rq se obtiene el “campo de diversidad” el cual se
genera al cuantificar la diversidad de especies de todos los sitios en los cuales una especie en

particular esta presente, es decir el campo de diversidad se puede definir como el conjunto de



valores de riqueza de especies de los sitios que estan dentro del area de distribucion de una
especie en particular (Arita et al. 2008), por lo tanto éste puede ser descrito y analizado por
medio de los parametros estadisticos estdndares de las medidas de tendencia central y variacion

(Villalobos y Arita 2010).

EL MOSAICO GEOGRAFICO DE LA COEVOLUCION

La Teoria del mosaico geografico de la coevolucion se desarroll6 a partir del intento de
formalizar los componentes de la variacion en la evolucidn de las interacciones y de construir
una teoria mas ecologica y realista del proceso de la coevolucién (Thompson 2005, 2009). Esta
teoria considera a la variabilidad espacial como la clave para entender la dinamica de los
procesos coevolutivos. La coevolucion es un proceso temporal y geografico de cambio evolutivo
reciproco entre especies, mediado por la seleccidn natural y que tiene lugar en poblaciones
locales denominadas “hotspots”. A su vez, estos hotspots se encuentran inmersos en una matriz
espacial de “coldspots”, donde la seleccion local no es reciproca. De esta manera, existe un
mosaico en la seleccion reciproca entre las especies interactuantes. Este proceso esta determinado
por la estructura espacial en la aparicion de nuevas mutaciones, el flujo génico, la deriva génica y

las extinciones locales en las poblaciones (Thompson 2005).

Las hipotesis de la teoria del mosaico geografico de la evolucién dicen que la evolucion de las
interacciones entre especies reales esta conformada por tres componentes de la variacion en la
coevolucion: variacion geogréafica en la estructura de seleccion en una interaccion, variacion
geografica en la fuerza de la seleccion de reciprocidad y variacion geografica en la distribucion

de las caracteristicas que se encuentran en las especies que interactian (Thompson 2009).



Eugenes fulgens (Trochilus fulgens SWAINSON, 1827)

Eugenes fulgens o colibri magnifico es un colibri grande, el macho tiene un pico negro, largo y
recto, tiene una corona morado iridiscente, una mancha blanca pequefia detras del ojo, el dorso es
verde obscuro, tiene una mancha verde iridiscente en la garganta (gorja), el vientre es negruzco,
la cola es pequefia y de color bronce. La hembra carece de la mancha iridiscente en la garganta, y
tiene una coloracion bronce en las alas y en la cola, la coloracion del vientre es grisacea. Los
individuos inmaduros se asemejan bastante a las hembras. Se alimenta principalmente del néctar
floral de diversas plantas, ademas de algunos insectos y arafias. Se distribuye en altitudes que van
desde los 1500 msnm hasta los 3000 msnm, en bosques de pino, pino-encino y zonas abiertas
donde las plantas crecen. La subespecie Eugenes fulgens fulgens mide entre 11y 13 cm y pesa
entre 7y 7.5 g vy se localiza desde el suroeste de Estados Unidos (sureste de Arizona, suroeste de
Nuevo México y suroeste de Texas), abarcando gran parte de México hasta Guatemala, El
Salvador, Honduras y el noreste de Nicaragua. La subespecie Eugenes fulgens spectabilis se
distribuye en las montafias de Costa Rica y oeste de Panam4, mide entre 12 y 14 cm, el macho
pesa alrededor de 10 gramos y la hembra pesa aproximadamente 8.5 gramos, por lo que es de

mayor tamafo que la subespecie E. fulgens fulgens (Schuchmann 1999) (Figura 1).

Eugenes fulgens es una especie que se encuentra ampliamente distribuida en Norteamérica y
Centroamérica y que se sobrelapa tanto geograficamente como en el aprovechamiento de
recursos con muchas otras especies de colibri, por lo que resulta de gran interés observar si el
desplazamiento de caracteres es un proceso que permite su coexistencia con ellas. Este
mecanismo ha sido ampliamente revisado desde hace tiempo, sin embargo no deja de ser un tema
de interés ya que involucra procesos adaptativos y de seleccion que son muy importantes en el

proceso general de la evolucidn y coevolucidn (Pfennig y Pfennig, 2009). Ademas de que puede



proporcionar una respuesta acerca de cdmo es que un gran nimero de especies estrechamente
relacionadas, en este caso colibries, coexisten en una zona determinada y forman parte de una

comunidad ecoldgica.

En este proyecto se hizo un analisis de variacion gogréfica y se utilizé una herramienta
analitica reciente como es el campo de diversidad (Arita et al. 2008, Villalobos y Arita 2010).
Con el fin de examinar el mosaico geografico de la coevolucion (Thompson 2005) ambos

analisis se relacionaron.

Hl Eugenes fulgens spectabilis e
Eugenes fulgens fulgens ‘ f‘

0 15 3 6 9 12
Km

Figura 1: Area de distribucion de Eugenes fulgens. Se sefiala con una elipse el area de

distribucion de E.f. spectabilis. Tomado de NatureServe (Ridgely et al. 2003).



HIPOTESIS

El “espacio morfoldgico” que ocupa Eugenes fulgens debe ser més amplio en lugares con menos
competidores. Si la presencia de otras especies modifica la morfologia de Eugenes fulgens
entonces se esperaria que en lugares con menos competidores la variacion morfoldgica deberia
ser mayor por efecto del relajamiento competitivo (“competitive release”; Moulton y Pimm

1986).

Segtin la hipotesis de “causalidad ecoldgica” por reparticion de recursos, machos y hembras
estan bajo presion por la competencia de los recursos (Temeles 2000). Suponiendo que la riqueza

de especies de colibries es un indicador de competencia potencial es posible esperar que:

- Para evitar o disminuir la presion por la competencia de recursos se diferenciaran
morfolégicamente entre si machos y hembras (Temeles 2000).
- El dimorfismo sexual de Eugenes fulgens esté correlacionado positivamente con la

riqueza de especies de colibries dentro de su campo de diversidad.
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OBJETIVOS

GENERAL:

Observar el efecto que tiene la presencia de varias especies sobre la morfologia de una especie en

particular (Eugenes fulgens), dentro de un contexto geografico.

PARTICULARES:

- Elaborar una base de datos de la distribucion de Eugenes fulgens y las especies de colibries
con las que coexiste y una base de datos con los atributos morfoldgicos que seran analizados para
Eugenes fulgens.

- Elaborar un mapa de riqueza (campo de diversidad) para todas las especies de colibri que
coexisten con Eugenes fulgens.

- Estudiar la variacion geografica de Eugenes fulgens en relacion con la distribucion de otras

especies de colibries.

11



METODOS

Con base en los mapas de distribucion de NatureServe (Ridgely et al. 2003) se revisaron las
distribuciones de aquellas especies con las que posiblemente coexiste Eugenes fulgens y se
analizaron con ayuda del sistema de informacién geografica (SIG) ArcGis 9.3. Con base en lo
anterior se construy6 una base de datos y una matriz de presencia ausencia para todos los sitios
en los que se distribuyen las distintas especies que se sobrelapan geograficamente con Eugenes
fulgens y se elabor6 un mapa de riqueza para todo el grupo. El “campo de diversidad” (diversity
field) de una especie puede representarse con un mapa de distribucion de esa especie en la que se
muestra la riqueza de las otras especies. Este mapa es como una plantilla (“template”) de
potenciales interacciones: donde hay mayor riqueza, hay mas especies potencialmente
competidoras con E. fulgens (Villalobos y Arita 2010). Parte de la revision incluy6 un filtro de
distribucidn altitudinal de las especies que potencialmente se traslapan geogréaficamente con E.
fulgens, para esto se consulto Stotz et al. (2006) y Howell y Webb (1995), con el fin de descartar

aquellas especies que en realidad no se sobrelapan con la especie focal.

REVISION DE LAS AREAS DE DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Segun la consulta hecha con los mapas de distribucion disponibles en NatureServe, hay 84
especies de colibries cuyas area de distribucion posiblemente se sobrelapan con el area de
distribucion de E. fulgens, por lo que se hizo un filtro altitudinal (entre 1300 y 3000 msnm) para

ver que especies en realidad pueden estar coexistiendo con ella.

Para medir el “espacio morfologico” se tomaron medidas de varios caracteres morfométricos
de la especie en estudio como son largo del pico, ancho del pico, profundidad del pico, longitud

de la rectriz central de la cola, longitud del ala derecha cerrada y longitud del ala izquierda
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cerrada, ademas en el caso de los machos se midio la longitud de la gorja, sin embargo dadas las
dificultades para estandarizar la toma de este dato en particular, al final de decidié sacar del
andlisis. Se utilizaron el analisis de componentes principales y el andlisis de discriminantes para
construir el espacio morfol6gico en un nimero manejable de dimensiones. También se realizé un
estudio de variacion geogréfica a partir de andlisis univariados (ANOVA) para la especie focal,
siguiendo parte de la metodologia propuesta por Arita y Humphrey (1988) y Zink y Remsen

(1986).

RECOPILACION DE DATOS MORFOMETRICOS

Se consultaron 14 colecciones cientificas en las cuales se midieron en total 665 ejemplares de
Eugenes fulgens (Cuadrol). De cada ejemplar se tomaron las medidas morfoldgicas de largo del
pico, ancho del pico, profundidad del pico, longitud del ala derecha e izquierda cerradas, longitud
de la rectriz central de la cola y en el caso de los machos también se midid la longitud de la gorja,
ademas se tomo el peso que tenian registrado en las etiquetas algunos de los ejemplares ya que

no todos contaban con ese dato.
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Cuadro 1: Namero de ejemplares medidos en las colecciones consultadas en México (MEX) y

en Estados Unidos (EUA). En la Coleccién de Aves del Museo de Zoologia de la Facultad de
Ciencias se midieron 181 ejemplares, de los cuales 84 son machos, 94 son hembras y tres
ejemplares con sexo desconocido. En la Coleccion NacioTabnal de Aves del Instituto de
Biologia se midieron 93 ejemplares, 42 machos, 49 hembras y dos ejemplares con sexo

desconocido. De las colecciones de Estados Unidos se midieron 391 ejemplares, 262 machos,

128 hembras y un ejemplar de sexo desconocido.

Coleccion cientifica consultada Ejemplares
medidos
Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias MEX 181
(MZFC)
Coleccion Nacional de Aves del Instituto de MEX 93
Biologia
Louisiana Museum of Natural History, Louisiana ~ EUA 55
State University
University of Kansas Biodiversity Institute EUA 14
University of Michigan Museum of Zoology EUA 51
Delaware Museum of Natural History EUA 51
Western Foundation of Vertebrate Zoology EUA 36
San Diego Natural History Museum EUA 8
Texas Cooperative Wildlife Collection, Vertebrate EUA 11
Collections
Cornell University Museum of Vertebrates EUA 16
Michigan State University Museum, Vertebrate EUA 5
specimens
University of Washington Burke Museum EUA 10
American Museum of Natural History EUA 41
Occidental College, Moore Lab of Zoology EUA 93
Total 665
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GEORREFERENCIACION DE LOCALIDADES REGISTRADAS EN LAS COLECCIONES

ORNITOLOGICAS PARA E. fulgens

Los ejemplares medidos en la coleccion de Aves del MZFC y en la Coleccion Nacional de Aves
contaban con las georreferencias de las localidades donde se colectaron los especimenes, sin
embargo la gran mayoria de los ejemplares revisados y medidos en Estados Unidos no contaban
con dicha informacidn, por lo que se rastrearon las localidades de colecta con ayuda del gacetero
Fallingrain (http://www.fallingrain.com/world/index.html) y con ayuda del programa Google
Earth (Google Earth 2010), las coordenadas geograficas se convirtieron a decimales y
posteriormente se mapearon en el programa ArcGis Ver. 9.3 (Figura2). No todos los ejemplares
pudieron ser rastreados ya que las localidades eran poco precisas, sin embargo se tienen los datos

de georreferencia para 635 especimenes, de los cuales 366 son machos y 265 son hembras.

Provincias Biogeografi
I=all other values= &
PROYINCIA N
EmAltiplano Morte (Chihuahugns
[Altiplano Sur (Zacatecano-Potosing)
[[Baja California L9
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[ Del Cabo

[MDepresion del Balsas )

[ZIEje Volcanico

[IGolfo de Mexico

[[LosAltos de Chiapas

Figura 2: Localidades
de colecta de los

2;‘;” ejemplares de Eugenes
o i fulgens de los cuales se
Sierra Madre del Sur tomaron datos
[1Soconusco

[CJSonorense

morfométricos y fueron
[Tamaulipeca 1
S bidhaiBogass 3 analizados en este
 Eugenes fulgens o1 2 4 g a g estudio.
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ANALISIS ESTADISTICO MULTIVARIADO

Se empled estadistica multivariada como el andlisis de componentes principales para construir el
espacio morfoldgico en un niumero manejable de dimensiones y ademas se hizo un analisis de

discriminantes.

El analisis de componentes principales y el analisis de discriminantes, se hizo con los datos
morfomeétricos de 566 ejemplares de E. fulgens, 326 machos y 240 hembras. De los analisis se
excluyeron los ejemplares juveniles o inmaduros y aquellos de los que se tenia duda en el sexo,
ademas los ejemplares que presentaban demasiada informacion faltante, por ejemplo aquellos de
los cuales no se pudo obtener medidas de las longitudes alares o del pico porque no lo tenian.
Tampoco se incluy6 en el andlisis la variable del peso por ser un dato muy variable y también

porque muchos ejemplares no tenian la informacion en las etiquetas.

Se hicieron varios andlisis de componentes principales (PCA), el primero de ellos incluy6 los
datos morfométricos tanto de hembras como machos, posteriormente se analizaron por separado
hembras y machos, ya que la especie presenta dimorfismo sexual (Figura 4). Se hizo un PCA con
todos los datos morfométricos de los machos y también se hizo un PCA con todos los datos
morfométricos de las hembras. Ademas se hicieron analisis de discriminantes para definir cuales
eran las variables que mejor servian para discernir entre provincias biogeograficas. Uno para los
machos y uno para las hembras. Todos los andlisis se hicieron con todos los datos crudos y por
separado se analizaron los promedios de las variables por provincia biogeografica y por zona
geografica, sin embargo los resultados obtenidos a partir de los promedios se quitaron ya que
eran redundantes. Los andlisis multivariados se hicieron agrupando los datos por provincias

biogeogréaficas y por zona geografica.
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ANALISIS ESTADISTICO UNIVARIADO

Se ubicaron todas las localidades en un mapa y se asignaron a diferentes muestras geogréficas de
acuerdo a su posicién. En total se obtuvieron 29 zonas geograficas que se determinaron de
acuerdo a la cercania geogréfica de los puntos de colecta de los ejemplares medidos y analizados
(Figura 3). Se realizo6 un analisis de varianza para ver si habia diferencias morfologicas
significativas entre los individuos medidos de las distintas zonas geogréficas, en el que se
compararon las medias del largo del pico, ancho del pico, profundidad del pico, longitud del ala
derecha cerrada, longitud del ala izquierda cerrada y longitud de la rectriz central de la cola,
analizando independientemente hembras y machos, de las diferentes muestras geograficas para
tratar de establecer gradientes geograficos (Figuras 11-14). Las zonas geogréaficas con menos de
cinco individuos fueron sacadas del analisis, se trabajo con 25 zonas geogréficas para los machos

y 20 zonas geogréaficas para las hembras.

CAMPO DE DIVERSIDAD

Parte de este anlisis incluyd la revision de las &reas de distribucion de las especies de colibries
que potencialmente estan coexistiendo con la especie focal, para ello se construyd una base de
datos de dichas especies y sus distribuciones las cuales fueron analizadas y visualizadas por
medio del ArcGis. En total hay 57 especies que posiblemente estan sobrelapando su area de

distribucion con Eugenes fulgens (Anexo 2).

Para generar la matriz de presencia ausencia se construyé una gradilla cuyo ancho y largo de
celda es de 0.5°x0.5° (proyeccién WGS84) con ayuda de la herramienta Fishnet contenida dentro
del paquete Xtoolpro que funciona como extension del Arcgis 9.3. Se hizo un corte (clip) de esta

gradilla con el area de distribucion de Eugenes fulgens (NatureServe). En este corte (clip) se
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seleccionaron los cuadros de la gradilla en las que esta presente el area de distribucion de E.
fulgens, en total son 526 cuadros. La tabla de atributos de esta gradilla se exportd a Excel y se le
asignd un identificador nuevo, posteriormente se unieron ambas tablas dentro del ArcGis, la que
fué modificada en Excel y la obtenida en un principio, y posteriormente se generd una nueva
gradilla que representa el dominio o &rea de distribucion de Eugenes fulgens. A partir de esta
nueva gradilla se hizo un corte (clip) con cada una de las 57 especies y se generé un archivo
(shape) para cada una, éste nuevo archivo (shape) contiene la informacion de presencia de cada
especie que potencialmente estd compitiendo con E. fulgens en cada celda del area de
distribucion de la especie focal. Las tablas de atributos fueron exportadas a Excel para
agregarles dos nuevos campos el identificador de cada celda y el identificador de cada especie.
Finalmente estas tablas fueron exportadas a Acces para generar una consulta de datos anexados
de la informacidn de presencia de cada especie en cada celda que fue codificada con un 1, la
informacion de ausencia fue codificada con 0. El paso siguiente fue generar una consulta de
referencias cruzadas para obtener la matriz de presencia-ausencia, a partir de la cual se obtuvo el
vector de riquezas para cada celda presente en el dominio o area de distribucion de E. fulgens.
Con este vector se generd tanto el mapa de riquezas (Figura 15) como el histograma de

distribucion de frecuencias (Figura 16) que en conjunto forman el Campo de diversidad.

CORRELACION DE ATRIBUTOS MORFOLOGICOS CON EL NUMERO DE ESPECIES

CON LAS QUE POTENCIALMENTE COEXISTE LA ESPECIE FOCAL

Para correlacionar los atributos morfologicos de Eugenes fulgens con el nimero de especies con

las que potencialmente coexiste, se obtuvo un a promedio para cada zona geogréafica a partir del
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mapa del campo de diversidad. El o promedio representa el valor de riqueza (s) promedio de las
celdas que conforman cada zona geogréfica, es decir las especies con las que la especie focal esta
competiendo potencialmente. Este valor de riqueza de cada zona geogréfica se correlacion6 con el

promedio y varianza.

Para establecer una correlacion entre la variacion conjunta de las 6 variables morfologicas se
realiz6 un PCA por cada zona geografica (25 para los machos y 20 para las hembras) con el
proposito de obtener una medida de dispersion que representara a las distintas variables medidas
en conjunto, para ello se promediaron las desviaciones estandar de los tres primeros
componentes. Al final se obtuvo un valor de desviacion estandar conjunto por cada zona
geografica. Estos valores se correlacionaron con los valores de o promedio de cada zona. Se
empled el analisis de correlacion de Pearson para llevar a cabo estos andlisis. Todos los analisis

estadisticos fueron realizados en el paquete estadistico R (R Development Core Team, 2008).

Zonas geograficas de Eugenes fulgens
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DIMORFISMO SEXUAL VS. CAMPO DE DIVERSIDAD

Se sabe que los machos de la especie focal son méas grandes que las hembras (Schuchmann
1999), sin embargo el pico de éstas tiene en promedio una longitud mayor Esta caracteristica se
ha observado en otras especies de colibri con dimorfismo sexual por ejemplo Eulampis jugularis
(Temeles et al. 2000), por lo que se evalud el dimorfismo sexual a lo largo del area de area de
distribucion de la E. fulgens. Para ello se obtuvo un indice de dimorfismo sexual, para cada zona

geografica mediante la siguiente formula:

d~5 d=m-h
mh
Donde d se define como un indicador del dimorfismo sexual de cada variable morfoldgica
analizada, s se refiere a la riqueza promedio de cada zona geogréfica (6 o promedio), m es el
promedio de las longitudes de las variables morfologicas de los machos en cada zona
geografica, 4 es el promedio de las longitudes de las variables morfolégicas de las hembras en
cada zona geograficay mh es el promedio de las longitudes de las variables morfolégicas de

todos los individuos medidos en cada zona geografica. Cabe mencionar que cada variable se

analiz6 por separado.

Posteriormente se analizaron los valores de d con los valores de 5 (a. promedio) mediante un
analisis de correlacion de Pearson. Ademas se hizo un PCA con las medidas morfolégicas del
pico, incluyendo los datos de machos y hembras ya que esta variable es en la que se observa

mayor dimorfismo sexual.
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RESULTADOS

ESPACIO MORFOMETRICO

ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES Y ANALISIS DISCRIMINANTE

La muestra de datos analizada en su totalidad muestra un dimorfismo sexual morfométrico. El
andlisis multivariado (PCA) donde se analizd en conjunto a machos y a hembras mostré una
diferencia de los centroides de machos y hembras en el espacio definido por las 6 variables
morfolégicas. Las hembras tienden a tener picos mas largos que los machos mientras que en los

machos las longitudes de las alas cerradas son mas grandes que en las hembras (Figura 4).

Como resultado del analisis de componentes principales en el que se analizaron a los machos
agrupando los ejemplares por provincia biogeogréfica, el espacio morfolégico se construyé con
tres ejes que representan el 77 % de la variacion morfoldgica (Figura 5). EI primer componente
(Comp.1) representa el 44.48 % y mide principalmente las longitudes alares, el segundo
componente (Comp.2) representa el 17.21 % de la variacién y mide la profundidad del pico, el
tercer componente (Comp.3) representa el 15.39 % de la variacion y mide principalmente el
ancho del pico. Tanto las variables relacionadas al pico y las longitudes de las alas cerradas

aportan variacion.
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Figura 4: Analisis por sexo (obtenido en analisis exploratorio de datos). Las variables que

aportan mas variacion son las longitudes alares derecha e izquierda (0.607 y 0.620), el largo del

pico (-0.454), el ancho del pico (-0.580) y el largo de la cola (-0.676). Error de medicién: 1%

aproximadamente. Se obtuvo el error de medicion calculando el promedio y la desviacion

estandar de cada variable medida en cada zona geogréafica y sacando el promedio general de los

porcentajes obtenidos de cada uno de ellas.
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Figura 5: PCA para machos construido a partir de la agrupacion por provincia biogeografica.
Variables que aportan mas variacion.Comp.1: longitudes de las alas derecha cerrada e izquierda
cerrada (-0.540 y -0.532). Comp.2: profundidad del pico (-0.798). Comp.3: ancho del pico (0.850).

(0.706).
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El espacio morfoldgico de los machos que result6 a partir del PCA agrupando los datos por
zona geogréfica, se construyd a partir de tres ejes que representan el 76.27 % de la variacion
(Figura 6).El primer componente (Comp.1) representa el 43.31 % y mide principalmente las
longitudes alares, el segundo componente (Comp.2) representa el 17.49 % de la variacién y
mide la profundidad del pico, el tercer componente (Comp.3) representa el 15.46 % de la

variacion y mide principalmente el ancho del pico.

Como resultado del analisis de componentes principales en el que se analizaron a las hembras
agrupando los ejemplares por provincia biogeogréfica, el espacio morfolégico se construyé con
tres ejes que representan el 72.80 % de la variacion morfolégica (Figura 7). EI primer
componente (Comp.1) representa el 38.79 % y mide principalmente las longitudes alares, el
segundo componente (Comp.2) representa el 17.63 % de la variacion y mide la profundidad del
pico, el tercer componente (Comp.3) representa el 16.38 % de la variacién y mide
principalmente el ancho del pico. Al igual que en los machos las variables relacionadas al pico, la

longitud de la cola y las longitudes de las alas cerradas aportan variacion.

El PCA que se hizo para las hembras agrupando los datos por zona geografica di6 como
resultado un espacio morfologico que se define también por tres ejes 0 componentes principales
que representan el 75.49% de la variacion (Figura 8). El primer componente (Comp.1)
representa el 40.66 % de la variacién y mide principalmente las longitudes alares, el segundo
componente (Comp.2) representa el 18.24 % de la variacion y mide la profundidad del pico, el
tercer componente (Comp.3) representa el 16.58 % de la variacion y mide basicamente el ancho

del pico.
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Figura 6: PCA para machos construido a partir de la agrupacion por zona geografica. Variables que

aportan mas variacion. Comp.1: longitud del ala derecha cerrada (-0.543) y longitud del ala izquierda

cerrada (-0.536). Comp.2: profundidad del pico (-0.795). Comp.3: ancho del pico (0.872).
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Figura 7: PCA para hembras construido a partir de la agrupacién por provincia

biogeografica. Variables que aportan mas variacion. Comp.1: longitudes de las alas derecha

cerrada e izquierda cerrada (-0.575 y -0.567). Comp.2: profundidad del pico (0.573).
Comp.3: ancho del pico (0.737).
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Figura 8: PCA para hembras agrupando por zona geografica. Variables que aportan mas
variacion. Comp.1: longitud del ala derecha cerrada (-0.553) y longitud del ala izquierda

cerrada (-0.553). Comp.2: profundidad del pico (-0.716). Comp.3: ancho del pico (-0.875).



Como resultado del analisis de discriminantes que se hizo para los machos, se encontrd que la
funcion canonica discriminante con mayor influencia fue la primera (LD1= 7.1672679) y qué las
variables que mejor sirvieron para discernir entre provincias biogeograficas fueron la
profundidad del pico y el largo del pico, la segunda funcion discriminante con mayor influencia
fue LD2 (= 2.2504807), la variable que mejor sirvio para discernir entre provincias en esta

funcién fue el ancho del pico (Figura 9).

Cuando el anlisis de discriminantes se hizo para las hembras se encontrd que la funcion
canonica discriminante con mayor influencia fue LD1 (= 6.5764257), las variables con mayor
utilidad para discernir entre zonas geogréficas fueron nuevamente la profundidad del pico y el
largo del pico, la segunda funcién candnica discriminante con mayor influencia fue LD2
(=1.8365323) donde la variable con mayor funcionalidad fue el ancho del pico (Figura 10). Las
variables relacionadas al pico fueron las de mayor utilidad para distinguir entre zonas geogréaficas

tanto para hembras como para machos.
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Figura 9: Analisis de discriminantes para machos. Los ejemplares de Centroamérica Sur (cas) se

separan de los ejemplares de las otras provincias, las variables con mayor influencia:

Profundidad del pico = 0.74517035, largo del pico = 0.67906969, ancho del pico =

2.6647584.Mientras que Centroamérica norte (can), Los Altos de Chiapas (lac) y Soconusco (so)

se agrupan en el centro.
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Figura 10: Analisis de discriminantes para hembras. Los ejemplares de Centroamérica sur (cas)

se agrupan del lado izquierdo. Las variables con mayor influencia son: Profundidad del pico =

-0.7626364078, largo del pico = -0.6145199741, ancho del pico = -2.896215503.
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ANALISIS UNIVARIADO

Los andlisis univariados dieron como resultado una variacion geogréfica significativa tanto para

machos (Figuras 11 y 12) como para hembras (Figuras 13 y 14), en todas las variables

morfolodgicas se encontraron valores de P < 0.05 en los ANOVAS realizados, a excepcion de la

longitud de la rectriz central de la cola de las hembras (Cuadro 2).

Cuadro 2. Variacion de las variables morfométricas entre las zonas geograficas asignadas. Las

probabilidades se refieren a ANOVAS de una via, comparando las medias de cada zona

geografica.
Machos Hembras

Variables F Pr(>F) F Pr(>F)

Largo del Pico 18.128 <2.2e-16 33.754 < 2.2e-16 ***
*k*k

Ancho del Pico 4.5202 1.403e-10 2.0405  0.007882 **
*k*k

Profundidad del pico 5.4895 1.481e-13 4.0959  1.37e-07 ***
*kx

Longitud del ala derecha cerrada 9.1649 <2.2e-16 4.4035 2.632e-08
*kx *k*x

Longitud del ala izquierda cerrada 9.5752 <2.2e-16 4.1589 9.805e-08
*k*k *k*k

Longitud de la rectriz central de la 3.7167 4.058e-08 1.5296 0.07739

cola

*k*k

Valores de significancia: 0 “***> 0.001 “**> 0.01 “** 0.05 ‘. 0.1 * 1
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Figura 11: Variacion
geografica de las medidas del
pico de los machos en 25
muestras de E. fulgens. a)
Largo del pico, b) Profundidad
del pico, ¢) Ancho del pico. La
linea al centro de cada barra
sefiala la mediana y las lineas
punteadas hacia arriba y hacia
abajo muestran las
desviaciones estandar. La
numeracion en el eje x indica
las zonas geograficas

incluidas en el analisis, y tiene
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geograficas mas nortefias y los
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mas surefas.
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Figura 12: Variacion
geogréfica de las
medidas de las alas y de
la rectriz central de la
cola de los machos en
25 muestras de E.
fulgens. a) longitud del
ala derecha cerrada, b)
longitud del ala
izquierda cerrada, c)
longitud de la rectriz
central de la cola. La
linea al centro de cada
barra sefiala la mediana
y las lineas punteadas
hacia arriba y hacia
abajo muestran las
desviaciones estandar.
La numeracion en el eje
x indica las zonas
geogréficas incluidas en
el analisis, y tiene un

arreglo de norte a sur.
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Figura 14: Variacion
geogréfica de las
medidas de las alas y de
la rectriz central de la
cola de las hembras en 20
muestras de E. fulgens.

a) longitud del ala
derecha cerrada, b)
longitud del ala
izquierda cerrada, c)
longitud de la rectriz
central de la cola. La
linea al centro de cada
barra sefiala la mediana y
las lineas punteadas hacia
arriba y hacia abajo
muestran las
desviaciones estandar. La
numeracion en el eje x
indica las zonas
geograficas incluidas en
el andlisis, y tiene un
arreglo de norte a sur.
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CAMPO DE DIVERSIDAD DE Eugenes fulgens

Eugenes fulgens tiene un area de distribucion relativamente amplia que abarca desde el sur-oeste
de Estados Unidos, los sistemas montafiosos de México y Centroamérica llegando hasta Costa
Rica y Panama. De los 526 cuadrantes que abarcan su area de distribucion en todos tiene al
menos un competidor potencial, el nUmero de especies con los que coexiste geograficamente
varia desde 1 hasta 23. La riqueza aumenta desde el centro de México hasta Centroamérica y
disminuye hacia el norte del area de distribucion (Figura 15). La distribucion de frecuencias
muestra que en la mayoria de los cuadrantes Eugenes fulgens compite potencialmente con menos

de nueve especies (Figura 16).
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Figura 15: Patron geografico de riqueza de especies de colibries que potencialmente estan

coexistiendo con Eugenes fulgens.
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Figura 16: Distribucion de frecuencias de la riqueza de especies de colibries (57 especies) en 526
cuadrantes (Promedio = 9.84381, Varianza = 31.1664, Sesgo = 0.3737477) que conforman el

area de distribucion de Eugenes fulgens.

CORRELACIONES

Los analisis de correlacion entre los valores de riqueza del campo de diversidad del Eugenes
fulgens y los distintos parametros estadisticos de las medidas de las variables morfolégicas en las
zonas geogréaficas no muestran una tendencia definida, sin embargo tres de las correlaciones
resultaron estadisticamente significativas, éstas fueron los valores de a. promedio y el promedio
del largo del pico de las hembras, los valores de a promedio y la varianza de la longitud del ala
izquierda cerrada de las hembras. Ademas la correlacion de la longitud promedio del pico de los
machos y los valores de a promedio muestra una tendencia positiva, aunque ésta no es

significativa (Cuadro 3, Figura 17).
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Cuadro 3. Correlacion entre o promedio y varianza, promedio, intervalo, desviacién estandar
conjunta de las variables morfoldgicas. Coeficiente R= Coeficiente de correlacion de Pearson,

Pr= Probabilidad de significancia estadistica.

Machos Hembras
o promedio vs. promedio Coeficiente Pr Coeficiente  Pr

R R
Largo del pico 0.3777422  0.0626 0.5357028 0.01492*
Ancho del pico 0.2942057  0.1534 0.1875159 0.4286
Profundidad del pico 0.2450295  0.2378 0.1722329 0.4678
Longitud del ala derecha cerrada 0.343882 0.09234 0.3772173 0.1011
Longitud del ala izquierda cerrada 0.2735762  0.1857 0.2703403 0.249
Longitud de la rectriz central de la cola 0.1952197  0.3497 -0.1330878  0.5759
o promedio vs. varianza
Largo del pico 0.03592549 0.8646 0.1963423 0.4067
Ancho del pico 0.004585482 0.9826 -0.04578046 0.848
Profundidad del pico -0.0436728 0.8358 0.07776249  0.7445
Longitud del ala derecha cerrada 0.08102859 0.7002 0.2726967 0.2447
Longitud del ala izquierda cerrada -0.03934074 0.8519 0.5860162 0.006622**
Longitud de la rectriz central de la cola 0.1162134  0.5801 0.2223009 0.3462
a promedio vs. desviacion estdndar conjunta  -0.09889144 0.6615 -0.1914614  0.4943

Valores de significancia: 0 “**** 0.001 “**’ 0.01 “** 0.05 > 0.1 *’ 1
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Figura 17: Correlaciones positivas entre los valores de riqueza del campo de diversidad y
los valores de las variables morfoldgicas en las zonas geograficas establecidas. a) R=

0.3777422, Pr= 0.0626, b) R=0.5357028, Pr=0.01492, c) R= 0.5860162, Pr= 0.006622, d) R=

0.4463905, Pr= 0.0485.

39



DIMORFISMO SEXUAL

La Correlacion de Pearson muestra que hay una relacion positiva entre el indicador de
dimorfismo sexual de la longitud del pico y el niUmero de especies con las que E. fulgens
estad compitiendo potencialmente (Figuras 18 y 20). El analisis de componentes principales
del pico (PCA) muestra que las variables largo, ancho y profundidad del pico son
estadisticamente independientes ya que con los dos primeros componentes apenas se
alcanza el 80.23 % de la variacién. EI primer componente tiene el 47.23% de la variacion y
esta definido principalmente por el largo del pico, el segundo componente tiene el 32.99 %
de la variacion y mide el ancho del pico, finalmente el tercer componente tiene el 19.76 %

de la variacion y mide principalmente el largo del pico (Figura 19).

Dimorfismo sexual

d del largo del pico
0.06 0.08 0.10 012 0.14 0.16 0.18

10 15 20

Alpha promedio

Figura 18: Correlacion de Pearson entre d (indicador de dimorfismo sexual) y 5 (a

promedio) de la longitud del pico de Eugenes fulgens. R = 0.6056637, Pr = 0.007725.
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PCA del Pico
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Figura 19: PCA del pico construido a partir de la agrupacion por zona geografica y por sexo,
hembras (h) y machos (m), el nimero al lado de cada letra representa la zona geogréfica a la
cual pertenece el individuo. Variables que aportan mas variacion: Comp.1: largo del pico

(0.703). Comp.2: ancho del pico (-0.849). Comp.3: largo del pico (0.711).
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Figura 20: Diferencia de la longitud promedio del pico de machos y hembras en presencia de
competidores potenciales. En el eje x se representa el o promedio (riqueza de otras especies
de colibries dentro del campo de diversidad de E.fulgens), el eje y mide el promedio de la
longitud del pico en mm. El dimorfismo sexual de Eugenes fulgens aumenta cuando el a

promedio se incrementa.

DISCUSION
1. DIMORFISMO SEXUAL, ;POR QUE LAS HEMBRAS TIENEN UN PICO MAS LARGO?

Estudios recientes sobre colibries apoyan la hipétesis de causalidad ecoldgica de Darwin
mediante la vinculacién de las diferencias sexuales en la morfologia tréfica con las diferencias
sexuales en el uso de los recursos. Particularmente el dimorfismo sexual respecto al tamafio y la
forma del colibri Eulampis jugularis ha sido asociado a las diferencias en el uso, la eficiencia de
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forrajeo y las caracteristicas florales de las plantas que son sus alimentos primarios. En esta
especie los machos son 25 por ciento mas grandes que las hembras, aunque las hembras tienen
picos que son 20 por ciento méas grandes y 40 por ciento méas curveados que los machos (Temeles

et al. 2000, Temeles y Kress 2003, Temeles et al. 2009, Temeles et al. 2010).

Temeles et al. (2000) encontraron una fuerte asociacion entre las diferencias sexuales respecto
a la longitud del pico y la curvatura del mismo y las diferencias sexuales en el uso de Heliconia
por parte de las hembras y los machos de E. jugularis. La morfologia del pico de esta especie
difiere significativamente entre islas muestreadas, lo que sugiere que el dimorfismo del pico en
una de las islas (Santa Lucia) no es solamente una consecuencia de la adaptacion y la evolucion
pasada. Los resultados obtenidos por Temeles et al. (2000) mencionan que tanto los colibries
como las plantas de las cuales se alimentan pueden ser objetos de la seleccion reciproca, y debido
a que tanto machos como hembras defienden territorios en contra de individuos de la misma
especie la competencia por el alimento entre sexos puede ser la explicacion mas probable a la
diferenciacion sexual en el uso de los recursos que existe en esta especie. La cual se ha traducido

en una importante diferencia en la morfologia de sus picos.

Las diferencias sexuales en la morfologia del pico de E. jugularis pueden ser resultado de la
reparticion de recursos de las especies de Heliconia (las plantas de las cuales se alimenta
principalmente) sobre la base de la recompensa de parches florales en las distintas islas en las
que se distribuye (Temeles et al. 2000). Ya que los machos son mas grandes que las hembras, y a
la vez tienen mayores requerimientos energéticos, ejercen una dominancia sobre ellas y
establecen una prioridad de acceso a los parches de H. caribea, la especie de Heliconia que tiene
mayor numero de flores por inflorescencia y una mayor recompensa energética en las islas de

Dominica y Santa Lucia (Temeles y Kress 2003). EI dimorfismo sexual en cuanto a la longitud
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del pico y al tamafio corporal es comun en los colibries, y en muchas especies el patrén de
dimorfismo de la longitud del pico es opuesto al patrén de dimorfismo del tamafio corporal de

forma similar a lo que ocurre en E. jugularis (Bleiweiss 1999, Colwell 2000).

También se ha observado que en varias especies de colibries el dimorfismo del pico esta
vinculado al dicromatismo sexual en el plumaje de la siguiente forma, los machos son mas
brillantes tienen picos mas pequefios y las hembras son menos coloridas pero poseen picos méas
largos. Estas diferencias respecto al pico y al plumaje pueden estar asociadas a diferencias
sexuales en cuanto a la dominancia y el uso de los recursos. Los machos que son dominantes
demandan acceso a los parches mas densos de flores cortas ricas en néctar y subordinan a las
hembras por lo que éstas tienen que forrajear recursos dispersos pobres en néctar. Los picos mas
largos de las hembras les permiten alimentarse de un amplio rango de longitudes florales, ain

mas que los machos (Bleiweiss 1999).

Algunos estudios de otras especies de colibries ademas de E. jugularis sustentan lo arriba
expuesto (Carpenter et al. 1993, Temeles y Roberts 1993, Temeles y Kress 2003), pero sefialan
que el dicromatismo sexual no siempre esta ligado al dimorfismo del pico, la dominancia y el uso
de los recursos (Temeles y Kress 2003). Por lo anterior se ha establecido la hipétesis de que en
los colibries el dimorfismo sexual refleja las interacciones entre sistemas sociales y la ecologia

de la alimentacion (Bleiweiss 1999, Colwell 2000).

En un anélisis con 166 especies de colibries, Bleiweiss (1999) encontrd que las diferencias
sexuales en el largo del pico son comunes en algunas especies que presentan dimorfismo sexual
sesgado en los machos y en otras que presentan dimorfismo sexual sesgado en las hembras. El

sugirié que las causas que modelan estos patrones estan asociadas a los comportamientos sociales
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y de apareamiento, asi como también la ecologia de alimentacion. Entre las especies en las que
los machos poseen picos mas cortos, los machos defienden y monopolizan los recursos florales,
mientras que las hembras de estas especies visitan los territorios de los machos para reproducirse
o alimentarse en los parches florales no defendidos. Debido a esta condicion subordinada frente a
los machos, la seleccion natural pudo haber favorecido un pico mas largo en las hembras para asi
poder acceder a una gama mas amplia de las plantas de las cuales se alimentan, sobre todo de
aquellas que tienen flores con longitudes que son menos accesibles a los machos, ya que los

costos de extraccion de néctar son mayores para ellos (Temeles et al. 2010).

Una vez que se ha establecido la reparticion de recursos alimenticios sobre la base de la
recompensa de parches florales, es posible sugerir que la seleccion natural puede estar actuando
sobre las dimensiones de los picos de las hembras y machos de algunas especies de colibries
(Temeles et al. 2000) y que la causalidad ecoldgica puede considerarse como un mecanismo
evolutivo que promueve el dimorfismo sexual en las especies en las cuales los sexos difieren en
su morfologia trofica, o para las cuales las diferencias en el tamafio pueden estar relacionadas al

uso diferencial de los recursos (Temeles et al. 2010).

Ademas de la reparticion diferencial de recursos entre hembras y machos como posible causa
del dimorfismo sexual en algunas especies de colibries (Temeles et al 2000), se ha observado que
la familia Trochilidae presenta la regla de Rench, segun la cual en las especies pequefias de
colibries las hembras son méas grandes que los machos y en las especies grandes de colibries los

machos son mas grandes que las hembras (Colwell 2000).

Eugenes fulgens es una de las especies de colibri mas grandes, presenta la regla de Rench, es

decir los machos son més grandes aunque las hembras poseen picos mas largos. Esto puede
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deberse a que haya una reparticion diferencial de los recursos, dada por la subdominancia en la
especie, en la cual los machos impidan el acceso de los recursos florales més ricos en néctar y en
contenido energético, por lo cual las hembras tienen que emplear méas tiempo de forrajeo y hacer
uso de una variedad més amplia de recursos alimenticios. Por lo que la causalidad ecoldgica
puede estar favoreciendo que las hembras de ésta especie tengan mayores longitudes en el pico
que los machos, para de ésta forma tener mayor accesibilidad a otros recursos florales que son
poco accesibles para los machos. Seria recomendable hacer estudios posteriores sobre la
conducta de forrajeo y comportamiento social en campo de ésta especie para poder sustentar

mejor esta hipotesis.

2. VARIACION GEOGRAFICA Y ESPACIO MORFOLOGICO

Se sabe que uno de los patrones resultantes del desplazamiento de caracteres es la variacion
geografica (Pfennig y Pfennig 2009). Los resultados de los anélisis multivariados muestran que
las variables morfol6gicas analizadas son independientes entre si ya que en la mayoria no se
alcanzo el 90% de la variancia explicada con al menos tres componentes, sin embargo en el
analisis de discriminantes si se observé una agrupacioén diferencial de los individuos de acuerdo a
la zona geografica o provincia biogeografica a la que pertenecen. Esto ocurrid tanto en hembras
como en machos. Adicionalmente las pruebas univariadas muestran que hay variacion geogréafica

respecto a las diferentes variables morfol6gicas medidas en Eugenes fulgens.

Principalmente los individuos de la zona geografica 29 y de la provincia biogeogréafica cas
gue incluyen a las zonas altas de Costa Rica y Panama, se agrupan aparte del resto de los

individuos de las otras zonas en los analisis multivariados. Mientras que en el analisis univariado
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(ANOVA) en particular hay una diferenciacion evidente en las medias de las longitudes alares, la
profundidad del pico y el largo del pico de las hembras y los machos de esta region. Las
diferencias morfoldgicas de los individuos analizados que corresponden a estas zonas apoyan la
posibilidad de que la subespecie E. fulgens spectabilis que se distribuye en ésta area sea
efectivamente una especie hermana de Eugenes fulgens y no una subespecie. Algunos autores
consideran que las poblaciones de la especie focal que se distribuyen en Costa Rica y Panama y
que constituyen la subespecie E. fulgens spectabilis, pueden ser consideradas como una especie
aparte Eugenes spectabilis por sus diferencias morfoldgicas y por su aislamiento geogréafico
(Schuchmann 1999). Ya que el desplazamiento de caracteres es un proceso que favorece la
especiacion y aisla poblaciones, es posible que ésta diferenciacidn sea consecuencia de éste
fendmeno (Schluter 2000, Pfennig y Pfennig 2009). El area de distribucién de la subespecie E. f.
spectabilis coincide con la zona de mayor riqueza dentro del campo de diversidad, en los

cuadrantes que conforman esta region estan presentes de 17 a 24 competidores potenciales.
3. DESPLAZAMIENTO DE CARACTERES (PROCESO O PATRON?

El desplazamiento de caracteres puede ser considerado tanto un proceso que promueve la
divergencia coadaptativa, como un patron de diferenciacién morfologica (Pfennig y Pfennig
2009). Puede ser el proceso de evolucidon fenotipica que se deriva de la seleccion para disminuir
la competencia por los recursos o las interacciones reproductivas entre especies, y al mismo
tiempo puede ser el patron que resulta de la variacion geografica en el cual las especies
simpatricas muestran una divergencia exagerada, y en el cual las poblaciones conspecificas que
estan en simpatria con heteroespecificos difieren de aquellas que son alopatricas (Pfennig y

Pfennig 2009).
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En este trabajo en particular se analiz6 el desplazamiento de caracteres ecoldgico, que favorece
la evolucion de la diferenciacion del tamafio y la forma, con el fin de reducir el sobrelapamiento
del uso de los recursos y por tanto la competencia interespecifica (Dayan y Simberloff 2005,
Brown y Wilson 1956). Principalmente se encontraron diferencias morfométricas en las variables
relacionadas al pico, y en las hembras se observé una mayor separacion de acuerdo a la

localizacion geografica en el area de distribucion de los individuos analizados.

Se dice que la probabilidad de que una especie se encuentre en simpatria con otras especies
que hacen uso de los mismos recursos, aumenta a lo largo de un gradiente geogréfico,
eventualmente las areas de distribucion se sobrelaparan (Pfennig and Pfennig 2009). En estas
areas de simpatria la competencia por los recursos serd mayor que en las zonas alopatricas. Grant
(1972) define al desplazamiento de caracteres como el proceso por medio del cual el estado de un
caracter morfolégico de una especie cambia por medio de la seleccidn natural derivado de la
presencia, en el mismo ambiente, de una 0 mas especies ecolégicamente y/o reproductivamente
similares. Esta definicion es mas general que la dada por Brown y Wilson (1956) quienes dicen
que especies similares (usualmente especies pertenecientes a la misma familia), son méas
diferentes en las zonas de simpatria que en las zonas alopatricas (Sinclair 1985). La competencia
por los recursos puede darse de diferentes formas por ejemplo explotacion o competencia
indirecta o interferencia o competencia directa, pero ambas pueden favorecer el desplazamiento
de caracteres (Schluter 2000). Los dos tipos de competencia no deben considerarse mutuamente
excluyentes, las especies pueden interactuar en ambas formas, y la manera en como ellas

interacttan puede cambiar espacial y temporalmente (Pfennig y Pfennig 2009).
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El desplazamientos de caracteres estd ampliamente distribuido taxonémicamente sin embargo
hay taxones mas influenciados por éste proceso que otros. Las diferencias en la ocurrencia del
desplazamiento de caracteres son muy importantes, ya que a traves de ellas podrian explicarse
muchos patrones evolutivos y ecolégicos de diversidad. Las comunidades donde hay
desplazamiento de caracteres podrian ser mas diversas que aquellas donde no ocurre, ya que
mediante este proceso las especies son menos susceptibles a la extincion a través de la
competencia exclusiva, ademas de que el desplazamiento de caracteres puede favorecer la
especiacion. Cualquiera de los procesos que faciliten el desplazamiento de caracteres tienen como
finalidad evitar la competencia exclusiva y la extincién local (Pfennig y Pfennig 2009).

Existen al menos cuatro factores que facilitan el desplazamiento de caracteres no excluyentes y
que favorecen su ocurrencia. Primero: es més probable que ocurra desplazamiento de caracteres
cuando la seleccion en contra de las interacciones con heteroespecificos es fuerte. Por otra parte
las diferencias en la fuerza de seleccion entre especies, para evitar la interaccion con otras puede
explicar el desplazamiento de caracteres asimétrico, en el cual una de las especies diverge menos
que la otra (Cooley 2007). También es méas probable que ocurra cuando la tasa de encuentro entre
especies es alta y por lo tanto la seleccidn es fuerte, y evita la interaccion con heteroespecificos
(Pfennig y Pfennig 2009). Segundo: el desplazamiento de caracteres se ve facilitado por la
“oportunidad ecologica”, esto es la disponibilidad de diferentes tipos de recursos subutilizados
por otras especies (Simpson 1953, Schluter 2000). El desplazamiento de caracteres
frecuentemente genera el uso de nuevos recursos o caracteristicas reproductivas en simpatria que
difieren de las caracteristicas pre-desplazamiento en alopatria (Dayan y Simberloff 2005, Schluter
2000). Tercero: este fendmeno se ve favorecido cuando las especies que interactdan ya difieren en
sus caracteristicas fenotipicas bajo la seleccion cuando entran en contacto con alguna otra, es

decir las especies que difieren inicialmente de sus heteroespecificos deberian ser mas propensos al
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desplazamiento de caracteres (Slatkin 1980; Liou y Price 1994). Cuarto: finalmente cuando las
especies interactuantes son fenotipicamente variables es altamente probable que ocurra el
desplazamiento de caracteres (Milligan 1985). Las especies con una variacion permanente son
mas propensas a experimentar dicho proceso (Rice y Pfenning 2007).Este mecanismo puede
favorecer la especiacion dirigiendo la evolucion de caracteristicas divergentes entre poblaciones

que difieren en sus interacciones con otras especies (Pfennig y Rice 2007, Lemmon 2009).

Diversos autores han llegado al consenso de que el desplazamiento de caracteres esta
ampliamente distribuido entre muchos taxones y que puede actuar para disminuir las
interacciones ecoldgicas y reproductivas entre especies (Schluter 2000, Dayan y Simberloff 2005,
Pfennig y Pfennig 2009). Ademas de que mediante el entendimiento de como y cuando el
desplazamiento de caracteres es mas probable que ocurra, es posible llegar a comprender bien los
patrones de coexistencia de las especies, la diversidad de las comunidades y potencialmente los
patrones a gran escala de la distribucion de las especies (Thompson 2005, Pfennig y Pfennig
2009). El estudio del desplazamiento de caracteres puede por lo tanto revelar como las
consecuencias de las interacciones entre especies se traducen en Ultima instancia en patrones
macroecologicos de riqueza de especies, distribucion y diversidad (Pfennig y Pfennig 2009).

De manera tradicional se ha abordado y estudiado el desplazamiento de caracteres bajo la
perspectiva de pares de especies que estan cercanamente relacionadas entre si taxonémica y
ecologicamente y que por lo tanto hacen uso de los mismos recursos, mediante la suposicién de

radios constantes contiguos y grandes proporciones minimas (Sinclair 1985).

En este trabajo se abordd este proceso a traves de la variacion morfologica de una especie

focal Eugenes fulgens, que se eligio como modelo porque tiene un area de distribucion amplia y al
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mismo tiempo se sobrelapa con un gran namero de especies a lo largo de un gradiente geogréafico.
Cabe mencionar que se analizo este fendmeno de forma diferente a las maneras mencionadas por
Sinclair (1985) y que han sido usadas tradicionalmente (Pfennig y Pfennig 2009).

Una ventaja de utilizar el campo de diversidad como herramienta para el analisis del
desplazamiento de caracteres puede ser que mediante las caracteristicas morfoldgicas de una
especie y de su area de distribucion se puedan observar las consecuencias de la competencia
potencial de varias especies sobre ésta (Thompson 2005, 2010). Este método puede permitir el
andlisis del efecto del desplazamiento de caracteres en conjunto de una comunidad de especies

sobre una especie en particular en una escala geogréafica amplia.

4. EL CAMPO DE DIVERSIDAD

Los patrones de riqueza de especies tradicionalmente se han analizado con mapas (Simpson 1964,
Terribile et al. 2009), a través de sus correlaciones con las variables ambientales (Hawkins et al.
2003, Field et al. 2009), o mediante la exploracion de las propiedades de la relacion especies-area

(Rosenzweig 1995, Nekola & Brown 2007).

Por otra parte la distribucién de frecuencias de la riqueza de especies ha sido ignorada a pesar
de la importancia que puede llegar a tener en el entendimiento de la relacion entre la riqueza de
especies y su distribucion (Arita et al. 2008, Sizling et al. 2009). La distribucion de frecuencias de
la riqueza es un patron agregado que resulta del recuento del sobrelapamiento de las areas de
distribucion en varios sitios (Villalobos y Arita 2010). Estos patrones de riqueza pueden ser
interpretados como una medida de la asociacion (co-ocurrencia) de especies individuales y estan
determinados por el tamafio, la forma y la localizacion de las areas de distribucion geogréafica de

las especies (Arita y Rodriguez 2002, Gotelli et al. 2009).
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La variacion de la riqueza de especies dentro del area de distribucion de una determinada
especie puede visualizarse con un mapa de distribucion geogréafica en el que se muestre el patron
geogréfico de la riqueza general de especie (Figura 15), 0 mediante una grafica de distribucion de
frecuencias construida a partir del recuento de las area de distribucién que se sobrelapan en cada

cuadrante en los cuales la especie focal esta presente (Figura 16) (Villalobos y Arita 2010).

En el campo de diversidad construido para Eugenes fulgens puede observarse que los
cuadrantes con mayor riqueza se encuentran en la zona de Costa Rica y Panama y que tal riqueza
aumenta a partir del centro de México, por lo que hay una riqueza diferencial de colibries en toda
el &rea de distribucion de la especie focal. Por lo que hay un nimero mayor de especies
potencialmente competidoras en éstas areas. El grafico de distribucion de frecuencias de riqueza
de especies muestra que hay pocas areas en las que la riqueza es superior al promedio y en
cambio hay muchas zonas con poca riqueza de especies es éstas zonas la competencia potencial

disminuye.

El sobrelapamiento de las areas de distribucion puede interpretarse como resultado de que las
especies tienen requerimientos ambientales similares a gran escala, sin necesidad de recurrir a
ningun tipo de interaccién ecoldgica (Villalobos y Arita 2010). La existencia de muchas especies
con similares nichos Grinellianos ambientales (Soberén 2007), por ejemplo podria
inevitablemente conducir a un gran numero de sobrelapamientos en varios sitios con alta riqueza
de especies. De manera contraria, la existencia de taxones especializados a ambientes particulares
dara como resultado que disminuya la riqueza de especies de los sitios (Villalobos y Arita 2010).
Esto podria explicar porque hay una mayor riqueza de colibries a partir de la zona central de
México y en particular en Costa Rica y Panama4, es probable que en estas regiones haya

ensamblajes grandes de especies de colibries con requerimientos ambientales muy similares.
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Retomando lo anterior es muy probable que varias de las especies que conforman el campo de
diversidad de E. fulgens en realidad no estén interactuando con esta especie, sin embargo se ha
observado directamente en campo a algunas de ellas haciendo uso de los mismos recursos
(Ornelas et al. 2004). Hay que considerar que ademas de otros competidores, los recursos florales
de los cuales se alimentan los colibries tienen un efecto sobre la presencia o ausencia de éstos. Es
decir la presencia o ausencia de recursos florales, la disponibilidad de néctar que éstos tengan y la
abundancia de ciertas especies de plantas también influenciaran la presencia de otras especies de
colibries y las estrategias de forrajeo y de reproduccion de cada una de ellas (Arizmendi y Ornelas
1990, Feisinger et al. 1991). Por ejemplo el comportamiento de forrajeo de los colibries esta
estrechamente relacionado al comportamiento reproductivo ya que los competidores y las
densidades florales determinan si los machos mantienen territorios de reproduccion con base en
la abundancia de néctar o adoptan estrategias de apareamiento alternativas (Pitelka 1942, Stiles y

Wolf 1979, Payne 1984, Bleiweis 1999).

Por otra parte, los patrones de co-ocurrencia de especies observados, fueron originalmente
interpretados en términos de competitividad exclusiva (Diamond 1975, Gotelli y McCabe 2002),
aunque también fueron explicados en términos de similitud y preferencia de habitat (Wiens 1989).
En la mayoria de los anélisis de los ensamblajes continentales se supone que los mapas de area de
distribucion muestran cohesion espacial por lo que la dispersion hacia otros lugares tiene
diferentes probabilidades dependiendo de la localizacion de éstos. Bajo esta perspectiva, la
presencia de una especie en un sitio esta determinada probablemente por la combinacion de
efectos de los procesos evolutivos como son la especiacion y la extincion y por la combinacién de
las condiciones ambientales actuales asi como por la interaccién de especies (Wiens y Donoghue

2004, Ricklefs 2007, Field et al. 2009, Villalobos y Arita 2010).
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El campo de diversidad de Eugenes fulgens puede ser previsto como un mapa de sus posibles
interacciones con otras especies de colibries, asumiendo que el nimero de poblaciones de una
especie es proporcional al tamafio de su area de distribucién (Hughes et al. 1997, Villalobos y
Arita 2010). Los parametros del campo de diversidad de una especie permiten hacer un analisis de
la distribucion geogréfica de éstas poblaciones contribuyendo asi a un mejor entendimiento de la
estructura interna del &rea de distribucion (Villalobos y Arita 2010). Desde esta perspectiva, el
campo de diversidad de una especie es una plantilla geogréfica de posibles interacciones y esta
estrechamente relacionado al concepto de mosaico geografico de la coevolucién (Thompson

2005, 2010).

Dado que la teoria del mosaico geogréfico de la coevolucion proporciona predicciones
especificas de las posibles consecuencias ecoldgicas basandose en procesos evolutivos a gran
escala (Gomulkiewicz et al. 2007, Thompson, 2009), el concepto de campo de diversidad puede
aportar elementos importantes para poner a prueba tales predicciones a través del analisis de

patrones continentales de co-ocurrencia (Villalobos y Arita 2010).

Se ha demostrado que el campo de diversidad es un concepto versatil y poderoso que permite
la interpretacion de los datos de diversidad y distribucion desde diferentes perspectivas ecoldgicas
y evolutivas (Villalobos y Arita 2010), en este caso en particular es de gran utilidad en la

identificacion del patron de riqueza que presenta el area de distribucion de Eugenes fulgens.

5. EL MOSAICO GEOGRAFICO DE LA COEVOLUCION - UN ACERCAMIENTO A LA

HIPOTESIS DE THOMPSON (2010)

La ultima parte de este estudio se enfocé en correlacionar la variacion morfoldgica de E. fulgens

con su campo de diversidad. Los resultados de las distintas correlaciones muestran una ligera

54



tendencia, aunque en general es poco significativa. Al parecer en los machos solo la variacion de
la longitud del pico esta relacionada a la variacion de la riqueza obtenida en el campo de
diversidad (competencia potencial), mientras que en las hembras son dos las variables
relacionadas a esta riqueza o competencia potencial, la longitud del pico y la longitud del ala

izquierda cerrada.

Sin embargo no se observd una relacion positiva entre el largo del ala derecha cerrada y los
valores del campo de diversidad que representan la competencia potencial. Una posible
explicacion del porque podria darse con la hipotesis de la asimetria fluctuante (Leung et al.
2000), la cual se ha sugerido puede servir como indicador de estrés. La asimetria fluctuante en
las alas sera mas evidente entre mas estrés esté afectando a las poblaciones de la especie en
estudio (Leung et al. 2000), en este caso entre mas competencia potencial tengan las hembras de
la especie focal, serd mas apreciable la diferencia del largo de las alas con relacion a los valores

del campo de diversidad.

El largo del pico es la variable que esta teniendo mas diferenciacion morfoldgica por sexo y
por zona geografica, lo cual tiene sentido ya que las estructuras tréficas son muy importantes en
el aprovechamiento de los recursos y como se menciond antes la causalidad ecoldgica por el uso
diferencial de los recursos promueve el dimorfismo sexual (Temeles et al. 2000, Temeles et al.

2010), es posible que este proceso también promueva la variacion geografica de la especie.

51 ¢(POR QUE EN LAS HEMBRAS SE OBSERVA UNA CORRELACION

SIGNIFICATIVA'Y EN LOS MACHOS NO?

Si hay un uso diferencial de los recursos entre hembras y machos, segin Temeles et al (2003)

los machos accederan a aquellos recursos que les puedan proporcionar mayor energia ya que lo
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requieren para defender territorios de otros machos (Feisinger et al. 1979), por lo tanto
desplazaran a las hembras y estds haran uso de las plantas que sean menos ricas en néctar, al
mismo tiempo se propiciard una mayor competencia por obtener recursos entre las hembras, las
cuales para disminuir esta competencia pueden estar siendo mas influenciadas por el
desplazamiento de caracteres. La correlacion de la variable morfoldgica con la riqueza o o
promedio (competencia potencial) que apoya esta hipdétesis, es el promedio de la longitud del
pico de las hembras, ya que los caracteres mas influenciados en este proceso, son aquellos que
tienen que ver con el uso y aprovechamiento de los recursos alimenticios (Darwin 1971, Pfennig

y Pfennig 2009, Schluter 2000, Temeles et al. 2000, Temeles y kress 2003, Temeles et al. 2010).

Una explicacion probable a la correlacion positiva entre la varianza de la longitud del ala
izquierda cerrada con el a promedio puede darse a partir de que las hembras tienen que hacer
una busqueda méas exhaustiva de los recursos (Bleiweiss 1999). Es decir aumentan su tiempo de
forrajeo y la manera en la que ellas vuelan, ya que la relacion entre el largo y el ancho del ala
cambiaran, y esta relacion afecta la forma y la carga alar, y define la manera en que un ave vuela

(Feisinger et al. 1979).

Es probable que las hembras de la especie focal no solo estén compitiendo con las hembras
de la misma especie, ademas estan compitiendo con otros individuos heteroespecificos, por lo
que la presion por buscar alimento sera mayor para las hembras que para los machos (Temeles
2010). Es decir que las hembras de esta especie podrian tener mayor competencia intra e

interespecifica por los recursos que los machos de la misma.

La competencia por los recursos puede darse en distintas formas por ejemplo, explotacién o

competencia indirecta e interferencia o competencia directa (Schluter 2000), ambas formas no
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son mutuamente excluyentes, las especies pueden actuar directa o indirectamente y la manera en
como lo hacen puede cambiar temporal y espacialmente (Pfennig y Pfennig 2000, Thompson

2010).

Segn Thompson (2010) la variabilidad espacial es la clave para entender la dinamica de los
procesos coevolutivos. La coevolucion es un proceso temporal y geogréafico de cambio evolutivo
reciproco entre especies, mediado por la seleccidn natural y que tiene lugar en poblaciones
locales denominadas “hot-spots”. De esta manera, existe un mosaico en la seleccion reciproca
entre las especies interactuantes. EI campo de diversidad de Eugenes fulgens es un reflejo de ese
mosaico geogréfico de riqueza de las especies de colibries con las que estd compitiendo
potencialmente, es decir que la seleccidn natural serd reciproca en algunos sitios y no lo seré en

otros (sitios frios) para ésta especie (Thompson 2010).

En este trabajo se encontrd que el dimorfismo sexual de la longitud del pico -en las hembras
es mayor- esta relacionado positivamente con los valores del campo de diversidad de la especie
focal, es decir la variacion aumenta cuando la competencia potencial aumenta. El incremento de
la competencia y la presidn por conseguir alimento en las hembras dada por la reparticion
diferencial de los recursos y la diferenciacion de la riqueza en las distintas zonas geograficas
analizadas, no solo favorecera el dimorfismo sexual de Eugenes fulgens respecto a la longitud
del pico, es posible que este dimorfismo sexual cambie a lo largo del area de su distribucion, y
que tal variacion esté relacionada con la riqueza o competencia potencial medida como a
promedio en este analisis. Ya que la riqueza promedio varia en cada zona geografica las
diferencias sexuales pueden tener distintos grados de variacion de igual manera (Temeles 2010,

Thompson 2010).
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ANEXOS

ANEXO 1. ABREVIATURAS DE LOS NOMBRES DE LAS PROVINCIAS

BIOGEOGRAFICAS:

Us: Estados Unidos

Can: Cantroamérica Norte (Guatemala, EI Salvador, Nicaragua)

Cas: Centroamérica Sur (Costa Rica y Panama)

An: Altiplano Norte

Smc: Sierra Madre Occidental

Cp: Costa del Pacifico

As: Altiplano Sur

Smr: Sierra Madre Oriental

Gm: Golfo de México

Ev: Eje Volcanico

Db: Depresion del Balsas

Sms: Sierra Madre Oriental

Oa: Oaxaca

Lac: Los Altos de Chiapas

So: Soconusco
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ANEXO 2. ESPECIES QUE POSIBLEMENTE SOBRELAPAN SU AREA DE

DISTRIBUCION CON Eugenes fulgens

Amazilia saucerrottei
Abeillia abeillei
Amazilia beryllina
Amazilia candida
Amazilia cyanocephala
Amazilia cyanura
Amazilia edward
Amazilia tzacatl
Amazilia violiceps
Amazilia yucatanensis
Archilochus alexandri
Archilochus colubris
Atthis ellioti

Atthis heloisa
Calliphlox bryantae
Calothorax lucifer
Calothorax pulcher
Calypte anna

Campylopterus hemileucurus

Campylopterus rufus
Chlorostilbon auriceps
Chlorostilbon canivetii
Colibri delphinae
Colibri thalassinus
Cynanthus latirostris
Cynanthus sordidus
Doricha enicura
Doryfera ludovicae
Elvira chionura

Elvira cupreiceps
Eupherusa cyanophrys
Eupherusa eximia
Eupherusa nigriventris
Eupherusa poliocerca
Eutoxeres aquila
Heliodoxa jacula

Heliomaster longirostris

Hylocharis leucotis

Lampornis amethystinus
Lampornis calolaemus
Lampornis castaneoventris
Lampornis clemenciae
Lampornis sybillae
Lampornis viridipallens
Lamprolaima rhami
Lophornis brachylopha
Panterpe insignis
Phaethornis guy
Phaethornis longirostris
Phaethornis striigularis
Selasphorus flammula
Selasphorus platycercus
Selasphorus rufus
Selasphorus scintilla
Stellula calliope
Thalurania ridgwayi
Tilmatura dupontii
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