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 RESUMEN 

 

La diferenciación fenotípica puede ser causada por distintos procesos como el 

desplazamiento de caracteres y procesos coevolutivos. Para entender mejor estos procesos 

es importante incluir el contexto espacial y esto es posible mediante el análisis del mosaico 

geográfico de interacciones. En este proyecto se usó como especie focal a Hylocharis 

leucotis y la pregunta de investigación fue si ¿el espacio morfológico de H. leucotis está 

influenciado por el mosaico geográfico de interacciones en el que está inmerso? Para 

contestar dicha pregunta se construyó el campo de diversidad de la especie para así acceder 

a su mosaico geográfico de interacciones y a partir del campo de diversidad se obtuvieron 

los valores de riqueza de los colibríes que potencialmente interactúan con la especie focal, 

los valores de riqueza de los recursos florales que utiliza y los valores de distancia 

filogenética promedio de los colibríes que integran el campo de diversidad respecto a H. 

leucotis. También se hizo un análisis de variación morfológica y se evaluó el espacio 

morfológico de H. leucotis a lo largo de su área de distribución. Finalmente se 

correlacionaron los valores del campo de diversidad con los valores del espacio 

morfológico en distintas zonas a lo largo del área de distribución de la especie. Un análisis 

regional mostró que existe variación morfológica y que se pueden reconocer dos principales 

grupos morfológicos, sin embargo esta variación no está asociada a los valores de riqueza 

del campo de diversidad ni a la distancia filogenética promedio de H. leucotis respecto a los 

colibríes que integran su campo de diversidad; en cambio, análisis particulares por 

subregiones mostraron que para la región al Sur del Istmo  de Tehuantepec hay una relación 

significativa entre la variación morfológica y la distancia filogenética promedio de H. 

leucotis respecto a los colibríes que integran su campo de diversidad. Entonces es posible 

concluir que las interacciones entre H. leucotis y las especies de colibríes y los recursos 

florales presentes en el mosaico geográfico de interacciones no están influyendo en la 

variación de su espacio morfológico. 
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 ABSTRACT 

 

Phenotypic differentiation could be the result of different processes such as character 

displacement and coevolutionary processes. To have a better understanding of these 

processes it is important to include the spatial context, this is possible through the analysis 

of the geographical mosaic of interactions. Hylocharis leucotis was used as a focal species. 

The research question was: Is the morphological space of H. leucotis influenced by the 

geographical mosaic of interactions in which it is immersed? To answer this question, the 

diversity field of the species was constructed to access its geographical mosaic of 

interactions. From the diversity field we obtained the hummingbird's richness values that 

potentially interact with the focal species, the richness values of the floral resources it uses 

and the average phylogenetic distance values of the hummingbirds that make up the 

diversity field of H. leucotis. An analysis of morphological variation was made and the 

morphological space of H. leucotis was evaluated throughout its distribution area. Finally, 

the values of the diversity field were correlated with the values of the morphological space 

in different zones along the distribution area of the species. It was found that there is 

morphological variation and this variation is not associated to the diversity values of the 

diversity field but to the average phylogenetic distance of H. leucotis compared to the 

hummingbirds that are part of its diversity field. Only in the southern part of its 

distribution, H. leucotis is 

morphologically more variable in those communities where it coexists with closely related 

hummingbird species. Then it is possible to conclude that interactions between H. leucotis 

and the hummingbird species and the floral resources present in the geographic mosaic of 

interactions are not influencing the variation of the morphological space of focal species.  
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 I. INTRODUCCIÓN  Y  ANTECEDENTES 

 1.1 ¿QUÉ ES LA DIFERENCIACIÓN FENOTÍPICA Y POR QUÉ ES 

IMPORTANTE? 

Desde que se originó la vida en la Tierra, la evolución ha dado como resultado una gran 

diversidad biológica, por lo que un objetivo central para la biología evolutiva es conocer y 

explicar las causas que han generado esta gran diversidad de especies, así como las formas 

actuales de los seres vivos (Cadena et al. 2011, Rheindt et al. 2011, Robinson y Pfennig 

2013). 

La diferenciación fenotípica es la disimilitud que existe entre poblaciones y especies 

respecto a su fenotipo y que es causada por distintos factores o procesos (Schluter 1996), 

siendo un hecho incipiente para la generación de nuevas especies. Los organismos pueden 

diferenciarse fenotípicamente como respuesta a un ambiente heterogéneo mediante 

mecanismos genéticos como la adaptación local o la deriva génica, o mediante mecanismos 

no genéticos como la plasticidad fenotípica. La adaptación local se presenta entre 

poblaciones locales de una especie que están conectadas, al menos potencialmente, por 

dispersión y flujo génico, en las que la selección natural varía espacialmente, lo que resulta 

en la variación de las interacciones genotipo y ambiente y su efecto en la adecuación de una 

población (Kawecki y Ebert 2004). Por otro lado, la plasticidad fenotípica es la capacidad 

que tiene un genotipo de producir diferentes fenotipos en respuesta a la variación de las 

condiciones ambientales (Liu et al 2011). La adaptación local y la plasticidad fenotípica son 

importantes componentes en la diferenciación fenotípica en muchas especies y no son 

mutuamente excluyentes. Sin embargo, aún no se tiene certeza de la contribución real que 

tiene cada uno de estos mecanismos en la variación fenotípica en diferentes escalas 

espaciales (Hays 2007). Cualquiera que sea la causa de la diferenciación fenotípica, ésta 

puede ser el reflejo de un proceso de especiación y por lo tanto podría aportar pistas 

taxonómicas para dilucidar límites de especies (Cadena y Cuervo 2009, Sosa-López y 

Mennill 2014). 

Un patrón de diferenciación fenotípica, por ejemplo de coloración, variación 

morfométrica, variación en los cantos o comportamiento, puede aportar información acerca 
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de los límites de especies (Rheindt et al. 2011, Tobias et al. 2010), uno de los patrones de 

diferenciación fenotípica clásicos es el desplazamiento de caracteres en el cual los fenotipos 

divergentes se verán favorecidos cuando especies estrechamente relacionadas interactúen, 

de tal forma que se minimicen los costos de la competencia o la hibridación (Tobias et al. 

2010). Sin embargo la diferenciación fenotípica no necesariamente implicará una 

diferenciación genética, algunos ejemplos de lo anterior son los cuervos, algunos animales 

domésticos, algunas especies de lagartijas y nuestra propia especie el Homo sapiens, en la 

cual a pesar de la gran diversidad de fenotipos las distintas variedades no representan 

especies diferentes (Rheindt et al 2011). 

Es importante considerar que la diferenciación fenotípica como proceso puede 

resultar en una radiación adaptativa, es decir en la diversificación de un linaje en distintas 

especies que explotan una amplia variedad de recursos diferentes y que difieren tanto en su 

morfología como en su fisiología (Schluter 1996). Por lo cual es un proceso relevante en la 

generación y mantenimiento de la biodiversidad. 

 

 1.2 PROCESOS QUE PROMUEVEN LA DIFERENCIACIÓN FENOTÍPICA 

La diferenciación fenotípica es favorecida por diferentes mecanismos que actúan en 

diferentes escalas espaciales. Se ha sugerido que, en escalas espaciales pequeñas, la 

diferenciación fenotípica se ve más favorecida por la plasticidad fenotípica que por la 

adaptación genética (Hays 2007). La plasticidad fenotípica es una propiedad común en 

muchos taxones que puede aumentar la adecuación de un organismo en ambientes 

heterogéneos. Es posible que esta condición favorezca la diferenciación fenotípica que 

puede estar sujeta a procesos de selección adaptativa y como resultado la plasticidad 

afectará la tasa de adaptación de los fenotipos en los nuevos ambientes. Debido a que la 

plasticidad puede alterar una variedad de interacciones directas e indirectas entre los 

individuos y sus ambientes, también podría afectar muchos procesos ecológicos, como la 

dinámica de poblaciones y comunidades  y aspectos del funcionamiento de la comunidad y 

el ecosistema (Price et al 2003, Miner et al 2005, Liu et al 2011).  
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La diferenciación fenotípica también puede originarse a partir de procesos 

ecológicos-adaptativos, por ejemplo, aquella que es favorecida por la selección natural 

divergente basada en el uso de los recursos debido a las diferencias ambientales que 

experimentan los recursos que son aprovechados por los individuos. Los recursos son las 

características utilizables del ambiente, pueden ser desde alimentos, el acceso al alimento y 

al espacio libre de enemigos, cada conjunto de recursos disponibles somete a sus 

consumidores a distintas presiones de selección (Jeffries y Lawton 1984, Schluter 1996). La 

competencia por los recursos también puede promover la diferenciación fenotípica como 

mecanismo ecológico-adaptativo y esto puede ser a través de la oportunidad ecológica o a 

través del desplazamiento de caracteres. Estos procesos están involucrados entre sí y pueden 

operar simultáneamente (Schluter 1996).  

La oportunidad ecológica puede desarrollarse a partir de una gran cantidad de 

recursos evolutivamente accesibles y subutilizados por otras especies (Simpson 1953). 

Cuando se encuentran recursos nuevos o que antes eran inaccesibles, surgen nuevas 

oportunidades ecológicas que disminuyen la competencia entre especies (competencia 

interespecífica) y entre individuos de la misma especie (competencia intraespecífica), por 

ejemplo, en la formación de un nuevo lago (Schluter 1996) o en plantaciones artificiales de 

pinos (Marquiss y Rae 2002). Por otra parte el desplazamiento de caracteres es un proceso 

que ocurre en zonas de simpatría de especies que hacen uso de los mismos recursos 

(Schluter 1996, Reifová et al. 2011), donde los individuos de una especie se ven 

favorecidos por sus características fenotípicas respecto a los individuos de otra u otras 

especies (selección natural) y, por lo tanto, pueden acceder a una gama más amplia de 

recursos.  El desplazamiento de caracteres se manifiesta como un patrón de diferenciación 

fenotípica muy acentuada en poblaciones simpátricas de dos especies cercanas que 

compiten por los mismos recursos, es decir que sus fenotipos son más disimilares entre sí, 

mientras que las poblaciones alopátricas de estas especies no presentarán una divergencia 

morfológica tan marcada (Pfennig y Pfennig 2009).   

 El desplazamiento de caracteres es uno de los fenómenos que pueden explicar el 

cómo se estructuran las comunidades ecológicas, y cómo es que pueden llegar a ser tan 



6 

 

 

fenotípicamente diversas, y se le ha mencionado frecuentemente para explicar la evolución 

de la diversidad ya que se atribuye como una de las causas potenciales de la radiación 

adaptativa, sin embargo, no es el único proceso involucrado (Pfennig y Pfennig 2009, 

Schluter 1996, 2000). 

 Los primeros en proponer el término “desplazamiento de caracteres” fueron Brown 

y Wilson (1956); ellos propusieron que cuando dos especies estrechamente relacionadas y 

que tienen áreas de distribución que se sobreponen, las diferencias fenotípicas entre éstas se 

acentúan en la zona de simpatría y disminuyen en la zona de alopatría. Posteriormente, 

Grant (1972) definió al desplazamiento de caracteres como el proceso por medio del cual el 

estado de un carácter morfológico de una especie cambia por medio de la selección natural 

derivado de la presencia, en el mismo ambiente, de una o más especies ecológica y/o 

reproductivamente similares. Schluter (2000) definió al “desplazamiento de caracteres 

ecológico” como el proceso de evolución fenotípica de una especie que es generada o 

mantenida debido a la competencia por recursos con una o más especies coexistentes, 

entendiéndose como competencia por recursos al impacto negativo de un fenotipo sobre 

otro, derivado del agotamiento de los recursos compartidos (Schluter 2000). También se 

entiende a la competencia, como una interacción directa o indirecta entre organismos que 

reduce el acceso a los recursos vitales y por lo tanto es deletérea en promedio para ambas 

partes (Robinson y Pfennig 2013). 

 Existe un gran número de estudios que apoyan la hipótesis de que la exclusión 

competitiva promueve la diferenciación fenotípica y el desplazamiento de caracteres, sin 

embargo, el papel que ha jugado la competencia como una interacción biológica que 

estructura las comunidades y que promueve este proceso sigue siendo muy controversial 

(Schluter 2000, Dayan y Simberloff 2005) y son pocos los trabajos en los cuales se ha 

puesto a prueba directamente (Dijkstra et al. 2012, Schluter 1996, 2000). En escalas locales 

se ha identificado que la competencia no es un proceso que influya más que otros en la 

diferenciación fenotípica; la deriva génica y la plasticidad fenotípica son explicaciones 

emergentes en muchos casos (Monroe 2012). 
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 Difícilmente puede asegurarse que el patrón clásico de desplazamiento de caracteres 

sea resultado de un proceso de competencia, ya que esta misma es difícil de evaluar y en 

muchas ocasiones se hacen suposiciones muy generales a partir de observaciones 

superficiales (Dayan y Simberloff 2005, García-Ramos y Huang 2013). Algunos de los 

puntos controversiales en torno al estudio del desplazamiento de caracteres son las 

herramientas estadísticas usadas, la naturaleza de la evidencia morfológica, la elección de 

las especies competidoras o gremio de pertenencia, la elección de los caracteres 

morfológicos y su importancia funcional, además de la evidencia real de la repartición de 

recursos. Por estas razones, se han propuesto seis criterios que deben cumplirse para asumir 

que existe desplazamiento de caracteres (Dayan y Simberloff 2005, Schluter y McPhail 

1992). 1. El patrón no puede ocurrir al azar; 2. Las diferencias fenotípicas deben ser 

heredables; 3. Las adaptaciones deben ser resultado de cambios evolutivos; 4. Las 

diferencias morfológicas deben reflejar diferencias en el uso de los recursos; 5. Los sitios 

de simpatría y alopatría no deben diferir demasiado respecto a la comida, el clima, o 

cualquier otra característica ambiental que pueda influir en el fenotipo; y 6. Debe haber 

evidencia de que existe “competencia”.  Por ejemplo, Monroe (2012) utiliza el término de 

coexistencia como sinónimo de competencia, sin embargo, sus resultados no apoyan el 

hecho de que la competencia puede acelerar o desacelerar significativamente las tasas de 

evolución del tamaño corporal en mamíferos, y concluye que la coexistencia geográfica no 

es suficiente para determinar competencia. 

 Se han hecho pocos estudios en los que se ha evaluado la competencia como fuerza 

que favorece el desplazamiento de caracteres directamente en campo, sin embargo, existen 

algunos estudios como el de Dijkstra et al (2012) en el cual se evalúa experimentalmente la 

variación de los niveles de dos hormonas que están relacionadas con el estrés por 

competencia y que influyen en el comportamiento y múltiples aspectos de la morfología y 

la fisiología de un grupo de peces. Estas hormonas tienen que ver con las disyuntivas de las 

características de historias de vida que son importantes para la supervivencia y la 

reproducción. La selección de comportamientos regulados por estas hormonas puede 

desempeñar un papel importante en la creación y el mantenimiento de fenotipos 
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polimórficos. Los resultados de este estudio apoyan la idea de que la selección sexual y la 

selección natural favorecen la diversificación de este grupo taxonómico. 

Hasta 1972  la mayoría de los trabajos que abordaban el desplazamiento de 

caracteres utilizaban a las aves como sistema de estudio (Grant 1972). Un ejemplo clásico 

del estudio de este fenómeno es el de los pinzones de Darwin (Grant y Grant 2006, 

Sulloway y Kleindorfer 2013), los cuales resultaron ser un grupo que presenta una 

diferenciación fenotípica pronunciada y sirven muy bien como modelo para entender 

procesos como las dinámicas evolutivas oscilantes, por ejemplo, la selección natural, la 

competencia interespecífica y la selección sexual (Grant y Grant 2006, Schluter 2000, 

Sulloway y Kleindorfer 2013).   

  La hipótesis de diferenciación fenotípica por medio de la explotación de 

recursos y de desplazamiento de caracteres actualmente se sigue poniendo a prueba con 

distintos grupos de aves, aunque los resultados encontrados son particulares de cada 

conjunto de especies. Por ejemplo, Barbosa et al. (2000), en su estudio con Parus ater no 

pueden corroborar que la hipótesis de explotación de recursos explique la variación que 

observaron en las estrategias de forrajeo de las aves. Sin embargo, encontraron una 

variación morfológica significativa respecto al peso y la longitud del tarso entre las aves 

dominantes y las subordinadas. Se considera que las aves dominantes son aquellas que 

generalmente tienen mayor tamaño y son más agresivas (Martin y Ghalambor 2014). Sus 

resultados sugieren que la competencia con otros individuos es el mecanismo por el que 

podrían surgir diferencias ecológicas en el forrajeo entre los individuos de la población de 

P. ater que estudiaron. 

 Uno de los trabajos más completos en los que se aborda la diferenciación fenotípica 

mediante desplazamiento de caracteres tiene como modelo de estudio a dos especies de 

ruiseñor, Luscinia luscinia y Luscinia megarhynchos, que aún mantienen flujo genético 

(Reifová et al 2011). Se menciona que la plasticidad fenotípica también influye en la 

diferenciación y además se retoman los seis principios que deben estar presentes para poder 

asegurar que hay desplazamiento de caracteres. En este análisis se cumplen cuatro de estos 
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principios y se concluye que hacen falta estudios que comprueben que estos principios son 

ciertos para poder asegurar que el patrón de diferenciación observado es desplazamiento de 

caracteres (Reifová et al 2011). 

 En algunos estudios con aves también se ha encontrado que el desplazamiento de 

caracteres puede aportar más variación en un carácter que en otro, por ejemplo, en el pico 

más que el tarso, y también puede ser más evidente u operar más en las especies 

subordinadas que en las dominantes (Grava et al. 2013). Por lo tanto, un sólo proceso de 

diferenciación fenotípica como el desplazamiento de caracteres generalmente no explica los 

patrones de diversificación y especiación que pueden observarse en las aves. 

  El análisis del desplazamiento de caracteres como se ha hecho de manera tradicional 

es ciertamente muy restringido ya que descontextualiza el medio real en el que las especies 

se encuentran, es decir no incluyen el elemento espacial y temporal, así como la 

composición de la comunidad en el que las especies están inmersas. Se espera que las 

especies que están más cercanamente relacionadas tendrán ecologías similares y harán uso 

de recursos muy parecidos o de los mismos recursos, sin embargo, el efecto de la 

coexistencia con otras especies también influirá positiva o negativamente en la variación 

morfológica de las mismas (Benkman et al. 2010). 

 

 1.3 LA COEVOLUCIÓN Y EL MOSAICO GEOGRÁFICO DE LA 

COEVOLUCIÓN 

 1.3.1 La coevolución 

Tomando en cuenta que las especies son poblaciones espacialmente distribuidas que pueden 

estar conectadas por individuos que se dispersan y que potencialmente interactúan con 

poblaciones de otras especies a lo largo de su área de distribución (Ricklefts 2008), la 

diferenciación fenotípica también puede darse a partir de procesos coevolutivos (Gibert et 

al. 2013). La distribución espacial de estas poblaciones interactuantes de diferentes especies 

influye en el ensamblaje local de la comunidad y las dinámicas ecológicas, así como en los 

resultados evolutivos y coevolutivos (Leibold et al 2004, Gibert et al 2013). Por ejemplo las 
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interacciones entre las coníferas del género Pinus y los piquituertos del género Loxia en 

América del Norte y Eurasia, dependen de la presencia de las ardillas del género 

Tamiasciurus. En los sitios donde las ardillas son abundantes, las coníferas interactúan casi 

exclusivamente con estas, disminuyendo casi por completo las interacciones entre coníferas 

y piquituertos (Mezquida y Benkman 2005). En el caso de los piquituertos del complejo 

Loxia curvirostra y del pino Pinus contorta spp. latifolia se ha documentado que un 

incremento de las defensas de las semillas de los pinos, ha favorecido un aumento en el 

tamaño del pico de las aves que conduce a una fuerte selección divergente en los 

piquituertos, que está mediada por la presencia de un competidor potencial, la ardilla de 

pino Tamiasciurus hudsonicus (Benkman et al 2003, 2010). 

 Por mucho tiempo, la coevolución se definió como un proceso microevolutivo que 

consiste en el cambio de un carácter en los individuos de una especie, seguido de una 

respuesta evolutiva de esta misma especie al cambio de los individuos de otra especie 

Actualmente algunos autores entienden por coevolución al proceso de cambio evolutivo 

recíproco entre especies interactuantes. Este cambio evolutivo está mediado por la 

selección recíproca entre poblaciones de especies distintas, de tal forma que al menos una 

de las dos especies se verá favorecida en cuanto a su adecuación (Gilbert et al 2013, 

Thompson 2005, 2009). La coevolución difusa ocurre cuando una o ambas poblaciones de 

la definición anterior están representadas por un arreglo de poblaciones en las que se genera 

una presión selectiva como grupo (Janzen 1980). Esta presión selectiva puede darse a partir 

de las interacciones entre las especies, sin embargo, Janzen (1980) menciona que debe dejar 

de usarse el término de coevolución como un sinónimo de interacción, simbiosis, 

mutualismo o interacción planta animal, por lo que algunos autores consideran que esta 

definición es muy restrictiva (Hembry et al. 2014). Se ha mencionado que el 

desplazamiento de caracteres es un tipo de coevolución en el que la competencia es la 

principal interacción que estructura los patrones de diferenciación fenotípica y lo llaman 

“coevolución competitiva” (Hembry et al 2014). 

 Por otra parte, la coevolución alternada es un tipo de coevolución multiespecífica en 

el que están involucradas, una red de especies interactuantes, en lugar de pares de especies. 
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En el proceso de coevolución alternada las interacciones antagonistas son las principales 

fuerzas que promueven la selección recíproca entre especies (Thompson 2009). 

 De la misma forma en que se ha definido que es la coevolución, recientemente se ha 

definido a la diversificación coevolutiva como el proceso por medio del cual la coevolución 

entre dos o más taxones incrementa la diversificación neta (tasa de especiación-tasa de 

extinción) en al menos uno de los taxones interactuantes. La diversificación coevolutiva se 

origina por procesos microevolutivos, pero que resultan en cambios globales en los 

patrones de especiación entre las especies interactuantes. Teniendo en cuenta lo anterior el 

estudio de la diversificación coevolutiva requiere de la integración de resultados a lo largo 

de distintas escalas jerárquicas: desde escala intra poblacional (microevolución) hasta inter 

específica taxones (macroevolución), de tal forma que se pueda examinar la relación entre 

la coevolución y la especiación (Althoff et al 2014). 

 Thompson (1994) sugiere, que la diversificación coevolutiva ocurre entre grupos de 

especies que interactúan y que controlan el movimiento de los gametos de uno de los 

participantes, por ejemplo, las interacciones especializadas entre plantas y polinizadores y 

la herencia materna de los simbiontes intracelulares. Cuando la coevolución ocurre entre 

poblaciones subdivididas geográficamente, es posible que cambie la capacidad de los 

individuos de diferentes poblaciones localmente adaptadas para aparearse con éxito, lo que 

a su vez puede influir en los patrones de apareamiento de otras especies (Thompson 1994). 

Si tomamos en cuenta que determinadas especies son colecciones de poblaciones 

genéticamente distintas y que la selección frecuentemente difiere entre poblaciones en 

diferentes ambientes, entonces las interacciones entre las especies serán diferentes en 

diferentes ambientes (Thompson 2009). 

 Para tener un panorama más de completo en los estudios coevolutivos sería 

importante incluir y atender la estructura geográfica de las especies interactuantes ya que en 

muchos de los estudios solamente se profundiza en el análisis de las partes morfológica o 

fisiológica de las especies.  Además, es necesario conocer la composición de los ensambles 

de las especies interactuantes. La mayoría de los estudios sobre coevolución no consideran 

a la coevolución alternada o a la coevolución multiespecífica. Los estudios siguen la 



12 

 

 

tendencia de hacer análisis de especies por pares donde no se incorpora gran parte de su 

contexto ecológico y evolutivo, es decir el contexto real en el que las especies están 

inmersas (Thompson 2009). 

 

 1.3.2 El mosaico geográfico de la coevolución 

¿Por qué hay tantas especies? y ¿Por qué son tan diferentes? ¿Qué procesos o condiciones 

inducen una respuesta evolutiva en las especies? Las respuestas pueden ser varias, por 

ejemplo, puede deberse a procesos de especiación alopátricos (Aguilée et al. 2012) al 

ambiente físico al que están expuestas las especies, a que la naturaleza continuamente 

cambia la evolución de las interacciones antagónicas, a que las especies forman 

interacciones intra e interespecíficas, como el mutualismo y el comensalismo, que permiten 

la diversificación dentro de nuevas zonas adaptativas (Thompson 2009). Todas las 

explicaciones anteriores pueden ser correctas dependiendo de la escala temporal y espacial, 

de los procesos e interacciones. El proceso evolutivo contribuye a la estructura de la 

variación fenotípica en todas las escalas espaciales y temporales que son relevantes. Es 

importante el desarrollo de nuevas estrategias y análisis en el estudio de los procesos 

evolutivos que integren la teoría evolutiva y los procesos ecológicos. La teoría ecológica 

por sí sola es insuficiente para entender las redes de interacciones bióticas, sin embargo, 

una de las grandes aportaciones de la teoría del mosaico geográfico de la coevolución es 

que establece un puente entre la ecología y la evolución (Hembry et al. 2014, Thompson 

2009). 

 En la naturaleza las especies están inmersas en un mosaico de interacciones 

(Benkman et al 2010, Thompson 2005, 2009), en donde la presión de selección recíproca 

cambiará a partir de la interacción con una especie o más y de las características abióticas a 

lo largo de la distribución espacial de las especies. A partir de esta premisa se desarrolló la 

teoría del mosaico geográfico de la coevolución, la cual considera la variabilidad espacial 

como la clave para entender la dinámica de los procesos coevolutivos. Esta teoría menciona 

que la evolución de las interacciones entre las especies está conformada por tres 
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componentes en la variación en la coevolución: (1) la variación geográfica en la estructura 

de selección en una interacción, (2) la variación geográfica en la fuerza de la selección de 

reciprocidad y (3) la variación geográfica en la distribución de las características que se 

encuentran en las especies que interactúan (Thompson 2005, 2009). 

 El mosaico geográfico de la coevolución está sujeto a estos tres tipos de variación. 

La variación en la estructura de selección toma la forma de un mosaico geográfico de 

intensidades de selección en el cual el efecto del genotipo de una especie sobre el genotipo 

de otra especie difiere entre ambientes o regiones. La variación en la fuerza de selección 

recíproca produce en un extremo “hotspots” coevolutivos que exhiben una selección 

recíproca fuerte en las especies interactuantes y en el otro extremo “coldspots” evolutivos 

en los cuales no hay selección recíproca. La variación en la distribución de los caracteres a 

través de los paisajes está influenciada por el flujo génico, la deriva génica y la dinámica de 

las metapoblaciones, creando de esta forma un mosaico de caracteres coevolutivos a través 

de los ecosistemas (Thompson 2005, 2009). 

 Existen diferentes tipos de dinámicas coevolutivas, por ejemplo depredador-presa, 

parásito-hospedero, mutualismo y las especies que compiten. Las interacciones 

coevolucionan en mosaicos geográficos que son continuamente moldeados a través de los 

ecosistemas. Las interacciones biológicas entre las especies ocurren a lo largo de toda su 

distribución espacial y generan diferentes intensidades en la interacción y especializaciones 

locales (Thompson 2005). Las interacciones locales pueden ser diferentes, ya que dos 

especies que interactúan no necesariamente presentan la misma distribución geográfica. Por 

lo tanto, la dinámica de las especies puede seguir rutas distintas ya que constituyen grupos 

de poblaciones distribuidos espacialmente bajo diferentes condiciones (Hanski et al. 

1998).La teoría del mosaico geográfico de la coevolución postula que la coevolución 

espacialmente variable a través de una metapoblación promueve la diferenciación 

fenotípica y genotípica entre poblaciones. 

 La coevolución opera junto con otros mecanismos y a menudo sólo una de las 

especies interactuantes completa el proceso de especiación (Hembry et al. 2014). Hay 
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cuatro puntos centrales en la teoría del mosaico geográfico de la coevolución: 1) los 

organismos multicelulares requieren de una o más interacciones coevolutivas para 

sobrevivir y reproducirse, 2) los ecosistemas ricos en especies están construidos sobre una 

base de interacciones coevolutivas, 3) la coevolución genera diversidad como resultado de 

la carrera armamentista o el mutualismo obligatorio, y 4) las interacciones frecuentemente 

coevolucionan como mosaicos geográficos que continuamente se moldean a través de los 

ecosistemas (Thompson 2009). 

 El número de ejemplos de especiación a partir del mosaico geográfico de la 

coevolución está limitado por el número de mosaicos geográficos que han sido examinados 

buscando evidencias de especiación (Althoff et al 2014). Hembry et al. (2014), en una 

revisión que hacen sobre el mosaico geográfico de la coevolución y la diversificación de 

especies, mencionan que las interacciones antagónicas probablemente conducen a un 

proceso de coevolución pero que no necesariamente dará como resultado la diversificación 

de especies. Se dice que la competencia estructura los procesos coevolutivos más que 

cualquier otra interacción y que el aislamiento geográfico juega un papel muy importante 

para que la coevolución de como resultado la diversificación de especies, sin embargo, 

concluyen que aún se necesitan estudios en los que se pruebe que la coevolución realmente 

produce diversificación. 

 Hasta ahora hay dos enfoques para el estudio de los procesos coevolutivos y el 

mosaico geográfico de la coevolución, los estudios con aproximaciones correlativas y los 

estudios experimentales.  Los estudios correlativos proveen evidencia que sugiere el rol de 

la coevolución (Nuismer et al. 2010), sin embargo, para demostrar completamente que 

existe un proceso coevolutivo se debe observar que hay selección recíproca. Se necesitan 

datos que integren procesos microevolutivos con patrones macroevolutivos (Althoff et al. 

2014). Nogueira et al. (2015) en su estudio del mosaico geográfico de la evolución de 

plantas, analizaron la variación del néctar extrafloral en función de las hormigas y la 

composición de herbívoros que interactúan con una especie de planta (Anemopoegna 

album). Concluyen que si hay un mosaico geográfico de interacciones y que el mutualismo 
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hormiga-planta es contexto dependiente. La variable de respuesta que ellos evaluaron fue la 

variación de néctar extrafloral y la variable explicativa fue la composición de hormigas y 

herbívoros de las plantas en los distintos sitios donde se analizó a A. album. La importancia 

del trabajo de Nogueira et al. (2015) es que incluye una escala espacial amplia y que parte 

del estudio es experimental. La composición y la abundancia de los herbívoros resultaron 

ser muy importantes en la producción de néctar extrafloral. El elemento geográfico ha sido 

recientemente incorporado en estudios de interacciones (Nogueira et al 2015, Thompson 

1994, 2005, 2009), sin embargo, incluir la parte experimental puede ser más complejo 

dependiendo de las especies interactuantes que se estén analizando. 

 El mosaico geográfico de interacciones es importante porque contextualiza 

espacialmente los procesos de diferenciación fenotípica como el desplazamiento de 

caracteres y las interacciones entre las especies. Lo ideal sería conocer todas las redes de 

interacción entre las especies que evolucionan o coevolucionan y la variación de la 

estructura de selección, la variación en la fuerza de selección y la variación de la 

distribución de los caracteres en las especies que interactúan, sin embargo, tener todo el 

panorama completo aún resulta una labor muy compleja (Hembry et al 2014). Abordar la 

complejidad del mosaico geográfico de una especie o taxones sigue siendo un reto por eso 

es deseable la incorporación de herramientas que nos permitan representar geográficamente 

todas o una gran parte de las posibles interacciones interespecíficas o intraespecíficas. El 

análisis del mosaico geográfico de la coevolución mediante el campo de diversidad (Arita 

el at 2008, Villalobos y Arita 2010, Villalobos et al 2013) es un punto de partida para 

acceder a la historia coevolutiva de las especies, y es una aproximación a una mayor 

cantidad de interacciones posibles. 
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 1.4 EL CAMPO DE DIVERSIDAD COMO HERRAMIENTA DE ACCESO AL 

MOSAICO GEOGRÁFICO DE INTERACCIONES 

    1.4.1 El campo de diversidad 

El campo de diversidad se genera al cuantificar la diversidad de especies de todos los sitios 

en los cuales una especie en particular está presente, por lo que se puede definir como el 

conjunto de valores de riqueza de especies de los sitios que están dentro del área de 

distribución de una especie en particular (Arita et al 2008), por lo tanto éste puede ser 

descrito y analizado por medio de los parámetros estadísticos estándares de las medidas de 

tendencia central y variación (Villalobos y Arita 2010). 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 exploración de las propiedades de la relación especies-área (Nekola y Brown 

2007). 

El campo de diversidad se obtiene a partir de una matriz de presencia / ausencia, 

donde las filas representan las especies y las columnas las localidades o sitios muestreados. 

La suma de los elementos a lo largo de una fila representa la ocupación geográfica de una 

especie, y se refiere al número de áreas en la que tal especie está presente. La suma de los 

elementos a lo largo de una columna representa la diversidad de especies de un área 

(McGeosh y Gaston 2002). 

Los elementos de la matriz pueden tener entradas binarias que representan presencia 

(1) y ausencia (0) de ciertas especies en un sitio dado (Simberloff y Connor 1979). Para 

resumir la información contenida en las matrices de presencia-ausencia, por sitios o por 

especie, tradicionalmente se han hecho análisis por filas (en un análisis Tipo-R) o por 

columnas (en un análisis Tipo-Q) respectivamente (Arita et al. 2008, 2012, Bell 2003, 

McGeoch y Gaston 2002). La suma de los elementos a lo largo de una fila (Tipo-R) 

representa la ocupación geográfica de una especie, y se refiere al número de áreas en la que 

tal especie está presente (Graves y Rahbeck 2005). Una manera de considerar la interacción 

entre filas y columnas en una matriz de presencia ausencia es medir simultáneamente la 
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distribución y la diversidad en análisis por sitio y por especie, los cuales pueden llamarse 

Tipo-Rq y Tipo-Qr (Arita et al. 2008, 2012, Bell 2003, Simberloff y Connor 1979). En el 

modo Qr, los datos se calculan por columnas, pero considerando la estructura de las filas 

que cruzan una columna dada con una entrada distinta de cero (es decir, especies que 

ocurren en un sitio determinado). Este procedimiento genera el "campo de dispersión" de 

un sitio, que es el conjunto de los tamaños de las áreas de distribución de todas las especies 

que ocurren en esa localidad (Graves y Rahbek 2005, Arita et al. 2008). De manera 

equivalente, se realizan los análisis en modo Rq por filas, pero incorporando la información 

de las columnas que cruzan una fila determinada con un valor de entrada distinto de cero y 

obteniendo de esta manera el campo de diversidad de una especie determinada (Arita et al. 

2008, Villalobos y Arita 2010). 

La variación geográfica de las interacciones es un componente muy importante del 

proceso coevolutivo, ya sea de la estructura o fuerza de selección, así como de la 

distribución de los caracteres de las especies que interactúan (Thompson 2005, 2009). 

Mediante el campo de diversidad se puede analizar la variación geográfica de las 

interacciones de una especie con respecto a otras ya que se obtiene a partir del patrón de co-

distribución geográfica de las especies a lo largo de un área. Es un análisis con el cual 

podemos acceder al mosaico geográfico de interacciones en diferentes escalas espaciales y 

con el cual podemos ver la composición en la cual está inmersa una especie, así como la 

estructura interna de su área de distribución (Gibert et al 2013, Thompson 2009, Villalobos 

y Arita 2010). La estructura interna del área de distribución se ha descrito en términos de 

variación de la abundancia o de la composición genética (Brown et al. 1996, Sagarin et al. 

2006, Eckert et al. 2008, Barbour et al. 2009). Sin embargo, la estructura interna del área de 

distribución de una especie también puede examinarse en términos de la variación 

geográfica del número de sobrelapamientos con otras especies. Cuando se evalúa este 

sobrelapamiento de las áreas de distribución, es posible medir la riqueza de especies en 

diferentes sitios del área de distribución de una especie en particular.  El patrón resultante 

estará determinado por la variación de la riqueza de especies en todo el continente, pero 
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también dependerá de la ubicación y de las propiedades geométricas de las áreas de 

distribución de las especies individuales (Villalobos y Arita el atl. 2010). 

 El campo de diversidad es una herramienta con la cual se puede observar y analizar 

la estructura del área de distribución de un taxón mediante un mapa que permite la 

visualización de los patrones de co-distribución con otras especies, así como la distribución 

de la frecuencia de los valores de riqueza de otras especies. En otras palabras, esta 

aproximación permite analizar la variación de la riqueza de especies dentro del área de 

distribución de una especie focal y puede visualizarse con un mapa de distribución 

geográfica en el que se muestre el patrón de la riqueza general de especies, o mediante una 

gráfica de distribución de frecuencias construida a partir del recuento de las áreas de 

distribución que se sobrelapan en cada cuadrante en los cuales la especie focal está presente 

(Villalobos y Arita 2010). La distribución de frecuencias de la riqueza es un patrón 

agregado que resulta del recuento del sobrelapamiento de las áreas de distribución en varios 

sitios (Villalobos y Arita 2010). Estos patrones de riqueza pueden ser interpretados como 

una medida de la asociación o la co-distribución, de especies individuales y están 

determinados por el tamaño, la forma y la localización de las áreas de distribución 

geográfica de las especies (Arita y Rodríguez 2002, Gotelli et al 2009).Hay que considerar 

que la distribución 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 relación entre la riqueza de 

especies y su distribución geográfica (Arita et al 2008, Šizling et al 2009).  

 Los patrones observados de co-distribución fueron interpretados originalmente en 

términos de la exclusión competitiva (Diamond 1975), sin embargo, también pueden ser 

explicados y entendidos en términos de similitud y preferencias de hábitat (Wiens 1989). 

En la mayoría de los análisis de los ensambles continentales de especies se asume que las 

áreas de distribución muestran cohesividad espacial, es decir que los sitios dónde se 

encuentra una especie se distribuyen continuamente, sin embargo existen excepciones 

(Herrera-Alsina et al. 2018),  y que por lo tanto la dispersión de los individuos hacia 

diferentes sitios tiene probabilidades distintas de ocurrir dependiendo de donde se 
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encuentren esos sitios. Bajo esta perspectiva, la presencia de las especies en un sitio está 

probablemente determinada por un efecto combinado de procesos evolutivos como la 

especiación y la extinción, las condiciones ambientales actuales y las interacciones entre las 

especies (Field et al 2009, Wiens y Donoghue 2004).   

  Si se asume que el número de poblaciones de las especies es proporcional al tamaño 

del área de distribución, el volumen del campo de diversidad de cualquier especie debe ser 

proporcional al número total de poblaciones de todas las especies que potencialmente 

interactúan con éste. Los parámetros del campo de diversidad permiten un análisis de la 

distribución geográfica de estas poblaciones, por lo que contribuyen a un mejor 

entendimiento de la estructura interna de las áreas de distribución (Villalobos y Arita 2010).      

Partiendo de lo anterior entonces ya podemos entender porque el campo de diversidad de 

una especie puede representar el patrón geográfico de posibles interacciones y por lo tanto 

puede ser una representación del mosaico geográfico de interacciones sensu el mosaico 

geográfico de la coevolución propuesto por Thompson (2005, 2009). Esta misma teoría ha 

hecho predicciones específicas sobre el resultado que darán las interacciones ecológicas en 

procesos evolutivos en una escala amplia, algunas de esas predicciones son, que los 

caracteres que coevolucionan en las especies que interactúan, varían entre los distintos 

ambientes en los que se codistribuyen las especies, esos caracteres también varían 

geográficamente en su grado de reciprocidad y pocas veces los cambios en estos caracteres 

que coevolucionan se fijan al nivel de especie  (Thompson 2005, 2009, 2013). El campo de 

diversidad puede poner a prueba esas predicciones a través del análisis de patrones 

geográficos de co-distribución (Villalobos y Arita 2010). 

     

 El campo de diversidad es una propiedad del área de distribución de las especies, 

mediante la cual podemos saber cómo está distribuida espacialmente cada especie que 

forma parte del campo de diversidad dentro del mismo, es decir en qué porcentaje de celdas 

o sitios se distribuye cada especie (Villalobos y Arita 2010, Villalobos et al 2013). A su vez 

la distribución geográfica de las especies puede ser moldeada a través del espacio por las 
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interacciones bióticas, estas interacciones bióticas pueden facilitar o incrementar los 

procesos evolutivos de diferenciación fenotípica entre las especies interactuantes, como el 

desplazamiento de caracteres, de tal forma que en algunos sitios esta misma diferenciación 

fenotípica facilite el acceso a los diferentes tipos de recursos que aprovechan las especies y 

por lo tanto permite  la coexistencia y traslape geográfico (Thompson 2005, 2009, 2013). 

 

  1.4.2 Áreas de distribución potencial  

La construcción del campo de diversidad requiere de las áreas de distribución de todas las 

especies que potencialmente se co-distribuyen con H. leucotis, sin embargo, no todas estas 

especies cuentan con áreas de distribución completas, en algunos casos se tiene únicamente 

el mapeo de localidades individuales y registros puntuales, inclusive muchas de las especies 

carecen de un número adecuado de especímenes colectados (Peterson et al 1998), lo cual 

podría sesgar o limitar la construcción de la matriz de presencia ausencia y los resultados 

obtenidos. Por lo tanto resulta conveniente utilizar métodos que permitan acercarnos con 

más certeza a la distribución geográfica de las especies (Espinosa-Organista et al 2002) 

como es la generación de mapas de distribución potencial a partir del modelado de nicho 

ecológico. Esta herramienta correlaciona los puntos de ocurrencia de cada especie con las 

condiciones ambientales asociadas a ellos (Peterson 2001), lo cual permite completar los 

espacios vacíos en los datos puntuales y en las distribuciones geográficas (Rojas-soto et al 

2003). Los modelos de nicho ecológico se basan en la teoría de nicho ecológico de 

Hutchinson (Hutchinson 1957, 1959), la cual propone que las especies tienen preferencias 

ecológicas que las caracterizan, por lo que es más probable encontrarlas en sitios donde 

encuentren las condiciones adecuadas para su supervivencia (Soberon 2007).  

 Es posible obtener modelos de nicho ecológico utilizando distintos algoritmos que 

se basan en diferentes aproximaciones matemáticas (Guisan y Zimmermann 2000). El 

algoritmo genético de producción de conjuntos de reglas o GARP, por sus siglas en inglés 

(Stockwell y Peters 1999), es uno de los algoritmos que ha sido más utilizado para la 

elaboración de modelos de nicho. Aunque se han desarrollado otros métodos, la cantidad de 
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literatura y lo robusto de los métodos han demostrado que GARP es un algoritmo eficiente 

y que logra minimizar el sesgo producido por la irregularidad de los datos biológicos 

(Peterson et al. 2007). GARP genera y evalúa conjuntos de reglas que representan 

asociaciones no aleatorias entre las condiciones climáticas en las localidades conocidas 

para una especie, y aquellas de la región de estudio en general (Stockwell y Noble 1992, 

Stockwell y Peters 1999, Kobelkowsky-Vidrio et al. 2014). Una de las características más 

llamativas de GARP es su alta precisión predictiva (Peterson y Navarro 2009, Haverkost et 

al. 2010),  además, es conocido por evitar la subestimación de presencias (error de 

omisión), aunque tiene una ligera tendencia a la sobreestimación (es decir, error de 

comisión; Peterson y Navarro 2009). 

 

 1.5 PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

Un tema intrigante y que aún se está entendiendo, es como la retroalimentación entre las 

especies que coexisten influye en los procesos evolutivos, en este sentido, el contexto 

espacial y temporal adquiere una gran importancia. La teoría del mosaico geográfio de la 

coevolución considera la heterogeneidad geográfica como un factor clave para describir la 

dinámica de los procesos coevolutivos (Thompson 2009, Hembry et al. 2014). Según  la 

teoría del mosaico geográfico de la coevolución se puede describir la coexistencia de las 

especies en dos claúsulas principales: 1) la presión de selección natural recíproca aumenta a 

medida que más especies coexisten localmente y 2) los atributos abióticos de las 

comunidades varían en el intervalo geográfico de distribución de las especies (Thompson 

2005, 2009, Benkman et al. 2010). De acuerdo con lo anterior, la variación en la fuerza de 

las interacciones bióticas genera “hotspots” y “coldspots” coevolutivos, dependiendo de si 

hay un efecto significativo de la selección natural recíproca entre las especies que 

interactúan o no (Thompson 2005, 2009). La intensidad de las interacciones bióticas que 

experimenta una especie en particular puede ser diferente a lo largo de su distribución 

geográfica, debido a los cambios en la composición de las especies locales, lo que a su vez 

puede llevar a las especies a experimentar especializaciones locales (Benkman et al. 2001). 
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Lo anterior es especialmente importante porque estos cambios pueden repercutir en que la 

dinámica ecológica y evolutiva de las especies siga diferentes rutas, ya que sus poblaciones 

se distribuyen espacialmente en diferentes condiciones (Hanski 1998). Se ha sugerido que 

la variación morfológica entre poblaciones que es resultado de las interacciones bióticas (es 

decir, desplazamiento de caracteres) es un factor potencial que desencadena o completa la 

especiación (Dayan y Simberloff 2005, Grant y Grant 2006, Pfennig y Pfenning 2009, 

2010). Algunos estudios han abordado como es que los caracteres morfológicos pueden 

verse influenciados por las interacciones entre pares de especies o entre grupos pequeños de 

especies (Herrera et al. 2006, Benkman et al. 2003, 2010, Nogueira et al. 2015, Stinchcome 

y Rausher 2002), sin embargo aunque estos estudios contribuyen a la comprensión de las 

interacciones interespecíficas y la retroalimentación potencial sobre una especie focal, se 

tiende a ignorar el contexto espacial y la estructura de la comunidad en su conjunto (Althoff 

et al. 2014, Hembry et al. 2014). En la naturaleza las especies se encuentran usualmente 

inmersas dentro de grandes comunidades, por lo que la comprensión de los patrones de 

divergencia, o la ausencia de la misma, y su influencia en la presencia o ausencia de 

especies en las comunidades, requieren de modelos que incluyan diferentes escalas de 

análisis (Dayan y Simberloff 2005). En este estudio se abordó el desplazamiento de 

caracteres desde la perspectiva de la ecología de comunidades en una escala regional y 

mediante un análisis del mosaico geográfico de la coevolución a través la construcción de 

campos de diversidad (Arita et al. 2008; Villalobos y Arita 2010, Tovilla-Sierra 2012), 

tomando en cuenta a las especies de colibríes que potencialmente coexisten con la especie 

focal (H. leucotis), ya sea mediante la riqueza de especies o mediante la diversidad 

filogenética de la comunidad de colibríes en la que se encuentra inmersa la especie focal a 

lo largo de un gradiente geográfico, y tomando en cuenta los recursos florales que son 

aprovechados por la misma, ya que se han encontrado patrones relacionados a la repartición 

diferencial de recursos que apoyan la hipótesis de que la competencia induce el 

desplazamiento de caracteres (Dayan y Simberloff 2005, Tovilla-Sierra 2012). 

 El análisis de las interacciones entre especies se hizo en un contexto geográfico 

amplio que abarca toda el área de distribución de H. leucotis. Se analizó la influencia de la 
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ccoexistencia potencial (medida a través de la codistribución potencial) con otros colibríes 

que tiene H. leucotis sobre su variación geográfica, y se analizó la influencia que tiene la 

riqueza potencial de recursos de los cuales se alimenta la especie focal sobre su variación 

geográfica. Se comparó la influencia de los recursos y de la codistribución potencial con 

otros colibríes sobre la morfología de H. leucotis en un mosaico geográfico de 

interacciones. 

 

 1.6 Hylocharis leucotis (VIEILLOT, 1818) 

El grado de especialización ecológica de los colibríes (McGuire et al. 2014, Sonne et al. 

2019) sugiere que cualquier cambio en la presión de las interacciones bióticas puede 

reflejarse en cambios en su morfología, lo que los convierte en un grupo ideal para evaluar 

la influencia de las interacciónes bióticas en su espacio  morfológico.  Se eligió usar a H. 

leucotis como especie focal porque su distribución en México y en el sistema montañoso de 

Centroamérica está bien documentada a diferencia de otras especies de colibrí, además de 

que su dieta está muy bien descrita (Schuchmann 1999, Arizmendi y Rodríguez-Flores 

2012). Hylocharis leucotis es una especie común en los sistemas montanos, se distribuye 

desde el sur de Arizona, Sonora, Chihuahua, Coahuila, Nuevo León, Tamaulipas, las tierras 

altas de México hasta Guatemala, El Salvador, Honduras y llega hasta el norte de 

Nicaragua (Howell y Webb 1995). Actualmente se reconocen tres subespecies: Hylocharis 

leucotis borealis, H. leucotis leucotis y H. leucotis pygmaea (Clements et al.2018).  Su 

distribución altitudinal va desde los 1200 hasta los 3500 msnm y habita principalmente en 

bosques de pino y en zonas abiertas, se alimenta del néctar floral de diversas plantas 

(ANEXO III) y de insectos que extrae de las mismas o que captura en vuelo (Howell y 

Webb 1995; Schuchmann 1999). Es una especie que muestra dimorfismo sexual, los 

machos tienen el pico recto, rojo brillante tanto en la base de la maxila como en la base de 

la mandíbula, la punta del pico es negra, la corona es violeta iridiscente, presenta una franja 

postocular blanca, los auriculares son negruzcos, el resto de la parte dorsal verde 

iridiscente, la garganta es violeta brillante, el pecho y los flancos son de color verde 
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moteado, partes bajas de color gris. En el caso de las hembras, la corona es de color 

grisácea a café, la garganta blanca con moteado verde, parte dorsal verde iridiscente, con la 

franja postocular blanca y los auriculares negros, en ambos sexos las alas son negruzcas 

(Johnsgard 1983). 

 

 1.7 PREGUNTA PRINCIPAL 

¿El espacio morfológico de Hylocharis leucotis está influenciado por el mosaico 

geográfico de interacciones en el que está inmerso? 

 

 1.8 HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 

Hipótesis 1 

El espacio morfológico que ocupa Hylocharis leucotis está determinado por la presencia 

potencial de otros colibríes en su campo de diversidad. Entre más riqueza haya, es decir, 

que más especies coexistan con H. leucotis, habrá más presión por competencia y menor 

acceso a recursos. Por lo que para poder acceder a una gama más amplia de recursos:  

• Se espera que, en los lugares con un mayor número de colibríes coexistentes, el volumen 

del espacio morfológico de H. leucotis sea más amplio, es decir presente mayor variación 

morfológica. 

Hipótesis 2 

El espacio morfológico que ocupa Hylocharis leucotis está determinado por la cercanía 

filogenética con otras especies presentes en su campo de diversidad. Las especies más 

emparentadas hacen uso de recursos similares, por lo que la presión por competencia puede 

aumentar para poder acceder y aprovechar una gama más amplia de recursos que 

posiblemente pudieran estar siendo subutilizados (Malpica et al. 2017):   
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• Se espera que en aquellos sitios donde la distancia filogenética promedio de H. leucotis 

respecto a otros colibríes presentes en su campo de diversidad sea menor, el volumen de su 

espacio morfológico sea más amplio. 

Hipótesis 3 

El espacio morfológico que ocupa Hylocharis leucotis está determinado por la riqueza 

potencial de recursos florales de su campo de diversidad. Para poder acceder a una mayor 

diversidad de recursos: 

• Se espera que, en los lugares con mayor disponibilidad de recursos florales, el volumen 

del espacio morfológico de H. leucotis sea más amplio, es decir presentará mayor variación 

morfológica. 
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 II. OBJETIVOS 

 1. Visualizar el mosaico geográfico de interacciones de Hylocharis leucotis mediante 

su campo de diversidad. Este campo de diversidad incluye los recursos florales de los que 

se alimenta y los colibríes con los que puede llegar a coexistir. 

 2. Evaluar el espacio morfológico de Hylocharis leucotis a lo largo de su distribución 

geográfica. 

3.       a) Observar el efecto de la coexistencia potencial de otros colibríes, con Hylocharis        

leucotis sobre su variación morfológica, en un mosaico geográfico de interacciones. 

b) Analizar la distancia filogenética promedio de Hylocharis leucotis respecto a los 

otros colibríes presentes en su campo de diversidad a lo largo de un gradiente 

geográfico, con relación a la variación morfológica de éste. 

c) Observar el efecto de la riqueza potencial de recursos florales que presenta 

Hylocharis leucotis sobre su variación morfológica, en un mosaico geográfico de 

interacciones. 

 

 

 

 

 

 

 



27 

 

 

 III. METODOLOGÍA 

 3.1 CAMPO DE DIVERSIDAD 

Se construyó el campo de diversidad de H. leucotis, que incluye la riqueza potencial de las 

especies de colibríes que se distribuyen dentro de su área de distribución, también se 

construyó el campo de diversidad que incluye a los recursos florales de los cuales se sabe 

que H. leucotis se alimenta.  

 Para construir el campo de diversidad, primero se hizo un filtro altitudinal de las 

distribuciones de especies de colibríes con las que puede coexistir H.  leucotis, y se obtuvo 

información de 39 especies de plantas que conforman los recursos florales de los cuales se 

alimenta (Arizmendi y Rodríguez-Flores 2012). La distribución de estas especies se 

visualizó en el sistema de información geográfica QGIS ver. 2.16.2 (<www.qgis.org/>). 

Posteriormente se modelaron las áreas de distribución potencial de la especie focal y de las 

especies de colibríes potencialmente coexistentes, así como de los recursos florales de los 

cuales se alimenta. 

 3.1.1 Modelación de áreas de distribución potencial 

Se hizo una búsqueda de registros geográficos en la base de datos de GBIF.org (2013), de la 

especie focal y de las especies que integran el campo de diversidad (plantas y colibríes), 

con base en la lista obtenida a partir del filtro altitudinal y con base en la lista de recursos 

florales. Para cada especie se hizo una depuración de los puntos de presencia obtenidos y se 

excluyeron los registros incoherentes geográficamente.  A partir de los registros obtenidos 

de la base de datos GBIF y de las áreas de distribución propuestas por NatureServe 

(Ridgely et al. 2003) se generó un molde para cada especie con base en las coordenadas de 

los puntos de colecta más externas. Este molde representa el área o espacio accesible de la 

especie modelada en cuestión (M) (Soberón et al. 2017). Cada especie tiene un espacio 

accesible diferente, y por lo tanto un molde diferente, a partir del cual se cortaron las capas 

bioclimáticas, y sobre este espacio se modeló el área de distribución potencial (Figura 1).      

Las capas bioclimáticas con las cuales se hizo la modelación de las áreas de distribución se 

obtuvieron de WorldClim 1.0 (Hijmans et al. 2005). El conjunto de variables bioclimáticas 
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con las cuales se construyó cada modelo de distribución potencial es particular para cada 

especie. Para evitar los problemas de multicolinearidad y sobreparametrización que pueden 

producirse al utilizar todas las variables se realizó el siguiente procedimiento: Una vez que 

se recortaron las 19 capas bioclimáticas se extrajo la información climática de cada variable 

para cada registro y se analizó mediante matrices de correlación dentro del espacio M de 

cada especie (Peterson et al. 2011). Se realizó un análisis de componentes principales para 

identificar las variables que son más informativas para cada modelo.  

 Las áreas de distribución potencial se modelaron con el algoritmo Garp (Genetic 

Algorithm for Rule Production) (Stockwell and Peters 1999) mediante la plataforma 

openModeller ver. 1.1.0 (Muñoz et al. 2011). Ya que se considera que GARP tiende a 

sobreestimar la distribución de las especies (Peterson y Navarro 2009), existe la posibilidad 

de que en algunos sitios haya una sobrestimación de la riqueza de especies. Para hacer la 

modelación y seleccionar el mejor modelo soportado, se utilizaron localidades 

espacialmente únicas, es decir combinaciones únicas de especie-localidad 

(latitud/longitud), y se activó la opción de “Best subsets”. Los mejores subconjuntos (Best 

subsets) son seleccionados en función de errores moderados de omisión y comisión 

(Anderson et al. 2003). Se generaron 100 modelos para cada especie, 70% de los puntos se 

usaron para generar los modelos (training) y 30% de los puntos se usaron para validar los 

(testing). Otros parámetros que se consideraron para cada especie fueron, límite de 

convergencia de 0.01 o número máximo de iteraciones de 999; 20 modelos bajo umbral de 

omisión (omisión suave, medida en porcentaje de puntos predichos); umbral de comisión 

del 50% (medido en porcentaje de píxeles del área total); y comisión del tamaño de muestra 

de 999 (es decir, datos de pseudo-ausencia utilizados para estimar la comisión). Como 

resultado, GARP arroja un mapa consenso de los diez mejores modelos para cada especie 

(Kobelkowsky-Vidrio et al. 2014).  openModeller cuenta con una prueba (Accuracy Roc 

Score Kappa) que evalúa la calidad de los modelos generados, Kappa toma valores entre -1 

y 1, donde los valores por encima de 0.8 representan un buen consenso, mientras que los 

valores ≤ 0, representan que no hay un buen consenso.   
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 El paso siguiente consistió en reclasificar y vectorizar los rasters de salida 

resultantes para cada especie. En el vector final solo se consideraron aquellas áreas donde 

coincidieran más de siete modelos (es decir donde coinciden siete o más modelos = 1 

presencia). En la edición final, se recortó cada mapa de distribución potencial considerando 

las áreas accesibles de cada especie de acuerdo con la distribución histórica y las barreras 

geográficas (Howell y Webb 1995, AOU 1998, Ridgely et al. 2003, Martínez-Gordillo et al. 

2013). 

 

 

Figura 1: Mapa de distribución potencial de Hylocharis leucotis. En la edición final 

solamente se consideraron aquellas áreas donde coincidieran más de 7 de modelos. Los 

puntos en verde representan las localidades donde se colectaron los ejemplares medidos. 
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      3.1.2 Campo de diversidad  

Para visualizar el conjunto de distribuciones modeladas se utilizó QGIS ver. 2.16.2 

(<www.qgis.org/>), y se evaluó el sobrelapamiento geográfico de los colibríes y de los 

recursos florales a través de una rejilla con 552 celdas de igual área (0.5° x 0.5° latitud y 

longitud cerca del Ecuador), que cubre toda el área de distribución de Hylocharis leucotis. 

Las celdas se consideraron como comunidades locales por lo que se construyó una matriz 

de presencia ausencia en la que las especies se ubicaron en filas y las celdas de la rejilla se 

colocaron en columnas, para el caso de los colibríes fueron 55 filas y 552 columnas, para el 

caso de las plantas fueron 39 filas y 552 columnas. A partir de estas celdas se generó una 

matriz de presencia ausencia para todos los sitios en los que se distribuyen las distintas 

especies que se traslapan geográficamente con H. leucotis, a partir de esta matriz se generó 

un vector de riquezas para cada celda presente en el área de distribución de H. leucotis. Con 

este vector se generó tanto el mapa de riquezas para todo el grupo, que incluye a los 

colibríes coexistentes y a los recursos florales de los cuales se alimenta, como el histograma 

de distribución de frecuencias que en conjunto forman el campo de diversidad.  

 

 3.2 ANÁLISIS MORFOLÓGICO 

Para caracterizar el espacio morfológico de H. leucotis, se midieron ejemplares tanto de 

machos como de hembras, contenidos en la colección de aves del Museo de Zoología de la 

Facultad de Ciencias (MZFC, UNAM), la colección de aves del Museo Americano de 

Historia Natural (AMNH), la colección de Aves del Museo Nacional de Historia Natural 

(NMNH), la colección de Aves del Museo de Zoología Comparada (MCZ, Harvard) y la 

colección de Aves del Museo de Historia Natural de Delaware (DMNH). A su vez las 

colecciones de aves de Kansas University, la colección de aves del Museo de Historia 

Natural del Condado de Los Ángeles (LACM) y la colección de aves del Moore Laboratory 

of Zoology (MLZ) enviaron especímenes de Centroamérica a la colección del AMNH para 

que pudieran tomarse medidas. 
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 Se midieron once variables (Cuadro1) que representan el tamaño y la forma de los 

principales módulos funcionales de la anatomía externa de las aves que están asociados a 

los rasgos ecológicos (Claramunt 2010): Longitud del pico (BL), ancho del pico (WL), 

profundidad del pico (BD), longitud de la primaria más larga (WLLP), longitud de la 

décima primaria (WLTP), longitud de la primera secundaria visible (WW), longitud 

máxima de la cola (TMAX), longitud mínima de la cola (TMIN), ancho de la cola (TWL), 

longitud del tarso (TARL) y longitud del hálux (HL) (sensu Claramunt 2010). 

 

Cuadro 1: Variables morfológicas medidas; las 11 variables morfológicas medidas 

representan la talla y la forma de los principales módulos funcionales de la anatomía 

externa de las aves, pico, ala, cola y pata (Claramunt 2010). 

Variables morfológicas medidas  Siglas en inglés 

Longitud del pico (Bill length) BL 

Ancho del pico (Bill width) WL 

Profundidad del pico (Bill depth) BD 

Longitud de la primaria más larga (Wing length to the longest primary) WLLP 

Longitud de la décima primaria (Wing length to the tenth primary) WLTP 

Longitud de la primera secundaria visible, ancho del ala (Length to the first 

secondary feather) 
WW 

Longitud máxima de la cola (Tail maximum length) TMAX 

Longitud mínima de la cola (Tail minimum length) TMIN 

Ancho de la cola (Tail width) TWL 

Longitud del tarso (Tarsus length) TARL 

Longitud del hálux (Halux length) HL 
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 3.2.1 Asignación de unidades de análisis morfológico. 

693 ejemplares medidos pudieron ser asociados a una georreferencia y se visualizaron en 

un mapa mediante QGIS ver. 2.16.2 (<www.qgis.org/>). Los ejemplares muestreados no se 

distribuyeron uniformemente en el espacio, por lo que, los individuos fueron asignados a 41 

unidades geográficas operacionales independientes (OGU por sus siglas en inglés) tomando 

en cuenta la proximidad entre registros, su posición geográfica y que la muestra fuera de al 

menos diez ejemplares por OGU (Figura 2). Cada OGU está integrada por un número 

similar de celdas (en un intervalo de una a seis celdas) de tal forma que el área de cada      

OGU es similar. 
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Figura 2: Unidades geográficas operacionales independientes (OGU) distribuidas al largo 

del área de distribución de Hylocharis leucotis. Los ejemplares se asignaron a 41 OGUs, la 

numeración corresponde a un gradiente que va de 1 a 41 de noroeste a suroeste. Los 

círculos azules representan a las OGU que pertenecen a la subregión Norte del Istmo de 

Tehuantepec, los círculos en blanco representan a las OGU que pertenecen a la subregión 

Sur del Istmo de Tehuantepec. 
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 Se hizo un análisis exploratorio de las variables morfológicas, mediante la 

observación de la distribución de frecuencias en histogramas y diagramas de caja y bigote, 

se encontró que tanto en los histogramas como en las gráficas de caja las variables 

muestran en general una distribución simétrica parecida a la normal. Este análisis 

exploratorio también se hizo comparando los valores para machos y hembras y se observó 

que no había una diferencia evidente entre los sexos. Sin embargo, para algunas variables 

(WLLP, WW, WLTP, TMIN) se identificaron algunos valores extremos atípicos (mediante 

la función outlierTest “Car” package in R), estos valores extremos atípicos fueron excluidos 

de los análisis posteriores, para evitar que los resultados posteriores fueran artefactos 

producidos por éstos (Aguinis et al 2013). Posteriormente se re-escalaron y se centraron 

todas las variables, usando la función genérica “scale” contenida en R.   

 3.2.2 Análisis multivariados y univariados 

Se hizo un análisis de conglomerados (cluster analysis), en el programa R, para identificar 

grupos de OGUs basados en la similitud morfológica entre poblaciones. Debido a que todas 

las variables tienen una distribución normal aproximada, se decidió utilizar la distancia 

euclidiana para llevar a cabo el análisis de cluster. Se utilizaron diferentes métodos 

aglomerativos: single (single linkage agglomerative clustering), complete (complete 

linkage agglomerative clustering), UPGMA, WPGMA, UPGMC, WPGMC (average 

agglomerative clustering), Ward, Ward2 (Ward’s minimum variance clustering) (Borcard et 

al. 2011). Para seleccionar el mejor método de aglomeración se hicieron correlaciones 

cofenéticas y se dibujaron diagramas de Shepard-like. Para conocer el número óptimo de 

conglomerados se llevó a cabo el índice de calidad de Rousseeuw que arroja un ancho de 

siluetas, y un diagrama de silueta al final de cada partición (Borcard et al. 2011). También 

se hicieron análisis de varianza simple (ANOVA) para ver si había diferencias significativas 

en la variación de cada variable morfológica medida de la especie focal a lo largo de las 

OGU. 



35 

 

 

 Para obtener una medida que represente el espacio morfológico en cada OGU, 

primero se hizo un análisis de componentes principales (PCA) con todos los ejemplares y 

con las once variables que se midieron, para ver cómo estaba distribuido el espacio 

morfológico de Hylocharis leucotis a lo largo de su área de distribución e identificar las 

variables que aportan más variación dentro de este espacio morfológico. Se identificaron 

las siguientes siete variables que explican globalmente la mayor variación para cada 

componente principal: largo del pico, longitud de la primaria más larga, longitud de la 

primera secundaria visible (ancho del ala), longitud máxima de la cola, ancho de la cola, 

largo del tarso y largo del hálux. Posteriormente se realizó un segundo PCA en cada OGU 

con estas siete variables y a partir de los eigenvalores o valores propios se calculó la 

varianza propia (Claramunt 2010).  La varianza propia es un índice que describe la 

dispersión de la variación morfológica en un conjunto de especies, donde valores mayores 

de varianza propia indican una mayor variación fenotípica en el espacio morfológico. Con 

otras palabras, la varianza propia es una medida de la variación fenotípica dentro del 

espacio morfológico (Claramunt 2010).  

 

 3.3 RELACIÓN ENTRE LA VARIACIÓN MORFOLÓGICA Y EL CAMPO DE 

DIVERSIDAD 

En cada OGU se midieron la variación morfológica de Hylocharis leucotis y se calcularon 

los valores de riqueza promedio de colibríes y de plantas, a partir del campo de diversidad 

de la siguiente forma: en cada celda contenida dentro una OGU se cuantificó la diversidad 

de especies de colibríes y de recursos florales. La riqueza de colibríes por celda es el 

número potencial de especies de colibríes con los cuales se co-distribuye Hylocharis 

leucotis localmente a lo largo de su área de distribución, de esta forma se obtiene una 

medida de la competencia potencial que puede llegar a experimentar la especie focal. En el 

caso de las especies de plantas, la riqueza de especies por celda es la abundancia de 

recursos florales dentro del área de distribución de Hylocharis leucotis. Cuando una OGU 

contenía más de una celda se calculó el promedio de los valores de diversidad, con la 
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finalidad de tener un solo valor que representa la riqueza para cada OGU. Un enfoque 

alternativo para evaluar la intensidad de la competencia potencial es el cálculo del total de 

la similitud filogenética (como un sustituto de la similitud ecológica) entre Hylocharis 

leucotis y las especies de colibríes con las que se co-distribuye en cada OGU. A pesar de 

que se han documentado algunas excepciones (Uriarte et al. 2010), la cercanía filogenética 

puede ser un buen descriptor de la intensidad de la competencia (Burns y Strauss 2011, 

Venail et al. 2014). Aunque se han hecho algunas críticas respecto al uso de las métricas 

filogenéticas como proxi de procesos ecológicos, como lo es la competencia (Gerhold et al. 

2015). 

 Se calculó el índice de similitud filogenética o índice de relación neto (net 

relatedness index) de la especie focal respecto a los otros colibríes (NRIfocal) que es el 

promedio de la distancia filogenética entre una especie determinada y cada uno de los 

miembros de la comunidad local (Herrera-Alsina y Villegas-Patraca 2014) para cada OGU. 

Para ello se utilizó el árbol filogenético de Bribiesca et al. (2018), cuya hipótesis concuerda 

totalmente con el árbol filogenético de McGuire et al. (2014) pero con la ventaja adicional 

que incluye más especies que coexisten localmente con H. leucotis. De esta forma se 

obtuvieron los valores de riqueza, varianza propia y distancia filogenética promedio 

(Cuadro 2). 

 Finalmente, se realizó una prueba de correlación de Pearson entre los valores de 

varianza propia (es decir, la variación morfológica local de H. leucotis) y 1) la diversidad 

de recursos florales, 2) la riqueza de especies de colibríes y 3) NRIfocal.  

 Debido a que un análisis de conglomerados que se realizó previamente sugirió la 

formación de dos grupos principales, se decidió reagrupar las OGU en dos subgrupos o 

subregiones: Norte del Istmo de Tehuantepec y Sur del Istmo de Tehuantepec, para 

posteriormente repetir el análisis de correlación de Pearson entre la variación morfológica y 

los valores del campo de diversidad en cada subregión. 
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 Se excluyeron ocho OGU del análisis final porque no contaban con un número 

suficiente de ejemplares y por la distancia geográfica con las OGU restantes, no se 

reagruparon con las 33 OGU que entraron en el análisis final (Cuadro 2).  

 El análisis de la variación geográfica del espacio morfológico de la especie focal se 

hizo en función de los campos de diversidad, intentando acceder de esta forma al mosaico 

geográfico de interacciones de Hylocharis leucotis. Todos los análisis fueron hechos con 

ayuda del programa R ver. 3.5.0 (R Core Team, 2018), para los análisis de componentes 

principales y para los análisis de agrupamiento se utilizaron las paqueterías “car” (Fox y 

Weisberg 2011), “vegan” (Oksanen et al. 2018) y “cluster” (Maechler et al. 2018) y para el 

cálculo del NRI se utilizó la paquetería “picante” (Kembel et al. 2010).  

 

Cuadro 2: Valores de varianza propia, riqueza de colibríes y plantas y distancia filogenética 

promedio. 

OGU  Varianza propia Riqueza de colibríes Riqueza de recursos florales NRI Focal 

1 47.89 10 4 2.49 

4 32.73 12 19 2.62 

5 49.32 12.25 24 2.44 

6 71.11 18.6 31.3 2.19 

7 74.82 12 31 2.54 

9 87.95 16.5 31.75 2.12 

11 62.50 21.5 37.5 2.69 

12 41.53 21 37 3.14 

13 36.41 20 37.6 2.28 

14 58.19 19.5 33 3.02 

15 87.76 23 37 2.72 

16 60.32 14.5 34.75 3.18 

17 57.35 20 35 3.04 

18 75.66 25.3 37.3 1.52 

20 63.94 19.6 37.3 2.18 

21 45.41 22 38 1.59 

22 88.69 26.5 37.5 2.92 

23 53.95 28.5 37.5 3.71 
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24 66.61 28.4 37.6 2.43 

25 64.68 32 39 3.64 

26 51.11 23.5 38.5 2.93 

28 34.22 27.6 32 2.34 

29 134.95 27.6 35.3 2.07 

30 73.57 30.25 34 2.34 

31 66.44 29 36 3.41 

32 44.76 28 36 1.82 

33 47.12 27.5 35.5 3.55 

34 45.79 26 35.5 4.27 

35 55.55 28 32.3 2.95 

36 61.72 28 34 4.28 

38 98.60 28.3 36 3.46 

39 54.94 28 32.3 5.77 

41 48.66 31 30.5 3.31 
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      IV. RESULTADOS 

 4.1 CAMPO DE DIVERSIDAD 

De los 452 cuadrantes que abarcan el área de distribución de Hylocharis leucotis en todos 

están presentes al menos seis competidores potenciales, el número de especies con los que 

se co-distribuye geográficamente varía desde 6 hasta 35. La riqueza aumenta gradualmente 

desde el centro de México encontrándose los valores más altos a partir del sur de México y 

hasta Centroamérica. (Figura 3a). La distribución de frecuencias muestra que en el 

promedio de los cuadrantes Hylocharis leucotis compite potencialmente con 18 especies 

(Figura 3b). De los 452 cuadrantes que abarcan el área de distribución de H. leucotis en 

todos está presente al menos uno de los recursos florales de los cuales se sabe que se 

alimenta, el número de recursos florales con los que coexiste geográficamente varía desde 

uno hasta 39. La riqueza aumenta gradualmente a partir de la Sierra Madre Oriental y 

Occidental, encontrándose los valores más altos a partir del Eje Neovolcánico, la depresión 

del Balsas y la Sierra Madre del Sur (Figura 4a). La distribución de frecuencias muestra que 

en el promedio de los cuadrantes H. leucotis coexiste potencialmente con 27 de los recursos 

florales que son parte de su campo de diversidad (Figura 4b). 

Los mapas de distribución potencial, resultantes de las especies de colibríes y de los 

recursos florales, se pueden consultar en el Anexo IV, los valores ARS Kappa asociados a 

cada especie, el número de ocurrencias y las variables bioclimáticas que se utilizaron para 

modelar la distribución potencial, pueden consultarse en el Anexo II (Appendix 1). 
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Figura 3: a) Patrón geográfico de riqueza de especies de colibríes que potencialmente están 

coexistiendo con H. leucotis. b) Range-Diversity plot por especies de colibríes (55 especies) 

en 452 cuadrantes (Promedio = 18.05, Mediana = 17, Varianza = 52.19, Sesgo = 0.32) que 

conforman el área de distribución de H. leucotis. 
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Figura 4: a) Patrón geográfico de riqueza de recursos florales que potencialmente están 

coexistiendo con H. leucotis. b) Range-Diversity plot por especies de recursos florales (39 

especies) en 452 cuadrantes (Promedio = 27.90, Mediana = 31, Sesgo =-1.07) que 

conforman el área de distribución de H. leucotis. 
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 4.2 ANÁLISIS MORFOLÓGICO 

 

Se midieron 785 ejemplares, sin embargo, en algunos casos no fue posible obtener la 

información de las 11 variables, solamente para 746 ejemplares se obtuvieron las medidas 

completas, de este conjunto de especímenes medidos 693 pudieron ser asociados a una 

georreferencia (Figura 2).   

 4.2.1 Análisis de conglomerados, análisis de varianza, análisis de componentes 

principales 

 

El análisis de conglomerados, tanto para hembras como para machos, muestra que 

Hylocharis leucotis se divide morfológicamente en dos grupos. El patrón de separación 

morfológica es muy similar para hembras y machos, sin embargo, en el caso de los machos 

la separación es más abrupta que en el caso de las hembras donde la separación es un poco 

más gradual. En el caso de los machos uno de los grupos se encuentra prácticamente en 

toda el área de distribución, mientras que el segundo grupo se separa a partir de Guatemala 

y hacia Centro América, y se concentra principalmente en esta área (Figura 5a y 6a). En el 

caso de las hembras, mientras que uno de los grupos se distribuye hacia el norte del Istmo 

de Tehuantepec, el otro grupo se distribuye hacia el sur del Istmo de Tehuantepec hasta 

Nicaragua (Figura 5b y 6b). En ambos casos de acuerdo a la correlación cofenética (machos 

R: 0.471; hembras R: 0.516) el mejor modelo de agrupamiento fue el obtenido con el 

método Complete (Figura 5 y 6). 

 Los análisis de varianza dieron como resultado que existen diferencias significativas 

para la mayoría de las variables morfológicas entre las OGU, lo que sugiere que existe una 

diferencia importante en el espacio morfológico de H. leucotis a lo largo de su distribución 

geográfica (Cuadro 3, Figura 7). En el caso de los machos, se encontró que ocho de las 

once variables tienen diferencias significativas entre las 41 OGUs, siendo la profundidad 

del pico, la longitud del tarso y la longitud del hálux las variables en las cuales no hay 

diferencias significativas. En el caso de las hembras, el análisis muestra que siete de las 
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once variables tienen diferencias significativas entre las 41 OGU, en este caso, el ancho y la 

profundidad del pico, la longitud del tarso y la longitud del hálux son las variables en las 

cuales no hay diferencias significativas. Machos y hembras coinciden en la ausencia de 

variación en las variables de profundidad del pico, largo del tarso y largo del hálux. Se 

observa que los ejemplares de las OGU que se localizan al sur del Istmo de Tehuantepec 

son en promedio más pequeños que los ejemplares de las OGU más norteñas (Cuadro 3, 

Figura 7). 

Cuadro 3: Variación de las variables morfológicas entre las 41 unidades geográficas 

operacionales. Las probabilidades se refieren a ANOVAS de una vía, comparando las 

medias de cada OGU. Valores de significancia:  0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ’ 1 

 Machos  Hembras  

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

Longitud del pico (BL) 338.4 < 2.2e-16 *** 104.04 < 2.2e-16 *** 

Ancho del pico (BW) 19.06 1.579e-05 *** 3.0977 0.07969 

Profundidad del pico (BD) 2.087 0.1493 1.3771 0.2418 

Longitud de la primaria más larga (WLLP) 229.58 < 2.2e-16 *** 89.078 < 2.2e-16 *** 

Longitud de la décima primaria (WLTP) 203.34 < 2.2e-16 *** 85.185 < 2.2e-16 *** 

Longitud de la primera secundaria visible 

(Ancho del ala) (WW) 

109.85 < 2.2e-16 ***  50.148 1.596e-11 

*** 

Longitud máxima de la cola (TMAX) 110.82 < 2.2e-16 *** 31.886 4.64e-08 *** 

Longitud mínima de la cola (TMIN) 90.474 < 2.2e-16 *** 23.209 2.589e-06 

*** 

Ancho de la cola (TWL) 23.655 1.605e-06 *** 25.678 8.098e-07 

*** 

Longitud del tarso (TARL) 0.4438 0.5056 1.5739 0.2109 

Longitud del hálux (HL) 0.01 0.9202 0.1845 0.6679 
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 Figura 5: Análisis de conglomerados (número óptimo de grupos) de la variación 

morfológica de H. leucotis visualizado en un contexto espacial. Es posible reconocer dos 

grupos, uno más Norteño coloreado en azul y otro más Sureño coloreado en blanco. (a) Los 

machos se muestran en triángulos y (b) las hembras se muestran en círculos. 
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Figura 6: Dendrograma resultante del análisis de conglomerados para (a) machos y (b) 

hembras, en ambos casos se utilizaron las distancias euclidianas para realizar el análisis y el 

método que mejor pudo separar entre grupos fue “Complete” En ambos árboles se 

generaron dos grupos que se corresponden con una distribución espacial que se separa 

alrededor del Istmo de Tehuatepec y Centroamérica. 
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Figura 7: Variación morfológica de las variables con diferencias significativas a lo largo del 

área de distribución de Hylocharis leucotis, estas variables son longitud del pico, longitud y 

ancho de las alas, y  longitud y ancho de la cola. Para (a) machos, en la columna izquierda y 

(b) hembras, en la columna derecha. Las OGU están numeradas de 1 al 41 y están 

organizadas en el eje X, mientras que en el eje Y se representan la longitud en mm con 

valores escalados y centrados.  
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El análisis de componentes principales  mostró que el espacio morfológico de H. leucotis se 

construye en un 55% de varianza acumulada en tres componentes: el primer componente 

(PC1) representa el 34%, donde la longitud de la primaria más larga (longitud del ala) es la 

variable de mayor contribución (2.44696), seguida por la longitud de la décima primaria 

(2.42949), la longitud máxima de la cola (2.23787), la longitud mínima de la cola 

(2.10063), el ancho del ala (2.00163 ), el ancho de la cola (1.28100), el ancho del pico 

(1.10602), la longitud del pico (1.07033), la profundidad del pico (0.37231), la longitd del 

tarso (-0.06418) y finalmente la longitud del hálux (0.03060): el segundo componente 

(PC2) representa el 11%, en este componente la variable que aporta más variación es la 

longitud del tarso (-1.9374), seguida de la longitud del hálux (-1.8061), la longitud del pico 

(-0.8535), el ancho del pico (-0.8307), la profundidad del pico (-0.8016), la longitud de la 

décima primaria (0.5139), la longitud de la primaria más larga (0.4756), el ancho del ala 

(0.4394), la longitud mínima de la cola (-0.3773), la longitud máxima de la cola (-0.2933) y 

finalmente el ancho de la cola (0.1708): El tercer componente (PC3) representa el 10%, en 

este componente la variable que aporta más variación es la longitud mínima de la cola (-

1.54897), seguida de la longitud máxima de la cola (-1.30675), la longitud de la primaria 

más larga (0.92988), la longitud de la primaria más larga (0.91921), la profundidad del pico 

(0.86189), la longitud del hálux (0.79246), la longitud del pico (-0.73741), el ancho del ala 

(0.73143), el ancho del pico (0.71345), el ancho de la cola (-0.10610) y finalmente la 

longitud del tarso (0.05192). Con el análisis de componentes principales se identificaron 

siete variables que explican globalmente la mayor variación para cada componente 

principal. Estas variables son, largo del pico, longitud de la primaria más larga, longitud de 

la primera secundaria visible (ancho del ala), longitud máxima de la cola, ancho de la cola, 

largo del tarso y largo del hálux. Una vez que se hizo el cálculo de la varianza propia se 

pudo observar que el valor más grande de variación fenotípica corresponde a la OGU 29 

(Varianza propia =134.95, Cuadro 2,  Figura 8) que se localiza al sur del área de 

distribución de H. leucotis, mientras que el menor corresponde a la OGU 4 (Varianza propia 

= 32.73, Cuadro2, Figura 8) que se localiza al norte del área de distribución. Sin embargo, 

el valor de la varianza propia en general no corresponde con la localización geográfica de 
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las OGU, es decir que los valores mayores no necesariamente están al sur o viceversa. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8: Unidades geográficas operacionales (OGUs) y los valores asociados de varianza 

propia. Las OGUs con valores mayores de varianza propia tienen  una coloración azul más 

intensa, mientras que las OGUs con valores menores de varianza propia tienen una 

coloración más ténue. 
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 4.3 RELACIÓN ENTRE LA VARIACIÓN MORFOLÓGICA Y EL CAMPO DE 

DIVERSIDAD 

 

Se encontró una correlación positiva no significativa (R = 0.174, p-value = 0.331) entre la 

riqueza de los colibríes y la variación morfológica representada con la varianza propia de 

H. leucotis (Figura 9b), mientras que la correlación entre la similitud filogenética 

representada con la distancia filogenética promedio y la variación morfológica fue positiva 

y no significativa (R = 0.043, p-value = 0.809) (Fig. 9c). De igual forma se encontró una 

correlación positiva entre la riqueza de recursos florales y la variación morfológica (R = 

0.232, p-value = 0.193) que tampoco fue estadísticamente significativa (Figura 9a). 

     

 Al analizar la subregión Norte del Istmo de Tehuantepec por separado, los 

resultados son muy parecidos a los del análisis regional que incluye a todas las OGU. Se 

observa una correlación positiva pero no significativa (R = 0.274, p-value = 0.204) entre la 

riqueza de los colibríes y la variación morfológica representada con la varianza propia 

(Figura  9e), mientras que la correlación entre la similitud filogenética representada con la 

distancia filogenética promedio y la variación morfológica tiende a ser negativa pero no 

estadísticamente significativa (-0.086, p-value = 0.695) (Fig. 9f). De igual forma se 

encontró una correlación positiva entre la riqueza de recursos florales y la variación 

morfológica (R = 0.247, p-value = 0.254) que tampoco fue estadísticamente significativa 

(Figura 9d). 

 Por el contrario, cuando se analizó la subregión Sur del Istmo de Tehuantepec se 

encontraron resultados un poco diferentes a cuando se hizo el análisis regional y el análisis 

con la subregión Norte del Istmo de Tehuantepec. Se encontró una correlación positiva pero 

no estadísticamente significativa (R = 0.240, p-value = 0.503) entre la riqueza local de 
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colibríes y la variación morfológica de Hylocharis leucotis (Figura 8h). A diferencia de los 

análisis anteriores se encontró una correlación positiva y estadísticamente significativa (R = 

0.705, p-value = 0.022) entre la similitud filogenética y la variación morfológica (Figura 

8i), así como una correlación positiva pero no significativa entre la riqueza de recursos 

florales y la variación morfológica (Figura 5g). 
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Figura 9: Variación morfológica de Hylocharis leucotis y su correlación con la 

disponibilidad de recursos florales o dieta local y la competencia potencial. La variación 

fenotípica dentro del espacio morfológico de H. leucotis se resume utilizando la varianza 

propia (eje y). La competencia potencial se mide utilizando el número de especies 

coexistentes, es decir, la riqueza local (paneles b, e, h) o la similitud filogenética entre H. 
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leucotis y sus especies coexistentes (c, f, i). La diversidad de los recursos florales 

corresponde (a, d, g) a la riqueza local de especies de plantas que están documentadas como 

parte de la dieta de H. leucotis. Los paneles superiores (a, b, c) muestran estas relaciones en 

el análisis regional, los paneles que se encuentran al centro (e, f, g) muestran las relaciones 

en la subregión al Norte del Istmo de Tehuantepec, mientras que los paneles en la parte 

inferior (g, h, i) muestran estas relaciones en la subregión al Sur del Istmo de Tehuantepec. 

Solo el panel (i) muestra una correlación con p <0.05. 
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 V. DISCUSIÓN 

      

Hylocharis leucotis presenta una gran variación morfológica a lo largo de su área de 

distribución, sin embargo, no hay evidencia que esta variación morfológica está relacionada 

con la riqueza de recursos florales que forman parte de su dieta y tampoco parece estar 

relacionada con la competencia potencial que H. leucotis puede llegar a experimentar en 

sus comunidades locales. 

 Dentro del campo de diversidad de Hylocharis leucotis, la riqueza de las especies de 

colibríes se incrementa a partir del centro de su distribución geográfica (Eje Neovolcánico) 

y continúa aumentando hacia el sur de su distribución: los sitios con mayor riqueza de 

colibríes se encuentran principalmente en la Sierra Madre del Sur y en las cadenas 

montañosas de Centroamérica, principalmente en Nicaragua. El patrón de riqueza de 

colibríes del campo de diversidad de H. leucotis coincide parcialmente en el hemisferio 

Norte con los patrones reportados por McGuire et al. (2014), quienes describen que la 

máxima concentración de especies se encuentra en los trópicos y decrece hacia las zonas 

templadas. 

 La distribución de la riqueza de los recursos florales en el campo de diversidad es 

similar a la de los colibríes. Este aparente sobrelapamiento de los hotspots de colibríes y 

plantas, podría ser resultado de la facilitación entre los colibríes y algunas especies de 

plantas o recursos florales que tienen una relación cercana entre ellos. Algunos autores 

mencionan que la facilitación puede explicar patrones en ecología y evolución; sin 

embargo, este proceso se ha pasado por alto en muchos de los estudios (Graham et al 2009., 

Lessard et al. 2016).  

 Aunque, los resultados obtenidos en los análisis regionales y subregionales sugieren 

que las interacciones bióticas desempeñan un papel menos preponderante en la variación 

morfológica de Hylocharis leucotis, y que por lo tanto la separación de la especie focal en 

subespecies está más asociada con otros factores, al  menos en la mayor parte de su área de 
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distribución geográfica.   Se encontraron diferencias en el espacio morfológico de H. 

leucotis a lo largo de su distribución geográfica tanto en los análisis de conglomerados 

como en las ANOVAS.  Las ANOVAS muestran que ocho variables morfológicas para los 

machos y siete para las hembras del total de once variables tienen diferencias significativas.      

En general los individuos que se encuentran al norte de la distribución geográfica de la 

especie focal tienen un mayor tamaño.  

  En el análisis de conglomerados se identificaron dos grupos principales, en el caso 

de las hembras el primero se distribuye principalmente a partir del Norte de la distribución 

geográfica de la especie focal hasta el Istmo de Tehuantepec y el segundo grupo se 

distribuye principalmente a partir del Istmo de Tehuantepec hasta Nicaragua. Pero esta 

separación de los grupos tiende a ser gradual no abrupta. 

 En el caso de los machos se puede apreciar un patrón similar pero la separación de 

los grupos es mucho más evidente desde Guatemala. El primer grupo se distribuye en toda 

el área de distribución de H. leucotis, pero el segundo grupo se concentra en Centroamérica 

(Figura 5). Los resultados del análisis morfológico coinciden con un estudio previo de 

variación genética de H. leucotis (Zamudio-Beltrán 2011) en el cual es posible apreciar dos 

grupos, uno de ellos en Centroamérica, pero la separación de los grupos es gradual a partir 

del Istmo de Tehuantepec. 

 Se encontró que H. leucotis tiene una tendencia, aunque no es significativa 

estadísticamente, a ser morfológicamente más variable en las comunidades locales donde la 

riqueza de especies de colibríes es mayor y donde se co-distribuye con especies 

filogenéticamente más cercanas, lo que podría interpretarse como que el espacio 

morfológico de H. leucotis es más amplio en aquellos sitios donde la competencia 

interespecífica es más intensa. En los sitios donde la especie focal coexiste con especies 

con las que está más filogenéticamente relacionada, la superposición en el uso de los 

recursos podría estar conduciendo a la especie focal a desarrollar un uso menos 

especializado de los recursos, es decir a ser más generalista. Lo anterior podría sugerir que 

la competencia tiene un papel importante en el ensamblaje de la comunidad promoviendo la 



56 

 

 

expansión del espacio morfológico para poder aprovechar una gama más amplia de 

recursos que posiblemente pudieran estar siendo subutilizados (Malpica et al. 2017). Otra 

respuesta que pueden tener las especies frente a la competencia intensa también puede ser 

la reducción del espacio morfológico que está asociado a la especialización en el uso de un 

recurso específico. Sin embargo, que el espacio morfológico se incremente en aquellos 

sitios con una presión por competencia baja, sugiere un fenómeno conocido como 

relajamiento por competencia (competitive release) (Moulton y Pimm 1986). Otros estudios 

sobre el ensamblaje de vertebrados señalan que la expansión de espacio morfológico en 

respuesta a una presión por competencia (volume-increasing mechanism), es un mecanismo 

mucho más común en comunidades naturales (Ricklefs y Schluter 1993, Ricklefs y Miles 

1994, Moreno et al. 2006). Los resultados de este estudio no muestran en la mayoría de los 

casos  un soporte estadístico significativo, por lo que las deducciones anteriores deben de 

ser tomadas con reservas.  

 Únicamente para la subregión Sur del Istmo de Tehuantepec, se encontró una 

relación positiva y estadísticamente significativa entre la similitud filogenética y la 

variación morfológica, lo que sugiere que, dentro de una región más grande, existen áreas 

que están sujetas a presiones ecológicas más intensas que finalmente pueden estar asociadas 

con las interacciones bióticas. En otras palabras, diferentes mecanismos pueden estar 

operando a en una escala subregional que en una escala regional, por lo que la señal de la 

relación entre la variación morfológica y la similitud filogenética puede estar enmascarada 

en un análisis a escala regional de H. leucotis. Lo anterior señala la importancia de estudiar 

los procesos ecológicos en diferentes escalas de análisis (García 2006).  

 Las interacciones biológicas cambian a lo largo del área de distribución geográfica 

de una especie, este supuesto es esencial en la teoría del mosaico geográfico de la 

coevolución, porque este cambio en las interacciones biológicas puede conducir a 

especializaciones locales (Thompson 2005, 2009). Lo anterior es particularmente 

importante en el análisis del mosaico geográfico de  H. leucotis, ya que como muestran los 

resultados, la especie focal puede estar influenciada por las especies cercanas 
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filogenéticamente, independientemente de la riqueza de especies en los ensamblajes locales 

(OGU), al menos en una de las subregiones que se analizaron. Sin embargo hay que tomar 

en cuenta que en este análisis se evaluaron las interacciones potenciales, lo cual puede estar 

sesgando los resultados. 

 Es posible que la variación morfológica observada en este estudio, pueda ser 

resultado de la adaptación de H. leucotis a la variación de las condiciones ambientales a lo 

largo de su área de distribución (Brown y Gibson 1983). Un ejemplo de que la variación 

morfológica de una especie puede estar asociada a la variación ambiental es el estudio de 

Soteras et al. (2018), quienes reportaron que la variación morfológica de Ensifera ensifera 

(colibrí pico de espada) está relacionada con la distribución geográfica de las especies de 

plantas de flores largas de las cuales se alimenta, que contrasta con los resultados de este 

estudio, esta diferencia probablemente se deba al grado de especialización de estas dos 

especies de colibríes. H. leucotis podría tener una morfología de pico menos especializada 

que le permite alimentarse de muchas especies de plantas diferentes, lo que permite que su 

dependencia de un solo tipo de flor sea menos fuerte en comparación con el pico 

extremadamente especializado y largo que tiene Ensifera ensifera, sin embargo hace falta 

otro tipo de análisis y una de toma de datos diferente para corroborar lo anterior, esto puede 

ser explorado en estudios posteriores.  

 Los resultados de este trabajo sugieren que el desplazamiento de caracteres no es un 

mecanismo que esté jugando un papel clave para H. leucotis, ya que la variación local en la 

morfología parece ser independiente de la estructura potencial de la comunidad. Este 

hallazgo resulta importante ya que contribuye al debate que existe sobre si la diversidad 

promueve u obstaculiza las tasas de especiación (Schemske 2002). Sin embargo, también 

puede ser que la variación en la morfología de H. leucotis no solamente dependa de la 

estructura de la comunidad de colibríes sino que también esté relacionada o pueda 

explicarse por la abundancia relativa de las especies con las que coexiste localmente 

(Blüthgen et al. 2006). Esta explicación puede aplicarse también a los recursos florales, ya 

que tampoco se encontró que la riqueza de éstos, expliquen la variación morfológica de la 
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especie focal, sería interesante que en futuros estudios se tomara en cuenta la abundancia 

relativa de las plantas que son parte de la dieta, para así tener una medida más 

representativa de la disponibilidad de los recursos florales, ó también que se midiera un 

atributo floral en ejemplares de herbarios, de las plantas que se encuentran en las diferentes 

OGU para corroborar si hay una relación entre la morfología de las plantas y la morfología 

de H. leucotis. Hay que tomar en cuenta que este trabajo  consideró únicamente el efecto de 

las especies de colibríes que coexisten con H. leucotis sobre su morfología, en futuros 

estudios también sería interesante revisar si las especies que potencialmente se co-

distribuyen con la especie focal se alimentan de los mismos recursos florales. Sin embargo, 

la especialización relacionada al forrajeo también puede estar dirigida o limitada por la 

presencia de otros animales, no necesariamente aves, por ejemplo abejas, polillas y 

mariposas (Schleuning et al. 2012, Dalsgaard et al. 2009. Cruden 1972). Resulta probable 

que la tasa de consumo de recursos florales de las especies de insectos sea menor que el 

consumo de colibríes debido a la diferencia en tamaño y requerimiento de energía de estos 

grupos. Esto podría sugerir una contribución menor de las especies de insectos a la 

evolución de una especie de colibrí, sin embargo, una gran cantidad de insectos puede tener 

un impacto mucho mayor, pero desafortunadamente no se disponen de datos suficientes 

para probar el posible efecto de la competencia entre estos diferentes taxones (Sonne et 

al.2019). 

 De acuerdo con los resultados obtenidos en este estudio, se puede sugerir que las 

interacciones bióticas interespecíficas antagonistas, o la disponibilidad de recursos florales 

no están asociadas con la variación morfológica de la especie focal. Es posible que la 

mayor presión dada por las interacciones bióticas a la cual está sujeto H. leucotis sea      la 

competencia intraespecífica, por lo que sería interesante conocer la variación local en la 

abundancia de la misma especie focal a lo largo de su área de distribución. Lo anterior sin 

embargo no fue evaluado directamente entre las morfologías florales y la morfología del 

pico de H. leucotis, por lo que sería algo interesante de abordar en un estudio posterior. 

 La variación del espacio morfológico de H. leucotis reportada en este estudio, 
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podría explicarse por medio de otros factores como la plasticidad fenotípica (Pfennig et al. 

2010) y los cambios en las condiciones ambientales que existen a lo largo de su 

distribución geográfica (Hawkins et al. 2007). Debido a que el área de distribución de H. 

leucotis es muy amplia, esta especie está sujeta a una gran variación en las condiciones 

ambientales, y esta variación puede influir en la relevancia que adquieran las interacciones 

bióticas en la variación morfológica de la especie focal, entonces es posible que la señal de 

competencia no sea tan intensa y no sea manejable en la escala espacial del presente 

análisis. Algunos autores han observado que la variación morfológica se explica en parte 

por los gradientes climáticos (Graves 1991, Losos y Miles 1994, Cavender-Bares et al. 

2009, Wiens y Graham 2005,  Seeholzer et al. 2017), por ejemplo Cortés-Ramírez et al. 

2019 encontraron que en una escala regional, la distribución espacial del tamaño corporal 

en ensamblajes de tiránidos muestra un patrón que coincide con la regla de Bergmann 

(McNab 1971), y que en bosques en zonas altas, los caracteres morfológicos aumentan de 

tamaño de noreste a suroeste y sugirieron que la variación morfológica se explica en parte 

por los gradientes climáticos. Por lo tanto, es posible que la variación morfológica de H. 

leucotis también esté asociada con la regla de Bergmann (McNab 1971), ya que los 

resultados de análisis morfológico muestran un aumento en el tamaño corporal de sur a 

norte. Pero aún se necesita una mayor exploración del gradiente climático a lo largo del 

área de distribución de H. leucotis. 

 En este estudio se visualizó el mosaico geográfico de H. leucotis a través del campo 

de diversidad, se describió el espacio morfológico y la variación geográfica de H. leucotis a 

través del área de distribución y se analizó la relación entre ambos factores. Los resultados 

muestran que la variación morfológica de H. leucotis no está asociada con la riqueza de 

plantas o con la riqueza de colibríes, sin embargo se encontró que el incremento en la 

variación morfológica está ligado a una alta similitud filogenética. En otras palabras, 

cuando H. leucotis se co-distribuye con especies similares o más cercanas 

filogenéticamente, su morfología es más heterogénea. Ésto sugiere que en presencia de 

competidores los rasgos ecológicos podrían evolucionar hacia la optimización de una gama 

amplia de recursos, que posiblemente son subutilizados. Por otra parte, cuando la similitud 
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filogenética de H. leucotis con las especies con las que se co-distribuye es baja, su espacio 

morfológico es menos amplio por lo que le es posible optimizar el uso de un recurso en 

particular que posiblemente es el que está más disponible. 
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 VI. CONCLUSIONES 

 Finalmente, en este proyecto se estudió una especie focal en el contexto espacial en el que 

está se encuentra inmersa, se trató de hacer la caracterización de un sistema complejo como 

es el mosaico geográfico de interacciones de una especie, para eso se incorporaron 

herramientas analíticas como el campo de diversidad, la varianza propia y un índice de 

distancia filogenética promedio para la especie focal (NTI focal; por sus siglas en inglés) 

que permitieron abordar las distribuciones geográficas de las especies y el análisis 

filogenético al mismo tiempo (Thompson 2005, 2009). Únicamente la hipótesis dos y su 

predicción se cumplió parcialmente en la región Sur del Istmo de Tehuantepec. 

  El uso de un enfoque integral como el Campo de la Diversidad en este estudio 

permitió definir los grupos de especies en ensamblajes locales (OGU) y en futuros estudios 

podría ayudar a definir otros conjuntos de especies con el objetivo de inferir los procesos 

que estructuran las comunidades. También se trató de abordar el mosaico geográfico de la 

coevolución integrando el análisis de la competencia a través de los colibríes y la 

facilitación a través de los recursos florales (plantas), y la influencia de estas variables en la 

variación fenotípica de una sola especie.  
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 ANEXO III 

Lista de especies de recursos florales  

Bidens riparia 

Bomarea edulis 

Bouvardia ternifolia 

Byttneria catalpifolia  

Calliandra grandifolia 

Castilleja arvensis 

Castilleja scorzonerifolia 

Castilleja tenuiflora 

Cirsium jorullense 

Cirsium subcoriaceum 

Crusea coccinea 

Cuphea jorullensis 

Fuchsia encliandra 

Fuchsia microphylla 

Fuchsia paniculata 

Ipomoea hederifolia 

Lobelia laxiflora 

Loeselia mexicana 

Passiflora membranacea 

Penstemon gentianoides 

Penstemon roseus 

Phaseolus coccineus 

Prunella vulgaris 

Psittacanthus calyculatus 
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Psittacanthus ramiflorus 

Ribes ciliatum 

Roldana angulifolia 

Rubus adenotrichus 

Salvia cacaliifolia 

Salvia cinnabarina 

Salvia elegans 

Salvia fulgens 

Salvia iodantha 

Salvia mexicana 

Salvia mocinoi 

Stachys coccinea 

Symphoricarpos microphyllus 

Tigridia orthantha 

Tillandsia guatemalensis 
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 ANEXO IV 

Mapas de distribución potencial  de colibríes 
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