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RESUMEN

La diferenciacion fenotipica 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 analisis del mosaico

geografico de interacciones. En este proyecto se usd como especie focal a Hylocharis
leucotis y la pregunta de investigacion fue si el espacio morfolégico de H. leucotis esta
influenciado por el mosaico geografico de interacciones en el que estd inmerso? Para
contestar dicha pregunta se construyo el campo de diversidad de la especie para asi acceder
a su mosaico geografico de interacciones y a partir del campo de diversidad se obtuvieron
los valores de riqueza de los colibries que potencialmente interactuan con la especie focal,
los valores de riqueza de los recursos florales que utiliza y los valores de distancia
filogenética promedio de los colibries que integran el campo de diversidad respecto a H.
leucotis. También se hizo un andlisis de variacion morfoldgica y se evalu6 el espacio
morfoldgico de H. leucotis a lo largo de su area de distribucion. Finalmente se
correlacionaron los valores del campo de diversidad con los valores del espacio
morfoldgico en distintas zonas a lo largo del area de distribucion de la especie. Un analisis
regional mostrd que existe variacion morfologica y que se pueden reconocer dos principales
grupos morfoldgicos, sin embargo esta variacion no estd asociada a los valores de riqueza
del campo de diversidad ni a la distancia filogenética promedio de H. leucotis respecto a los
colibries que integran su campo de diversidad; en cambio, analisis particulares por
subregiones mostraron que para la region al Sur del Istmo de Tehuantepec hay una relacion
significativa entre la variacion morfologica y la distancia filogenética promedio de H.
leucotis respecto a los colibries que integran su campo de diversidad. Entonces es posible
concluir que las interacciones entre H. leucotis y las especies de colibries y los recursos
florales presentes en el mosaico geografico de interacciones no estan influyendo en la

variacion de su espacio morfologico.



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.



I. INTRODUCCION Y ANTECEDENTES

1.1 ;QUE ES LA DIFERENCIACION FENOTIPICA Y POR QUE ES
IMPORTANTE?
Desde que se originé la vida en la Tierra, la evolucién ha dado como resultado una gran
diversidad bioldgica, por lo que un objetivo central para la biologia evolutiva es conocer y
explicar las causas que han generado esta gran diversidad de especies, asi como las formas

actuales de los seres vivos (Cadena et al. 2011, Rheindt et al. 2011, Robinson y Pfennig
2013).

La diferenciacion fenotipica 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 generacion de nuevas especies. Los organismos pueden
diferenciarse fenotipicamente como respuesta a un ambiente heterogéneo mediante
mecanismos genéticos como la adaptacion local o la deriva génica, o mediante mecanismos
no genéticos como la plasticidad fenotipica. La adaptacion local se presenta entre
poblaciones locales de una especie que estan conectadas, al menos potencialmente, por
dispersion y flujo génico, en las que la seleccion natural varia espacialmente, lo que resulta
en la variacion de las interacciones genotipo y ambiente y su efecto en la adecuacion de una
poblacion (Kawecki y Ebert 2004). Por otro lado, la plasticidad fenotipica es la capacidad
que tiene un genotipo de producir diferentes fenotipos en respuesta a la variacion de las
condiciones ambientales (Liu et al 2011). La adaptacion local y la plasticidad fenotipica son
importantes componentes en la diferenciacion fenotipica en muchas especies y no son
mutuamente excluyentes. Sin embargo, alin no se tiene certeza de la contribucion real que
tiene cada uno de estos mecanismos en la variacion fenotipica en diferentes escalas
espaciales (Hays 2007). Cualquiera que sea la causa de la diferenciacion fenotipica, ésta
puede ser el reflejo de un proceso de especiacion y por lo tanto podria aportar pistas
taxondmicas para dilucidar limites de especies (Cadena y Cuervo 2009, Sosa-Lopez y

Mennill 2014).

Un patron de diferenciacion fenotipica, por ejemplo de coloracion, variacion

morfométrica, variacion en los cantos o comportamiento, puede aportar informacion acerca
3



de los limites de especies (Rheindt et al. 2011, Tobias et al. 2010), uno de los patrones de
diferenciacion fenotipica clasicos es el desplazamiento de caracteres en el cual los fenotipos
divergentes se veran favorecidos cuando especies estrechamente relacionadas interactuen,
de tal forma que se minimicen los costos de la competencia o la hibridacion (Tobias et al.
2010). Sin embargo la diferenciacion fenotipica no necesariamente implicara una
diferenciacion 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 diferenciacion fenotipica como proceso puede
resultar en una radiacidon adaptativa, es decir en la diversificacion de un linaje en distintas
especies que explotan una amplia variedad de recursos diferentes y que difieren tanto en su
morfologia como en su fisiologia (Schluter 1996). Por lo cual es un proceso relevante en la

generacion y mantenimiento de la biodiversidad.

1.2 PROCESOS QUE PROMUEVEN LA DIFERENCIACION FENOTIPICA
La diferenciacion fenotipica es favorecida por diferentes mecanismos que actiian en
diferentes escalas espaciales. Se ha sugerido que, en escalas espaciales pequefias, la
diferenciacion fenotipica se ve mas favorecida por la plasticidad fenotipica que por la
adaptacion genética (Hays 2007). La plasticidad fenotipica es una propiedad comun en
muchos taxones que puede aumentar la adecuacion de un organismo en ambientes
heterogéneos. Es posible que esta condicion favorezca la diferenciacion fenotipica que
puede estar sujeta a procesos de seleccion adaptativa y como resultado la plasticidad
afectara la tasa de adaptacion 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 podria afectar muchos procesos ecoldgicos, como la
dindmica 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).



La diferenciacion fenotipica también puede originarse a partir de procesos
ecoldgicos-adaptativos, por ejemplo, aquella que es favorecida por la seleccion 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
caracteristicas 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 seleccion (Jeffries y Lawton 1984, Schluter 1996). La
competencia por los recursos también puede promover la diferenciacion fenotipica como
mecanismo ecoldgico-adaptativo y esto puede ser a través de la oportunidad ecoldgica o a
través del desplazamiento de caracteres. Estos procesos estan involucrados entre si y pueden

operar simultaneamente (Schluter 1996).

La oportunidad ecoldgica 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 ecologicas que disminuyen la competencia entre especies (competencia
interespecifica) y entre individuos de la misma especie (competencia intraespecifica), por
ejemplo, en la formacion 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 simpatria de especies que hacen uso de los mismos recursos
(Schluter 1996, Reifova et al. 2011), donde los individuos de una especie se ven
favorecidos por sus caracteristicas fenotipicas respecto a los individuos de otra u otras
especies (seleccion natural) y, por lo tanto, pueden acceder a una gama mas amplia de
recursos. El desplazamiento de caracteres se manifiesta como un patron de diferenciacion
fenotipica muy acentuada en poblaciones simpatricas de dos especies cercanas que
compiten por los mismos recursos, es decir que sus fenotipos son més disimilares entre si,
mientras que las poblaciones alopatricas de estas especies no presentaran una divergencia

morfologica tan marcada (Pfennig y Pfennig 2009).

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

como se estructuran las comunidades ecologicas, y como es que pueden llegar a ser tan



fenotipicamente diversas, y se le ha mencionado frecuentemente para explicar la evolucion
de la diversidad ya que se atribuye como una de las causas potenciales de la radiacion
adaptativa, sin embargo, no es el inico 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 areas de distribucidon que se sobreponen, las diferencias fenotipicas entre éstas se
acentlian en la zona de simpatria y disminuyen en la zona de alopatria. Posteriormente,
Grant (1972) defini6 al desplazamiento de caracteres como el proceso por medio del cual el
estado de un caracter morfoldgico de una especie cambia por medio de la seleccion natural
derivado de la presencia, en el mismo ambiente, de una o mas especies ecoldgica y/o
reproductivamente similares. Schluter (2000) defini6 al “desplazamiento de caracteres
ecoldgico” como el proceso de evolucion fenotipica de una especie que es generada o
mantenida debido a la competencia por recursos con una 0 mas 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 interaccion 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 nimero de estudios que apoyan la hipotesis de que la exclusion
competitiva promueve la diferenciacion fenotipica y el desplazamiento de caracteres, sin
embargo, el papel que ha jugado la competencia como una interaccion biologica 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 mas que otros en la
diferenciacion fenotipica; la deriva génica y la plasticidad fenotipica son explicaciones

emergentes en muchos casos (Monroe 2012).



Dificilmente puede asegurarse que el patron clasico de desplazamiento de caracteres
sea resultado de un proceso de competencia, ya que esta misma es dificil de evaluar y en
muchas ocasiones se hacen suposiciones muy generales a partir de observaciones
superficiales (Dayan y Simberloff 2005, Garcia-Ramos y Huang 2013). Algunos de los
puntos controversiales en torno al estudio del desplazamiento de caracteres son las
herramientas estadisticas usadas, la naturaleza de la evidencia morfoldgica, la eleccion de
las especies competidoras o gremio de pertenencia, la eleccion de los caracteres
morfologicos y su importancia funcional, ademas de la evidencia real de la reparticion 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 patron no puede ocurrir al azar; 2. Las diferencias fenotipicas deben ser
heredables; 3. Las adaptaciones deben ser resultado de cambios evolutivos; 4. Las
diferencias morfoldgicas deben reflejar diferencias en el uso de los recursos; 5. Los sitios
de simpatria y alopatria no deben diferir demasiado respecto a la comida, el clima, o
cualquier otra caracteristica 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 sinénimo de competencia, sin embargo, sus resultados no apoyan el
hecho de que la competencia puede acelerar o desacelerar significativamente las tasas de
evolucion del tamafo corporal en mamiferos, y concluye que la coexistencia geografica 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 ef al (2012) en el cual se evalua experimentalmente la
variacion de los niveles de dos hormonas que estan relacionadas con el estrés por
competencia y que influyen en el comportamiento y multiples aspectos de la morfologia y
la fisiologia de un grupo de peces. Estas hormonas tienen que ver con las disyuntivas de las
caracteristicas de historias de vida que son importantes para la supervivencia y la
reproduccion. La seleccion de comportamientos regulados por estas hormonas puede

desempefar un papel importante en la creacion y el mantenimiento de fenotipos



polimérficos. Los resultados de este estudio apoyan la idea de que la seleccion sexual y la

seleccion natural favorecen la diversificacion de este grupo taxondmico.

Hasta 1972 la mayoria de los trabajos que abordaban el desplazamiento de
caracteres utilizaban a las aves como sistema de estudio (Grant 1972). Un ejemplo clésico
del estudio de este fendmeno es el de los pinzones de Darwin (Grant y Grant 2006,
Sulloway y Kleindorfer 2013), los cuales resultaron ser un grupo que presenta una
diferenciacion fenotipica pronunciada y sirven muy bien como modelo para entender
procesos como las dinamicas evolutivas oscilantes, por ejemplo, la seleccion natural, la
competencia interespecifica y la seleccion sexual (Grant y Grant 2006, Schluter 2000,

Sulloway y Kleindorfer 2013).

La hipétesis de diferenciacion fenotipica por medio de la explotacion 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 hipotesis de explotacion de recursos explique la variacion que
observaron en las estrategias de forrajeo de las aves. Sin embargo, encontraron una
variacion morfologica 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 tamafio y son mas agresivas (Martin y Ghalambor 2014). Sus
resultados sugieren que la competencia con otros individuos es el mecanismo por el que
podrian surgir diferencias ecoldgicas en el forrajeo entre los individuos de la poblacion de

P. ater que estudiaron.

Uno de los trabajos mas completos en los que se aborda la diferenciacion fenotipica
mediante desplazamiento de caracteres tiene como modelo de estudio a dos especies de
ruisefor, Luscinia luscinia y Luscinia megarhynchos, que ain mantienen flujo genético
(Reifova et al 2011). Se menciona que la plasticidad fenotipica también influye en la
diferenciacion y ademas se retoman los seis principios que deben estar presentes para poder

asegurar que hay desplazamiento de caracteres. En este andlisis se cumplen cuatro de estos



principios y se concluye que hacen falta estudios que comprueben que estos principios son
ciertos para poder asegurar que el patron de diferenciacion observado es desplazamiento de

caracteres (Reifova et al 2011).

En algunos estudios con aves también se ha encontrado que el desplazamiento de
caracteres puede aportar mas variacion en un caracter que en otro, por ejemplo, en el pico
mas que el tarso, y también puede ser mas evidente u operar mas en las especies
subordinadas que en las dominantes (Grava et al. 2013). Por lo tanto, un sélo proceso de
diferenciacion fenotipica como el desplazamiento de caracteres generalmente no explica los

patrones de diversificacion y especiacion que pueden observarse en las aves.

El analisis 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, asi como la
composicion de la comunidad en el que las especies estdn inmersas. Se espera que las
especies que estdn mas cercanamente relacionadas tendran ecologias similares y haran uso
de recursos muy parecidos o de los mismos recursos, sin embargo, el efecto de la
coexistencia con otras especies también influird positiva o negativamente en la variacion

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

1.3 LA COEVOLUCION Y EL MOSAICO GEOGRAFICO DE LA
COEVOLUCION

1.3.1 La coevolucion
Tomando en cuenta que las especies son poblaciones espacialmente distribuidas que pueden
estar conectadas por individuos que se dispersan y que potencialmente interactiian con
poblaciones de otras especies a lo largo de su area de distribucion (Ricklefts 2008), la
diferenciacion fenotipica también puede darse a partir de procesos coevolutivos (Gibert et
al. 2013). La distribucion espacial de estas poblaciones interactuantes de diferentes especies
influye en el ensamblaje local de la comunidad y las dindmicas ecoldgicas, asi 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 coniferas 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 coniferas interactian casi
exclusivamente con estas, disminuyendo casi por completo las interacciones entre coniferas
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
tamafio del pico de las aves que conduce a una fuerte seleccion divergente en los
piquituertos, que esta mediada por la presencia de un competidor potencial, la ardilla de

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

Por mucho tiempo, la coevolucion se definié como un proceso microevolutivo que
consiste en el cambio de un caracter 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 coevolucion al proceso de cambio evolutivo
reciproco entre especies interactuantes. Este cambio evolutivo estd mediado por la
seleccion reciproca entre poblaciones de especies distintas, de tal forma que al menos una
de las dos especies se vera favorecida en cuanto a su adecuacion (Gilbert et al 2013,
Thompson 2005, 2009). La coevolucion difusa ocurre cuando una o ambas poblaciones de
la definicidn anterior estan representadas por un arreglo de poblaciones en las que se genera
una presion selectiva como grupo (Janzen 1980). Esta presion selectiva puede darse a partir
de las interacciones entre las especies, sin embargo, Janzen (1980) menciona que debe dejar
de usarse el término de coevolucion como un sinonimo de interaccion, simbiosis,
mutualismo o interaccion planta animal, por lo que algunos autores consideran que esta
definicidon es muy restrictiva (Hembry et al. 2014). Se ha mencionado que el
desplazamiento de caracteres es un tipo de coevolucion en el que la competencia es la
principal interaccion que estructura los patrones de diferenciacion fenotipica y lo llaman

“coevolucion competitiva” (Hembry et al 2014).

Por otra parte, la coevolucion alternada es un tipo de coevolucion multiespecifica en

el que estan involucradas, una red de especies interactuantes, en lugar de pares de especies.
10



En el proceso de coevolucion alternada las interacciones antagonistas son las principales

fuerzas que promueven la seleccion reciproca entre especies (Thompson 2009).

De la misma forma en que se ha definido que es la coevolucidn, recientemente se ha
definido a la diversificacion coevolutiva como el proceso por medio del cual la coevolucion
entre dos 0 mas taxones incrementa la diversificacion neta (tasa de especiacion-tasa de
extincion) en al menos uno de los taxones interactuantes. La diversificacion coevolutiva se
origina por procesos microevolutivos, pero que resultan en cambios globales en los
patrones de especiacion entre las especies interactuantes. Teniendo en cuenta lo anterior el
estudio de la diversificacion coevolutiva requiere de la integracion de resultados a lo largo
de distintas escalas jerarquicas: desde escala intra poblacional (microevolucion) hasta inter
especifica taxones (macroevolucion), de tal forma que se pueda examinar la relacion entre

la coevolucion y la especiacion (Althoff et al 2014).

Thompson (1994) sugiere, que la diversificacion coevolutiva ocurre entre grupos de
especies que interactiian 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 coevolucion ocurre entre
poblaciones subdivididas geograficamente, es posible que cambie la capacidad de los
individuos de diferentes poblaciones localmente adaptadas para aparearse con €xito, 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 seleccion frecuentemente difiere entre poblaciones en
diferentes ambientes, entonces las interacciones entre las especies seran diferentes en
diferentes ambientes (Thompson 2009).

Para tener un panorama mas de completo en los estudios coevolutivos seria
importante incluir y atender la estructura geografica de las especies interactuantes ya que en
muchos de los estudios solamente se profundiza en el analisis de las partes morfologica o
fisiologica de las especies. Ademads, es necesario conocer la composicion de los ensambles
de las especies interactuantes. La mayoria de los estudios sobre coevolucion no consideran

a la coevolucion alternada o a la coevolucion multiespecifica. Los estudios siguen la
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tendencia de hacer analisis de especies por pares donde no se incorpora gran parte de su
contexto ecoldgico y evolutivo, es decir el contexto real en el que las especies estan

inmersas (Thompson 2009).

1.3.2 El mosaico geogrdfico de la coevolucion
(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 especiacion alopatricos (Aguilée et al. 2012) al
ambiente fisico al que estan expuestas las especies, a que la naturaleza continuamente
cambia la evolucion de las interacciones antagonicas, a que las especies forman
interacciones intra e interespecificas, como el mutualismo y el comensalismo, que permiten
la diversificacion 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
variacion fenotipica en todas las escalas espaciales y temporales que son relevantes. Es
importante el desarrollo de nuevas estrategias y analisis en el estudio de los procesos
evolutivos que integren la teoria evolutiva y los procesos ecologicos. La teoria ecologica
por si sola es insuficiente para entender las redes de interacciones bioticas, sin embargo,
una de las grandes aportaciones de la teoria del mosaico geografico de la coevolucion es
que establece un puente entre la ecologia y la evolucion (Hembry et al. 2014, Thompson

2009).

En la naturaleza las especies estan inmersas en un mosaico de interacciones
(Benkman et al 2010, Thompson 2005, 2009), en donde la presion de seleccion reciproca
cambiard a partir de la interaccién con una especie o mas y de las caracteristicas abidticas a
lo largo de la distribucion espacial de las especies. A partir de esta premisa se desarrollo la
teoria del mosaico geografico de la coevolucion, la cual considera la variabilidad espacial
como la clave para entender la dindmica de los procesos coevolutivos. Esta teoria menciona
que la evolucion de las interacciones entre las especies estd conformada por tres
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componentes en la variacion en la coevolucion: (1) la variacién geografica en la estructura
de seleccion en una interaccion, (2) la variacion geografica en la fuerza de la seleccion de
reciprocidad y (3) la variacion geografica en la distribucion de las caracteristicas que se

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

El mosaico geografico de la coevolucion esta sujeto a estos tres tipos de variacion.
La variacién en la estructura de seleccion toma la forma de un mosaico geografico de
intensidades de seleccion en el cual el efecto del genotipo de una especie sobre el genotipo
de otra especie difiere entre ambientes o regiones. La variacion en la fuerza de seleccion
reciproca produce en un extremo “hotspots” coevolutivos que exhiben una seleccion
reciproca fuerte en las especies interactuantes y en el otro extremo “coldspots” evolutivos
en los cuales no hay seleccion reciproca. La variacion en la distribucion de los caracteres a
través de los paisajes esta influenciada por el flujo génico, la deriva génica y la dindmica de
las metapoblaciones, creando de esta forma un mosaico de caracteres coevolutivos a través

de los ecosistemas (Thompson 2005, 2009).

Existen diferentes tipos de dinamicas coevolutivas, por ejemplo depredador-presa,
parasito-hospedero, mutualismo y las especies que compiten. Las interacciones
coevolucionan en mosaicos geograficos que son continuamente moldeados a través de los
ecosistemas. Las interacciones biologicas entre las especies ocurren a lo largo de toda su
distribucion espacial y generan diferentes intensidades en la interaccion y especializaciones
locales (Thompson 2005). Las interacciones locales pueden ser diferentes, ya que dos
especies que interactiian no necesariamente presentan la misma distribucion geografica. Por
lo tanto, la dindmica de las especies puede seguir rutas distintas ya que constituyen grupos
de poblaciones distribuidos espacialmente bajo diferentes condiciones (Hanski et al.
1998).La teoria del mosaico geografico de la coevolucion postula que la coevolucion
espacialmente variable a través de una metapoblacion promueve la diferenciacion

fenotipica y genotipica entre poblaciones.

La coevolucion opera junto con otros mecanismos y a menudo solo una de las

especies interactuantes completa el proceso de especiacion (Hembry et al. 2014). Hay
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cuatro puntos centrales en la teoria del mosaico geografico de la coevolucion: 1) los
organismos multicelulares requieren de una o mas interacciones coevolutivas para
sobrevivir y reproducirse, 2) los ecosistemas ricos en especies estan construidos sobre una
base de interacciones coevolutivas, 3) la coevolucion genera diversidad como resultado de
la carrera armamentista o el mutualismo obligatorio, y 4) las interacciones frecuentemente
coevolucionan como mosaicos geograficos que continuamente se moldean a través de los

ecosistemas (Thompson 2009).

El numero de ejemplos de especiacion a partir del mosaico geografico de la
coevolucion estd limitado por el nimero de mosaicos geograficos que han sido examinados
buscando evidencias de especiacion (Althoff et al 2014). Hembry et al. (2014), en una
revision que hacen sobre el mosaico geografico de la coevolucion y la diversificacion de
especies, mencionan que las interacciones antagoénicas probablemente conducen a un
proceso de coevolucion pero que no necesariamente dara como resultado la diversificacion
de especies. Se dice que la competencia estructura los procesos coevolutivos mas que
cualquier otra interaccion y que el aislamiento geografico juega un papel muy importante
para que la coevolucion de como resultado la diversificacion de especies, sin embargo,
concluyen que aun se necesitan estudios en los que se pruebe que la coevolucion realmente

produce diversificacion.

Hasta ahora hay dos enfoques para el estudio de los procesos coevolutivos y el
mosaico geografico de la coevolucion, los estudios con aproximaciones correlativas y los
estudios experimentales. Los estudios correlativos proveen evidencia que sugiere el rol de
la coevolucion (Nuismer et al. 2010), sin embargo, para demostrar completamente que
existe un proceso coevolutivo se debe observar que hay seleccion reciproca. Se necesitan
datos que integren procesos microevolutivos con patrones macroevolutivos (Althoff et al.
2014). Nogueira et al. (2015) en su estudio del mosaico geografico de la evolucion de
plantas, analizaron la variacion del néctar extrafloral en funcién de las hormigas y la
composicion de herbivoros que interactiian con una especie de planta (4nemopoegna

album). Concluyen que si hay un mosaico geografico de interacciones y que el mutualismo
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hormiga-planta es contexto dependiente. La variable de respuesta que ellos evaluaron fue la
variacion de néctar extrafloral y la variable explicativa fue la composicion de hormigas y
herbivoros de las plantas en los distintos sitios donde se analiz6 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 composicion y la abundancia de los herbivoros resultaron
ser muy importantes en la produccion de néctar extrafloral. El elemento geografico ha sido
recientemente incorporado en estudios de interacciones (Nogueira et al 2015, Thompson
1994, 2005, 2009), sin embargo, incluir la parte experimental puede ser mas complejo

dependiendo de las especies interactuantes que se estén analizando.

El mosaico geografico de interacciones es importante porque contextualiza
espacialmente los procesos de diferenciacion fenotipica como el desplazamiento de
caracteres y las interacciones entre las especies. Lo ideal seria conocer todas las redes de
interaccion entre las especies que evolucionan o coevolucionan y la variacion de la
estructura de seleccion, la variacion en la fuerza de seleccion y la variacion de la
distribucion de los caracteres en las especies que interactuan, sin embargo, tener todo el
panorama completo ain resulta una labor muy compleja (Hembry et al 2014). Abordar la
complejidad del mosaico geografico de una especie o taxones sigue siendo un reto por eso
es deseable la incorporacion de herramientas que nos permitan representar geograficamente
todas o una gran parte de las posibles interacciones interespecificas o intraespecificas. El
analisis del mosaico geografico de la coevolucion 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 aproximacion a una mayor

cantidad de interacciones posibles.
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1.4 EL CAMPO DE DIVERSIDAD COMO HERRAMIENTA DE ACCESO AL
MOSAICO GEOGRAFICO 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 esta presente, por lo que se puede definir como el
conjunto de valores de riqueza de especies de los sitios que estan dentro del area de
distribucion de una especie en particular (Arita et al 2008), por lo tanto éste puede ser
descrito y analizado por medio de los pardmetros estadisticos estdndares de las medidas de
tendencia central y variacion (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 exploracion de las propiedades de la relacion especies-area (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 ocupacion geografica de una
especie, y se refiere al nimero de areas en la que tal especie esta presente. La suma de los
elementos a lo largo de una columna representa la diversidad de especies de un area

(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 informacién contenida en las matrices de presencia-ausencia, por sitios o por
especie, tradicionalmente se han hecho andlisis por filas (en un analisis Tipo-R) o por
columnas (en un anélisis 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 ocupacion geografica de una especie, y se refiere al nimero de areas en la que
tal especie esta presente (Graves y Rahbeck 2005). Una manera de considerar la interaccion

entre filas y columnas en una matriz de presencia ausencia es medir simultdneamente la
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distribucion y la diversidad en analisis 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 dispersion” de
un sitio, que es el conjunto de los tamafios de las areas de distribucion de todas las especies
que ocurren en esa localidad (Graves y Rahbek 2005, Arita et al. 2008). De manera
equivalente, se realizan los analisis en modo Rq por filas, pero incorporando la informacién
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 variacion geografica de las interacciones es un componente muy importante del
proceso coevolutivo, ya sea de la estructura o fuerza de seleccion, asi como de la
distribucion de los caracteres de las especies que interactuan (Thompson 2005, 2009).
Mediante el campo de diversidad se puede analizar la variacidon geografica de las
interacciones de una especie con respecto a otras ya que se obtiene a partir del patron de co-
distribucion geografica de las especies a lo largo de un area. Es un analisis con el cual
podemos acceder al mosaico geografico de interacciones en diferentes escalas espaciales y
con el cual podemos ver la composicion en la cual estd inmersa una especie, asi como la
estructura interna de su area de distribucion (Gibert et al 2013, Thompson 2009, Villalobos
y Arita 2010). La estructura interna del area de distribucion se ha descrito en términos de
variacion de la abundancia o de la composicion genética (Brown et al. 1996, Sagarin et al.
2006, Eckert et al. 2008, Barbour et al. 2009). Sin embargo, la estructura interna del area de
distribucion de una especie también puede examinarse en términos de la variacion
geografica del nimero de sobrelapamientos con otras especies. Cuando se evalua este
sobrelapamiento de las areas de distribucion, es posible medir la riqueza de especies en
diferentes sitios del area de distribucion de una especie en particular. El patron resultante

estara determinado por la variacion de la riqueza de especies en todo el continente, pero
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también dependera de la ubicacion y de las propiedades geométricas de las areas de

distribucion 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 area de distribucion de un taxén mediante un mapa que permite la
visualizacion de los patrones de co-distribucidon con otras especies, asi como la distribucion
de la frecuencia de los valores de riqueza de otras especies. En otras palabras, esta
aproximacion permite analizar la variacion de la riqueza de especies dentro del area de
distribucion de una especie focal y puede visualizarse con un mapa de distribucion
geografica en el que se muestre el patron de la riqueza general de especies, o mediante una
grafica de distribucion de frecuencias construida a partir del recuento de las areas de
distribucion que se sobrelapan en cada cuadrante en los cuales la especie focal esta presente
(Villalobos y Arita 2010). La distribucion de frecuencias de la riqueza es un patron
agregado que resulta del recuento del sobrelapamiento de las areas de distribucion en varios
sitios (Villalobos y Arita 2010). Estos patrones de riqueza pueden ser interpretados como
una medida de la asociacion o la co-distribucion, de especies individuales y estan
determinados por el tamatfio, la forma y la localizacion de las &reas de distribucion
geografica de las especies (Arita y Rodriguez 2002, Gotelli et al 2009).Hay que considerar
que la distribucion de frecuencias de la riqueza de especies ha sido ignorada a pesar de la
importancia que puede llegar a tener en el entendimiento de la relacion entre la riqueza de

especies y su distribucion geografica (Arita et al 2008, Sizling et al 2009).

Los patrones observados de co-distribucion fueron interpretados originalmente en
términos de la exclusion competitiva (Diamond 1975), sin embargo, también pueden ser
explicados y entendidos en términos de similitud y preferencias de habitat (Wiens 1989).
En la mayoria de los andlisis de los ensambles continentales de especies se asume que las
areas de distribuciéon muestran cohesividad espacial, es decir que los sitios donde se
encuentra una especie se distribuyen continuamente, sin embargo existen excepciones
(Herrera-Alsina et al. 2018), y que por lo tanto la dispersion 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 esta
probablemente determinada por un efecto combinado de procesos evolutivos como la
especiacion y la extincion, las condiciones ambientales actuales y las interacciones entre las

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

Si se asume que el naimero de poblaciones de las especies es proporcional al tamafio
del area de distribucion, el volumen del campo de diversidad de cualquier especie debe ser
proporcional al nimero total de poblaciones de todas las especies que potencialmente
interactian con éste. Los pardmetros del campo de diversidad permiten un analisis de la
distribucion geografica de estas poblaciones, por lo que contribuyen a un mejor
entendimiento de la estructura interna de las areas de distribucion (Villalobos y Arita 2010).
Partiendo de lo anterior entonces ya podemos entender porque el campo de diversidad de
una especie puede representar el patron geografico de posibles interacciones y por lo tanto
puede ser una representacion del mosaico geografico de interacciones sensu el mosaico
geografico de la coevolucion propuesto por Thompson (2005, 2009). Esta misma teoria ha
hecho predicciones especificas sobre el resultado que daran las interacciones ecologicas en
procesos evolutivos en una escala amplia, algunas de esas predicciones son, que los
caracteres que coevolucionan en las especies que interactuan, varian entre los distintos
ambientes en los que se codistribuyen las especies, esos caracteres también varian
geograficamente 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 analisis de patrones

geograficos de co-distribucion (Villalobos y Arita 2010).

El campo de diversidad es una propiedad del area de distribucion de las especies,
mediante la cual podemos saber como esta 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 distribucion geografica de las especies puede ser moldeada a través del espacio por las
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interacciones bidticas, estas interacciones bidticas pueden facilitar o incrementar los
procesos evolutivos de diferenciacion fenotipica entre las especies interactuantes, como el
desplazamiento de caracteres, de tal forma que en algunos sitios esta misma diferenciacion
fenotipica facilite el acceso a los diferentes tipos de recursos que aprovechan las especies y

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

1.4.2 Areas de distribucién potencial
La construccion del campo de diversidad requiere de las areas de distribucion de todas las
especies que potencialmente se co-distribuyen con H. leucotis, sin embargo, no todas estas
especies cuentan con areas de distribucién completas, en algunos casos se tiene unicamente
el mapeo de localidades individuales y registros puntuales, inclusive muchas de las especies
carecen de un nimero adecuado de especimenes colectados (Peterson et al 1998), lo cual
podria sesgar o limitar la construccion de la matriz de presencia ausencia y los resultados
obtenidos. Por lo tanto resulta conveniente utilizar métodos que permitan acercarnos con
mas certeza a la distribucion geografica de las especies (Espinosa-Organista et al 2002)
como es la generacion de mapas de distribucion potencial a partir del modelado de nicho
ecologico. 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 vacios en los datos puntuales y en las distribuciones geograficas (Rojas-soto et al
2003). Los modelos de nicho ecologico se basan en la teoria de nicho ecoldgico de
Hutchinson (Hutchinson 1957, 1959), la cual propone que las especies tienen preferencias
ecoldgicas que las caracterizan, por lo que es més probable encontrarlas en sitios donde

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

Es posible obtener modelos de nicho ecoldgico utilizando distintos algoritmos que
se basan en diferentes aproximaciones matematicas (Guisan y Zimmermann 2000). El
algoritmo genético de produccion de conjuntos de reglas o GARP, por sus siglas en inglés
(Stockwell y Peters 1999), es uno de los algoritmos que ha sido mas utilizado para la

elaboracion 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 bioldgicos
(Peterson et al. 2007). GARP genera y evalta conjuntos de reglas que representan
asociaciones no aleatorias entre las condiciones climaticas en las localidades conocidas
para una especie, y aquellas de la region de estudio en general (Stockwell y Noble 1992,
Stockwell y Peters 1999, Kobelkowsky-Vidrio et al. 2014). Una de las caracteristicas mas
llamativas de GARP es su alta precision predictiva (Peterson y Navarro 2009, Haverkost et
al. 2010), ademas, es conocido por evitar la subestimacion de presencias (error de
omision), aunque tiene una ligera tendencia a la sobreestimacion (es decir, error de

comision; Peterson y Navarro 2009).

1.5 PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA
Un tema intrigante y que aln se esta entendiendo, es como la retroalimentacion entre las
especies que coexisten influye en los procesos evolutivos, en este sentido, el contexto
espacial y temporal adquiere una gran importancia. La teoria del mosaico geografio de la
coevolucion considera la heterogeneidad geografica como un factor clave para describir la
dindmica de los procesos coevolutivos (Thompson 2009, Hembry et al. 2014). Segliin la
teoria del mosaico geografico de la coevolucion se puede describir la coexistencia de las
especies en dos clatsulas principales: 1) la presion de seleccion natural reciproca aumenta a
medida que mas especies coexisten localmente y 2) los atributos abidticos de las
comunidades varian en el intervalo geografico de distribucion de las especies (Thompson
2005, 2009, Benkman et al. 2010). De acuerdo con lo anterior, la variacion en la fuerza de
las interacciones biodticas genera “hotspots” y “coldspots” coevolutivos, dependiendo de si
hay un efecto significativo de la seleccion natural reciproca entre las especies que
interactuan o no (Thompson 2005, 2009). La intensidad de las interacciones biodticas que
experimenta una especie en particular puede ser diferente a lo largo de su distribucion
geografica, debido a los cambios en la composicion 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
dindmica ecologica 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 variacion morfologica entre poblaciones que es resultado de las interacciones bioticas (es
decir, desplazamiento de caracteres) es un factor potencial que desencadena o completa la
especiacion (Dayan y Simberloff 2005, Grant y Grant 2006, Pfennig y Pfenning 2009,
2010). Algunos estudios han abordado como es que los caracteres morfoldgicos pueden
verse influenciados por las interacciones entre pares de especies o entre grupos pequefios 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 comprension de las
interacciones interespecificas y la retroalimentacion 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 comprension 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
analisis (Dayan y Simberloff 2005). En este estudio se abord6 el desplazamiento de
caracteres desde la perspectiva de la ecologia de comunidades en una escala regional y
mediante un andlisis del mosaico geografico de la coevolucién a través la construccion de
campos de diversidad (Arita et al. 2008; Villalobos y Arita 2010, Tovilla-Sierra 2012),
tomando en cuenta a las especies de colibries 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 colibries en la que se encuentra inmersa la especie focal a
lo largo de un gradiente geografico, y tomando en cuenta los recursos florales que son
aprovechados por la misma, ya que se han encontrado patrones relacionados a la reparticion
diferencial de recursos que apoyan la hipotesis de que la competencia induce el

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

El andlisis de las interacciones entre especies se hizo en un contexto geografico

amplio que abarca toda el area de distribucion de H. leucotis. Se analiz6 la influencia de la
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ccoexistencia potencial (medida a través de la codistribucidon potencial) con otros colibries
que tiene H. leucotis sobre su variacion geografica, y se analizé la influencia que tiene la
riqueza potencial de recursos de los cuales se alimenta la especie focal sobre su variacion
geografica. Se compar6 la influencia de los recursos y de la codistribucién potencial con
otros colibries sobre la morfologia de H. leucotis en un mosaico geografico de

interacciones.

1.6 Hylocharis leucotis (VIEILLOT, 1818)
El grado de especializacion ecoldgica de los colibries (McGuire et al. 2014, Sonne et al.
2019) sugiere que cualquier cambio en la presion de las interacciones bioticas puede
reflejarse en cambios en su morfologia, lo que los convierte en un grupo ideal para evaluar
la influencia de las interacciones bioticas en su espacio morfoldgico. Se eligi6 usar a H.
leucotis como especie focal porque su distribucion en México y en el sistema montafioso de
Centroamérica esta bien documentada a diferencia de otras especies de colibri, ademas de
que su dieta estd muy bien descrita (Schuchmann 1999, Arizmendi y Rodriguez-Flores
2012). Hylocharis leucotis es una especie comun en los sistemas montanos, se distribuye
desde el sur de Arizona, Sonora, Chihuahua, Coahuila, Nuevo Leon, 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
distribucion 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 mandibula, 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
grisacea 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
LEl espacio morfolodgico de Hylocharis leucotis esta influenciado por el mosaico

geografico de interacciones en el que estd inmerso?

1.8 HIPOTESIS Y PREDICCIONES
Hipotesis 1
El espacio morfologico que ocupa Hylocharis leucotis esta determinado por la presencia
potencial de otros colibries en su campo de diversidad. Entre més riqueza haya, es decir,

que mas especies coexistan con H. leucotis, habra més presion por competencia y menor

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

* Se espera que, en los lugares con un mayor numero de colibries coexistentes, el volumen
del espacio morfoldgico de H. leucotis sea més amplio, es decir presente mayor variacion

morfolégica.

Hipotesis 2

El espacio morfologico que ocupa Hylocharis leucotis estd determinado por la cercania
filogenética con otras especies presentes en su campo de diversidad. Las especies mas
emparentadas hacen uso de recursos similares, por lo que la presion por competencia puede

aumentar para poder acceder y aprovechar una gama mas 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 colibries presentes en su campo de diversidad sea menor, el volumen de su

espacio morfoldgico sea mas amplio.
Hipotesis 3

El espacio morfologico que ocupa Hylocharis leucotis estd 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 morfologico de H. leucotis sea méas amplio, es decir presentara mayor variacion

morfoldgica.
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II. OBJETIVOS
1. Visualizar el mosaico geografico 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 colibries con los que puede llegar a coexistir.

2. Evaluar el espacio morfoldgico de Hylocharis leucotis a lo largo de su distribucion
geografica.
3. a) Observar el efecto de la coexistencia potencial de otros colibries, con Hylocharis

leucotis sobre su variacion morfoldgica, en un mosaico geografico de interacciones.

b) Analizar la distancia filogenética promedio de Hylocharis leucotis respecto a los
otros colibries presentes en su campo de diversidad a lo largo de un gradiente

geografico, con relacion a la variacion morfologica de éste.

c) Observar el efecto de la riqueza potencial de recursos florales que presenta
Hylocharis leucotis sobre su variacion morfoldgica, en un mosaico geografico de

interacciones.
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III. METODOLOGIA

3.1 CAMPO DE DIVERSIDAD
Se construyo el campo de diversidad de H. leucotis, que incluye la riqueza potencial de las
especies de colibries que se distribuyen dentro de su area de distribucion, también se
construyo6 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 colibries con las que puede coexistir H. leucotis, y se obtuvo
informacion de 39 especies de plantas que conforman los recursos florales de los cuales se
alimenta (Arizmendi y Rodriguez-Flores 2012). La distribucion de estas especies se
visualiz6 en el sistema de informacion geografica QGIS ver. 2.16.2 (<www.qgis.org/>).
Posteriormente se modelaron las areas de distribucion potencial de la especie focal y de las
especies de colibries potencialmente coexistentes, asi como de los recursos florales de los

cuales se alimenta.

3.1.1 Modelacion de areas de distribucion potencial
Se hizo una buiisqueda de registros geograficos 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 colibries),
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 depuracion de los puntos de presencia obtenidos y se
excluyeron los registros incoherentes geograficamente. A partir de los registros obtenidos
de la base de datos GBIF y de las areas de distribucion propuestas por NatureServe
(Ridgely et al. 2003) se gener6 un molde para cada especie con base en las coordenadas de
los puntos de colecta mas externas. Este molde representa el 4rea o espacio accesible de la
especie modelada en cuestion (M) (Soberén 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
bioclimaticas, y sobre este espacio se model6 el area de distribucion potencial (Figura 1).
Las capas bioclimaticas con las cuales se hizo la modelacion de las areas de distribucion se
obtuvieron de WorldClim 1.0 (Hijmans et al. 2005). EI conjunto de variables bioclimaticas
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con las cuales se construyd cada modelo de distribucion potencial es particular para cada
especie. Para evitar los problemas de multicolinearidad y sobreparametrizacion que pueden
producirse al utilizar todas las variables se realiz6 el siguiente procedimiento: Una vez que
se recortaron las 19 capas bioclimaticas se extrajo la informacion climatica de cada variable
para cada registro y se analizd6 mediante matrices de correlacion dentro del espacio M de
cada especie (Peterson et al. 2011). Se realiz6 un analisis de componentes principales para

identificar las variables que son mas informativas para cada modelo.

Las areas de distribucion potencial se modelaron con el algoritmo Garp (Genetic
Algorithm for Rule Production) (Stockwell and Peters 1999) mediante la plataforma
openModeller ver. 1.1.0 (Mufioz et al. 2011). Ya que se considera que GARP tiende a
sobreestimar la distribucion de las especies (Peterson y Navarro 2009), existe la posibilidad
de que en algunos sitios haya una sobrestimacion de la riqueza de especies. Para hacer la
modelaciéon y seleccionar el mejor modelo soportado, se utilizaron localidades
espacialmente unicas, es decir combinaciones Uunicas de especie-localidad
(latitud/longitud), y se activo la opcion de “Best subsets”. Los mejores subconjuntos (Best
subsets) son seleccionados en funcion de errores moderados de omision y comision
(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 parametros que se consideraron para cada especie fueron, limite de
convergencia de 0.01 o nimero maximo de iteraciones de 999; 20 modelos bajo umbral de
omision (omision suave, medida en porcentaje de puntos predichos); umbral de comision
del 50% (medido en porcentaje de pixeles del area total); y comision del tamafio de muestra
de 999 (es decir, datos de pseudo-ausencia utilizados para estimar la comision). 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 evalia 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 consistio en reclasificar y vectorizar los rasters de salida
resultantes para cada especie. En el vector final solo se consideraron aquellas areas donde
coincidieran mas de siete modelos (es decir donde coinciden siete 0 mas modelos = 1
presencia). En la edicion final, se recortd cada mapa de distribucion potencial considerando
las areas accesibles de cada especie de acuerdo con la distribucion historica y las barreras
geograficas (Howell y Webb 1995, AOU 1998, Ridgely et al. 2003, Martinez-Gordillo et al.
2013).

250 0 250 500 750 1000 km
N I ]

Figura 1: Mapa de distribucion potencial de Hylocharis leucotis. En la edicion final
solamente se consideraron aquellas dreas donde coincidieran mas 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 utilizdé QGIS ver. 2.16.2
(<www.qgis.org/>), y se evalud el sobrelapamiento geografico de los colibries y de los
recursos florales a través de una rejilla con 552 celdas de igual area (0.5° x 0.5° latitud y
longitud cerca del Ecuador), que cubre toda el area de distribucion de Hylocharis leucotis.
Las celdas se consideraron como comunidades locales por lo que se construyé 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 colibries fueron 55 filas y 552 columnas, para el
caso de las plantas fueron 39 filas y 552 columnas. A partir de estas celdas se gener6d una
matriz de presencia ausencia para todos los sitios en los que se distribuyen las distintas
especies que se traslapan geograficamente con H. leucotis, a partir de esta matriz se generd
un vector de riquezas para cada celda presente en el area de distribucion de H. leucotis. Con
este vector se generd tanto el mapa de riquezas para todo el grupo, que incluye a los
colibries coexistentes y a los recursos florales de los cuales se alimenta, como el histograma

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

3.2 ANALISIS MORFOLOGICO
Para caracterizar el espacio morfoldgico de H. leucotis, se midieron ejemplares tanto de
machos como de hembras, contenidos en la coleccion de aves del Museo de Zoologia de la
Facultad de Ciencias (MZFC, UNAM), la coleccion de aves del Museo Americano de
Historia Natural (AMNH), la coleccion de Aves del Museo Nacional de Historia Natural
(NMNH), la coleccion de Aves del Museo de Zoologia Comparada (MCZ, Harvard) y la
coleccion de Aves del Museo de Historia Natural de Delaware (DMNH). A su vez las
colecciones de aves de Kansas University, la colecciéon de aves del Museo de Historia
Natural del Condado de Los Angeles (LACM) y la coleccion de aves del Moore Laboratory
of Zoology (MLZ) enviaron especimenes de Centroamérica a la coleccion del AMNH para

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

principales modulos funcionales de la anatomia externa de las aves que estan asociados a

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

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

décima primaria (WLTP), longitud de la primera secundaria visible (WW), longitud
maxima de la cola (TMAX), longitud minima de la cola (TMIN), ancho de la cola (TWL),
longitud del tarso (TARL) y longitud del hdlux (HL) (sensu Claramunt 2010).

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

representan la talla y la forma de los principales modulos funcionales de la anatomia

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

Variables morfologicas medidas

Longitud del pico (Bill length)

Ancho del pico (Bill width)

Profundidad del pico (Bill depth)

Longitud de la primaria mas larga (Wing length to the longest primary)
Longitud de la décima primaria (Wing length to the tenth primary)

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

secondary feather)

Longitud maxima de la cola (Tail maximum length)
Longitud minima de la cola (Tail minimum length)
Ancho de la cola (Tail width)

Longitud del tarso (Tarsus length)

Longitud del halux (Halux length)

Siglas en inglés
BL

WL

BD

WLLP

WLTP

wWw

TMAX
TMIN
TWL
TARL
HL
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3.2.1 Asignacion de unidades de andlisis morfologico.
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 geograficas operacionales independientes (OGU por sus siglas en inglés) tomando
en cuenta la proximidad entre registros, su posicion geografica y que la muestra fuera de al
menos diez ejemplares por OGU (Figura 2). Cada OGU estd integrada por un ntimero
similar de celdas (en un intervalo de una a seis celdas) de tal forma que el area de cada

OGU es similar.
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250

Legend

OGUs = 21 El Huizteco, Taxco

# 1 Huachuca-Chiricahua ™ 22 Ixhuacan

# 2 Oposura-Huachinera ™ Coscomatepec-Orizaba-Cordoba
w3 Bravo Chihuahua I 24 Oaxaca-Chicahuaxtla-Teotitlan
= 4 Pinos Altos W 25 Cerro Piedra Larga

5 Giierachi-Abundancia ™ 26 Suchixtepec-Pluma Hidalgo
w6 El Salto-El Palmito B 27 Chimalapa-Chiapas

w7 Alvarez 1 28 Coapilla-Solistahuacan

i 8 Realito 5 29 Cerro Huitepec

9 Nayarit-Jalisco 30 Huehuetenango-Uspatan-Nebaj
== 10 San Sebastian 31 Siltepec-Volcan Tacana

11 Nevado de Colima 32 Momostenango-Quetzaltenango
12 Coalcoman 33 Panajachel-Chichicastenango
w13 Patzcuaro-Tancitaro 34 Amatitlan-Guatemala-SMDuefias
9 14 Omiltemi 35 Usumatlan-Chilasco-Sepacuité
w15 Carrizal de Bravo 36 La Montariona-Mt.Cristo-La Libertad
m= 16 Toliman-El Zamorano 37 Portillo Grande

17 Querétaro-SLP 38 Cantoral-Tutule-La Flor-Muye

= 18 Zacatlan-Zacualpan 39 Francisco Morazan

m 19 Acajete-La Malinche 40 Monte Cacahuatique
== 20 DF-Morelos 41 San Rafael del Monte-Matagalpa
-

250

Figura 2: Unidades geograficas operacionales independientes (OGU) distribuidas al largo
del area de distribucion de Hylocharis leucotis. Los ejemplares se asignaron a 41 OGUs, la
numeracion corresponde a un gradiente que va de 1 a 41 de noroeste a suroeste. Los
circulos azules representan a las OGU que pertenecen a la subregion Norte del Istmo de
Tehuantepec, los circulos en blanco representan a las OGU que pertenecen a la subregion

Sur del Istmo de Tehuantepec.

33



Se hizo un analisis exploratorio de las variables morfologicas, mediante la
observacion de la distribucion de frecuencias en histogramas y diagramas de caja y bigote,
se encontrd6 que tanto en los histogramas como en las graficas de caja las variables
muestran en general una distribucion simétrica parecida a la normal. Este andlisis
exploratorio también se hizo comparando los valores para machos y hembras y se observo
que no habia una diferencia evidente entre los sexos. Sin embargo, para algunas variables
(WLLP, WW, WLTP, TMIN) se identificaron algunos valores extremos atipicos (mediante
la funcion outlierTest “Car” package in R), estos valores extremos atipicos fueron excluidos
de los andlisis 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 funcion genérica “scale” contenida en R.

3.2.2 Analisis multivariados y univariados
Se hizo un andlisis de conglomerados (cluster analysis), en el programa R, para identificar
grupos de OGUs basados en la similitud morfoldgica entre poblaciones. Debido a que todas
las variables tienen una distribucién normal aproximada, se decidi6 utilizar la distancia
euclidiana para llevar a cabo el andlisis 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 aglomeracion se hicieron correlaciones
cofenéticas y se dibujaron diagramas de Shepard-like. Para conocer el nimero 6ptimo de
conglomerados se llevo a cabo el indice de calidad de Rousseeuw que arroja un ancho de
siluetas, y un diagrama de silueta al final de cada particion (Borcard et al. 2011). También
se hicieron analisis de varianza simple (ANOVA) para ver si habia diferencias significativas
en la variacion de cada variable morfologica medida de la especie focal a lo largo de las

OoGU.
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Para obtener una medida que represente el espacio morfoldgico en cada OGU,
primero se hizo un andlisis de componentes principales (PCA) con todos los ejemplares y
con las once variables que se midieron, para ver cdmo estaba distribuido el espacio
morfologico de Hylocharis leucotis a lo largo de su area de distribucion e identificar las
variables que aportan mas variacion dentro de este espacio morfoldgico. Se identificaron
las siguientes siete variables que explican globalmente la mayor variacion para cada
componente principal: largo del pico, longitud de la primaria mas larga, longitud de la
primera secundaria visible (ancho del ala), longitud méaxima de la cola, ancho de la cola,
largo del tarso y largo del halux. Posteriormente se realizé un segundo PCA en cada OGU
con estas siete variables y a partir de los eigenvalores o valores propios se calculo la
varianza propia (Claramunt 2010). La varianza propia es un indice que describe la
dispersion de la variacion morfoldgica en un conjunto de especies, donde valores mayores
de varianza propia indican una mayor variacion fenotipica en el espacio morfolégico. Con
otras palabras, la varianza propia es una medida de la variacion fenotipica dentro del

espacio morfologico (Claramunt 2010).

3.3 RELACION ENTRE LA VARIACION MORFOLOGICA Y EL CAMPO DE
DIVERSIDAD

En cada OGU se midieron la variacion morfologica de Hylocharis leucotis y se calcularon
los valores de riqueza promedio de colibries y de plantas, a partir del campo de diversidad
de la siguiente forma: en cada celda contenida dentro una OGU se cuantifico la diversidad
de especies de colibries y de recursos florales. La riqueza de colibries por celda es el
numero potencial de especies de colibries con los cuales se co-distribuye Hylocharis
leucotis localmente a lo largo de su area de distribucion, 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 area de distribucion de Hylocharis leucotis. Cuando una OGU

contenia mas de una celda se calcul6d 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 calculo del total de
la similitud filogenética (como un sustituto de la similitud ecolédgica) entre Hylocharis
leucotis y las especies de colibries con las que se co-distribuye en cada OGU. A pesar de
que se han documentado algunas excepciones (Uriarte et al. 2010), la cercania 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 criticas respecto al uso de las métricas

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

2015).

Se calculd el indice de similitud filogenética o indice de relacion neto (net
relatedness index) de la especie focal respecto a los otros colibries (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 utilizo el arbol filogenético de Bribiesca et al. (2018), cuya hipotesis concuerda
totalmente con el arbol filogenético de McGuire et al. (2014) pero con la ventaja adicional
que incluye mas 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 realiz6 una prueba de correlacion de Pearson entre los valores de
varianza propia (es decir, la variacion morfologica local de H. leucotis) y 1) la diversidad

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

Debido a que un andlisis de conglomerados que se realizd previamente sugirio la
formacion de dos grupos principales, se decidié reagrupar las OGU en dos subgrupos o
subregiones: Norte del Istmo de Tehuantepec y Sur del Istmo de Tehuantepec, para
posteriormente repetir el analisis de correlacion de Pearson entre la variacion morfologica y

los valores del campo de diversidad en cada subregion.
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Se excluyeron ocho OGU del anélisis final porque no contaban con un nimero
suficiente de ejemplares y por la distancia geografica con las OGU restantes, no se

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

El analisis de la variacion geografica del espacio morfoldgico de la especie focal se
hizo en funcién de los campos de diversidad, intentando acceder de esta forma al mosaico
geografico de interacciones de Hylocharis leucotis. Todos los analisis fueron hechos con
ayuda del programa R ver. 3.5.0 (R Core Team, 2018), para los andlisis de componentes
principales y para los analisis de agrupamiento se utilizaron las paqueterias “car” (Fox y
Weisberg 2011), “vegan” (Oksanen et al. 2018) y “cluster” (Maechler et al. 2018) y para el
calculo del NRI se utilizo la paqueteria “picante” (Kembel et al. 2010).

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

promedio.
oGU Varianza propia Riqueza de colibries 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
25
26
28
29
30
31
32
33
34
35
36
38
39
41

66.61
64.68
51.11
34.22
134.95
73.57
66.44
44.76
47.12
45.79
55.55
61.72
98.60
54.94
48.66

28.4
32
23.5
27.6
27.6
30.25
29
28
27.5
26
28
28
28.3
28
31

37.6
39
38.5
32
353
34
36
36
35.5
355
323
34
36
32.3
30.5

2.43
3.64
2.93
2.34
2.07
2.34
3.41
1.82
3.55
4.27
2.95
4.28
3.46
5.77
3.31
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IV. RESULTADOS

4.1 CAMPO DE DIVERSIDAD
De los 452 cuadrantes que abarcan el area de distribucion de Hylocharis leucotis en todos
estan presentes al menos seis competidores potenciales, el numero de especies con los que
se co-distribuye geograficamente varia desde 6 hasta 35. La riqueza aumenta gradualmente
desde el centro de México encontrandose los valores mas altos a partir del sur de México y
hasta Centroamérica. (Figura 3a). La distribucion 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 area de distribucion de H. leucotis en
todos estd presente al menos uno de los recursos florales de los cuales se sabe que se
alimenta, el nimero de recursos florales con los que coexiste geograficamente varia desde
uno hasta 39. La riqueza aumenta gradualmente a partir de la Sierra Madre Oriental y
Occidental, encontrandose los valores mas altos a partir del Eje Neovolcanico, la depresion
del Balsas y la Sierra Madre del Sur (Figura 4a). La distribucion 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 distribucion potencial, resultantes de las especies de colibries y de los
recursos florales, se pueden consultar en el Anexo IV, los valores ARS Kappa asociados a
cada especie, el nimero de ocurrencias y las variables bioclimaticas que se utilizaron para

modelar la distribucion potencial, pueden consultarse en el Anexo II (Appendix 1).
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Figura 3: a) Patron geografico de riqueza de especies de colibries que potencialmente estan
coexistiendo con H. leucotis. b) Range-Diversity plot por especies de colibries (55 especies)
en 452 cuadrantes (Promedio = 18.05, Mediana = 17, Varianza = 52.19, Sesgo = 0.32) que
conforman el area de distribucion de H. leucotis.
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Figura 4: a) Patrén geografico de riqueza de recursos florales que potencialmente estan
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 area de distribucion de H. leucotis.
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4.2 ANALISIS MORFOLOGICO

Se midieron 785 ejemplares, sin embargo, en algunos casos no fue posible obtener la
informacion de las 11 variables, solamente para 746 ejemplares se obtuvieron las medidas
completas, de este conjunto de especimenes medidos 693 pudieron ser asociados a una

georreferencia (Figura 2).

4.2.1 Analisis de conglomerados, andlisis de varianza, andlisis de componentes
principales

El andlisis de conglomerados, tanto para hembras como para machos, muestra que
Hylocharis leucotis se divide morfologicamente en dos grupos. El patron de separacion
morfoldgica es muy similar para hembras y machos, sin embargo, en el caso de los machos
la separacion es mas abrupta que en el caso de las hembras donde la separacion es un poco
mas gradual. En el caso de los machos uno de los grupos se encuentra practicamente en
toda el area de distribucion, mientras que el segundo grupo se separa a partir de Guatemala
y hacia Centro América, y se concentra principalmente en esta area (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 correlacion 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 analisis de varianza dieron como resultado que existen diferencias significativas
para la mayoria de las variables morfoldgicas entre las OGU, lo que sugiere que existe una
diferencia importante en el espacio morfologico de H. leucotis a lo largo de su distribucion
geografica (Cuadro 3, Figura 7). En el caso de los machos, se encontré6 que ocho de las
once variables tienen diferencias significativas entre las 41 OGUSs, siendo la profundidad
del pico, la longitud del tarso y la longitud del halux las variables en las cuales no hay
diferencias significativas. En el caso de las hembras, el andlisis 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 halux son las variables en las

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

variacion en las variables de profundidad del pico, largo del tarso y largo del halux. Se

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

son en promedio mas pequefios que los ejemplares de las OGU mas nortenas (Cuadro 3,

Figura 7).

Cuadro 3: Variacién de las variables morfoldgicas entre las 41 unidades geograficas

operacionales. Las probabilidades se refieren a ANOVAS de una via, comparando las

medias de cada OGU. Valores de significancia: 0 “***0.001 “**>0.01 “*0.05 *."0.1 *’1

Machos
Variables morfoldgicas F
Longitud del pico (BL) 338.4
Ancho del pico (BW) 19.06
Profundidad del pico (BD) 2.087
Longitud de la primaria mas larga (WLLP) 229.58
Longitud de la décima primaria (WLTP) 203.34
Longitud de la primera secundaria visible 109.85
(Ancho del ala) (WW)
Longitud maxima de la cola (TMAX) 110.82
Longitud minima de la cola (TMIN) 90.474
Ancho de la cola (TWL) 23.655
Longitud del tarso (TARL) 0.4438
Longitud del halux (HL) 0.01

Pr(>F)
< 2.2e-16 ***
1.579e-05 ***
0.1493
< 2.2e-16 ***
< 2.2e-16 ***

< 2.2e-16 ***

< 2.2e-16 ***

< 2.2e-16 ***

1.605e-06 ***

0.5056

0.9202

Hembras

F

104.04

3.0977

1.3771

89.078

85.185

50.148

31.886

23.209

25.678

1.5739

0.1845

Pr(>F)
<2.2e-16 ***
0.07969
0.2418
<2.2e-16 ***
<2.2e-16 ***

1.596e-11

%k %k

4.64e-08 ***

2.589e-06

%k %k

8.098e-07

% %k %k

0.2109

0.6679
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Machos

A Grupo al Norte del Istmo de Tehuantepec
~ Grupo al Sur del Istmo de Tehuantepec
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Figura 5: Andlisis de conglomerados (ntimero Optimo de grupos) de la variacion
morfoldgica de H. leucotis visualizado en un contexto espacial. Es posible reconocer dos
grupos, uno mas Nortefio coloreado en azul y otro mas Surefio coloreado en blanco. (a) Los

machos se muestran en triangulos y (b) las hembras se muestran en circulos.
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Dendrograma

o (a)

Helght

eudist
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Figura 6: Dendrograma resultante del analisis de conglomerados para (a) machos y (b)
hembras, en ambos casos se utilizaron las distancias euclidianas para realizar el analisis y el
método que mejor pudo separar entre grupos fue “Complete” En ambos arboles se
generaron dos grupos que se corresponden con una distribucion espacial que se separa

alrededor del Istmo de Tehuatepec y Centroamérica.
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Figura 7: Variacion morfoldgica de las variables con diferencias significativas a lo largo del
area de distribucion 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 estdn numeradas de 1 al 41 y estan
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 analisis de componentes principales mostr6 que el espacio morfologico 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 mas larga (longitud del ala) es la
variable de mayor contribucion (2.44696), seguida por la longitud de la décima primaria
(2.42949), la longitud méaxima de la cola (2.23787), la longitud minima 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 halux (0.03060): el segundo componente
(PC2) representa el 11%, en este componente la variable que aporta mas variacion es la
longitud del tarso (-1.9374), seguida de la longitud del halux (-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 mas larga (0.4756), el ancho del ala
(0.4394), la longitud minima de la cola (-0.3773), la longitud méxima 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 mas variacion es la longitud minima de la cola (-
1.54897), seguida de la longitud méxima de la cola (-1.30675), la longitud de la primaria
mas larga (0.92988), la longitud de la primaria més larga (0.91921), la profundidad del pico
(0.86189), la longitud del halux (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 analisis de componentes principales se identificaron
siete variables que explican globalmente la mayor variacion para cada componente
principal. Estas variables son, largo del pico, longitud de la primaria mas larga, longitud de
la primera secundaria visible (ancho del ala), longitud maxima de la cola, ancho de la cola,
largo del tarso y largo del halux. Una vez que se hizo el célculo de la varianza propia se
pudo observar que el valor mas grande de variacion fenotipica corresponde a la OGU 29
(Varianza propia =134.95, Cuadro 2, Figura 8) que se localiza al sur del area de
distribucion 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 area de distribucion. Sin embargo,

el valor de la varianza propia en general no corresponde con la localizacion geografica de
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las OGU, es decir que los valores mayores no necesariamente estan al sur o viceversa.

1327
[ 134.2
[ 1364
[ 1415
1447
[ 1454
1457
[ J471
[ 1478
[ 1486
49.3
511
539
549
555
1573
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Valor de Varianza Propia = 58.1
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Il 134.9

Figura 8: Unidades geograficas operacionales (OGUSs) y los valores asociados de varianza

propia. Las OGUs con valores mayores de varianza propia tienen una coloracion azul mas

intensa, mientras que las OGUs con valores menores de varianza propia tienen una

coloracion mas ténue.
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4.3 RELACION ENTRE LA VARIACION MORFOLOGICAY EL CAMPO DE
DIVERSIDAD

Se encontrd una correlacion positiva no significativa (R = 0.174, p-value = 0.331) entre la
riqueza de los colibries y la variacion morfologica representada con la varianza propia de
H. leucotis (Figura 9b), mientras que la correlacion entre la similitud filogenética
representada con la distancia filogenética promedio y la variacion morfologica fue positiva
y no significativa (R = 0.043, p-value = 0.809) (Fig. 9¢). De igual forma se encontr6 una
correlacion positiva entre la riqueza de recursos florales y la variacion morfoldgica (R =

0.232, p-value = 0.193) que tampoco fue estadisticamente significativa (Figura 9a).

Al analizar la subregion Norte del Istmo de Tehuantepec por separado, los
resultados son muy parecidos a los del analisis regional que incluye a todas las OGU. Se
observa una correlacion positiva pero no significativa (R = 0.274, p-value = 0.204) entre la
riqueza de los colibries y la variacion morfologica representada con la varianza propia
(Figura 9e), mientras que la correlacion entre la similitud filogenética representada con la
distancia filogenética promedio y la variacion morfologica tiende a ser negativa pero no
estadisticamente significativa (-0.086, p-value = 0.695) (Fig. 9f). De igual forma se
encontr6 una correlacion positiva entre la riqueza de recursos florales y la variacion
morfologica (R = 0.247, p-value = 0.254) que tampoco fue estadisticamente significativa

(Figura 9d).

Por el contrario, cuando se analizo la subregion Sur del Istmo de Tehuantepec se
encontraron resultados un poco diferentes a cuando se hizo el analisis regional y el analisis
con la subregion Norte del Istmo de Tehuantepec. Se encontr6 una correlacion positiva pero

no estadisticamente significativa (R = 0.240, p-value = 0.503) entre la riqueza local de
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colibries y la variacion morfologica de Hylocharis leucotis (Figura 8h). A diferencia de los
analisis anteriores se encontr6 una correlacion positiva y estadisticamente significativa (R =
0.705, p-value = 0.022) entre la similitud filogenética y la variacién morfoldgica (Figura
81), asi como una correlacion positiva pero no significativa entre la riqueza de recursos

florales y la variacion morfologica (Figura 5g).
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Figura 9: Variacion morfologica de Hylocharis leucotis y su correlacion con la
disponibilidad de recursos florales o dieta local y la competencia potencial. La variacion
fenotipica dentro del espacio morfoldgico de H. leucotis se resume utilizando la varianza
propia (eje y). La competencia potencial se mide utilizando el niimero 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, 1). La diversidad de los recursos florales
corresponde (a, d, g) a la riqueza local de especies de plantas que estan documentadas como
parte de la dieta de H. leucotis. Los paneles superiores (a, b, ¢) muestran estas relaciones en
el analisis regional, los paneles que se encuentran al centro (e, f, g) muestran las relaciones
en la subregion al Norte del Istmo de Tehuantepec, mientras que los paneles en la parte
inferior (g, h, 1) muestran estas relaciones en la subregion al Sur del Istmo de Tehuantepec.

Solo el panel (i) muestra una correlacion con p <0.05.
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V. DISCUSION

Hylocharis leucotis presenta una gran variacion morfoldgica a lo largo de su area de
distribucion, sin embargo, no hay evidencia que esta variacion morfologica esta 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
colibries se incrementa a partir del centro de su distribucion geografica (Eje Neovolcanico)
y continia aumentando hacia el sur de su distribucion: los sitios con mayor riqueza de
colibries se encuentran principalmente en la Sierra Madre del Sur y en las cadenas
montafiosas de Centroamérica, principalmente en Nicaragua. El patron de riqueza de
colibries 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
maxima concentracion de especies se encuentra en los tropicos y decrece hacia las zonas

templadas.

La distribucion de la riqueza de los recursos florales en el campo de diversidad es
similar a la de los colibries. Este aparente sobrelapamiento de los hotspots de colibries y
plantas, podria ser resultado de la facilitacion entre los colibries y algunas especies de
plantas o recursos florales que tienen una relacion cercana entre ellos. Algunos autores
mencionan que la facilitacion puede explicar patrones en ecologia y evolucidn; 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 andlisis regionales y subregionales sugieren
que las interacciones biodticas desempefian un papel menos preponderante en la variacion
morfologica de Hylocharis leucotis, y que por lo tanto la separacion de la especie focal en

subespecies esta mas asociada con otros factores, al menos en la mayor parte de su area de
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distribucion geografica. Se encontraron diferencias en el espacio morfoldgico de H.
leucotis a lo largo de su distribucion geografica tanto en los analisis de conglomerados
como en las ANOVAS. Las ANOVAS muestran que ocho variables morfologicas 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 distribucion geografica de la

especie focal tienen un mayor tamano.

En el andlisis de conglomerados se identificaron dos grupos principales, en el caso
de las hembras el primero se distribuye principalmente a partir del Norte de la distribucion
geografica 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

separacion de los grupos tiende a ser gradual no abrupta.

En el caso de los machos se puede apreciar un patrén similar pero la separacion de
los grupos es mucho mas evidente desde Guatemala. El primer grupo se distribuye en toda
el 4rea de distribucion de H. leucotis, pero el segundo grupo se concentra en Centroamérica
(Figura 5). Los resultados del analisis morfoldgico coinciden con un estudio previo de
variacion genética de H. leucotis (Zamudio-Beltran 2011) en el cual es posible apreciar dos
grupos, uno de ellos en Centroamérica, pero la separacion de los grupos es gradual a partir

del Istmo de Tehuantepec.

Se encontrd que H. leucotis tiene una tendencia, aunque no es significativa
estadisticamente, a ser morfoldogicamente mas variable en las comunidades locales donde la
riqueza de especies de colibries es mayor y donde se co-distribuye con especies
filogenéticamente mas cercanas, lo que podria interpretarse como que el espacio
morfolégico de H. leucotis es mas amplio en aquellos sitios donde la competencia
interespecifica es mas intensa. En los sitios donde la especie focal coexiste con especies
con las que estd mas filogenéticamente relacionada, la superposicion en el uso de los
recursos podria estar conduciendo a la especie focal a desarrollar un uso menos
especializado de los recursos, es decir a ser mas generalista. Lo anterior podria sugerir que

la competencia tiene un papel importante en el ensamblaje de la comunidad promoviendo la
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expansion del espacio morfologico para poder aprovechar una gama mas 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 reduccion del espacio morfoldgico que estd asociado a la especializacion en el uso de un
recurso especifico. Sin embargo, que el espacio morfoldgico se incremente en aquellos
sitios con una presion por competencia baja, sugiere un fendémeno conocido como
relajamiento por competencia (competitive release) (Moulton y Pimm 1986). Otros estudios
sobre el ensamblaje de vertebrados sefialan que la expansion de espacio morfologico en
respuesta a una presion por competencia (volume-increasing mechanism), es un mecanismo
mucho mas comin en comunidades naturales (Ricklefs y Schluter 1993, Ricklefs y Miles
1994, Moreno et al. 2006). Los resultados de este estudio no muestran en la mayoria de los
casos un soporte estadistico significativo, por lo que las deducciones anteriores deben de

ser tomadas con reservas.

Unicamente para la subregion Sur del Istmo de Tehuantepec, se encontrd una
relacion positiva y estadisticamente significativa entre la similitud filogenética y la
variacion morfoldgica, lo que sugiere que, dentro de una region mas grande, existen areas
que estan sujetas a presiones ecoldgicas mas intensas que finalmente pueden estar asociadas
con las interacciones bioticas. En otras palabras, diferentes mecanismos pueden estar
operando a en una escala subregional que en una escala regional, por lo que la sefial de la
relacion entre la variacion morfoldgica y la similitud filogenética puede estar enmascarada
en un analisis a escala regional de H. leucotis. Lo anterior sefiala la importancia de estudiar

los procesos ecoldgicos en diferentes escalas de anélisis (Garcia 2006).

Las interacciones bioldgicas cambian a lo largo del 4rea de distribucion geografica
de una especie, este supuesto es esencial en la teoria del mosaico geografico de la
coevolucion, porque este cambio en las interacciones biologicas puede conducir a
especializaciones locales (Thompson 2005, 2009). Lo anterior es particularmente
importante en el analisis del mosaico geografico 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 analisis se evaluaron las interacciones potenciales, lo cual puede estar

sesgando los resultados.

Es posible que la variaciéon morfoldgica observada en este estudio, pueda ser
resultado de la adaptacion de H. leucotis a la variacion de las condiciones ambientales a lo
largo de su area de distribucion (Brown y Gibson 1983). Un ejemplo de que la variacion
morfoldgica de una especie puede estar asociada a la variacion ambiental es el estudio de
Soteras et al. (2018), quienes reportaron que la variacion morfologica de Ensifera ensifera
(colibri pico de espada) esté relacionada con la distribucion geografica 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 especializacion de estas dos
especies de colibries. H. leucotis podria tener una morfologia 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 comparacion con el pico
extremadamente especializado y largo que tiene Ensifera ensifera, sin embargo hace falta
otro tipo de andlisis 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 variacion local en la
morfologia 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 especiacion (Schemske 2002). Sin embargo, también
puede ser que la variacion en la morfologia de H. leucotis no solamente dependa de la
estructura de la comunidad de colibries sino que también esté relacionada o pueda
explicarse por la abundancia relativa de las especies con las que coexiste localmente
(Bliithgen et al. 2006). Esta explicacion puede aplicarse también a los recursos florales, ya

que tampoco se encontro que la riqueza de €stos, expliquen la variacion morfolédgica de la
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especie focal, seria interesante que en futuros estudios se tomara en cuenta la abundancia
relativa de las plantas que son parte de la dieta, para asi tener una medida mas
representativa de la disponibilidad de los recursos florales, 6 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 relacion entre la morfologia de las plantas y la morfologia
de H. leucotis. Hay que tomar en cuenta que este trabajo consider6 unicamente el efecto de
las especies de colibries que coexisten con H. leucotis sobre su morfologia, en futuros
estudios también seria interesante revisar si las especies que potencialmente se co-
distribuyen con la especie focal se alimentan de los mismos recursos florales. Sin embargo,
la especializacion 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 colibries debido a la diferencia en tamafio y requerimiento de energia de estos
grupos. Esto podria sugerir una contribucién menor de las especies de insectos a la
evolucion de una especie de colibri, 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 bidticas interespecificas antagonistas, o la disponibilidad de recursos florales
no estan asociadas con la variaciéon morfologica de la especie focal. Es posible que la
mayor presion dada por las interacciones bioticas a la cual estd sujeto H. leucotis sea la
competencia intraespecifica, por lo que seria interesante conocer la variacion local en la
abundancia de la misma especie focal a lo largo de su area de distribucion. Lo anterior sin
embargo no fue evaluado directamente entre las morfologias florales y la morfologia del

pico de H. leucotis, por lo que seria algo interesante de abordar en un estudio posterior.
La variacion del espacio morfoldgico de H. leucotis reportada en este estudio,
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podria explicarse por medio de otros factores como la plasticidad fenotipica (Pfennig et al.
2010) y los cambios en las condiciones ambientales que existen a lo largo de su
distribucion geografica (Hawkins et al. 2007). Debido a que el area de distribucion de H.
leucotis es muy amplia, esta especie esta sujeta a una gran variacion en las condiciones
ambientales, y esta variacion puede influir en la relevancia que adquieran las interacciones
bidticas en la variacion morfologica de la especie focal, entonces es posible que la sefial de
competencia no sea tan intensa y no sea manejable en la escala espacial del presente
analisis. Algunos autores han observado que la variacion morfologica se explica en parte
por los gradientes climaticos (Graves 1991, Losos y Miles 1994, Cavender-Bares et al.
2009, Wiens y Graham 2005, Seeholzer et al. 2017), por ejemplo Cortés-Ramirez et al.
2019 encontraron que en una escala regional, la distribucion espacial del tamafio corporal
en ensamblajes de tirdnidos muestra un patréon que coincide con la regla de Bergmann
(McNab 1971), y que en bosques en zonas altas, los caracteres morfologicos aumentan de
tamafio de noreste a suroeste y sugirieron que la variacion morfoldgica se explica en parte
por los gradientes climaticos. Por lo tanto, es posible que la variacion morfolédgica de H.
leucotis también esté asociada con la regla de Bergmann (McNab 1971), ya que los
resultados de andlisis morfoldgico muestran un aumento en el tamafio corporal de sur a
norte. Pero atin se necesita una mayor exploracion del gradiente climéatico a lo largo del

area de distribucidn de H. leucotis.

En este estudio se visualiz6 el mosaico geografico de H. leucotis a través del campo
de diversidad, se describio el espacio morfoldgico y la variacion geografica de H. leucotis a
través del area de distribucion y se analizé la relacion entre ambos factores. Los resultados
muestran que la variacion morfologica de H. leucotis no estd asociada con la riqueza de
plantas o con la riqueza de colibries, sin embargo se encontrd que el incremento en la
variacion morfoldgica esta ligado a una alta similitud filogenética. En otras palabras,
cuando H. leucotis se co-distribuye con especies similares o0 mas cercanas
filogenéticamente, su morfologia es més heterogénea. Esto sugiere que en presencia de
competidores los rasgos ecoldgicos podrian evolucionar hacia la optimizacion de una gama

amplia de recursos, que posiblemente son subutilizados. Por otra parte, cuando la similitud
59



filogenética de H. leucotis con las especies con las que se co-distribuye es baja, su espacio
morfoldgico es menos amplio por lo que le es posible optimizar el uso de un recurso en

particular que posiblemente es el que estd mas disponible.
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VI. CONCLUSIONES
Finalmente, en este proyecto se estudio una especie focal en el contexto espacial en el que
estd se encuentra inmersa, se tratd de hacer la caracterizacion de un sistema complejo como
es el mosaico geografico de interacciones de una especie, para €so se incorporaron
herramientas analiticas como el campo de diversidad, la varianza propia y un indice de
distancia filogenética promedio para la especie focal (NTI focal; por sus siglas en inglés)
que permitieron abordar las distribuciones geograficas de las especies y el andlisis
filogenético al mismo tiempo (Thompson 2005, 2009). Unicamente la hipotesis dos y su

prediccion se cumplid parcialmente en la region Sur del Istmo de Tehuantepec.

El uso de un enfoque integral como el Campo de la Diversidad en este estudio
permitié definir los grupos de especies en ensamblajes locales (OGU) y en futuros estudios
podria ayudar a definir otros conjuntos de especies con el objetivo de inferir los procesos
que estructuran las comunidades. También se tratd de abordar el mosaico geografico de la
coevolucion integrando el analisis de la competencia a través de los colibries y la
facilitacion a través de los recursos florales (plantas), y la influencia de estas variables en la

variacion fenotipica de una sola especie.
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By sharing geographic space, species are forced to interact with one another and the
contribution of this process to evolutionary and ecological patterns of individual spe-
cies is not fully understood. At the same time, species turnover makes that species
composition varies from one area to another, so the analysis of biological interaction
cannot be uncoupled from the spatial context. This is particularly important for clades
that show high degree of specialization such as hummingbirds, where any variation in
biotic pressures might lead to changes in morphology. Here, we describe the influence
of biological interactions on the morphology of Hylocharis leucotis by simultancously
considering potential competition and dict resources. We characterized the extent of
local potential competition and local available floral resources by correlating two mea-
surements of hummingbird diversity, floral resources and the size of morphological
space of H. leucotis along its geographic distribution. We found that H. leucotis shows
an important morphological variability across its range and two groups can be recog-
nized. Surprisingly, morphological variation is not always linked to local hummingbird
richness or the phylogenctic similarity of. Only in the southern part of its distribution,
H. leucotis is morphologically more variable in those communities where it coexist with
closely related hummingbird species. We also found that morphological variation in
H. leucotis is independent from the availability of floral resources. Our results suggest
that abiotic factors might be responsible for morphological differences across popula-
tions in Hylocharis leucotis being biological interactions of minor importance.

Keywords: character displacement, geographic mosaic, Hylocharis leucotis,
morphological space

Introduction

Species occurrence in local assemblages is ultimately determined by the joint influence
of environment and biological interactions and their relative contribution is matter of
debate (Diamond 1975, Sanderson et al. 2009, Harmon and Harrison 2015, Rabosky

and Hurlbert 2015). The observed patterns of species co-occurrence were originally
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interpreted in terms of competitive exclusion (Diamond
1975), however they might also be explained in terms of
similarity and habitat preferences (Wiens 1989). Both ideas
are not mutually exclusive and could act at different temporal
or spatial scales in a nested fashion (Keddy 1992, Weiher and
Keddy 1995, Weiher et al. 1998). At the same time, networks
of biological interactions cannot be studied by using solely
ccological methods because the composition of communities
is not independent from the history of a region (Pigot and
Eticnne 2015). Moreover, dispersal might play an important
role in community assembly as species distributions at conti-
nental scales are cohesive (but see Herrera-Alsina etal. 2018).
From this perspective, the occurrence of species in a site is
determined by the combined effect of evolutionary processes
such as speciation and extinction, environmental conditions,
interactions between species and rates of range expansion
(Wiens and Donoghue 2004, Field et al. 2009).

An issue perhaps more intriguing and poorer understood
is the feedback of species coexistence on evolutionary pro-
cesses which gives spatial and temporal context paramount
importance. The geographic mosaic theory of coevolution
considers geographic heterogencity as a key factor to describe
the dynamics of the coevolutionary processes (Thompson
2009, Hembry et al. 2014). The coexistence of species can be
described in two main clauses: 1) reciprocal natural selection
pressure increases as more species locally co-occur and 2) the
abiotic attributes of communities vary across the geographic
range of the species (Thompson 2005, 2009, Benkman et al.
2010). According to this, variation in the strength of bio-
logical interactions produces coevolutionary hotspots or
coldspots depending on whether there is a significant effect
of reciprocal natural selection between the interacting spe-
cies or not (Thompson 2005, 2009). The intensity of bio-
logical interactions experienced by a given species could be
different across its geographic range due to changes in local
species composition which might lead species to undergo
local specializations (Benkman et al. 2001). This is especially
important because in turn, it could cause the ecological and
evolutionary dynamics of species to follow different routes
as their populations are spatially distributed under different
conditions (Hanski 1998). Morphological variation across
populations as a result of biological interactions (i.c. character
displacement) has been suggested as a potential factor which
triggers or completes speciation (Dayan and Simberloff 2005,
Grant and Grant 20006, Pfennig and Pfennig 2009, 2010).

Some studies have addressed how morphological/func-
tional traits could be influenced by interactions pairs or small
groups of species. For instance, Herrera et al. (2006) found
that regional variation in the local assemblages of pollinators
is associated to variation of corolla traits of Lavandula latifolia
(spike lavender). In the case of crossbills (Loxia curvirostra
complex) and lodgepole pine (Pinus contorta spp. latifolia) it
has been documented that an increase in seed defenses has
favored an increase in bill size leading to strong divergent
selection on crossbills which is mediated by the presence of a
potential competitor (pine squirrel- Tamiasciurus hudsonicus)

(Benkman etal. 2003, 2010). Nogueiraetal. (2015) describes
the complex relationship between extrafloral nectaries traits
and functional properties of ant assemblage and how this
interaction influences Anemopaegma album (Bignoniaceac).
Stinchcombe and Rausher (2002) found that flowering plant
ivyleaf morning glory Ipomoea hederacea shows evidence of
selection on tolerance to deer damage which might depend
on the presence of other natural enemies of this plant species.
Although these studies contribute to the understanding of
interspecific interactions and the potential feedback on a focal
species, they all ignore the spatial context and the community
structure as a whole (Althoft et al. 2014, Hembry etal. 2014).
The high extent of ecological specialization in hum-
mingbirds (McGuire et al. 2014, Sonne et al. 2019) sug-
gests that any change in the pressure of biotic interactions
can be reflected in morphological changes which makes
them an ideal group to evaluate the influence of these inter-
actions. Here, we explore whether morphological variation
(i.e. morphological space) of Hylocharis leucotis (white-eared
hummingbird) is influenced by the geographic mosaic of bio-
logical interactions in which it is embedded. In particular,
we test whether Hylocharis leucotis has higher morphological
variation in the localities where a) it experiences higher com-
petition and b) there is a large diversity of floral resources.

Material and methods

Study system

We sclected Hylocharis leucotis as focal species because its dis-
tribution in Mexico and Central American highlands is thor-
oughly documented and (different from other hummingbird
species) its diet is very well described (Schuchmann 1999,
Arizmendi and Rodriguez-Flores 2012).

Hylocharis leucotis is a common species in highlands, all-
year round resident inhabiting pine-oak, oak and pine-ever-
green forest, clearings with flowers between 1200 and 3500 m
a.s.l. It feeds and perches at low to mid-levels, often abun-
dant along low banks of flowers. This species is distributed
from the south of Arizona, northern Mexico, to Guatemala,
El Salvador, Honduras and Nicaragua. Three subspecies have
been documented: Hylocharis leucotis borealis, H. leucotis
leucotis and H. leucotis pygmaea (Clements et al. 2018). We
follow the nomenclature of Clements et al. (2018) who
considered White-ecared hummingbird part of the genus
Hylocharis, although others authors considered that is
part of the genus Basilinna (Schuchmann 1999, Gill and
Donsker 2019).

Geographic data, floral resources and potential
competition

We modelled the potential geographic range of H. leucotis
as well as the distribution of all hummingbird species that
inhabiting northern Central America and share at least par-
tially the altitudinal interval of H. leucotis. We also modelled



the potential distribution of 39 plant species that have been
documented as dietary important for H. leucotis (Arizmendi
and Rodriguez-Flores 2012). Hummingbirds and plant spe-
cies included in the analysis are listed in Supplementary
material Appendix 1. We obrained species’ occurrence data
from the global biodiversity information facility (GBIF) but
we excluded records before 1950 as well as those records with
geographic inconsistencies (i.c. records whose coordinates
were evidently wrong, such as offshore records). Additionally,
for hummingbird species, we compared many records to
the known distributions of the species. In the case of plant
species, we double-checked the Tropicos database (<www.
tropicos.org/>) to look for any synonymy in the names of
the plant species. Furthermore, we made sure that occurrence
data coincided with the GBIF database. Finally, we consulted
Dr Martinez-Gordillo, an expert in the Lamiaceac family
(Martinez-Gordillo et al. 2013), to verify the authenticity of
doubtful records (e.g. we found some records of Salvia elegans
in GBIF databasc that were geographically inaccurate).

The climatic data were obtained from WorldClim 1.0
(Hijmans et al. 2005). Information on each set of variables
in species modelling could be found in Supplementary mate-
rial Appendix 1-2. We used genetic algorithm for rule-set
production (GARP) model (Stockwell and Peters 1999)
through the platform openModeller ver. 1.1.0 (Mufioz et al.
2011) to model the species’ distribution. GARP generates
and cvaluates sets of rules representing nonrandom associa-
tions between climatic conditions in the localities known for
a species, and those of the overall study region (Stockwell
and Noble 1992, Stockwell and Peters 1999, Kobelkowsky-
Vidrio et al. 2014). One of the appealing features of GARP
algorithm is its high predictive accuracy (Peterson and
Navarro 2009, Haverkost et al. 2010). Moreover, GARP is
known to avoid the underestimation of presences (omission
errors) but has a slight tendency to overestimation (i.e. com-
mission errors; Peterson and Navarro 2009). We modeled
only with spatially unique localities and with the ‘best sub-
scts’ option implemented in openModeller to select the best
supported model. The ‘best subsets are selected based on low
omission and moderate commission errors (Anderson et al.
2003). For each species, we did 100 runs (i.e. generated
models) with 70% of the points for training and 30% of
the points for testing. Other GARP parameters for each spe-
cies were: convergence limit of 0.01 or maximum number
of iterations of 999; 20 models under omission threshold
(soft omission, measured in percentage of predicted points);
commission threshold of 50% (measured in percentage of
pixels of the total area); and commission sample size of 999
(i.e. pseudo-absence data used to estimate commission). The
GARP output was a consensus map from the 10 best mod-
els for each species (Kobelkowsky-Vidrio et al. 2014). open-
Modeller provides a test (i.e. Accuracy Roc Score Kappa) to
evaluate the quality of the generated models, the kappa score
is a number between —1 and 1 where scores above 0.8 are
generally considered good agreement, zero or lower means no
agreement (see Results).

To obuain the final maps used further in our analysis, we
reclassified and vectorised the raster outputs, considering the
final vector of cach species only the arcas with more than
seven consensus models (i.e. seven or more consensus mod-
cls=1 presence). In the final edition, we clipped each poten-
tial distribution map considering each species’ accessible areas
according to historic distribution and geographic barriers
(Howell and Webb 1995, AOU 1998, Ridgely et al. 2003,
Martinez-Gordillo et al. 2013).

We used QGIS ver. 2.16.2 (<www.qgis.org/>) to visualize
the entire set of distribution maps of hummingbird, we then
overlaid grid of 552 equal-area cells (0.5%0.5° latitude and
longitude near the equator) and only considered the area that
matches the range of Hylocharis leucotis. Cells were regarded
as local communities so we built a presence—absence matrix
with species placed in rows and the grid cells in columns (55
rows and 552 columns). We repeated the same procedure for
the plant species (39 rows and 552 columns). The geographic
position where the museums’ specimens of Hylocharis leucotis
were collected was visualized in QGIS. Because sampled
specimens were not evenly distributed in space, we consider
the proximity of collection records to group individuals
into operational geographical units (OGUs) to have a more
homogencous distribution. We defined 41 areas OGUs that
included a minimum of 10 specimens (see morphological
analysis section; Table 1, Fig. 1). Each OGU is integrated by
a similar number of cells (ranging from 1 to 6) so the area is
roughly similar. For the cells that included in each OGUs,
we measured the morphological variation of H. leucotis
and quantified the diversity of hummingbird species and
floral resources.

The species richness of a given cell was calculated as the
number of distributional maps that overlapped on this cell.
In the case of plant species, species richness per cell is the
abundance of floral resources within the range distribution of
H. leucotis. By the same token, the total hummingbird rich-
ness per cell is the potential number of hummingbird species
which H. leucotis coexists locally with, a figure that measures
the potential competition experience by H. leucotis. 1f one
OGU contains more than one cell, we calculate the mean of
the diversity values across those cells in order to have a single
value for the entire OGU. An alternative approach to assess
the intensity of competition, is the calculation of the overall
phylogenetic similarity (as a proxy for ecological similarity)
between Hylocharis leucotis and the co-occurring humming-
bird species for cach OGU. Although exceptions have been
documented (Uriarte et al. 2010), phylogenetic closeness is
an accurate descriptor of competition intensity (Burns and
Strauss 2011, Venail et al. 2014). We calculated the net relat-
edness index (NRI; ;) which, is the mean of phylogenetic dis-
tance between a given species and each one of the members of
cach OGU (Herrera-Alsina and Villegas-Patraca 2014). We
used the phylogenetic tree from Bribiesca et al. (2018) which
is in close agreement to the one proposed by McGuire et al.
(2014) with the additional advantage that includes more
species that coexist locally with H. leucotis.



Table 1. ANOVA test for the morphological analysis of 11 linear variables that represent the size and shape of major functional modules of
the bird external anatomy which are associated to the ecological traits (Claramunt 2010). The probabilities refer to one way ANOVAS, com-
paring the average of each OGU. P values: ***'=0.001, "**'=0.01, *'=0.05.

Males Females
Morphological variables F Pr(> F) F Pr(>F)
Bill length 338.4 <2.2e-16*** 104.04 <2.2e16***
Bill width 19.06 1.579e-05*** 3.1 0.08
Bill depth 2.09 0.15 1.38 0.24
Wing length to the longest primary 229.58 <2.2e-16*** 89.08 <2.2e16***
Wing length to the tenth primary 203.34 <22e-16*** 85.19 <2.2e-16***
Length to the first secondary feather 109.85 <22e-16** 50.15 1.596e-11***
Tail maximum length 110.82 <2.2e-16*** 31.89 4.64e-08%**
Tail minimum length 90.47 <22e-16*** 23.21 2.589e-06***
Width of the central rectrix 23.66 1.605e-06*** 25.68 8.098e-07***
Tarsus length 0.44 0.51 1.57 0.21
Morphological analysis (AMNH) but skins from other museums were included for a

detailed coverage of the geographic distribution of Hylocharis
We measured 693 bird skins, most specimens are housed  /Jeucotis (sce Acknowledgments). We measured 11 linear vari-
at the Museum of Zoology Alfonso L. Herrera (MZFC,  ables that represent the size and shape of major functional
UNAM) and the American Museum of Natural History modules of the bird external anatomy which are associated
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Figure 1. Operational geographic units (OGUs) distributed across the range of Hylocharis leucotis. Blue circles show the OGUs in the sub-
region north to the Isthmus whereas white circles represent the OGUs in the sub-region south to the Isthmus. OGUs identifiers range from
1 to 41 in a roughly northwest—southwest gradient.



to ecological traits (Claramunt 2010): 1) bill length from the
anterior border of the nostril to tip of the bill, 2) bill width at
the level of the anterior border of nostrils, 3) bill depth (verti-
cally) at the level of the anterior border of nostrils, 4) wing
length to the longest primary, 5) wing length to the tenth
primary, 6) length to the first secondary feather, 7) maximum
tail length, 8) minimum tail length, 9) the width of the cen-
tral rectrix at its mid-length, 10) tarsus length and 11) hallux
length (including the claw).

We performed a global principal component analy-
sis (PCA) with all the specimens and 11 variables and
retained the seven variables that explain — globally — the
most variation for each principal component. Those vari-
ables were bill length, wing length to the longest primary,
length to the first secondary feather (wing width), max-
imum tail length, the width of the central rectrix at its
mid-length (tail width), tarsus length and hallux length.
We then performed a second PCA for ecach OGU with
those seven variables. Using the cigenvalues of each PCA,
the proper variance (Claramunt 2010) was computed for
every OGU. The proper variance is an index for describing
dispersion of morphological variation in a set of species,
where the lower the value the less phenotypic variation in
the morphological space.

Data analysis

Exploratory analysis of the data showed that all the variables
were roughly normally distributed with nine outliers (iden-
tified by using the function outlierTest ‘Car’ package in R)
which were excluded in posterior analyses making a total of
240 females and 444 males. Then all the variables were re-
scaled and centered, using the generic function scale’ in R. To
recognize discontinuous subsets of the morphological space
throughout the range of H. leucotis we performed a cluster
analysis using different methods: single linkage agglomerative
clustering (single), complete linkage agglomerative cluster-
ing (complete), average agglomerative clustering (UPGMA,
WPGMA. UPGMC, WPGMC), Ward’s minimum variance
clustering (Ward, Ward2) (Borcard et al. 2011). We used a
cophenetic correlation and Shepard-like diagrams to find
the best clustering method; the optimal number of clusters
was found according to silhouctte widths (Roussecuw quality
index), and a silhouctte plot of the final partition of clusters
(Borcard et al. 2011). We also performed a simple variance
analysis (ANOVA) to look for differences in the variation
of each morphological variable of Hylocharis leucotis across
the OGUs. Finally we performed a Pearson correlation test
between the proper variance values (i.e. local morphologi-
cal variation of H. leucotis) and 1) floral resources diversity,
2) hummingbird species richness and 3) NRI;,

All analyses were run in R ver. 3.5.0 (R Core Team)
using the packages ‘car’ (Fox and Weisberg 2011), ‘vegan’
(Oksanen et al. 2018) and ‘cluster’ (Maechler et al. 2018) for
the main analyses and ‘picante’ (Kembel et al. 2010) for the
calculation of net relatedness index.

Results

Within the distribution of H. leucotis, the number of hum-
mingbird distributions overlapping at local scale varied from 6
to 35, peaking at the highlands of south of Mexico and Central
America and dedlining northwards (Fig. 2a, Supplementary
material Appendix 3). According to the built-in test of open-
Modeller to evaluate the quality of models generated with
GARP (i.e. Accuracy Roc Score Kappa), all the generated
models have scores around 0.8-0.9 which means good reli-
ability (Supplementary material Appendix 1). The frequency
distribution of hummingbird richness had one single mode,
local mean species richness was s=18.05 (SD=52.08) and
showed a positive skewness (g1=0.32), indicating that in most
cells the number of species was lower than average. Geographic
ranges of the hummingbirds varied in size from 2 to 421 cells
(mean=148.36 cells). The number of overlapping ranges of
floral resources varied from 1 to 39 cells, the highest number
of ranges overlapping is located in central and southern Mexico
and in the highlands of central America, declining towards
the northern and southern extremes of the distribution of the
H. leucoris (Fig. 2b, Supplementary material Appendix 3).
Mean species richness was 27.90 (SD=98.4) and showed
right-skewed distribution (gl =—1.070, i.e. most cells have a
higher number of species than the average).

The cluster analysis shows that populations of H. leucotis
are divided morphologically in two groups regardless of sex.
However, in the case of females we found support for a grad-
ual separation: one group is distributed from the Isthmus
of Tehuantepec northwards whereas the other one stretches
from the Isthmus of Tehuantepec to Nicaragua (Fig. 3). We
found that males follow a similar pattern but the separation is
more abrupt, starting from Guatemala and central America.
The first group covers all the range of H. leucotis, whereas
the second group is mainly concentrated in central America
(Fig. 3). We found with the ANOVA analysis, that cight
variables for males and seven variables for females have sig-
nificant differences across the 41 OGUs (Table 1, Fig. 4a-b),
suggesting that there is an important variation in the mor-
phological space of H. leucotis and pointing towards a larger
size in specimens collected in the northern part of its
geographical distribution.

We found a positive but not statistically significant rela-
tionship (R=0.174, p-value=0.331) between the humming-
bird local richness and morphological variation (i.c. proper
variance) of H. leucotis (Fig. 5b) whercas the relationship
between phylogenetic similarity and morphological variation
was positive and not significant (R=0.043, p-value=0.809)
(Fig. 5¢). Morcover we found a positive relationship between
plant richness and morphological variaton (R=0.232,
p-value=0.193) but it is not significant (Fig. 5a).

Because the cluster analysis suggested two main groups, we
divided the OGUs into two sub-regions: north and other south
of the Isthmus of Tehuantepec and repeated the analysis in each
sub-region. We found that when analyzing the northern sub-

region separately, the conclusions are similar to those reached in
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Figure 2. (a) Geographic distribution of hummingbird species richness that occur within H. leucotis distribution. All the hummingbird
species included in the analysis are known to share art least partially the same elevational band of H. leucotis. (b) Geographic distribution of
plant species (floral resources) richness that coexist with H. leucotis. The cells have a size of 0.5x0.5°.

the overall regional analysis (Supplementary material Appendix
4). In contrast, the southern sub-region showed different results
than the regional analysis: we found a positive but not statistically
significant relationship (R=0.240, p-value=0.503) between the
hummingbird local richness and morphological variation of
H. leucotis (Fig. Se) whereas the relationship between phyloge-
netic similarity and morphological variation was positive and
significant (R=0.705, p-value=0.022) (Fig. 5f). Finally we

found a positive relationship between plant richness and

morphological variation (R=0.258, p-value=0.470) but it is not
significant (Fig. 5d).

Discussion
We found that there is an important morphological variation

of H. leucotis across its geographic distribution and, intrigu-
ingly, this variation is not associated in general with neither
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Figure 3. Cluster analysis (optimal number of groups) of morphological variation of H. leucotis is visualized in a spatial context. There are
two distinct groups, the northern one is colored in blue and the southern group in white. Both groups meet around the Isthmus of
Tehuantepec. (a) Males are shown in triangles, (b) females are shown in circles.

diet diversity nor potential competition experienced by
H. leucotis at local communities.

The spatial distribution of hummingbird species within
the geographic range of H. leucotis follows the general pat-
tern reported for a variety of animal and plant groups where
richness peaks in the tropics and decreases towards temper-
ate zones (McGuire et al. 2014). Floral resources showed a
similar pattern of distribution. Such overlap might suggest

facilitation, however finding evidence of this interaction is
difficult to prove (Graham ctal. 2009, Lessard et al. 2016).
According to the results, individuals in the northern part
of the geographical distribution show a tendency to have a
larger body size. This finding is in line with Schuchmann
(1999) who claimed that there are enough differences in
H. leucotis to name three subspecies, H. leucotis borealis,

H. leucotis leucotis and H. leucotis pymaea: H. borealis to in



Bill length

Wing length

(a)

R o 3
.
2 *a: =7 T 24
<B.7 7§ ra ﬁ HE-S
11 5g*lT. 4 : it [
7 o] 0T T IR . o | s
g ol | & 39 H Teme| |7 R
-1 i o Sesl g B— D'— A7
g B L) = Py ‘AE ? 24
u 2 1 '3 o io
Q -3 . TTT T T T T T T I I T T I T I T T I T I T I T I T I I T I T o I IToTT
= L 14681 13 18 19 2 25 2 31 24 37 40
8 146 810 13 16 19 22 256 28 31 34 37 40
£ (b)
E 5] ,T L 34‘ o . 0
= 2 BT 1 5 R 24 . ser. i %1 S %
o v 1 :'r L iLTiTO 2 o :': Oty d TATTIY.
B AR R e L | 0T R e el e o
o of P franec | o] TetES NS,
= 5] °E. 0‘1‘15‘.‘ L;;g E' @ A4 © -°o§.‘° :f s iy :coajs Tr
H = iy iy i 3 2.‘ i : i ot H
-2 4 o oi ‘:.A‘l‘ A.\ —31 i 5 o6 ° ““
3 : 1 3
LI IREEE R R ER AR EAR RS LU AR RS R AR AR AN AR AR AR RN N AR RSN N
13579 12 15 18 21 24 27 30 33 36 39 13579 12 15 18 21 24 27 30 33 36 39

OGUs

Figure 4. Variation in ecological relevant morphological traits (bill and wing length) of (a) females and (b) males of Hylocharis leucotis across
its geographic distribution. OGUS are numbered from 1 to 41 and arranged on the x-axis. y-axis represented length in mm (scaled and

centered values).

120 A

Proper variance

100
(d) ]
Q90 -
s
s B
-
> 701
3 [ -l
2 m- AAAAAA . ......................
m w_‘ ..............
-
'
T T . I I T
31 32 33 Z I :

Floral resources richness

) -
(b) (c)
o 120
100 . - |
' . . AL 2
80 - * . * . 80 g
S il . ] A " A o
L T % L i Sl
. ® o . % . o » : :
40 * . - - “ ‘
T T T T . | I | |
10 15 20 25 30 : . 4 5
100 = N ‘
(e) ]
90 o
80 -
. -
70 o]
L IO 7 oui ;
o . "
s = “
504, ., . | A
T T T T T 5 1 T : I | |
26 27 28 29 30 31 16 18 20 22 24 26

Hummingbird richness

Phylogenetic distance average

Figure 5. Morphological variation of Hylocharis leucotis and its association with local diet availability and potential competition. Phenotypic
variation inside the morphological space of H. leucotis is summarized using proper variance (y-axis). Potential competition is measured using
either number of coexisting species i.e. local richness (panels b and e) or phylogenetic similarity between H. leucotis and its coexisting species
(c and f). Diversity of floral resources corresponds (a and d) to the local richness of plant species that are documented to be part of the diet
of H. leucotis. Top panels (a, b and c) show these relationships in the regional analysis whereas the panels in the bottom (d, e and f) show
these relationships in the sub-region south of the Isthmus of Tehuantepec. The analysis of sub-region north of the Isthmus of Tehuantepec
is similar to the regional one (top panels) and can be found in the Supplementary material Appendix 4. Only panel (f) shows an association

with p <0.05.



Table 2. Potential competition and dietary resources that Hylocharis
leucotis experiences locally. For each OGU we show the number of
flowering plants (floral resources), the number of hummingbird spe-
cies coexisting with Hylocharis leucotis (hummingbird richness), the
phylogenetic distance between each species and H. leucotis (net
relatedness index; NRIfocal) and the width of morphological space
(proper variance).

Proper Hummingbird  Floral resources NRI
OGU  variance richness richness focal
1 47.89 10 - 2.49
4 32.73 12 19 2.53
5 49.32 12.25 24 2.69
6 71.11 18.6 31.3 3.14
7 74.82 12 31 2.28
9 87.95 16.5 31.75 2.72
11 62.5 21.5 375 3.03
12 41.53 21 37 2.92
13 36.41 20 37.6 3.70
14 58.19 19.5 33 2.43
15 87.76 23 37 3.63
16 60.32 14.5 34.75 2.93
17 57.35 20 35 3.46
18 75.66 25.3 373 3.41
20 63.94 19.6 37.3 4.26
21 45.41 22 38 4.27
22 88.69 26.5 37.5 2.85
23 53.95 28.5 37.5 3.46
24 66.61 28.4 37.6 5.77
25 64.68 32 39 3.74
26 51.11 23.5 38.5 3.31
28 34.22 27.6 32 2.36
29 134.95 27.6 35.3 2:33
30 73.57 30.25 34 2.61
31 66.44 29 36 2.39
32 44.76 28 36 2.11
33 47.12 27.5 35.5 1.70
34 45.79 26 35:5 1.51
35 55.55 28 323 2.02
36 61.72 28 34 2217
38 98.6 28.3 36 2.34
39 54.94 28 323 2.06
41 48.66 31 30.5 1.82

the north is larger, whereas H. pygmaea is smaller and thrives
in the southern part of the range. From the cluster analy-
sis, we found support for a gradual separation of two main
groups of females and males that meet around the Isthmus of
Tehuantepec, such gradual change agrees with the genetic dif-
ferences in this species reported by Zamudio-Beltrin (2011).

Our study covered the vast majority of the geographical
distribution of H. leucotis but unfortunately, there is one
area with no specimens represented in museums and collec-
tions. This area is between OGU 5 and OGU 6, located on
the Sierra Madre Occidental more specifically in the state of
Sinaloa. We believe that this lack of sampling in this area is
related to poor accessibility in combination with potential
high rates of organized crime. According to proper variance
values of OGU 5 (49.32) and OGU 6 (71.11), there might
be an intermediate morphology that the analysis is missing

(Fig. 1, Table 2). Furthermore, the diversity values of OGU

5 and OGU 6 are very similar which suggests that the con-
tribution to this unsampled area to the overall pattern could
be minor. We therefore expect that this missing information
does not compromise our conclusions.

In general, we found that H. leucotis has a (non-signifi-
cant) tendency to be morphologically more variable in local
communities with higher hummingbird richness and also
when it co-occurs with species that are phylogenetically more
related, in other words the morphological space seems larger
when interspcciﬁc competition is more intense. In those sites
where H. leucotis coexists with phylogenetically closer spe-
cies, the overlap in resource use should be high which leads
to the focal species to develop a less specialized use of the
resources. This suggests that competition plays a major role
in community assembly by fostering the expansion of spe-
cies’ morphological space to make use of a wider range of
resources (perhaps unexploited resources; Malpica et al.
2017). The response of species to intense competition could
be the reduction of the morphological space associated with
the specialization on a given resource. Alternatively, the
increase in the amplitude of morphological space in sites
with lower competitive pressure suggests competitive release
(Moulton and Pimm 1986). However studies on vertebrate
assemblages point to the expansion of morphological space
(volume-increasing mechanism) as a more common process
in natural communities (Ricklefs and Schluter 1993, Ricklefs
and Miles 1994, Moreno et al. 20006). Because the analysis
showed a lack of statistical support in the most of cases, those
conclusions should be taken with caution.

In the southern sub-region, phylogenetic similarity was
found to be positively related to morphological variation
which suggest that within a large region, there are areas sub-
ject to higher ecological pressures which is ultimately asso-
ciated with biotic interactions. However, the difference in
mechanisms operating at sub-regional level makes that the
signal of the relationship morphology and phylogenctic simi-
larity be lost at the regional analysis, which highlights the
importance of studying ecological processes at different scales
(Garcia 2000).

This suggests that biotic interactions play a minor role in
the morphological variation of H. leucotis, and therefore its
separation into subspecies is associated with other factors,
at least in most of its geographical distribution. Perhaps the
morphological variation we found could be the result of adap-
tation of the focal species to changing environmental condi-
tions across its geographic distribution (Brown and Gibson
1983). Recently, Soteras et al. (2018) reported that morpho-
logical variation in sword-billed hummingbird is related to
the geographic distribution of long-flowered plant species
which contrasts to our results, this difference is likely to be
due to the extent of specialization of these two hummingbird
species. H. leucotis might have a less specialized bill morphol-
ogy that enables it to feed on many different plant species,
this makes its dependence on one single type of flower less
strong when compared with the extremely specialized and

long bill of sword-billed hummingbird.



Our results suggest that character displacement is not a
key mechanism for H. leucotis as local variation in morphol-
ogy is independent from community structure. This finding
is important because it contributes to the debate on diversity
fostering/hindering rates of speciation. However, it can be
the case that the morphology of a focal species is not only
a function of hummingbird community composition but it
also depends on the relative abundances of species. This could
also be true for floral resources where the local richness of
plant did not explain variation in morphology. It is important
to note that we only assessed the effect of hummingbird spe-
cies on H. leucotis morphology, however its foraging special-
ization could also be constrained or driven by the presence
of non-avian animals such as bees, moths and butterflies.
It is likely that the consumption rate of floral resources by
insect species is lower than the consumption by humming-
birds because of the difference in size and energy requirement
of these groups. This could suggests a minor contribution of
insect species to hummingbird evolution, however, very high
abundances of insects can have a much larger impact, and
unfortunately sufficient dara is not available to test the pos-
sible effect of competition across taxa (Sonne et al. 2019).

Here we found that ‘antagonistic interspecific biotic inter-
actions’, or the ‘availability of floral resources’ are not associ-
ated with the morphological variation of the focal species.
However it is possible that the greatest pressure for biotic
interactions to which H. leucotis is subject is the ‘intraspecific
competition’, so it would be interesting to know the local
variation in the abundance of the same species throughout its
distribution area.

Finally, the variability in the morphological space of
H. leucotis that we reported could then be explained by other
factors such as phenotypic plasticity (Pfennig etal. 2010) and
environmental differences along its geographical distribution
(Hawkins et al. 2007). Because its large range size, H. leucotis
is subject to a great variation in environmental conditions,
this variability could influence the importance of biological
interaction thus the signal of competition could be eroded
and untractable at the spatial scale of our analysis. Some
authors reported that at regional scale, the spatial distribu-
tion of body size in flycatcher assemblages shows a scaling
pattern coincident with macroecological rules of Bergmann.
In highland forests they found that morphological traits
increase northeast to southwest and suggested that morpho-
logical variation is explained in part by the climatic gradients
(Cortés-Ramirez et al. 2019). So is possible that morphologi-
cal variation of H. leucotis is associated with Bergmann rule
too as it shows an increase in body size from south to north.
Further exploration on climatic gradient along the range size
of focal species is needed.

Data availability statement
Data available from the Dryad Digital Repository: <htep://

dx.doi.org/10.5061/dryad.41ns1rn9g> (Tovilla-Sierra et al.
2019).
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Appendix 1. Hummingbird species and floral resources included in the analysis, Accuracy Roc Score
Kappa (ARSKappa) for each model (a number between -1 and 1 where scores above 0.8 are generally
considered good agreement, zero or lower means no agreement), numbers of occurrences after
geographic data cleanup (Occurrence filtering: Spatially Unique) and bioclimatic variables (WorldClim

1.0) used for modelling each species.

Hummingbirds ARSKappa Numbers of Bioclimatic variables
occurrences

Abeillia abeillei 0.923 98 Bio2, Bio3, Bio6, Biol8, Biol9
Amaczilia amabilis 0.87 59 Bio3, Bio4, Bio6, Bio8, Biol4
Amaczilia beryllina 0.948 94 Bio3, Bio6, Biol0, Biol5, Biol8, Biol9
Amazilia candida 0.898 88 Bio2, Bio4, Bio5, Bio6, Biol5, Biol8
Amaczilia cyanocephala 0.949 89 Bio3, Bio6, Bio7, Bio8, Biol3, Biol5, Biol8
Amaczilia cyanura 0.976 35 Bio2, Bio4, Bio5, Bio6, Biol5, Biol8
Amaczilia rutila 0.932 91 Bio3, Bio5, Bio6, Bio8, Biol3, Biol4, Biol8, Biol9
Amazilia saucerottei 0.826 89 Bio2, Bio6, Bio7, Biol3, Biol5, Biol9
Amazilia tzacatl 0.805 82 Bio3, Bio6, Bio7, Biol3, Biol4
Amaczilia violiceps 0.903 84 Bio2, Bio3, Bio4, Bio6, Bio8, Biol7
Amaczilia viridifrons 0.946 50 Bio2, Bio3, Bio6, Biol8, Biol9
Amaczilia yucatanensis 0.9 42 Bio3, Bio5, Bio7, Bio8, Biol5
Anthracothorax prevostii 0.928 93 Bio2, B1o3, Bi0o5, Bio6, Biol3, Biol4
Archilochus alexandri 0.876 98 Bio5, Bio6, Bio8, Biol3, Biol4
Archilochus colubris 0.877 195 Bio3, Bio6, Bi09, Bio10, Biol2, Biol4
Atthis heloisa 0.962 75 Bio4, Bio6, Bio7, Biol3, Biol5
Atthis ellioti 0.948 58 Bio2, Bio3, Bio4, Bio6, Biol2, Biol5
Calothorax lucifer 0.952 80 Bio2, Bio5, Bio6, Biol4, Biol5
Calothorax pulcher 0.963 23 Bio4, Bio6, Biol4, Biol5, Biol9
Calypte anna 0.988 96 Bio3, Bio6, Bio8, Bio9, Bio12
Campylopterus curvipennis 0.883 89 Bio2, Bio3, Bio6, Biol4, Biol8
Campylopterus hemileucurus 0.845 76 Bio3, Bio6, Biol3, Biol4, Biol8
Campylopterus rufus 0.901 67 Bi102, Bio4, Bio6, Biol3, Biol4
Chlorostilbon auriceps 0.926 62 Bio2, Bio4, Bio5, Bio6, Biol5, Biol6, Biol7, Biol9
Chlorostilbon canivetii 0.744 90 Bi102, B1o3, Bio6, Bio8, Biol5, Biol6, Biol8, Biol9
Colibri delphinae 0.928 80 Bio3, Bio6, Biol5, Biol6, Biol8
Colibri thalassinus 0.939 90 Bio3, Bio5, Bio6, Biol3, Biol5
Cynanthus latirostris 0.852 62 Bio2, Bio3, Bio4, Bio6, Bio8, Biol4
Cynanthus sordidus 0.932 55 Bio3, Bio4, Bio6, Biol3, Biol4, Biol5, Biol8
Doricha enicura 0.906 71 Bio2, Bio4, Bio6, Bio7, Biol3, Biol4
Eugenes fulgens 0.876 88 Bio3, Bio6, Bio8, Biol5, Biol9
Eupherusa cyanophrys 0.994 24 Bio2, Bio3, Bio6, Biol6, Biol8

Eupherusa eximia 0.938 70 Bio4, Bio6, Biol3, Biol4, Biol8



Eupherusa poliocerca 0.909 41 Bio6, Bio7, Biol4, Biol5, Biol8, Biol9
Heliomaster constantii 0913 80 Bio5, Bio6, Biol 3, Biol4, Biol5, Biol8, Biol9
Heliomaster longirostris 0.870 89 Bio2, Bio4, Bio35, Bio6, Biol5, Biol6, Biol8, Biol9
Klais guimeti 0.930 75 Bi03, Bio4, Bio6, Biol6, Biol7, Biol9
Lampornis amethystinus 0.894 85 Bio3, Bio6, Bio7, Biol3, Biol 5, Biol8
Lampornis clemenciae 0.886 79 Bi02, Bio3, Bio6, Bio8, Biol5, Biol7, Biol8
Lampornis sybillae 0.939 24 Bio3, Bio6, Biol 3, Biol5, Biol7
Lampornis viridipallens 0.938 54 Bio2, Bio3, Bio6, Biol3, Biol4
Lamprolaima rhami 0.868 59 Bio2, Bio3, Bio6, Biol4, Biol6, Biol8
Lophornis brachylophus 0.956 8 Bio2, Bio6, Bio7, Biol5, Biol9
Lophornis helenae 0.830 59 Bio3, Bio6, Biol3, Biol8, Biol9
Phaeochroa cuvierii 0.886 58 Bio02, Bio4, Bio6, Biol3, Biol4
Phaethornis longirostris 0.867 89 Bio03, Bio5, Bio6, Bio8, Biol5, Biol8, Biol9
Phaethornis striigularis 0.842 93 Bio2, Bio3, Bio5, Bio6, Biol3, Biol7
Selasphorus platycercus 0.842 96 Bio2, Bio3, Bio5, Bio6, Biol2, Biol3, Biol9
Selasphorus rufus 0.874 146 Bi102, Bio6, Bi10o10, Bio16, Biol8
Selasphorus sasin 0.948 70 Bio3, Bio6, Bio7, Biol2, Biol4, Biol5, Biol8
Selasphorus calliope 0.878 94 Bio5, Bio6, Bio7, Bio8, Bio9, Biol3, Biol4
Thalurania colombica 0.879 74 Bio4, Bio6, Bio7, Biol3, Biol5, Biol8, Biol9
Thalurania ridgwayi 0.908 25 Bio2, Bio3, Bio6, Biol3, Biol4
Threnetes ruckeri 0.848 65 Bi02, Bio3, Bio4, Bi06, Biol3, Biol4, Biol8
Tilmatura dupontii 0916 68 Bi02, Bio4, Bio6, Biol3, Biol4, Biol8
Hylocharis leucotis 0.975 237 Bi105, Bio6, Bi1o16, Biol7, Biol8

Floral resources ARSKappa  Numbers of Bioclimatic variables

occurrences

Bidens riparia 0.930 53 Bio8, Biol5, Biol6, Biol8, Biol9
Bomarea edulis 0.902 74 Bio3, Bio5, Bio6, Biol5, Biol6, Biol8
Bouvardia ternifolia 0.879 74 Bio3, Bio5, Bio7, Bioll, Biol5, Biol6, Biol7
Byttneria catalpifolia 0.940 56 Bio3, Bio8, Bioll, Biol5, Biol6, Biol8
Calliandra grandifolia 0.969 11 Bio19, Bio3, Bio4, Biol3, Biol5, Biol9
Castilleja arvensis 0.943 74 Bio3, Bio5, Bioll, Biol5, Biol8
Castilleja scorzonerifolia 0.921 73 Bi102, Bio3, Bi09, Biol5, Biol8, Biol9
Castilleja tenuiflora 0.934 76 Bi02, Bio3, Bio6, Biol4, Biol5, Biol8
Cirsium jorullense 0972 28 Bio3, Bi09, Biol 3, Biol4, Biol5
Cirsium subcoriaceum 0.937 65 Bio3, BioS5, Bio6, Biol3, Biol5
Crusea coccinea 0.963 65 Bio3, Bio6, Biol 3, Biol5, Biol8
Cuphea jorullensis 0.956 63 Bio4, Bio6, Biol 3, Biol5, Biol9
Fuchsia encliandra 0.929 88 Bio2, Bio3, Bi09, Biol5, Biol6, Biol8, Biol9
Fuchsia microphylla 0.970 ) Bio3, Bio$5, Bio6, Biol3, Biol5
Fuchsia paniculata 0.961 74 Bio03, Bio6, Biol3, Biol4, Biol5
Ipomoea hederifolia 0.893 77 Bio03, Bio5, Bio7, Bioll, Biol5, Biol6, Biol8
Lobelia laxiflora 0.868 81 Bio3, Bio5, Bio6, Biol5, Biol6, Biol8
Loeselia mexicana 0.933 65 Bi103, Bio5, Biol5, Biol6, Biol9
Passiflora membranacea 0.935 69 Bio2, Bio3, Bio9, Biol3, Biol 5, Biol8



Penstemon gentianoides
Penstemon roseus
Phaseolus coccineus
Prunella vulgaris
Psittacanthus calyculatus
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

0.940
0.959
0.944
0.923
0.897
0.948
0.961
0.931
0.928
0.972
0.943
0.956
0.982
0.963
0.965
0.960
0.884
0.964
0.966
0.936

52
87
75
239
58
62
47
63
3
15
61
60
55
81
69
62
75
64
24
58

Bi103, B109, Biol5, Biol6, Bio18, Biol9
Bio2, Bio4, Bio6, Biol3, Biol4, Biol5

Bio3, Bio6, Bio7, Bio8, Biol5, Biol6, Biol9
Bi103, Bi0o5, B1o6, Bi09, Biol5, Biol6, Biol9
Bio2, Bio4, Bi09, Biol5, Biol8, Biol9

Bio4, Bio9, Biol3, Biol5, Biol8

Bio2, Bio4, Bi09, Biol5, Biol8, Biol9

Bio2, Bio4, Bio6,Biol3, Biol5, Biol8

Bio3, Bi0o5, Bio6, Biol5, Biol6

Bio3, Bio5, Bio6, Bio7, Biol0, Biol3, Biol5
Bio2, Bio3, Bio5, Bio6, Biol3, Biol5, Biol8, Biol9
Bio4, B109, Biol5, Biol6, Biol8, Biol9
Bio2, Bio3, Biol 3, Biol4, Biol5, Biol8
Bio3, Bio6, Bio7, Biol3, Biol5, Biol8, Biol9
Bio4, Bi1o7, B109, Biol3, Biol5

Bio3, Bio6, Bio7, Biol5, Biol6, Biol8

Bi103, B106, Bi09, Biol5, Biol8, Bio19

Bio3, Bio7, Bio9, Biol3, Biol5, Biol9

Bio2, Bio3, Bi0o5, Bio6, Biol3, Biol 5, Biol8
Bi02, B103, Bi1o6, Biol3, Biol5, Biol8




Appendix 2. Selection of bioclimatic variables from WorldClim 1.0:

Bioclimatic variables are derived from the monthly temperature and rainfall values in order to generate
more biologically meaningful variables. The bioclimatic variables represent annual trends (e.g., mean
annual temperature, annual precipitation), seasonality (e.g., annual range in temperature and
precipitation) and extreme or limiting environmental factors (e.g., temperature of the coldest and
warmest month, and precipitation of the wet and dry quarters). A quarter is a period of three months

(1/4 of the year) (Hijmans et al. 2005).

BIO1 = Annual Mean Temperature

BIO2 = Mean Diurnal Range (Mean of monthly (max temp - min temp))
BIO3 = Isothermality (BIO2/BIO7) (* 100)

BIO4 = Temperature Seasonality (standard deviation *100)
BIOS = Max Temperature of Warmest Month

BIO6 = Min Temperature of Coldest Month

BIO7 = Temperature Annual Range (BIO5-BIO6)

BIO8 = Mean Temperature of Wettest Quarter

BIO9 = Mean Temperature of Driest Quarter

BIO10 = Mean Temperature of Warmest Quarter

BIO11 = Mean Temperature of Coldest Quarter

BIO12 = Annual Precipitation

BIO13 = Precipitation of Wettest Month

BIO14 = Precipitation of Driest Month

BIO15 = Precipitation Seasonality (Coefficient of Variation)
BIO16 = Precipitation of Wettest Quarter

BIO17 = Precipitation of Driest Quarter

BIO18 = Precipitation of Warmest Quarter

BIO19 = Precipitation of Coldest Quarter

The information of the 19 bioclimatic variables was extracted for each record and analyzed using
correlation matrices. Those variables that show collinearity (R=0.6) were discarded. Then, we
performed a principal component analysis to identify which variables are more informative in each
model. We gave higher weight to a particular variable rather than a general variable. The set of
bioclimatic variables used to model modelling each species could vary, this depends on the specific

importance.



Appendix 3. GARP output map of Hylocharis leucotis, best supported model with best subsets in Open
Modeller. Consensus map of 10 best models from 100 runs. 1 represents 100% consensus among the

10 best models or the 100% of probability to presence values.
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Appendix 4. Pearson correlation result from Sub-region “North to Tehuantepec Isthmus™.

Relationships between morphological variation of H. leucotis and local diet availability and potential

competition. Proper variance summarizes phenotypic variation inside the morphological space and is

not related to a) local diversity of floral resources (R = 0.247, p-value = 0.254). The relationship

between morphological variation and potential competition depends on how the latter is measured,

however this relationship is not significant when b) competition is measured as the number of species

that coexist with Hylocharis leucotis (R = 0.274, p-value = 0.204) or ¢) competition is described as the

phylogenetic similarity between Hylocharis leucotis and all the members of the community (R = -

0.086, p-value = 0.695).
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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 distribucion potencial de colibries
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Mapas de distribucion potencial de recursos florales
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