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RESUMEN 

Las redes de interacción biótica tienen un efecto importante en la distribución 

espacial y la estructuración de las comunidades así como en la riqueza de especies 

a escala local. Algunas especies participantes, como las aves nectarívoras han sido 

utilizadas como modelo para el estudio de un gran número de interacciones 

biológicas: desde los mutualismos con las plantas de las que se alimentan, hasta la 

competencia inter e intraespecífica que se genera por el acceso al néctar floral. Los 

colibríes son aves nectarívoras endémicas del continente americano, se conocen 338 

especies en el continente, 58 de las cuales se distribuyen en México, de las cuales 

14 son endémicas del territorio nacional. Estas aves se caracterizan por su alta tasa 

metabólica, su talla pequeña y su tipo de vuelo. Estas características limitan su 

almacenamiento de energía por largos periodos de tiempo y a su vez generan que su 

requerimiento calórico sea elevado y constante. Debido a esto, los colibríes usan 

distintas estrategias de forrajeo. La dependencia del néctar obliga a los colibríes a 

asegurar su alimento moviéndose temporalmente entre parches de hábitat y 

compitiendo por este recurso. Otra de las principales estrategias de forrajeo es el 

establecimiento y defensa de territorios de forrajeo.  

Históricamente se ha reportado una correlación positiva entre un mayor 

tamaño corporal y una defensa territorial más efectiva, en la que las especies de 

colibríes de mayor tamaño tienden a dominar a las especies más pequeñas, 

relegándolas del acceso a los mejores recursos energéticos. No obstante, existen 

especies pequeñas de colibríes que pueden ganar contiendas agresivas contra 

especies más grandes. Sin embargo, el contexto en el cual dichas contiendas ocurre 

ha sido poco estudiado.  

El objetivo del presente estudio fue evaluar la influencia de los contextos 

ecológico y evolutivo en el resultado de las contiendas agonísticas entre colibríes. En 

el primer capítulo de este trabajo se exploró 1) la frecuencia con la que las especies 

grandes de colibríes ganan a las pequeñas cuando compiten por el acceso a los 

recursos, 2) la influencia del tamaño corporal, la identidad del clado y la distancia 

genética en el resultado de contiendas territoriales de 74 especies de colibríes de 

siete países de América. El segundo capítulo se enfocó en evaluar si la masa 
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corporal y la distancia genética entre contendientes así como los cambios 

fenológicos de los tres principales recursos florales (Salvia elegans, Bouvardia 

ternifolia y Penstemon roseus) influyen sobre la jerarquía de dominancia de los 

colibríes durante un ciclo anual en un bosque templado del centro de México (Parque 

Nacional La Malinche, Tlaxcala). En el tercer capítulo exploramos si la probabilidad 

de ganar una contienda agonística es influenciada por la diferencia en la masa 

corporal, la longitud del pico y la distancia genética entre las especies de un 

ensamble de colibríes en un Bosque de Niebla (Santuario de Bosque de Niebla, 

Veracruz) durante la floración de Palicourea padifolia.  

Los principales resultados de este trabajo confirmaron que los colibríes 

establecen jerarquías de dominancia interespecíficas cuando compiten por el acceso 

a recursos alimenticios (Capítulos II y III). El orden que las especies ocupan dentro 

de las jerarquías de dominancia es dinámico y es influenciado por los ciclos 

fenológicos anuales de los recursos disponibles en el ambiente y por la identidad de 

los colibríes que compiten por su acceso (Capítulo II). Las diferencias entre los 

rasgos morfológicos de los colibríes contendientes (masa corporal y longitud del pico) 

representan ventajas competitivas y pueden influir en el resultado de las contiendas, 

y por lo tanto en el orden que las especies ocupan dentro de la jerarquía de 

dominancia (Capítulo III). Sin embargo, la dominancia de los colibríes más grandes 

sobre contendientes más pequeños no es absoluta (Capítulo I). En relación a los 

nueve clados de colibríes, las especies pertenecientes al clado de las Esmeraldas 

participan con más frecuencia en contiendas agonísticas por el acceso a recursos 

alimenticios (Capítulo I). La distancia genética entre las especies de colibríes que 

conforman un ensamble específico puede ser un factor importante en la resolución 

de las contiendas, ya que de manera indirecta puede reflejar procesos de divergencia 

morfológica y conductual entre dos especies contendientes. Sin embargo, la 

importancia de este factor y su relación con la resolución de contiendas dependerá 

de la composición de especies del ensamble de estudio (Capítulo II y III). 

Palabras clave: Trochilidae, interacciones biológicas, contiendas agonísticas, 

jerarquía de dominancia, territorialidad, competencia.  
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ABSTRACT 

The biological interaction networks have an important effect on the structure and 

spatial distribution of the species in a community, as well as on the species richness 

at a local scale. Some of the involved species in these interactions are the 

nectarivorous birds. These birds have been used as a study model for several 

biological interactions: such as the mutualistic relationship between hummingbirds 

and the plants they feed on, or the intraspecific and interspecific competition for floral 

nectar access. The hummingbirds are nectarivorous birds endemic to the American 

continent, 338 species are known on the continent, 58 of which are distributed in 

Mexico, of wich 14 are endemic to the national territory. These birds have a high 

metabolic rate, small size and a characteristic type of flight. These traits limit their 

energy storage capacity for long time periods and thus generate a constant and high 

caloric food intake. Because of this, the hummingbirds use different foraging 

strategies. Dependence on nectar forces hummingbirds to secure their food moving 

between patches of habitat and to compete for this resource. Other of the foraging 

strategies is the establishment and defense of foraging territories.  

Historically, a positive correlation between a lager body size and a more 

effective territorial defense has been found, in which the largest hummingbird species 

tend to dominate the smaller species and to relegate them from the access to the 

best energy resources. However, there are small species of hummingbirds that can 

win aggressive contests against larger species. This scenario has been little studied.  

The objective of this study was to evaluate the influence of the ecological and 

evolutionary contexts on the result of agonistic contests between hummingbirds. The 

first chapter of this paper explored 1) the frequency with which larger hummingbird 

species win over small ones when they compete for access to resources, 2) the 

influence of body mass, the clade identity and the genetic distance on the outcome of 

territorial contests of 74 hummingbird species from seven countries of America. The 

second chapter focused on whether the body mass and the genetic distance between 

contenders as well as the phenological changes of the three main floral resources 

(Salvia elegans, Bouvardia ternifolia y Penstemon roseus) influence the dominance 

hierarchy of hummingbirds during an annual cycle in a temperate forest in central 



14 
 

Mexico (La Malinche National Park, Tlaxcala). In the third chapter we explore whether 

the probability of winning an agonistic contest is influenced by the difference in body 

mass, the length of the exposed culmen and the genetic distance between the 

species of an assemblage of hummingbirds in a Cloud Forest (Cloud Forest 

Sanctuary, Veracruz) during the flowering period of Palicourea padifolia. 

The main results of this work confirmed that hummingbirds establish 

interspecific dominance hierarchies when they compete for access to food resources 

(Chapters II and III). The order that the species occupy within the dominance 

hierarchy is dynamic and is influenced by the annual phenological cycles of the 

resources available, and by the identity of the competing hummingbirds (Chapter II). 

The differences between the morphological traits of the contending hummingbirds 

(body mass and beak length) represent competitive advantages and can influence the 

outcome of the contests, and therefore the order that the species occupy within the 

dominance hierarchy (Chapter III). However, the dominance of the larger 

hummingbirds over smaller contenders is not absolute (Chapter I). In relation to the 

nine hummingbird clades, the species belonging to the Emerald clade participate 

more frequently in agonistic contests (Chapter I). The genetic distance between the 

hummingbird species that make up a specific assemblage may be an important factor 

in the resolution of the contests, since it may indirectly reflect processes of 

morphological and behavioral divergence between two contending species. However, 

the importance of this factor and its relationship with the resolution of the contests will 

depend on the species composition (Chaper II and III). 

 

Keywords: Trochilidae, biological interactions, agonist contests, dominance 

hierarchy, territoriality, competition. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Las especies se encuentran inmersas en redes complejas de interacciones 

ecológicas (Cazelles et al. 2016). Las interacciones entre organismos juegan un 

papel fundamental para entender los sistemas biológicos (Schemske et al. 2009). 

Estas interacciones pueden ser positivas (mutualismo, +/+), negativas (competencia, 

–/–) o una combinación entre efectos positivos, negativos o neutrales entre ambos 

interactuantes, por ejemplo en la depredación, herbivoría o parasitismo (+/–), o en el 

amensalismo (–/0) y comensalismo (+/0; Stachowicz 2001, Araújo y Rozenfeld 2014). 

Los efectos generados por las interacciones bióticas suelen ser directos, es decir, 

resultan de la interacción física entre dos individuos. Sin embargo, el resultado de 

estas interacciones directas puede generar cambios en la abundancia de recursos o 

en alguna variable que afecte a otras especies. Estos efectos se denominan 

indirectos, por ejemplo un depredador puede disminuir la abundancia de su presa, de 

este modo otras especies que también consuman esa presa verán disminuidos sus 

recursos (Wootton 1994). 

Se ha hipotetizado que las redes de interacción tienen un efecto importante en 

la distribución espacial y la estructuración de las comunidades (Araújo y Rozenfeld 

2014), así como en la riqueza de especies a escala local (Paine 1976). Ejemplo de lo 

anterior es la depredación, la cual puede incrementar la riqueza específica de un 

área. Esto ocurre cuando un depredador tiene preferencia por una presa 

competitivamente superior, ya que evita que una sola especie monopolice los 

recursos disponibles. Lo anterior permite el incremento de la abundancia de 

competidores inferiores y facilita la coexistencia de diferentes especies dentro de una 

comunidad a través de la repartición de recursos e incluso de amenazas generadas 

por depredadores (Paine 1976; Shurin y Allen 2001). 

Los factores abióticos como el clima, la humedad o la altitud juegan un papel 

importante en los procesos de estructuración de las comunidades terrestres a una 

escala regional mientras que las interacciones bióticas tendrán un mayor peso a 

escala local (Whittaker et al. 2001). Sin embargo, hay evidencia que señala que las 

interacciones bióticas pueden influir patrones a mayor escala e incluso tener efectos 
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sobre la distribución de las especies (Gotelli et al. 2010; Araújo y Rozenfeld 2014). 

Adicionalmente, la integración y el análisis de las relaciones filogenéticas puede 

generar información robusta acerca de cómo las interacciones bióticas y los factores 

ambientales históricos y actuales han determinado la composición de especies en 

escalas locales y regionales (Graham et al. 2009).  

Las aves son uno de los grupos de vertebrados mejor estudiados debido a su 

atractivo estético y a que son relativamente conspicuas, lo cual las hace fáciles de 

observar. Estas ventajas han permitido conocer a fondo características morfológicas, 

fisiológicas y conductuales del grupo, al igual que aspectos como la estructuración de 

sus comunidades o las redes de interacción en las que participan (Abrahamczyck y 

Kessler 2014). En este sentido, las aves nectarívoras y las relaciones que establecen 

con su principal recurso alimentico (i.e., néctar floral) han sido utilizadas como 

modelo para el estudio de un gran número de interacciones biológicas, desde los 

mutualismos con las plantas de las que se alimentan, hasta la competencia inter e 

intraespecífica (Cotton 2007).  

Los colibríes, son aves nectarívoras endémicas del continente americano, se 

caracterizan por su talla pequeña y por su alta tasa metabólica, lo que limita el 

almacenamiento de energía por largos periodos de tiempo. Estas características 

hacen que su requerimiento calórico sea elevado y constante (Stiles 1995, Altshuler 

et al. 2004). La dependencia del néctar obliga a los colibríes a utilizar distintas 

estrategias para asegurar su alimento. Por ejemplo, moviéndose temporalmente 

entre parches de hábitat y compitiendo por el acceso a este recurso (Montgomerie y 

Gass 1981). 

Los colibríes se pueden dividir en dos grandes grupos dependiendo de sus 

estrategias de forrajeo: los que usan rutas de alimentación (colibríes ruteros) y los 

que establecen y defienden parches florales (colibríes territoriales). Los colibríes 

ruteros (trapliners) establecen un plan de vuelo y forrajean haciendo visitas 

secuenciales y repetidas a diferentes parches de alimentación (Ohashi y Thomson 

2009). Por el contrario, los colibríes territoriales defienden un área bien delimitada 

para obtener acceso exclusivo al néctar. Sin embargo, un mismo individuo puede 
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modificar la estrategia de forrajeo (i.e., territorial a rutero y viceversa) que utiliza 

dependiendo de la abundancia floral, la calidad del néctar y la composición de 

especies de colibríes que compitan por el acceso a dichos recursos (Feinsinger y 

Colwell 1978, Dearborn 1998). Por ejemplo, se ha documentado que el 

establecimiento y defensa de un territorio de forrajeo está relacionado al costo-

beneficio del colibrí dueño del territorio. Es decir, el costo de la defensa territorial 

(i.e., energía invertida en las contiendas para expulsar intrusos del territorio) no 

deberá exceder el beneficio (i.e., energía obtenida del néctar de las flores 

defendidas) de monopolizar los recursos florales (Kodric-Brown y Brown 1978; 

Márquez-Luna et al. 2015). Adicionalmente, la estrategia de forrajeo puede ser 

influenciada por la categoría de edad y el sexo de los colibríes. Se ha reportado que 

las hembras y los juveniles también pueden establecer territorios de forrajeo (Wolf 

1969; Márquez-Luna et al. 2017), aunque regularmente optan por el uso de otras 

estrategias de forrajeo como el robo de néctar o el uso de recursos no defendidos. 

En contiendas agonísticas intraespecíficas, los machos tienden a dominar a las 

hembras y a establecer territorios de forrajeo de mayor calidad, es decir, más 

pequeños y con mayor densidad de flores que las hembras (Kodric-Brown y Brown 

1978; Carpenter et al. 1993). 

Históricamente se ha reportado una correlación positiva entre el tamaño 

corporal y una defensa territorial exitosa. Por lo que las especies de colibríes de 

mayor tamaño tienden a dominar a las especies más pequeñas, relegándolas del 

acceso a los mejores recursos energéticos (Hainsworth y Wolf 1972, Dearborn 1998, 

Araújo-Silva y Bessa 2010 y Justino et al. 2012). La hipótesis más aceptada para 

explicar dicho patrón es que los colibríes de mayor tamaño tienden a monopolizar 

parches florales para aumentar la eficiencia de obtención de energía durante el 

forrajeo (Dearborn 1998). 

La dominancia se define como la posición social o rango de un individuo 

relativo a uno o más competidores contra los cuales el individuo tiende a ganar 

contiendas agonísticas (Ewald 1985). Una jerarquía de dominancia será el conjunto 

de posiciones o rangos que ocupen los individuos dentro de un grupo o las especies 
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dentro de un ensamble (Chase y Seitz 2011). El rango de cada especie se puede 

determinar cuantitativamente evaluando la frecuencia de los resultados de las 

contiendas que gana y pierde contra otras especies cuando compiten por el acceso a 

algún recurso (Francis et al. 2018). Las especies con rangos altos serán más 

dominantes que aquellas con rangos bajos dentro de la jerarquía de dominancia, el 

rango más alto en una jerarquía será el 1 y el menor será igual al número de 

especies en el ensamble (Chase y Seitz 2011). Existen diferentes métodos 

cuantitativos para determinar el rango que ocupan las especies de un ensamble 

dentro de una jerarquía de dominancia. En aves se han utilizado los métodos 

conocidos como el marcador de David (David 1987; López-Segoviano et al. 2017) y 

la aleatorización de la puntuación Elo (Elo 1978; Sánchez-Tojar et al. 2017; Francis 

et al. 2018) para determinar jerarquías de dominancia interespecíficas.  

El estudio cuantitativo de las relaciones de dominancia interespecíficas a 

través del establecimiento de una jerarquía es fundamental en colibríes pues se ha 

documentado que existen especies pequeñas que pueden ganar contiendas 

agresivas contra especies más grandes (Pimm et al. 1985). Sin embargo, el contexto 

en el cual dichas contiendas ocurre ha sido poco estudiado. Martin y Ghalambor 

(2014) reportan que un ave de menor talla tiene más probabilidades de ganar un 

encuentro agresivo contra otra especie de mayor tamaño cuando existe una mayor 

distancia evolutiva entre ambas especies interactuantes. Los autores sugieren que a 

lo largo del tiempo evolutivo las especies pequeñas pueden desarrollar 

características que les permitan superar las desventajas competitivas asociadas a un 

menor tamaño corporal (e.g., mayor desarrollo muscular, incremento en la 

aceleración y maniobrabilidad durante el vuelo, mayor producción de testosterona, 

estradiol o deshidroepiandrosterona). Es decir, las ventajas de un mayor tamaño 

corporal declinan conforme se incrementa la distancia evolutiva entre las dos 

especies participantes en un encuentro agonístico.  

Bajo este contexto la incorporación de las perspectivas filogenéticas podría 

ayudar a explicar las relaciones de dominancia entre especies de colibríes en 

comunidades específicas. En este sentido McGuire et al. (2014) postulan una 
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hipótesis filogenética basada en datos de 284 de las 338 especies de colibríes 

distribuidas en todo el continente americano. Esta hipótesis sugiere que el origen de 

los colibríes ocurrió en Eurasia y que invadieron Sudamérica a través del estrecho de 

Bering hace ≈ 40 – 22 millones de años. El grupo se diversificó en Sudamérica y 

posteriormente recolonizaron Norteamérica y el Caribe. Se reconocen los siguientes 

9 clados de colibríes: Topacios, Ermitaños, Mangos, Brillantes, Coquetas, Patagona 

gigas, Gemas de Montaña, Abejas y Esmeraldas (Bleiweiss et al. 1997; McGuire et 

al. 2014). Estos clados surgieron diferencialmente en el tiempo y se diversificaron en 

diferentes regiones del continente, siete de los nueve clados de colibríes se 

diversificaron en Sudamérica (i.e., Ermitaños, Topacios, Mangos, Brillantes, 

Coquetas, Patagona y Esmeraldas), mientras que el ancestro común de las Abejas y 

las Gemas de Montaña recolonizó Norteamérica (≈12 millones de años) donde 

posteriormente ambos clados se diversificaron. Estos procesos de diversificación 

estuvieron promovidos por el surgimiento de barreras geográficas y el subsecuente 

origen de nuevos nichos ecológicos (e.g., la Cordillera de los Andes o el Itsmo de 

Panamá; McGuire et al. 2014). La historia de diversificación del grupo en el 

continente genera diferentes patrones en la composición de especies, ya que en 

algunas localidades habrá mayor presencia de especies poco emparentadas 

(filogenéticamente distantes), mientras que en otras los ensambles estarán 

conformados por especies filogenéticamente más cercanas (Graham et al. 2009). Un 

ejemplo de lo anterior son los ensambles del Norte de Norteamérica, ya que están 

conformados casi exclusivamente por colibríes del clado de las Abejas. 

En México se distribuyen 58 especies de colibríes (Tabla 1), 14 son 

endémicas del territorio nacional (Berlanga et al. 2015). Del total nacional 17 

especies se encuentran bajo alguna categoría de riesgo con base en la NOM-059-

SEMARNAT (2010). En México los colibríes aprovechan en una gran variedad de 

hábitats, desde los áridos en el norte hasta los tropicales del sureste del país. 

Además de lo anterior, en muchas localidades de México la composición de especies 

de colibríes es variable temporalmente, ya que algunas especies realizan 

movimientos migratorios latitudinales y altitudinales. Estos movimientos migratorios 

están asociados a los ciclos fenológicos (i.e., disponibilidad y abundancia) de las 
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plantas de las que se alimentan (Feinsinger et al. 1985; Araujo y Sazima 2003; 

Cotton 2007). Los cambios temporales en la composición de especies tienen efectos 

sobre las preferencias de forrajeo de los colibríes y sobre el éxito reproductivo de las 

plantas de las que se alimentan (Magrach et al. 2020). Se ha reportado que la 

dinámica temporal en la composición de especies de colibríes puede tener efectos 

sobre las relaciones de dominancia interespecíficas al incrementar la competencia 

por el acceso a los recursos (Rodríguez-Flores y Arizmendi 2016). 
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Tabla 1. Lista de especies de colibríes presentes en México. 

Nombre científico  Nombre común Residencia Endemismo  NOM-ECOL-059 Clado  

Florisuga mellivora Colibrí Capucha Azul R 

  

Topacio 

Phaethornis longirostris Colibrí Ermitaño Pico Largo R 

  

Ermitaño 

Phaethornis mexicanus Colibrí Ermitaño Mexicano R EN 

 

Ermitaño 

Phaethornis striigularis Colibrí Ermitaño Enano R 

 

Pr Ermitaño 

Colibri thalassinus Colibrí Orejas Violetas R 

  

Mango 

Heliothryx barroti Colibrí Hada Enmascarada R 

 

A Mango 

Anthracothorax prevostii Colibrí Garganta Negra R,MV,MI 

  

Mango 

Lophornis brachylophus Coqueta de Atoyac R EN P Coqueta 

Lophornis helenae Coqueta Cresta Negra R 

 

A Coqueta 

Eugenes fulgens Colibrí Magnífico  R 

  

Gema de Montaña 

Heliomaster longirostris Colibrí Picudo Coroniazul R 

 

Pr Gema de Montaña 

Heliomaster constantii Colibrí Picudo Occidental R 

  

Gema de Montaña 

Lampornis viridipallens Colibrí Garganta Verde R 

 

Pr Gema de Montaña 

Lampornis amethystinus Colibrí Garganta Amatista R 

  

Gema de Montaña 

Lampornis clemenciae Colibrí Garganta Azul R SE 

 

Gema de Montaña 

Lamprolaima rhami Colibrí Multicolor R 

 

A Gema de Montaña 

Tilmatura dupontii Colibrí Cola Pinta R 

 

A Abeja 

Doricha enicura Colibrí Tijereta Guatemalteco R 

 

A Abeja 
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Tabla 1. Lista de especies de colibríes presentes en México. 

Nombre científico  Nombre común Residencia Endemismo  NOM-ECOL-059 Clado  

Doricha eliza Colibrí Tijereta Mexicano R EN P Abeja 

Calothorax lucifer Colibrí Lucifer MV, MI, R SE 

 

Abeja 

Calothorax pulcher Colibrí Mixteco R EN 

 

Abeja 

Archilochus colubris Colibrí Garganta Rubí MI 

  

Abeja 

Archilochus alexandri Colibrí Barba Negra MV, MI SE 

 

Abeja 

Calypte anna Colibrí Cabeza Roja MI, R 

  

Abeja 

Calypte costae Colibrí Cabeza Violeta R, MI 

  

Abeja 

Selasphorus heloisa Zumbador Mexicano R EN 

 

Abeja 

Selasphorus ellioti Zumbador Guatemalteco  R 

 

A Abeja 

Selasphorus platycercus Zumbador Cola Ancha R, MI, MV SE 

 

Abeja 

Selasphorus rufus Zumbador Canelo MI 

  

Abeja 

Selasphorus sasin Zumbador de Allen MI, MV SE 

 

Abeja 

Selasphorus calliope Zumbador Garganta Rayada MI, MV SE 

 

Abeja 

Phaeoptila sordida Colibrí Opaco R EN  Esmeralda 

Cynanthus auriceps Esmeralda Occidental R EN 

 

Esmeralda 

Cynanthus forficatus Esmeralda de Isla Cozumel R EN 

 

Esmeralda 

Cynanthus canivetii Esmeralda Oriental R 

  

Esmeralda 

Cynanthus latirostris Colibrí Pico Ancho R SE  Esmeralda 

Basilinna leucotis Zafiro Orejas Blancas R   Esmeralda 
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Tabla 1. Lista de especies de colibríes presentes en México.     

Nombre científico  Nombre común Residencia Endemismo  NOM-ECOL-059 Clado  

Basilinna xantusii Zafiro Bajacaliforniano R EN   Esmeralda 

Abeillia abeillei Colibrí Pico Corto R 

 

Pr Esmeralda 

Phaeochroa cuvierii Colibrí Pecho Escamoso R 

  

Esmeralda 

Pampa curvipennis Fandanguero Mexicano R 

  

Esmeralda 

Pampa excellens Fandanguero Tuxtleño R EN Pr Esmeralda 

Pampa rufa Fandanguero Canelo R CE Pr Esmeralda 

Campylopterus hemileucurus Fandanguero Morado R 

  

Esmeralda 

Eupherusa ridgwayi Colibrí Cola Rayada R EN A Esmeralda 

Eupherusa eximia Colibrí Miahuatleco R 

  

Esmeralda 

Eupherusa cyanophrys Colibrí Guerrerense R EN P Esmeralda 

Eupherusa poliocerca Ninfa Mexicana R EN A Esmeralda 

Leucolia violiceps Colibrí Corona Violeta R SE  Esmeralda 

Leucolia viridifrons Colibrí Frente Verde R EN A Esmeralda 

Saucerottia cyanocephala Colibrí Corona Azul R 

  

Esmeralda 

Saucerottia beryllina Colibrí Berilo R 

  

Esmeralda 

Saucerottia cyanura Colibrí Cola Azul  R 

  

Esmeralda 

Amazilia tzacatl Colibrí Cola Canela  R 

  

Esmeralda 

Amazilia yucatanensis Colibrí Vientre Canelo R CE 

 

Esmeralda 

Amazilia rutila Colibrí Canelo R 

  

Esmeralda 
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Tabla 1. Lista de especies de colibríes presentes en México.     

Nombre científico  Nombre común Residencia Endemismo  NOM-ECOL-059 Clado  

Chlorestes candida Colibrí Cándido R, MI   Esmeralda 

Chlorestes eliciae Zafiro Garganta Azul R 

  

Esmeralda 

Residencia: R = Presente en México durante todo el año, MI = Presente en México durante el invierno (septiembre - 

abril), MV = Presente en México durante la temporada de reproducción de verano (marzo - septiembre). Endemismo: EN 

= Especie endémica, se distribuye exclusivamente dentro de México, SE = Especie semiendémica, su población total se 

distribuye en México durante alguna temporada del año, CE = Especie cuasiendémica, su distribución se extiende 

ligeramente fuera de México (menos de 35.000 km2). NOM-ECOL-059: Pr = Especie sujeta a protección especial, A = 

Especie amenazada, P = Especie en peligro de extinción. Los nombres comunes, categorías de residencia y endemismo 

fueron tomados de Berlanga et al. (2015), la categoría de riesgo fue tomada de la NOM-059-SEMARNAT (2010) y el 

clado de pertenencia de cada especie fu tomado de McGuire et al. (2014). Los nombres científicos están actualizados a 

los cambios propuestos por Chesser et al. (2020). 
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El número de especies en el país aumenta de Norte a Sur (Figura 1). La mayor 

riqueza de especies de colibríes se concentra en las zonas montañosas y áreas 

tropicales de México (Figura 1).  

 

Figura 1. Riqueza de especies de colibríes en México. El mapa se realizó utilizando 

los datos de distribución potencial de Navarro y Peterson (2007) para las 58 especies 

de colibríes que ocurren en México.  

 

Con base en McGuire y colaboradores (2014), en México se distribuyen especies de 

colibríes que pertenecen a siete clados (i.e., Topacios, Ermitaños, Mangos, 

Coquetas, Gemas de Montaña, Abejas y Esmeraldas). La mayor riqueza de clados 

en México se encuentra en el sureste del país (Figura 2).  
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Figura 2. Riqueza de clados de colibríes en México. El mapa se realizó utilizando los 

datos de distribución potencial de Navarro y Peterson (2007) para las 58 especies de 

colibríes que ocurren en México. 

Catorce especies de colibríes son endémicas de México, es decir, se 

distribuyen exclusivamente dentro del territorio mexicano (Berlanga et al. 2015). El 

área que concentra el mayor número de especies endémicas es la zona serrana de 

Guerrero (Figura 3). 
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Figura 3. Especies de colibríes endémicas de México. El mapa se realizó 

utilizando los datos de distribución potencial de Navarro y Peterson (2007) para las 

14 especies de colibríes endémicas de México. 

El estudio de los factores involucrados en el resultado de las contiendas 

agonísticas por el acceso a recursos entre diferentes especies de colibríes podría 

contribuir a la comprensión de la dinámica de dominancia al interior de los ensambles 

y su respuesta a los cambios temporales en la composición de especies de colibríes 

y abundancia y disponibilidad de recursos. Históricamente la dominancia en colibríes 

se ha asociado casi de forma exclusiva a un mayor tamaño corporal. Sin embargo, la 

influencia de otros rasgos morfológicos ha sido poco estudiada, así como de factores 

ambientales e incluso las relaciones evolutivas entre las especies que compiten por 

el acceso al néctar. Por lo cual, en el presente trabajo evaluamos si el contexto 

ecológico y evolutivo tiene una influencia en el resultado de las contiendas 

agonísticas interespecíficas en colibríes. Para responder esta pregunta de 
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investigación nos planteamos los siguientes objetivos: 1) realizar un análisis de los 

datos publicados en la literatura científica para determinar la frecuencia con la cual 

las especies de colibríes ganan contiendas agonísticas cuando se enfrentan a 

contendientes más grandes y pequeños, 2) determinar si la abundancia floral y 

recursos disponibles, además de como la especie, masa corporal y distancia 

genética entre contendientes influyen el rango que ocupan las especies dentro de la 

jerarquía de dominancia de un ensamble de colibríes durante un ciclo anual, y 3) 

evaluar si la diferencia en la masa corporal, la longitud del culmen expuesto y la 

distancia genética entre contendientes así como el número de flores en los territorios 

influyen la probabilidad de que los colibríes de mayor masa corporal ganen 

contiendas agonísticas contra especies más pequeñas. 

En el capítulo I de este trabajo se exploró 1) la frecuencia con la que las 

especies grandes de colibríes ganan a las pequeñas cuando compiten por el acceso 

a los recursos, 2) la influencia del tamaño corporal, la identidad del clado y la 

distancia genética en el resultado de contiendas territoriales de 74 especies de 

colibríes de siete países de América. El segundo capítulo se enfocó en evaluar si la 

masa corporal y la distancia genética entre contendientes, así como los cambios 

fenológicos de los tres principales recursos florales (Salvia elegans, Bouvardia 

ternifolia y Penstemon roseus) influyen sobre la jerarquía de dominancia de los 

colibríes durante un ciclo anual en un bosque templado del centro de México (Parque 

Nacional La Malinche, Tlaxcala). En el capítulo III exploramos si la probabilidad de 

ganar una contienda agonística es influenciada por la diferencia en la masa corporal, 

la longitud del culmen expuesto y la distancia genética entre las especies de un 

ensamble de colibríes en un Bosque de Niebla (Santuario del Bosque de Niebla, 

Veracruz) durante la floración de Palicourea padifolia. 
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HIPÓTESIS Y OBJETIVOS 

Capítulo I. Efecto del tamaño corporal y distancia evolutiva en las interacciones 

agonísticas de colibríes (Trochilidae). 

Hipótesis 1: Debido a que históricamente se ha reportado una correlación positiva 

entre un mayor tamaño corporal y una defensa territorial más efectiva, se espera que 

las especies de colibríes de mayor tamaño dominen a las especies más pequeñas en 

contiendas por el acceso a recursos.  

Hipótesis 2: Con base en la hipótesis postulada por Martin y Ghalambor (2014), se 

espera que las especies de colibríes más pequeñas ganen más frecuentemente 

contiendas contra competidores de mayor tamaño corporal cuando la distancia 

genética entre ambos contendientes sea mayor. Asimismo, debido a que los clados 

de colibríes se diversificaron en diferentes regiones de América se espera que estos 

patrones cambien en Norte, Centro y Sudamérica. 

Objetivos: 

Determinar la frecuencia con la que especies de colibríes de mayor tamaño ganan 

encuentros agonísticos contra especies más pequeñas y vice versa. 

Evaluar la influencia del tamaño corporal y el clado de pertenencia de los colibríes en 

la frecuencia de encuentros ganados y perdidos. 

Estimar la distancia genética entre especies contendientes y evaluar su influencia en 

la frecuencia de contiendas ganadas por colibríes más grandes y pequeños que su 

competidor. 

Determinar si existe un patrón y si este cambia o se mantiene en Norte, Centro y 

Sudamérica.
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Capítulo II. Factors affecting the dominance hierarchy dynamics in a hummingbird 

assemblage. 

Hipótesis: La composición de especies de colibríes en el Parque Nacional La 

Malinche, Tlaxcala, experimenta cambios temporales a lo largo de un ciclo anual, 

debido a esto, se espera que el rango que las especies de colibríes ocupan dentro de 

la jerarquía de dominancia sea dinámico. Se espera que la variación en el rango de 

las especies de colibríes dentro de la jerarquía de dominancia esté asociada a la 

identidad de los recursos florales disponibles, la energía dentro de los territorios y la 

composición de especies de colibríes competidores. Dado que la masa corporal 

puede determinar la resolución de las contiendas, se espera que especies de 

colibríes más grandes releguen del acceso a los mejores recursos a las especies 

más pequeñas. Sin embargo, se espera que las especies pequeñas de colibríes 

ganen más frecuentemente contiendas cuando compitan contra especies de colibríes 

más grandes y distantemente emparentadas. 

Objetivos: 

Determinar el rango que ocupan las especies de colibríes dentro de la jerarquía de 

dominancia en el Parque Nacional La Malinche durante un ciclo anual. 

Evaluar la influencia de las especies florales y la energía (Kj/flor) en los territorios, así 

como la identidad del colibrí dueño del territorio en la frecuencia de contiendas 

intraespecíficas e interespecíficas. 

Estimar la distancia genética entre especies contendientes y evaluar su influencia en 

la frecuencia de contiendas ganadas por colibríes más grandes y pequeños que su 

competidor.
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Capítulo III. Diferencias en rasgos morfológicos y su influencia en el rango que 

ocupan las especies de colibríes dentro de una jerarquía de dominancia. 

Hipótesis: Los rasgos morfológicos de las especies de colibríes pueden representar 

ventajas competitivas durante las contiendas por el acceso a recursos. La diferencia 

entre la masa corporal y la longitud del pico, así como la distancia genética entre 

contendientes podrían tener influencia sobre el resultado de las contiendas. Se 

espera que especies de colibríes con mayor masa corporal y longitud del pico 

ocupen rangos más altos dentro de la jerarquía de dominancia. Así mismo, se espera 

que las especies con mayor masa corporal y mayor longitud del pico ganen más 

frecuentemente las contiendas. El rango que las especies de colibríes ocupan dentro 

de la jerarquía de dominancia determinará sus probabilidades de ganar contiendas 

contra otras especies. Se espera que especies de colibríes con un rango alto dentro 

de la jerarquía de dominancia ganen las contiendas contra especies que ocupan 

rangos inferiores. 

Objetivos: 

Determinar la jerarquía de dominancia del ensamble de colibríes en el Santuario de 

Bosque de Niebla, Xalapa durante el periodo de floración Palicourea padifolia. 

Evaluar la relación entre rasgos morfológicos (masa corporal y la longitud del pico) y 

el rango que las especies de colibríes ocupan dentro de la jerarquía de dominancia. 

Evaluar la influencia de las diferencias en masa corporal, longitud del pico y distancia 

genética entre contendientes sobre la probabilidad de que los contendientes de 

mayor masa corporal ganen las contiendas. 

Evaluar la influencia de las diferencias en masa corporal, longitud del pico y distancia 

genética entre contendientes sobre la probabilidad de que los contendientes con un 

mayor rango jerárquico ganen contiendas contra colibríes con menor rango.
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Efecto del tamaño corporal y distancia evolutiva en 

las interacciones agonísticas de colibríes 

(Trochilidae) 

Publicado en Revista Mexicana de Biodiversidad (2018) 89 (1):149-162. 
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Diferencias en rasgos morfológicos y su influencia 

en el rango que ocupan las especies de colibríes 

dentro de una jerarquía de dominancia 
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Introducción 

Las interacciones bióticas tienen un papel importante sobre la estructuración de 

las comunidades ecologías (Araújo y Rozenfeld 2014). En los colibríes 

(Trochilidae), el papel de la competencia por el acceso a los recursos florales ha 

sido sugerido como la principal fuerza involucrada en definir la estructura y 

composición de los ensambles de especies (Wolf et al. 1976, Graham et al. 2009, 

Lara et al. 2011). Los colibríes han establecido una relación cercana con las 

plantas de las que extraen el néctar floral debido a que su tamaño corporal, su tipo 

de vuelo y su acelerada tasa metabólica los obliga a tener acceso a un gran 

número de flores para cubrir sus demandas energéticas (Montgomerie y Gass 

1981, Cotton 2007). 

Las especies de colibríes con una mayor masa corporal tienden a dominar a 

especies más pequeñas relegándolas del acceso a los recursos florales (Márquez-

Luna et al. 2018; Bribiesca et al. 2019). Es por esto que las especies más grandes 

suelen ocupar los rangos más altos dentro de las jerarquías de dominancia. No 

obstante, estas jerarquías de dominancia son dinámicas, es decir, el rango que 

ocupan las especies dentro de la jerarquía es variable. Estos cambios pueden 

estar asociados a la variabilidad en la abundancia y disponibilidad de recursos, al 

cambio estacional en la composición del ensamble de colibríes e incluso a la 

preferencia de las especies por consumir un recurso específico (Márquez-Luna et 

al. 2019). Lo anterior implica, que opuesto a lo predicho, no siempre las especies 

más grandes dominarán la jerarquía. Martin y Ghalambor (2014) postularon una 

hipótesis alternativa que explica la jerarquización de la dominancia, la cual 

establece que las especies pequeñas de colibríes tendrán mayor probabilidad de 

ganar contiendas contra especies más grandes si ambas especies se encuentran 

distantemente relacionadas filogenéticamente. Dichos autores sugieren que a lo 

largo del tiempo evolutivo las especies pequeñas pudieron acumular rasgos 

morfológicos (mayor desarrollo muscular) o fisiológicos (mayor producción de 

testosterona, estradiol o deshidroepiandrosterona) que les permiten compensar la 

desventaja competitiva de un menor tamaño corporal. La variabilidad en los rasgos 
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morfológicos y fisiológicos puede generar una divergencia conductual entre las 

especies (Dakin et al. 2018). Esta divergencia puede ser aprovechada por las 

especies pequeñas de colibríes para ganar contiendas contra competidores más 

grandes. Lo anterior implica que la distancia genética entre las especies de 

colibríes podría ser un factor importante en la resolución de contiendas por el 

acceso a un recurso específico. 

Todos los métodos para determinar una jerarquía de dominancia 

interespecífica se basan en la frecuencia de contiendas ganadas y perdidas por 

cada especie. El resultado de las contiendas frecuentemente se asocia a 

diferentes características morfológicas que brindan ventajas competitivas a las 

especies ganadoras, principalmente una mayor masa corporal. Aunque se ha 

determinado que la masa corporal es un factor importante en definir el resultado 

de las contiendas agonísticas, aún no se ha determinado la magnitud de la 

diferencia entre la masa corporal de dos contendientes para que este factor resulte 

en una ventaja competitiva. 

La diferencia de masa corporal entre la especie de colibrí más grande 

(Patagona gigas = 20 – 22 g) y la más pequeña (Mellisuga helenae = 1.6 – 2.6 g) 

puede ser de hasta 19.4 gramos si consideramos el peso máximo reportado para 

ambas especies por Schuchmann (1999). Si bien, dichas especies no son 

simpátricas, esta comparación representa la mayor diferencia que puede 

registrarse entre la masa corporal de dos especies de colibríes. Dentro de los 

ensambles de colibríes es frecuente encontrar a varias especies pertenecientes a 

un mismo género (e.g., Saucerottia) compitiendo por el acceso a los recursos. En 

este sentido, dichas especies presentarán características morfológicas similares 

ya que estás suelen ser conservativas dentro del mismo clado (Dakin et al. 2018). 

La diferencia de la masa corporal entre especies de colibríes dentro de un mismo 

ensamble puede ser de varios gramos (e.g., la masa corporal entre Lampornis 

clemenciae = 8.39 ± 0.12 y Selasphorus platycercus 3.74 ± 0.07 g) o incluso 

inferior a un gramo (e.g., la masa corporal entre Basilinna leucotis = 3.95 ± 0.06 g 

y Selasphorus platycercus = 3.74 ± 0.07 g; Márquez-Luna et al. 2019). Además, se 
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ha reportado que algunas especies migratorias de colibríes suelen incrementar su 

masa corporal en hasta 0.5 g en un solo día (Carpenter et al. 1983). A pesar de la 

naturaleza variable y las diferencias, en algunos casos mínimas, entre la masa 

corporal de algunas especies de colibríes, esta característica se considera 

determinante en el resultado de las contiendas y por lo tanto en el rango que las 

especies ocupan dentro de la jerarquía de dominancia. No obstante, además de la 

masa corporal otros rasgos morfológicos son importantes antes y durante las 

contiendas agonísticas interespecíficas de colibríes, los cuales serán descritos a 

continuación. 

Las contiendas interespecíficas de colibríes por el acceso a los recursos en 

general constan de la siguiente secuencia de eventos conductuales: un colibrí 

monopoliza el acceso a un recurso agregado espacialmente (e.g., un parche 

floral), este colibrí dueño del territorio percha en alguna rama alta sobre dicho 

parche floral. Posteriormente, desde la percha, el colibrí dueño puede usar 

mecanismos de defensa pasiva como vocalizaciones o despliegues visuales de las 

plumas de la gorguera o vuelos en torno al territorio (Baptista y Schuchmann 1990; 

Goldberg y Ewald 1991). Estas conductas tienen un carácter de advertencia contra 

los posibles competidores. En cuanto al otro colibrí (intruso) se acerca a las flores 

del parche defendido, el colibrí dueño comienza una persecución para expulsar al 

intruso fuera del territorio. Estas persecuciones suelen ser muy rápidas y tienden a 

ser ganadas por el colibrí dueño del territorio (Mendiola-Islas et al. 2016), el cual 

regresa a perchar a la rama de vigilancia o alimentarse del néctar de las flores que 

defiende. Se ha documentado que durante estas contiendas los colibríes pueden 

usar sus picos para apuñalar, sujetar e incluso arrancar plumas al intruso (Rico-

Guevara y Araya-Salas 2015; Rico-Guevara et al. 2019). Bajo este contexto, la 

longitud del pico de las especies podría ser una ventaja competitiva importante en 

la resolución de las contiendas y por lo tanto, influir sobre el rango que las 

especies ocupan dentro de la jerarquía de dominancia, un factor que no ha sido 

considerado previamente. 
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En el presente estudio determinamos la jerarquía de dominancia del 

ensamble de colibríes en un Bosque de Niebla del centro de Veracruz, México, 

durante la floración de uno de los principales recursos florales durante primavera y 

verano en la zona, Palicourea padifolia (Rubiaceae). Además, evaluamos si la 

masa corporal y la longitud del culmen expuesto de los contendientes, son rasgos 

asociados al rango que las especies ocupan dentro de la jerarquía de dominancia. 

Finalmente, evaluamos si la diferencia en la masa corporal, la longitud del culmen 

expuesto y la distancia genética entre contendientes, así como el número de flores 

en los territorios influyen la probabilidad de que 1) los colibríes de mayor masa 

corporal ganen las contiendas agonísticas contra especies más pequeñas; y que 

2) los colibríes con mayor rango jerárquico de dominancia ganen las contiendas 

agonísticas contra colibríes con menor rango. 

Métodos 

El trabajo de campo se realizó en el Santuario de Bosque de Niebla del INECOL, 

A. C. (a partir de aquí SBN), en Xalapa Veracruz (96°56’16.20”W, 19°30’47.2”N a 

1225 m s.n.m.). De acuerdo a los datos colectados por la estación climatológica 

las Animas (96°53’06”W, 19°30’00”N) de 1981 a 2010 (SMN 2019), la temperatura 

media anual fue de 19.3°C y la precipitación media anual 1368.2 mm. El área de 

estudio conserva un remanente de 30 ha de Bosque de Niebla. Palicourea 

padifolia (Roem. y Schult.) C. M. Taylor y Lorence (Rubiaceae) es un arbusto de 2 

a 7 metros de altura, aunque también puede presentarse como un árbol pequeño 

de hasta 10 metros. Se distribuye entre los 800 y 2400 m s.n.m. del centro de 

México hasta Panamá y es un elemento común de los bosques de niebla (Taylor 

1989). Las plantas de P. padifolia normalmente presentan entre 30 – 40 

inflorescencias y en cada una abren entre 2 – 4 flores por día durante la 

temporada de floración la cual se extiende desde mediados de marzo hasta 

agosto (Contreras y Ornelas 1999; Ornelas et al. 2004a). El pico de abundancia 

floral se presenta entre mayo y junio (Contreras y Ornelas 1999). Esta especie es 

distílica, es decir, presenta dos formas florales. La forma floral “pin” o “forma-L” 

presenta un estigma largo y anteras cortas, mientras la forma “thrum” o “forma-S” 
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tiene un estigma corto y anteras largas (Ornelas et al. 2004a). La proporción de 

ambas formas florales en la localidad de estudio tiene una relación de 1:1 (Ornelas 

et al. 2004, Hernández-Ramírez 2018). No se reportan diferencias significativas en 

el número de inflorescencias producidas o el número de flores que abren por día 

entre ambas formas florales (Contreras y Ornelas 1999; Ornelas et al. 2004a). 

Aunque se han reportado diferencias en la producción de néctar (mayor en la 

forma-L) y concentración de azúcar (mayor en la forma-S) entre ambas formas 

florales (Ornelas et al. 2004a). Sin embargo, ambas formas florales son 

igualmente visitadas por los colibríes presentes en el área de estudio (Ornelas et 

al. 2004b). Debido a lo anterior, no consideramos la forma floral de las plantas que 

conformaron los territorios de forrajeo estudiados. Las flores de P. padifolia son 

tubulares de color amarillo con una longitud promedio de 14.95 ± 0.26 mm (N = 20 

flores de 20 plantas distintas) que producen un volumen de néctar de entre 0.59 – 

0.73 µl h-1 con una concentración de azúcar de 15.7 – 17.5 ° BRIX (Ornelas et al. 

2004a). Las flores de P. padifolia duran un solo día, abren al amanecer y se 

marchitan al anochecer (Ornelas et al. 2004a). Lo anterior genera un constante 

cambio en la abundancia y disponibilidad floral para los colibríes. Once especies 

de colibríes (Colibri thalassinus, Anthracothorax prevostii, Eugenes fulgens, 

Lampornis amethystinus, Selasphorus heloisa, Pampa curvipennis, Campylopterus 

hemileucurus, Saucerottia cyanocephala, S. beryllina, Amazilia yucatanensis, 

Chlorestes candida) y algunos insectos, principalmente Himenópteros y 

Lepidópteros visitan las flores de P. padifolia (Ornelas et al. 2004a). Se ha 

reportado que en el área de estudio varias de estas especies de colibríes (e. g., P. 

curvipennis, S. cyanocephala, A. yucatanensis) establecen y defienden territorios 

de forrajeo en torno a parches de P. padifolia (Ornelas et al. 2004a, Jiménez et al. 

2012). 

El horario de las búsquedas de territorios de forrajeo y registro conductual 

de los colibríes fue de 8:00 a 13:00 horas. Este periodo se ha reportado como el 

de mayor actividad en los colibríes (Lara 2006) e incluye el pico de actividad de 

forrajeo de los colibríes en flores de P. padifolia en el área (9:30 – 10:30 horas; 

Ornelas et al. 2004a). El trabajo de campo se realizó del 15 de junio al 3 de 
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septiembre de 2017. Determinamos que un parche floral de P. padifolia era un 

territorio de forrajeo mediante el cumplimiento de los siguientes criterios: el colibrí 

dueño del territorio (1) perchó dentro o cerca del parche floral observado, (2) 

forrajeó en las flores del parche floral, y (3) defendió el territorio expulsando a los 

intrusos mediante persecuciones o vocalizaciones (Camfield 2006, Márquez-Luna 

et al. 2015, Mendiola-Islas et al. 2016, Márquez-Luna et al. 2019).  

Identificamos al colibrí dueño del territorio a través de su conducta vocal, ya 

que algunas especies territoriales realizan vocalizaciones constantes como parte 

de la defensa pasiva de su territorio (Goldberg y Ewald 1991). Adicionalmente, los 

colibríes dueños de territorios utilizaron pocas perchas altas sobre o cerca del 

parche floral defendido. Desde estas perchas vocalizaron y regresaron a ellas 

después de una persecución o de forrajear. Durante el periodo de observación 

identificamos las perchas preferidas del colibrí dueño del territorio y esto nos 

ayudó a determinar que estábamos observando al mismo individuo antes y 

después de una persecución (Márquez-Luna et al. 2015, Márquez-Luna et al. 

2019).  

Identificamos 27 parches florales como territorios de forrajeo. Observamos 

cada uno de estos territorios de forrajeo en una sola ocasión por 90 minutos 

continuos. Durante este periodo registramos: 1) la especie del colibrí dueño del 

territorio y de los colibríes intrusos y 2) la especie ganadora de cada interacción 

agonística interespecífica o contienda. Consideramos una contienda a las 

persecuciones o enfrentamientos cuerpo a cuerpo entre el colibrí dueño del 

territorio y los intrusos. Todas las contiendas comenzaron dentro del territorio, pero 

en muchas ocasiones derivaron en persecuciones para expulsar a los intrusos 

fuera de los límites del mismo. En estos casos definimos a la especie ganadora de 

acuerdo a su conducta al finalizar la contienda, ya que el individuo ganador 

siempre regresó a perchar dentro o cerca del territorio o forrajear dentro del 

mismo. Al concluir el periodo de observación se contaron las flores de P. padifolia 

para tener una estimación de los recursos disponibles dentro de cada territorio. 

Estimación de los rangos en la jerarquía de dominancia 
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La jerarquía de dominancia del ensamble de colibríes del SBN se estableció 

utilizando la modificación al método de puntuación Elo propuesta por Sánchez-

Tojar et al. (2017). El método original de puntuación Elo (Elo 1978), establece que 

el orden en el cual se desarrollaron las contiendas afecta la inferencia de los 

rangos de dominancia, ya que después de conocer el resultado de cada contienda 

la puntuación de los contendientes se actualiza (añadiendo puntos al ganador y 

restándolos al perdedor). La magnitud del cambio en la puntuación de ambos 

contendientes se establece de acuerdo a la probabilidad de que uno de los dos 

contendientes gane el encuentro y esta probabilidad cambiará con cada 

enfrentamiento entre dos contendientes específicos con base a la siguiente 

ecuación:  

           (               ))) 

Donde  A es la probabilidad de que gane la especie A, mientras que EloA 

será la puntuación de la especie A antes de la contienda y EloB será la puntuación 

de la especie B antes de la contienda. Por ejemplo, dos especies contendientes 

que jamás se han enfrentado comenzarán con una puntuación de “0”, por lo cual 

tendrán la misma probabilidad de ganar la contienda ( A = 0.5). 

Después de conocer el resultado de una contienda (e.g., que la especie A 

ganara dicha contienda) la puntuación de cada especie se actualizará como sigue:      

                )        

                )                                                       

Donde EloA será la puntuación de la especie A antes de la contienda, EloB 

será la puntuación de la especie B antes de la contienda, k será la constante que 

determinará la escala a la cual las puntuaciones cambiarán (en este caso 200, 

sensu Sánchez-Tojar et al. 2017) y  A será la probabilidad previamente calculada 

(e. g., 0.5 siguiendo con el ejemplo previamente establecido). La puntuación de 

ambas especies se actualiza sumando puntos a la especie ganadora y restándolos 

a la perdedora, en este caso, la puntuación actualizada de la especie ganadora (A) 
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después de la contienda sería       = 100, mientras que la puntuación de la 

especie perdedora (B) sería       = -100.          

Sánchez-Tojar et al. (2017) proponen una modificación a este método que 

consiste en aleatorizar el orden en el cual ocurrieron las contiendas (n = 1000 

aleatorizaciones) permitiendo obtener una puntuación Elo promedio y además 

intervalos de confianza del 95% para cada especie. La puntuación Elo de cada 

especie es equivalente a un rango dentro de la jerarquía de dominancia, 

puntuaciones Elo altas representarán rangos más altos dentro de la jerarquía de 

dominancia, mientras que puntuaciones bajas estarán asociadas a rangos 

inferiores. Las especies con un rango alto (1 o cercano a 1) dentro de la jerarquía 

serán dominantes sobre aquellas con rangos inferiores (e.g., una especie con 

rango 2 será dominante sobre una especie con rango 3). El rango más bajo será 

cercano o igual al número de especies incluidas en la jerarquía de dominancia. En 

este trabajo, excluimos del análisis a cuatro especies de colibríes que participaron 

en menos de 10 contiendas (ie., Anthracothorax prevostii, Lampornis 

amethystinus, Selasphorus heloisa y Amazilia yucatanensis). Lo anterior para 

garantizar que las especies dentro de la jerarquía usaron las contiendas como 

principal estrategia para acceder al néctar floral. Este método se ha utilizado para 

determinar la jerarquía de dominancia interespecífica entre aves paseriformes que 

compitieron por el acceso a semillas en estaciones de alimentación (Francis et al. 

2018). Para calcular la aleatorización de la puntuación Elo usamos el paquete de 

R aniDom v. 0.1.4 (Farine y Sánchez-Tójar 2017). 

Diferencias morfológicas entre contendientes 

Usamos datos de masa corporal y longitud del culmen expuesto (de aquí en 

adelante longitud del pico) colectados en el SBN durante la temporada de floración 

de P. padifolia de 1999 (Lara datos no publicados). De las especies de colibríes 

estudiadas solamente 2 presentan dimorfismo sexual (E. fulgens y S. 

cyanocephala). En el caso de dichas especies los datos morfológicos utilizados 

corresponden a machos. Utilizando estos datos calculamos la diferencia entre la 
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masa corporal y la longitud del pico de la especie ganadora y perdedora de cada 

enfrentamiento registrado. 

Distancia genética entre contendientes 

A cada especie de colibrí registrada como visitante de P. padifolia le asignamos el 

clado correspondiente al que pertenecen de acuerdo a McGuire et al. (2014). 

Estimamos la distancia genética entre las especies que participaron en cada 

contienda utilizando secuencias genéticas mitocondriales disponibles en Genbank. 

Las secuencias fueron alineadas mediante el algoritmo de alineamiento ClustalW. 

Una vez alineadas, estimamos la distancia genética entre las secuencias 

pertenecientes a las especies de colibríes contendientes utilizando el modelo de 

Tamura-Nei (Tamura y Nei 1993) mediante el software MEGA versión 7.0 (Kumar 

et al. 2016). La distancia genética se expresa como el número de sustituciones 

nucleotídicas entre dos secuencias de ADN (Piñero et al. 2008), es decir, un valor 

alto de distancia genética indicará un mayor grado de divergencia entre dos 

especies. Para estimar la distancia genética entre las especies de colibríes 

utilizamos secuencias del gen mitocondrial NADH subunidad 2 (ND2) debido a que 

tiene una alta variabilidad a lo largo del tiempo (tasa promedio = 0.0081 

sustituciones/sitio/millón de año; Nabholz et al. 2016). En el presente estudio 

utilizamos las siguientes secuencias del gen mitocondrial NADH subunidad 2 

(ND2), (sensu Martin y Ghalambor 2014): Colibri thalassinus EU042544; Eugenes 

fulgens AY830481; Pampa curvipennis KC858427; Saucerottia cyanocephala 

KJ602167; S. beryllina KJ602161 y Chlorestes candida KJ602164. En el caso de 

que estuviera disponible más de una secuencia genética para cada especie 

seleccionamos la secuencia con origen geográfico más cercano a la región del 

estudio.  

Análisis estadísticos 

Para determinar si el rango que las especies ocuparon dentro de la jerarquía de 

dominancia está relacionado con la masa corporal y la longitud del pico, 

realizamos una regresión sobre el componente principal. Lo anterior, debido a que 
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la masa corporal y la longitud del pico están correlacionadas (r2 = 0.74, F1, 4 = 

11.69, P = 0.02). Primero, obtuvimos un componente principal conformado por la 

masa corporal y la longitud del pico de las especies mediante un análisis de 

componentes principales (Eigenvalor del componente = 1.85939; porcentaje de 

varianza explicada = 92.97; Factor loading, masa corporal = 0.9642). 

Posteriormente, realizamos una regresión lineal donde utilizamos dicho 

componente principal como variable explicativa del rango que las especies de 

colibríes ocuparon en la jerarquía de dominancia. Por otro lado, realizamos dos 

modelos lineales generalizados con distribución de error binomial y función de 

enlace probit. En el primer modelo evaluamos si la probabilidad de que el colibrí 

de mayor masa corporal gane las contiendas está influenciada por las diferencias 

en la masa corporal, longitud del pico y distancia genética entre contendientes así 

como por el número de flores dentro de cada territorio. En este modelo la variable 

de respuesta fue el resultado de cada contienda, donde los enfrentamientos 

ganados por el contendiente más grande fueron categorizados como “1”, mientras 

que los enfrentamientos ganados por contendientes más pequeños fueron 

categorizados como “0”. En el segundo modelo evaluamos si la probabilidad de 

que el contendiente de mayor rango de dominancia gane las contiendas está 

influenciada por las diferencias en la masa corporal, longitud del pico y distancia 

genética entre contendientes, así como por el número de flores dentro de cada 

territorio. En este modelo la variable de respuesta fue el resultado de cada 

contienda, donde si el enfrentamiento fue ganado por el contendiente de mayor 

rango la contienda se categorizó como “1”, mientras que si la contienda fue 

ganada por el contendiente de menor rango fue categorizada como “0”. Todos los 

análisis estadísticos fueron realizados en R v.3.5.3 (R Core Team 2019). Para 

realizar las gráficas usamos el paquete ggplot2 v. 3.1.0 (Wickham 2016). 

Resultados 

A lo largo del estudio evaluamos 27 territorios de forrajeo (40.5 horas de 

observación) en los cuales registramos a diez especies de colibríes forrajeando en 

flores de P. padifolia (Colibri thalassinus, Anthracothorax prevostii, Eugenes 
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fulgens, Lampornis amethystinus, Selasphorus heloisa, Pampa curvipennis, 

Saucerottia cyanocephala, Saucerottia beyllina, Amazilia yucatanensis y 

Chlorestes candida). De las especies registradas la más abundante fue S. 

cyanocephala. Campylopterus hemileucurus ha sido reportado como un visitante 

floral de P. padifolia (Ornelas et al. 2004b), sin embargo, en el presente estudio no 

registramos la presencia de esta especie. Registramos 149 interacciones 

agonísticas, de las cuales 66% (99 contiendas) fueron interespecíficas y 44% 

intraespecíficas (50 contiendas). Excluimos de los análisis las contiendas 

intraespecíficas y a las especies que no cumplieron con un mínimo de 

participación en 10 contiendas. Debido a lo anterior, el total de datos utilizados en 

los análisis fue de 82 contiendas interespecíficas. Las especies analizadas junto 

con sus características morfológicas y el número de contiendas ganadas y 

perdidas por cada especie se muestran en la Tabla 1. Eugenes fulgens ocupó el 

rango más alto dentro de la jerarquía de dominancia, mientras que, la especie 

menos dominante fue C. candida (Tabla 1). 

Tabla 1. Masa corporal, longitud del pico y rango de dominancia de las especies 

de colibríes en el SBN. El rango de dominancia de cada especie y sus intervalos 

de confianza fueron calculados mediante el método de aleatorización de la 

puntuación Elo (Sánchez-Tójar et al. 2017). Se indica la masa corporal y la 

longitud del pico promedio y su error estándar. El tamaño de muestra para los 

datos morfológicos es de 15 individuos para cada especie. G = ganadas, P = 

perdidas; IC = intervalos de confianza. 

Especie 

Masa 

corporal 

(g) 

Longitud 

del pico 

(mm) 

Rango de 

dominancia 
IC 95% 

Contiendas 

G P 

Eugenes fulgens 6.9±0.04 29.4±0.03 1.73 1 a 4 24 10 

Pampa curvipennis 9.5±0.03 27.2±0.02 1.87 1 a 4 31 12 

Colibri thalassinus 5.1±0.03 21.04±0.1 2.91 1 a 4 9 6 

Saucerottia beryllina 4.08±0.06 19.48±0.03 3.73 2 a 5 8 6 

Saucerottia cyanocephala 4.6±0.05 19.6±0.02 4.90 3 a 6 9 38 

Chlorestes candida 3.7±0.03 17.3±0.02 5.86 5 a 6 1 10 
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El rango de la distancia genética entre las especies de colibríes estudiadas 

fue de 0.037 a 0.193 (Tabla 2). La mayor distancia genética entre especies 

contendientes (0.193) ocurrió entre dos pares de especies (C. thalassinus y P. 

curvipennis; C. thalassinus y S. beryllina). En ambos casos se trata de la relación 

entre un Mango y una Esmeralda. Por otro lado, la distancia genética más cercana 

(0.037) ocurrió entre dos especies de género Saucerottia (S. beryllina y S. 

cyanocephala) perteneciente al clado de las Esmeraldas. Las contiendas entre E. 

fulgens y P. curvipennis fueron las más frecuentes con 18 contiendas totales entre 

ambas especies. 

Tabla 2. Distancia genética y contiendas totales entre las especies de 
colibríes del SBN. Los valores por debajo de la diagonal representan la 
distancia genética estimada a través del modelo de Tamura-Nei. Por encima 
de la diagonal se muestra el total de contiendas entre las especies. Eful = 
Eugenes fulgens, Pcur = Pampa curvipennis, Ctha = Colibri thalassinus, Sber 
= Saucerottia beryllina, Scya = Saucerottia cyanocephala, y Ccan = 
Chlorestes candida. 

Clado Mango Gema Esmeraldas 

Especies Ctha Eful Pcur Scya Sber Ccan 

Ctha * 4 3 8 0 0 

Eful 0.184 * 18 9 2 1 

Pcur 0.193 0.164 * 15 3 4 

Scya 0.190 0.191 0.174 * 9 6 

Sber 0.193 0.182 0.169 0.037 * 0 

Ccan 0.180 0.151 0.171 0.134 0.124 * 

 

Un mayor rango dentro de la jerarquía de dominancia estuvo asociado 

significativamente a especies de colibríes con una mayor longitud del pico y una 

mayor masa corporal (r2 = 0.7825, F1, 4 = 14.39, P = 0.0192, Figura 1). 
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Figura 1. Relación entre el componente principal (la masa corporal y longitud del 

pico) y el rango de dominancia que ocuparon las especies de colibríes dentro de la 

jerarquía de dominancia. Los círculos negros representan el rango de cada 

especie dentro de la jerarquía de dominancia y las líneas verticales los intervalos 

de confianza del 95%. El eje “x” (rango de dominancia) fue invertido para mostrar 

el incremento de la dominancia a lo largo del eje “y” (componente principal). Ctha 

= Colibri thalassinus, Eful = Eugenes fulgens, Pcur = Pampa curvipennis, Scya = 

Saucerottia cyanocephala, Sber = Saucerottia beryllina y Ccan = Chlorestes 

candida. 

La probabilidad de que el contendiente más grande ganara las contiendas 

estuvo asociada significativamente a las diferencias de masa corporal (   = 6.93, 

gl = 1, P = 0.008; Figura 2A), longitud del pico (   = 9.91, gl = 1, P = 0.001; Figura 

2B) y distancia genética entre contendientes (   = 6.43, gl = 1, P = 0.011; Figura 

2C). Por otro lado, el número de flores no estuvo asociado a la dominancia de los 

contendientes grandes sobre los pequeños (   = 1.35, gl = 1, P = 0.24). 
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Figura 2. Contiendas ganadas por el competidor más grande “1” y más pequeño “0” como función de la diferencia entre 

(A) la masa corporal, (B) la longitud del pico y (C) la distancia genética entre colibríes contendientes. Los puntos grises 

representan el resultado de cada contienda. Las líneas negras representan la probabilidad de que el competidor con 

mayor masa corporal de cada interacción agonística gane la contienda. Dicha probabilidad fue estimada a través de un 

GLM con distribución de error binomial. La sombra gris representa los intervalos de confianza del 95%.
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La probabilidad de que el contendiente de mayor rango dentro la jerarquía de 

dominancia ganara las contiendas estuvo asociada significativamente al número de 

flores dentro del territorio (   = 12.76, gl = 1, P < 0.01; Figura 3). Por el contrario, las 

diferencias morfológicas de masa corporal (   = 0.13, gl = 1, P = 0.71), longitud del 

pico (   = 2.65, gl = 1, P = 0.10) y distancia genética entre contendientes (   = 0.29, 

gl = 1, P = 0.58) no estuvieron asociadas a la dominancia de los colibríes de mayor 

rango sobre contendientes de menor rango. 

 

Figura 3. Contiendas ganadas por el competidor de mayor rango “1” y por el de 

menor rango “0” como función del número de flores de P. padifolia en el territorio. La 

línea negra representa la probabilidad de que el competidor de mayor rango gane la 

contienda. Dicha probabilidad fue estimada a través de un GLM con distribución de 

error binomial. La sombra gris representa los intervalos de confianza del 95%. 

Discusión 
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Nuestros resultados indican que durante la floración de P. padifolia se estableció una 

jerarquía de dominancia entre las distintas especies que conforman el ensamble de 

colibríes y que compiten por el acceso a este recurso floral. Un mayor rango dentro 

de la jerarquía de dominancia estuvo asociado positiva y significativamente a 

especies de colibríes con una mayor longitud del pico y masa corporal. La 

probabilidad de que el contendiente más grande ganara las contiendas estuvo 

relacionada significativamente a las diferencias en la masa corporal, la longitud del 

pico y la distancia genética entre contendientes. Por otro lado, la probabilidad de que 

el contendiente con mayor rango dentro de la jerarquía de dominancia ganara las 

contiendas estuvo relacionada positivamente a un mayor número de flores en los 

territorios. 

Jerarquía de dominancia 

La jerarquía de dominancia durante la floración de P. padifolia se conformó 

principalmente por las especies de colibríes que establecieron y defendieron 

territorios como su estrategia de forrajeo (C. thalassinus, E. fulgens, P. curvipennis, 

S. cyanocephala y S. beryllina). Chlorestes candida fue la única especie dentro de la 

jerarquía que no estableció territorios de forrajeo, sin embargo, participó en más de 

10 contiendas contra especies territoriales por lo cual fue posible estimar su rango 

dentro de la jerarquía de dominancia (sensu Francis et al. 2018). Al determinar 

jerarquías de dominancia interespecíficas es importante considerar que aunque las 

especies compitan por el acceso a un recurso específico éstas pueden desarrollar 

estrategias diferentes que eviten su participación en interacciones agonísticas (e.g., 

parásitos de territorios, establecimiento de rutas de forrajeo, forrajeo en recursos no 

defendidos o en recursos asociados a otros polinizadores). La inclusión de estas 

especies podría generar sesgos en el orden de dominancia, sobre todo si se utilizan 

métodos que no estimen la incertidumbre del rango que ocupan las especies dentro 

de la jerarquía. En el caso de los colibríes, Feinsiger y Colwell (1978) definieron los 

diferentes roles que las especies pueden ocupar dentro de una comunidad (i.e. 

territoriales, ruteros, parásitos de territorio, generalistas). De estos roles, los ruteros y 

los parásitos de territorio no suelen participar en contiendas agonísticas por el 
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acceso a recursos florales (Feinsinger y Colwell 1978). Los ruteros establecen un 

plan de vuelo en el cual visitan diferentes localidades de alimentación de forma 

secuencial (Ohashi y Thomson 2009), evitando así las contiendas por el acceso a las 

flores. De forma similar algunas especies de colibríes, regularmente pequeñas, 

parasitan los territorios de forrajeo y suelen no ser detectados por el colibrí dueño del 

territorio, por lo cual no es frecuente su participación en contiendas agonísticas 

(Feinsinger y Colwell 1978). En el presente estudio observamos que S. heloisa 

parasitó de forma exitosa territorios de forrajeo. Esta especie aprovechó los 

momentos donde el colibrí dueño del territorio salía a expulsar a algún intruso para 

forrajear en las flores dentro del territorio y solamente fue detectado y expulsado en 

una ocasión. Consideramos que al inferir una jerarquía de dominancia interespecífica 

se deben incluir especies que utilicen estrategias de forrajeo similares o que accedan 

a los recursos florales a través del uso de contiendas agonísticas, con el fin de evitar 

sesgos en el rango que ocupan las especies dentro de la jerarquía. 

Un mayor rango dentro de la jerarquía de dominancia estuvo asociado 

positivamente a especies con una mayor masa corporal y una mayor longitud del 

pico. La especie que ocupó el rango más alto dentro de la jerarquía de dominancia 

fue Eugenes fulgens (rango =1.73), esta especie tiene el pico más largo del 

ensamble (masa corporal = 6.9±0.04 g, longitud del pico = 29.4±0.03 mm), mientras 

Pampa curvipennis (rango = 1.87) que es la especie con mayor masa corporal del 

ensamble (masa corporal = 9.5±0.03 g, longitud del pico = 27.2±0.02 mm) ocupó un 

rango ligeramente menor que E. fulgens. En el caso de los colibríes, se ha reportado 

que las especies de mayor masa corporal tienden a desplazar a las especies más 

pequeñas del acceso a los recursos florales, es decir, una mayor masa corporal se 

asocia a un rango mayor de dominancia (Márquez-Luna et al. 2018, Bribiesca et al. 

2019). Este patrón se ha encontrado en otras localidades, donde las especies más 

grandes dominaron al resto de las especies del ensamble de colibríes. Por ejemplo, 

Amazilia tzacatl (5.1 g) ganó contiendas contra el resto de las especies que 

competían por el acceso a flores de Hamelia patens en Costa Rica (Thalurania 

colombica, 4.6 g; Amazilia amabilis 4.1 g; Klais guitmeti 2.95 g; y Microchera 

albocoronota 2.52 g; Dearborn 1998) o Eupetomena macroura (8.5 g) que fue la 
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especie más dominante en un ensamble de 8 especies de colibríes en Brasil (e.g., 

Colibri serrirostris 7 g; Amazilia fimbriata 4.6 g; Chlorostilbon lucidus 3.4 g o Heliactin 

bilophus 2.5 g; Justino et al. 2012).  

Con base en nuestros resultados y a los de otros autores la masa corporal 

podría ser considerada como un buen indicador del rango que las especies pueden 

ocupar dentro de las jerarquías de dominancia (López-Segoviano et al. 2017, Francis 

et al. 2018). Sin embargo, la masa corporal podría enmascarar otros factores 

importantes asociados a las habilidades competitivas que influyen el resultado de las 

contiendas y, por lo tanto, el rango que ocupan las especies en la jerarquía de 

dominancia. Por ejemplo, la aceleración en el vuelo confiere ventajas competitivas a 

los colibríes y recientemente fue atribuida a una mayor capacidad muscular más que 

a la masa corporal de las especies (Dakin et al. 2018). Además de lo anterior, la 

masa corporal de los colibríes puede variar drásticamente alcanzando un incremento 

de entre 0.25 - 0.50 gramos/día durante la migración en sitios de reabastecimiento 

(e.g., Selasphorus rufus; Carpenter et al. 1983). Adicionalmente, se ha reportado que 

en condiciones controladas Calypte anna y Calypte costae pueden llegar a 

incrementar su peso hasta 0.69 y 0.53 gramos respectivamente durante el día. Sin 

embargo, durante la noche presentan una pérdida de peso constante de entre 0.042 

- 0.053 gramos/hora (Powers 1991). Esto sugiere que los colibríes en vida libre 

también podrían presentar estas fluctuaciones diarias en la masa corporal. Sin 

embargo, es necesario desarrollar investigación al respecto, ya que esta variación en 

la masa corporal podría afectar las habilidades competitivas de las especies (Dakin 

et al. 2018). 

Por otro lado, una mayor longitud del pico también podría conferir ventajas 

competitivas en contiendas interespecíficas. Se ha reportado que durante las 

contiendas los colibríes pueden usar el pico para apuñalar, sujetar y arrancar plumas 

a los intrusos (Rico-Guevara y Araya-Salas 2015, Rico-Guevara et al. 2019). 

Inclusive algunas especies desarrollan estructuras en los picos como puntas afiladas 

parecidas a dagas, ganchos y aserraciones, que aunque han sido relacionadas con 

la perforación de las corolas para el robo de néctar (Lara y Ornelas 2001), también 
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pueden tener un papel en las contiendas. Estas estructuras son dimórficas y se 

desarrollan como caracteres sexuales secundarios (i.e., presentes en machos 

adultos; Rico-Guevara y Araya-Salas 2015, Rico-Guevara y Hurne 2019, Rico-

Guevara et al. 2019). Es importante considerar que algunos rasgos morfológicos 

(e.g., longitud y ancho del pico) pueden presentar variaciones significativas entre 

poblaciones de la misma especie. Se ha reportado que esta variabilidad morfológica 

puede ser el resultado de las diferentes condiciones y recursos a las que han estado 

expuestas las poblaciones a lo largo del tiempo (e.g., Saucerottia cyanocephala, 

Rodríguez-Gómez et al. 2013; Eugenes fulgenes, Zamudio-Beltrán et al. 2020). Se 

debe continuar explorando el papel que juega el pico de los colibríes y sus 

características en el resultado de las contiendas interespecíficas y las jerarquías de 

dominancia en diferentes ensambles.     

Diferencia entre el tamaño corporal y longitud del pico entre contendientes 

La probabilidad de que los contendientes más grandes ganaran las contiendas 

estuvo relacionada a las diferencias en la masa corporal, la longitud del pico y la 

distancia genética entre contendientes. Nuestros resultados indican que cuando la 

diferencia entre la masa corporal de los contendientes es igual o menor a un gramo; 

ambos contendientes (el más grande y el más pequeño) tienen probabilidades 

similares de ganar la contienda (Figura 2 A). Por otro lado, mientras mayor sea la 

diferencia en la masa corporal de los contendientes incrementa la probabilidad de 

que el contendiente con mayor masa corporal gane la contienda. Este patrón es 

similar al reportado en otros grupos animales (e.g., peces poecilidos Xiphophorus 

helleri, Beaugrand y Cotnoir 1996; el anolis verde Anolis carolinensis, Bush et al. 

2016; el ratón doméstico Mus musculus, Varholick et al. 2018). Estos estudios 

sugieren que el efecto del tamaño corporal se diluye cuando se enfrentan 

contendientes con masas corporales similares y el orden en la jerarquía de 

dominancia se vuelve inestable o es explicado por otras características morfológicas 

(Bush et al. 2016) o por la experiencia previa de los contendientes (Beaugrand y 

Cotnoir 1996).  
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La diferencia en la longitud del pico entre contendientes tuvo el mismo patrón 

que la masa corporal. Cuando la diferencia entre el pico de los contendientes fue 

menor o igual a 2.5 mm, ambos contendientes tuvieron la misma probabilidad de 

ganar. Dicha probabilidad incrementó a medida que la diferencia entre el pico de los 

contendientes lo hizo. El contendiente con una mayor longitud de pico podría tener 

ventajas competitivas ya que durante las persecuciones podría arrancar plumas e 

inclusive provocar lesiones en el colibrí que está persiguiendo. Además del riesgo de 

lesión, la pérdida de plumas podría generar un costo energético para el colibrí 

perdedor al tener que invertir energía en la síntesis de queratina para remplazar las 

plumas pérdidas (King y Murphy 1990). Sin embargo, es complicado documentar 

estas conductas en campo ya que regularmente duran unos segundos y las 

persecuciones suelen terminar fuera de la vista del observador (pers. obs.). Estas 

agresiones difícilmente dejarían una marca visible para el observador por lo cual una 

alternativa sería el uso de nuevas tecnologías (e.g., cámaras de alta velocidad) bajo 

condiciones controladas (e.g., ensayos en cautiverio; Rico-Guevara et al. 2019). Los 

resultados de estas observaciones podrían brindar información para describir estas 

conductas y su impacto en la resolución de las contiendas. En el presente estudio la 

especie más dominante fue Eugenes fulgens (masa corporal = 6.9 g, longitud del 

pico = 29.4 mm), incluso tuvo un rango mayor que Pampa curvipennis (masa corporal 

= 9.5 g, longitud del pico = 27.2 mm), la especie con mayor masa corporal del 

ensamble. Registramos 18 contiendas entre ambas especies de las cuales 10 fueron 

ganas por E. fulgens, mientras que las restantes ocho fueron ganadas por P. 

curvipennis. López-Segoviano et al. (2017) reportan que E. fulgens también fue la 

especie más dominante de su ensamble de estudio, incluso por encima de 

Lampornis clemenciae, una especie con mayor masa corporal. Estos resultados 

podrían ser evidencia del papel de la longitud del pico como una ventaja competitiva 

en las contiendas agonísticas entre colibríes, sin embargo, es necesaria mayor 

investigación al respecto.  

Chase y Seitz (2011) definieron dos grandes grupos de variables que pueden 

influir en el resultado de las contiendas agonísticas, 1) las diferencias en atributos y 

2) las diferencias en condiciones conductuales o estadios. Los atributos son 
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características morfológicas (e.g., tamaño corporal), fisiológicas (e.g., niveles 

hormonales) o incluso genéticas (e.g., expresión de genes asociados con las 

conductas sociales), mientras que las condiciones conductuales o estadios están 

asociados a procesos de aprendizaje, por ejemplo, la experiencia de haber ganado o 

perdido contiendas anteriores o la residencia previa en un territorio. En el caso de los 

colibríes se han documentado procesos de aprendizaje observacional y relacionados 

a la experiencia. Por ejemplo, se sabe que conforme aumenta el tiempo de 

exposición a nuevos recursos (e.g., bebederos) con néctar con diferente 

concentración de azúcar, las hembras de Calothorax lucifer aumentan la frecuencia 

de contiendas agonísticas en torno a los recursos de mayor calidad energética 

(Márquez-Luna et al. 2017). Asimismo, en Basilinna leucotis se ha obtenido evidencia 

del efecto que tiene la residencia previa en territorios de forrajeo sobre el resultado 

de las contiendas agonísticas (Mendiola-Islas et al. 2016). Estos factores podrían ser 

relevantes cuando las diferencias morfológicas (e.g., masa corporal, longitud del 

pico) sean mínimas entre las especies contendientes o en contiendas 

intraespecíficas. 

Distancia genética entre contendientes 

La distancia genética entre contendientes estuvo relacionada significativamente a la 

probabilidad de que el contendiente más grande ganara las contiendas. El patrón 

muestra que, a una menor distancia genética, los contendientes de menor tamaño 

corporal tienen mayor probabilidad de ganar las contiendas. Esto contrasta con lo 

planteado por Martin y Ghalambor (2014), quienes postulan que los contendientes de 

menor tamaño corporal tendrán más probabilidad de ganar contiendas contra 

competidores más grandes cuando exista una mayor distancia genética entre los 

contendientes. Sin embargo, este resultado contrastante puede ser explicado por la 

influencia de la composición de especies del ensamble estudiado. El rango de 

distancia genética entre las especies de colibríes de este ensamble fue amplio (0.037 

a 0.193) en comparación al rango reportado en otros ensambles de colibríes (e.g., 

0.15 a 0.24 en el PNLM, Márquez-Luna et al. 2019). Sin embargo, el 68% de las 

contiendas (i.e., 55 contiendas) ocurrió entre colibríes con una distancia genética de 
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0.164 a 0.193. Por otro lado, el 11% de las contiendas registradas (i.e., 9 contiendas) 

ocurrieron entre especies del mismo género (S. beryllina y S. cyanocephala) con una 

distancia genética entre ellas muy baja (0.037) y características morfológicas muy 

similares (S. beryllina, masa corporal = 4.08 g, longitud del pico =19.48 mm; S. 

cyanocephala, masa corporal = 4.6 g, longitud del pico = 19.6 mm). Como se 

mencionó previamente, en las contiendas entre especies similares morfológicamente 

factores como la experiencia o la residencia previa pueden ser factores 

determinantes para definir a la especie ganadora de una contienda. La importancia y 

tendencia que tendrá la distancia genética entre los contendientes en la resolución 

de contiendas agonísticas estará determinada por la composición de especies del 

ensamble e inclusive por la historia de diversificación del grupo. En este estudio E. 

fulgens y P. curvipennis fueron las especies que se enfrentaron más frecuentemente 

(18 contiendas entre ambas especies). La distancia genética entre estas especies 

fue de 0.164 y ganó más frecuentemente E. fulgens (10 contiendas), que en este 

caso fue la especie más pequeña de la interacción. Si bien el resultado anterior 

apoya a la hipótesis propuesta por Martin y Ghalambor (2014), hubo interacciones 

entre especies de colibríes que no se ajustan a este patrón. Por ejemplo, se estimó la 

mayor distancia genética (0.193) entre Colibri thalassinus y Pampa curvipennis y 

entre C. thalassinus y Saucerottia beryllina. Entre C. thalassinus y P. curvipennis 

registramos 3 contiendas, con base en la hipótesis de Martin y Ghalambor (2014) C. 

thalassinus tendría que haber ganado dichas contiendas, sin embargo las 3 

contiendas fueron ganadas por P. curvipennis. Por otro lado, no registramos 

contiendas entre C. thalassinus y S. beryllina. Adicionalmente, se ha reportado que 

los colibríes pertenecientes al clado de las Esmeraldas suelen ser dominantes en 

comparación a otros grupos de colibríes (Márquez-Luna et al. 2018, Bribiesca et al. 

2019). Sin embargo, los resultados de este estudio indican que Eugenes fulgens 

(Gema de Montaña) fue la especie más dominante de este ensamble incluso por 

encima de Pampa curvipennis (Esmeralda).     

Rango dentro de la jerarquía y flores en el territorio 
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La probabilidad de que el contendiente con mayor rango ganara las contiendas 

estuvo asociada positivamente al número de flores de P. padifolia en los territorios de 

forrajeo. Los colibríes con un menor rango solo ganaron algunas contiendas cuando 

el número de flores en el territorio fue menor a 439 flores. Este patrón podría reflejar 

el valor intrínseco de los territorios con mayor número de flores y la relación costo 

benéfico de defender un territorio de forrajeo. Un territorio de forrajeo deberá cubrir el 

costo energético asociado a establecer y defender el territorio de intrusos, inclusive 

se ha asociado la conducta territorial de los colibríes a umbrales energéticos dentro 

de los cuales las especies establecen territorios de forrajeo (Kodric-Brown y Brown 

1978, Justino et al. 2012, Márquez-Luna et al. 2015). En los territorios con más de 

500 flores de P. padifolia, las contiendas fueron ganadas en su totalidad por el 

contendiente de mayor rango. Dichos territorios serían de mayor calidad al contener 

más energía disponible para el colibrí dueño, por lo cual podría incrementar la 

intensidad y el tiempo invertido de la defensa del territorio. Se ha reportado que la 

intensidad de la defensa está determinada por la precepción del valor que el colibrí 

dueño tiene del territorio defendido (Kuban et al. 1983, Dearborn 1998).  

Las jerarquías de dominancia en ensambles de colibríes son dinámicas y 

diferentes factores pueden modificar el orden que las especies ocupan dentro de la 

jerarquía (Márquez-Luna et al. 2019). Se ha reportado que uno de los factores más 

relevantes en determinar el orden que las especies ocupan dentro de la jerarquía de 

dominancia es la masa corporal (Bribiesca et al. 2019, López-Segoviano et al. 2018). 

Nuestros resultados indican que cuando las especies de colibríes contendientes son 

similares morfológicamente (e.g., masa corporal o longitud del pico) ambos 

contendientes tendrán probabilidades semejantes de ganar la contienda. Por otro 

lado, la importancia de la distancia genética entre los contendientes dependerá de la 

composición de especies del ensamble. Además de lo anterior, la abundancia y 

disponibilidad floral afectará la conducta de los colibríes, desde el establecimiento de 

territorios de forrajeo y la intensidad de su defensa hasta las estrategias de forrajeo 

que utilizará cada especie de acuerdo a sus requerimientos energéticos. Estudiar y 

comprender los mecanismos que determinan el rango que las especies ocupan 

dentro de las jerarquías de dominancia permitirá entender de mejor manera los 
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patrones de coexistencia de diferentes especies y su respuesta conductual a los 

cambios en la composición de especies. Dichos cambios se dan en ambos grupos de 

interactuantes, como por ejemplo la llegada de colibríes migratorios o la introducción 

de especies de plantas exóticas en la red de interacción colibrí-planta, lo cual debe 

ser considerado en futuros estudios. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Los principales resultados de este trabajo permiten entender que las relaciones de 

dominancia entre especies de colibríes derivan de la interacción de múltiples 

factores. En esta tesis determinamos que los siguientes factores intervienen en las 

contiendas por el acceso a recursos y por lo tanto contribuyen en la determinación 

del rango que las especies ocupan dentro de las jerarquías de dominancia: 1) El 

contexto ecológico, es decir, la disponibilidad de recursos florales en el ambiente y la 

composición del ensamble de colibríes compitiendo por el acceso a esos recursos, 2) 

Las relaciones filogenéticas entre las especies en un ensamble que compiten por el 

acceso a los recursos alimenticios, y 3) Ciertos rasgos morfológicos que brinden 

ventajas competitivas durante las contiendas, como son la masa corporal y la 

longitud del pico. 

En el capítulo I determinamos que la dominancia de las especies de colibríes 

de mayor masa corporal sobre especies de menor masa corporal no es absoluta. Los 

colibríes de especies de mayor masa corporal dominaron a las especies más 

pequeñas cuando compitieron por el acceso a recursos alimenticios en el 74% de las 

contiendas analizadas (119 casos de estudio). Por otro lado, el 26% de estas 

interacciones agonísticas (41 casos de estudio) fue ganado por especies de menor 

masa corporal en relación a su contendiente. Esta proporción se mantuvo en Norte, 

Centro y Sudamérica, con un porcentaje de encuentros ganados por el contendiente 

de menor masa corporal de 26% (18 casos de estudio), 26% (5 casos de estudio) y 

25% (18 casos de estudio) respectivamente. Estos resultados contrastan con la idea 

de que una mayor masa corporal otorga una ventaja absoluta sobre el resto de las 

especies (Stiles y Wolf 1970; Hainsworth y Wolf 1972) y sugieren que otros factores, 

además de la masa corporal, pueden influir sobre el resultado de las contiendas 

entre especies de colibríes cuando compiten por el acceso a recursos alimenticos. 

Los resultados de este capítulo también nos permitieron determinar que de los nueve 

clados de colibríes definidos por McGuire et al. (2014), las Esmeraldas dominaron el 

45% de las interacciones agonísticas analizadas en este capítulo (72 casos de 

estudio). Esto evidencia que algunos clados de colibríes han desarrollado rasgos 
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morfológicos, fisiológicos o conductuales que les brindan ventajas para competir por 

el acceso a recursos alimenticios a través de interacciones agonísticas. Finalmente, 

no encontramos diferencias significativas en la distancia genética entre las especies 

de colibríes que ganaron contiendas contra competidores de mayor tamaño. Este 

patrón se mantuvo en Norte, Centro y Sudamérica. No obstante, parece existir una 

tendencia latitudinal en la cual la distancia genética entre contendientes incrementa 

de norte a sur del continente. Esto podría ser resultado de la historia de 

diversificación del grupo en el continente, ya que los procesos de diversificación de 7 

de los 9 clados de colibríes ocurrieron principalmente en Sudamérica (McGuire et al. 

2014). 

En el capítulo II reportamos que el rango de las especies de colibríes dentro 

de la jerarquía de dominancia es dinámico y determinamos algunos de los factores 

que pueden modificarlo. El rango jerárquico de dominancia que ocuparon las 

especies de colibríes cambió en cada uno de los periodos de floración de los tres 

principales recursos florales (Bouvardia ternifolia, Salvia elegans y Penstemon 

roseus) en nuestro sitio de estudio (Parque Nacional La Malinche, Tlaxcala). Las 

especies de colibríes mostraron cambios conductuales y modificaron sus estrategias 

de forrajeo dependiendo de la disponibilidad de recursos y de la presencia de 

competidores heteroespecíficos. Nuestros resultados también demuestran que la 

especie con mayor masa corporal del ensamble no siempre es la más dominante. 

Por ejemplo, Colibri thalassinus fue la especie más dominante durante la floración de 

P. roseus, a pesar de que una especie más grande de colibrí (Lampornis clemenciae) 

también competía por el acceso al néctar de esa planta.  

Los resultados obtenidos en nuestro estudio contrastan con lo reportado en 

otros ensambles de colibríes donde la especie más grande dominó al resto de los 

competidores (Dearborn 1998; Araújo-Silva y Bessa 2010; Justino et al. 2012). Sin 

embargo, encontramos que el incremento en la distancia genética entre los 

contendientes estuvo asociado positivamente con una mayor frecuencia de 

encuentros dominados por especies más pequeñas que su competidor. Este 

resultado sustenta la hipótesis propuesta por Martin y Ghalambor (2014), quienes 

postulan que las especies pequeñas de colibríes tendrán más probabilidad de ganar 
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contiendas contra especies más grandes si ambas especies son filogenéticamente 

distantes. En este sentido, Dakin et al. (2018) demostraron que las diferencias 

morfológicas o fisiológicas generan divergencia conductual entre las especies de 

colibríes. Por lo tanto, especies cercanamente emparentadas serán 

morfológicamente similares y expresarán capacidades de maniobrabilidad similares 

(Skandalis et al. 2017; Dakin et al. 2018). A lo largo de su historia de diversificación 

las especies de colibríes han estado expuestas a diferentes presiones de selección, 

condiciones ambientales y recursos de diferentes tipos. Lo anterior, ha promovido 

que las especies desarrollen diferentes características que les permitan garantizar su 

acceso a los recursos. Por ejemplo, las especies pequeñas de colibríes podrían 

haber desarrollado características que les permitirían competir por el acceso a 

recursos contra especies de mayor tamaño corporal (e.g., mayor desarrollo muscular, 

mayor aceleración y maniobrabilidad durante el vuelo, un incremento en la 

producción de testosterona, estradiol o deshidroepiandrosterona). Por otro lado, las 

especies de mayor tamaño pudieron desarrollar otras características como la 

especialización en el uso de recursos particulares (e.g., los colibríes ermitaños del 

género Phaethornis tienen el pico curvo y visitan plantas del género Heliconia con 

corolas curvas). El desarrollo diferencial de rasgos morfológicos, fisiológicos y 

conductuales para competir por el acceso a recursos podría favorecer la coexistencia 

de especies y por lo tanto disminuir la frecuencia de contiendas interespecíficas. Los 

resultados de este capítulo confirman que las relaciones filogenéticas entre las 

especies de un ensamble pueden tener una influencia sobre el resultado de las 

contiendas y por lo tanto en el orden jerárquico de dominancia. 

Finalmente, en el capítulo III demostramos que las especies de colibríes con 

una mayor masa corporal y una mayor longitud de pico están asociadas positiva y 

significativamente a un mayor rango dentro de la jerarquía de dominancia durante el 

periodo de floración de Palicourea padifolia en un bosque mesófilo Veracruzano. 

Este resultado coincide con el patrón reportado para otros ensambles de colibríes 

donde las especies con mayor masa corporal dominaron al resto de las especies del 

ensamble (Dearborn 1998; Justino et al. 2012; López-Segoviano et al. 2017). Sin 

embargo, se debe considerar que en colibríes la masa corporal puede ser muy 
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variable, incluso durante un mismo día (Carpenter et al. 1983). Esta variabilidad en la 

masa corporal podría afectar las habilidades competitivas de las especies (Dakin et 

al. 2018). Por lo tanto, es importante considerar y analizar el papel de otros rasgos 

morfológicos menos variables en el tiempo y que pueden representar ventajas 

competitivas durante las contiendas por el acceso a recursos alimenticos. Los 

colibríes pueden utilizar su pico para pinchar, punzar y arrancar plumas a los intrusos 

durante las contiendas (Rico-Guevara y Araya-Salas 2015; Rico-Guevara et al. 

2019). Bajo este contexto una mayor longitud de pico podría representar una ventaja 

durante las contiendas. Sin embargo, es necesario continuar investigando el papel de 

diferentes rasgos morfológicos durante las contiendas agonísticas entre colibríes y su 

efecto sobre las jerarquías de dominancia interespecíficas. 

Asimismo, determinamos que la probabilidad de que el contendiente más 

grande gane las contiendas está relacionada significativamente con las diferencias 

en la masa corporal, la longitud del pico y la distancia genética entre contendientes. 

Nuestros resultados indican que, cuando la diferencia entre la masa corporal de los 

contendientes es menor a un gramo o cuando la diferencia entre la longitud del pico 

de los contendientes es menor o igual a 2.5 mm, ambos contendientes (el más 

grande y el más pequeño; el del pico más largo y el del pico más corto) tuvieron 

probabilidades similares de ganar la contienda. Por otro lado, especies de menor 

tamaño corporal tuvieron una mayor probabilidad de ganar las contiendas cuando 

existió una menor distancia genética entre los contendientes. Esto contrasta con lo 

planteado por Martín y Ghalambor (2014), quienes postulan que los contendientes de 

menor tamaño corporal tendrán más probabilidad de ganar contiendas contra 

competidores más grandes cuando exista una mayor distancia genética entre ellos. 

Sin embargo, este resultado contrastante puede ser explicado por la influencia de la 

composición de especies del ensamble estudiado. El rango de distancia genética 

entre las especies de colibríes de este ensamble fue amplio (0.039 a 0.196) en 

comparación al rango reportado en otros ensambles de colibríes (e.g., 0.15 a 0.24 en 

el PNLM, Márquez-Luna et al. 2019). Sin embargo, el 68% de las contiendas (i.e., 55 

contiendas) ocurrió entre colibríes con una distancia genética de 0.169 a 0.196. Es 

decir, ocurrieron entre contendientes con una distancia genética de cercana a media 
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(Johns y Avise 1998). Además, el 11% de las contiendas registradas (i.e., 9 

contiendas) ocurrieron entre especies del mismo género (S. beryllina y S. 

cyanocephala) con una distancia genética muy baja (0.039) y características 

morfológicas muy similares (S. beryllina, masa corporal = 4.2 g, longitud del pico 

=19.5 mm; S. cyanocephala, masa corporal = 4.7 g, longitud del pico = 19.7 mm). 

Este resultado evidencia que la relevancia y tendencia que tendrán las relaciones 

filogenéticas entre los contendientes (e.g., distancia genética) en la resolución de 

contiendas agonísticas estará determinada en gran medida por la composición de 

especies del ensamble e inclusive por la historia de diversificación del grupo en la 

región de estudio. 

En resumen, los principales resultados de este trabajo confirman que los 

colibríes establecen jerarquías de dominancia interespecíficas cuando compiten por 

el acceso a recursos alimenticios (Capítulo II y III). El orden que las especies ocupan 

dentro de las jerarquías de dominancia es dinámico y es influenciado por los ciclos 

fenológicos anuales de los recursos disponibles en el ambiente y por la identidad de 

los colibríes que compiten por su acceso (Capítulo II). Las diferencias entre los 

rasgos morfológicos de los colibríes contendientes (masa corporal y longitud del pico) 

representan ventajas competitivas y pueden influir en el resultado de las contiendas y 

por lo tanto en el orden que las especies ocupan dentro de la jerarquía de 

dominancia (Capítulo III). Sin embargo, la dominancia de los colibríes más grandes 

sobre contendientes más pequeños no es absoluta (Capítulo I). En relación a los 

nueve clados de colibríes, las especies pertenecientes al clado de las Esmeraldas 

participan con más frecuencia en contiendas agonísticas por el acceso a recursos 

alimenticios (Capítulo I). La distancia genética entre las especies de colibríes que 

conforman un ensamble específico puede ser un factor importante en la resolución 

de las contiendas ya que de manera indirecta puede reflejar procesos de divergencia 

morfológica y conductual entre dos especies contendientes. Sin embargo, la 

importancia de este factor y su relación con la resolución de contiendas dependerá 

de la composición de especies del ensamble de estudio (Capítulo II y III). 

La fragmentación y pérdida de hábitats, la introducción de especies vegetales 

exóticas y la subsecuente pérdida de especies nativas podrían alterar las redes de 
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interacción biótica poniendo en peligro los servicios ecosistémicos que nos brindan 

los colibríes. Bajo el presente escenario de cambio global es fundamental continuar 

con el estudio de las relaciones de dominancia entre los colibríes. Conocer los 

mecanismos bajo los cuales funcionan estas relaciones de dominancia nos permitirá 

determinar su resiliencia y respuesta a cambios en el ambiente. Además nos 

permitirá inferir acciones que permitan mantener los servicios ecosistémicos y las 

relaciones bióticas en las que están involucrados los colibríes.  
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