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ABREVIATURAS
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INECOL, A. C. = Instituto de Ecologia, Asociacion Civil.

Lcle = Lampornis clemenciae.

M = México.

Ml = Especie presente en México durante el invierno (septiembre — abril).

MV = Especie presente en México durante la temporada de reproduccion de verano (marzo —

septiembre).

P = Panama.



P = Especie en peligro de extincién.
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SE = Especie semiendémica, su poblacién total se distribuye en México durante alguna temporada del

afio.

SMN = Servicio Meteoroldgico Nacional.

SORA = Searchable Ornithological Research Archive.
Spla = Selasphorus platycercus.

U = Estados Unidos.
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RESUMEN

Las redes de interaccion bidtica tienen un efecto importante en la distribucion
espacial y la estructuracion de las comunidades asi como en la riqgueza de especies
a escala local. Algunas especies participantes, como las aves nectarivoras han sido
utilizadas como modelo para el estudio de un gran niamero de interacciones
biologicas: desde los mutualismos con las plantas de las que se alimentan, hasta la
competencia inter e intraespecifica que se genera por el acceso al néctar floral. Los
colibries son aves nectarivoras 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
metabdlica, su talla pequefia y su tipo de vuelo. Estas caracteristicas limitan su
almacenamiento de energia por largos periodos de tiempo y a su vez generan que su
requerimiento caldrico sea elevado y constante. Debido a esto, los colibries usan
distintas estrategias de forrajeo. La dependencia del néctar obliga a los colibries a
asegurar su alimento moviéndose temporalmente entre parches de habitat y
compitiendo por este recurso. Otra de las principales estrategias de forrajeo es el
establecimiento y defensa de territorios de forrajeo.

Histéricamente se ha reportado una correlacion positiva entre un mayor
tamafio corporal y una defensa territorial mas efectiva, en la que las especies de
colibries de mayor tamafio tienden a dominar a las especies mas pequefas,
relegandolas del acceso a los mejores recursos energéticos. No obstante, existen
especies pequefas de colibries que pueden ganar contiendas agresivas contra
especies mas 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
ecoldgico y evolutivo en el resultado de las contiendas agonisticas entre colibries. En
el primer capitulo de este trabajo se exploro 1) la frecuencia con la que las especies
grandes de colibries ganan a las pequefias cuando compiten por el acceso a los
recursos, 2) la influencia del tamafo corporal, la identidad del clado y la distancia
genética en el resultado de contiendas territoriales de 74 especies de colibries de

siete paises de América. El segundo capitulo se enfoco en evaluar si la masa
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corporal y la distancia genética entre contendientes asi como los cambios
fenologicos de los tres principales recursos florales (Salvia elegans, Bouvardia
ternifolia y Penstemon roseus) influyen sobre la jerarquia de dominancia de los
colibries durante un ciclo anual en un bosque templado del centro de México (Parque
Nacional La Malinche, Tlaxcala). En el tercer capitulo exploramos si la probabilidad
de ganar una contienda agonistica es influenciada por la diferencia en la masa
corporal, la longitud del pico y la distancia genética entre las especies de un
ensamble de colibries en un Bosque de Niebla (Santuario de Bosque de Niebla,
Veracruz) durante la floracién de Palicourea padifolia.

Los principales resultados de este trabajo confirmaron que los colibries
establecen jerarquias de dominancia interespecificas cuando compiten por el acceso
a recursos alimenticios (Capitulos 11 y 1ll). El orden que las especies ocupan dentro
de las jerarquias de dominancia es dinamico y es influenciado por los ciclos
fenoldgicos anuales de los recursos disponibles en el ambiente y por la identidad de
los colibries que compiten por su acceso (Capitulo Il). Las diferencias entre los
rasgos morfologicos de los colibries 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 jerarquia de
dominancia (Capitulo 1ll). Sin embargo, la dominancia de los colibries mas grandes
sobre contendientes mas pequefios no es absoluta (Capitulo I). En relacion a los
nueve clados de colibries, las especies pertenecientes al clado de las Esmeraldas
participan con mas frecuencia en contiendas agonisticas por el acceso a recursos
alimenticios (Capitulo I). La distancia genética entre las especies de colibries que
conforman un ensamble especifico puede ser un factor importante en la resolucion
de las contiendas, ya que de manera indirecta puede reflejar procesos de divergencia
morfolégica y conductual entre dos especies contendientes. Sin embargo, la
importancia de este factor y su relacion con la resolucion de contiendas dependera
de la composicion de especies del ensamble de estudio (Capitulo Il y 111).

Palabras clave: Trochilidae, interacciones bioldgicas, contiendas agonisticas,

jerarquia 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
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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 Il and 1ll). 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 I1).
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 IIl). 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 patrticipate
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 Il and I11).

Keywords: Trochilidae, biological interactions, agonist contests, dominance

hierarchy, territoriality, competition.
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INTRODUCCION GENERAL

Las especies se encuentran inmersas en redes complejas de interacciones
ecolégicas (Cazelles et al. 2016). Las interacciones entre organismos juegan un
papel fundamental para entender los sistemas biolégicos (Schemske et al. 2009).
Estas interacciones pueden ser positivas (mutualismo, +/+), negativas (competencia,
—/-) 0 una combinacién entre efectos positivos, negativos o neutrales entre ambos
interactuantes, por ejemplo en la depredacién, herbivoria o parasitismo (+/-), o en el
amensalismo (—/0) y comensalismo (+/0; Stachowicz 2001, Araujo y Rozenfeld 2014).
Los efectos generados por las interacciones bidticas suelen ser directos, es decir,
resultan de la interaccién fisica 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 veran disminuidos sus
recursos (Wootton 1994).

Se ha hipotetizado que las redes de interaccion tienen un efecto importante en
la distribucion espacial y la estructuracion de las comunidades (Aradjo y Rozenfeld
2014), asi como en la riqueza de especies a escala local (Paine 1976). Ejemplo de lo
anterior es la depredacion, la cual puede incrementar la riqueza especifica de un
area. 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 reparticién de recursos e incluso de amenazas generadas
por depredadores (Paine 1976; Shurin y Allen 2001).

Los factores abioticos como el clima, la humedad o la altitud juegan un papel
importante en los procesos de estructuracion de las comunidades terrestres a una
escala regional mientras que las interacciones biéticas tendran un mayor peso a
escala local (Whittaker et al. 2001). Sin embargo, hay evidencia que sefala que las

interacciones bidticas pueden influir patrones a mayor escala e incluso tener efectos
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sobre la distribucion de las especies (Gotelli et al. 2010; Aradjo y Rozenfeld 2014).
Adicionalmente, la integracién y el analisis de las relaciones filogenéticas puede
generar informacién robusta acerca de como las interacciones bidticas y los factores
ambientales histéricos y actuales han determinado la composicion 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 faciles de
observar. Estas ventajas han permitido conocer a fondo caracteristicas morfologicas,
fisiolégicas y conductuales del grupo, al igual que aspectos como la estructuracion de
sus comunidades o las redes de interaccion en las que participan (Abrahamczyck y
Kessler 2014). En este sentido, las aves nectarivoras 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 numero de interacciones biologicas, desde los
mutualismos con las plantas de las que se alimentan, hasta la competencia inter e

intraespecifica (Cotton 2007).

Los colibries, son aves nectarivoras endémicas del continente americano, se
caracterizan por su talla pequefia y por su alta tasa metabdlica, lo que limita el
almacenamiento de energia por largos periodos de tiempo. Estas caracteristicas
hacen que su requerimiento calérico sea elevado y constante (Stiles 1995, Altshuler
et al. 2004). La dependencia del néctar obliga a los colibries a utilizar distintas
estrategias para asegurar su alimento. Por ejemplo, moviéndose temporalmente
entre parches de habitat y compitiendo por el acceso a este recurso (Montgomerie y
Gass 1981).

Los colibries se pueden dividir en dos grandes grupos dependiendo de sus
estrategias de forrajeo: los que usan rutas de alimentacion (colibries ruteros) y los
que establecen y defienden parches florales (colibries territoriales). Los colibries
ruteros (trapliners) establecen un plan de vuelo y forrajean haciendo visitas
secuenciales y repetidas a diferentes parches de alimentacién (Ohashi y Thomson
2009). Por el contrario, los colibries territoriales defienden un area 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 composicién de
especies de colibries 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 esta relacionado al costo-
beneficio del colibri duefio del territorio. Es decir, el costo de la defensa territorial
(i.e., energia invertida en las contiendas para expulsar intrusos del territorio) no
debera exceder el beneficio (i.e., energia obtenida del néctar de las flores
defendidas) de monopolizar los recursos florales (Kodric-Brown y Brown 1978;
Marquez-Luna et al. 2015). Adicionalmente, la estrategia de forrajeo puede ser
influenciada por la categoria de edad y el sexo de los colibries. Se ha reportado que
las hembras y los juveniles también pueden establecer territorios de forrajeo (Wolf
1969; Marquez-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 agonisticas intraespecificas, los machos tienden a dominar a las
hembras y a establecer territorios de forrajeo de mayor calidad, es decir, mas
pequefios y con mayor densidad de flores que las hembras (Kodric-Brown y Brown
1978; Carpenter et al. 1993).

Histéricamente se ha reportado una correlaciébn positiva entre el tamafio
corporal y una defensa territorial exitosa. Por lo que las especies de colibries de
mayor tamafo tienden a dominar a las especies mas pequefas, relegandolas del
acceso a los mejores recursos energéticos (Hainsworth y Wolf 1972, Dearborn 1998,
Araujo-Silva y Bessa 2010 y Justino et al. 2012). La hipo6tesis mas aceptada para
explicar dicho patron es que los colibries de mayor tamafio tienden a monopolizar
parches florales para aumentar la eficiencia de obtencion de energia durante el

forrajeo (Dearborn 1998).

La dominancia se define como la posicién social o rango de un individuo
relativo a uno o mas competidores contra los cuales el individuo tiende a ganar
contiendas agonisticas (Ewald 1985). Una jerarquia de dominancia sera 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
algun recurso (Francis et al. 2018). Las especies con rangos altos seran mas
dominantes que aquellas con rangos bajos dentro de la jerarquia de dominancia, el
rango mas alto en una jerarquia sera el 1 y el menor seré igual al nimero 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 jerarquia de dominancia. En aves se han utilizado los métodos
conocidos como el marcador de David (David 1987; Lépez-Segoviano et al. 2017) y
la aleatorizacion de la puntuacion Elo (Elo 1978; Sanchez-Tojar et al. 2017; Francis

et al. 2018) para determinar jerarquias de dominancia interespecificas.

El estudio cuantitativo de las relaciones de dominancia interespecificas a
través del establecimiento de una jerarquia es fundamental en colibries pues se ha
documentado que existen especies pequefias que pueden ganar contiendas
agresivas contra especies mas 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 mas probabilidades de ganar un
encuentro agresivo contra otra especie de mayor tamafo cuando existe una mayor
distancia evolutiva entre ambas especies interactuantes. Los autores sugieren que a
lo largo del tiempo evolutivo las especies pequefias pueden desarrollar
caracteristicas que les permitan superar las desventajas competitivas asociadas a un
menor tamafo corporal (e.g., mayor desarrollo muscular, incremento en la
aceleracion y maniobrabilidad durante el vuelo, mayor produccion de testosterona,
estradiol o deshidroepiandrosterona). Es decir, las ventajas de un mayor tamafio
corporal declinan conforme se incrementa la distancia evolutiva entre las dos

especies participantes en un encuentro agonistico.

Bajo este contexto la incorporacion de las perspectivas filogenéticas podria
ayudar a explicar las relaciones de dominancia entre especies de colibries en

comunidades especificas. En este sentido McGuire et al. (2014) postulan una
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hipotesis filogenética basada en datos de 284 de las 338 especies de colibries
distribuidas en todo el continente americano. Esta hipétesis sugiere que el origen de
los colibries ocurrio en Eurasia y que invadieron Sudamérica a través del estrecho de
Bering hace = 40 — 22 millones de afios. El grupo se diversifico en Sudamérica y
posteriormente recolonizaron Norteamérica y el Caribe. Se reconocen los siguientes
9 clados de colibries: Topacios, Ermitafios, Mangos, Brillantes, Coquetas, Patagona
gigas, Gemas de Montafa, 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 colibries se
diversificaron en Sudamérica (i.e., Ermitafios, Topacios, Mangos, Brillantes,
Coquetas, Patagona y Esmeraldas), mientras que el ancestro comun de las Abejas y
las Gemas de Montafa recolonizé Norteamérica (=12 millones de afos) donde
posteriormente ambos clados se diversificaron. Estos procesos de diversificacion
estuvieron promovidos por el surgimiento de barreras geograficas y el subsecuente
origen de nuevos nichos ecoldgicos (e.g., la Cordillera de los Andes o el Itsmo de
Panama; McGuire et al. 2014). La historia de diversificacion del grupo en el
continente genera diferentes patrones en la composiciébn de especies, ya que en
algunas localidades habra mayor presencia de especies poco emparentadas
(filogenéticamente distantes), mientras que en otras los ensambles estaran
conformados por especies filogenéticamente mas cercanas (Graham et al. 2009). Un
ejemplo de lo anterior son los ensambles del Norte de Norteameérica, ya que estan
conformados casi exclusivamente por colibries del clado de las Abejas.

En México se distribuyen 58 especies de colibries (Tabla 1), 14 son
endémicas del territorio nacional (Berlanga et al. 2015). Del total nacional 17
especies se encuentran bajo alguna categoria de riesgo con base en la NOM-059-
SEMARNAT (2010). En México los colibries aprovechan en una gran variedad de
habitats, desde los aridos en el norte hasta los tropicales del sureste del pais.
Ademas de lo anterior, en muchas localidades de México la composicion de especies
de colibries es variable temporalmente, ya que algunas especies realizan
movimientos migratorios latitudinales y altitudinales. Estos movimientos migratorios

estan asociados a los ciclos fenologicos (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 composicién de especies tienen efectos
sobre las preferencias de forrajeo de los colibries y sobre el éxito reproductivo de las
plantas de las que se alimentan (Magrach et al. 2020). Se ha reportado que la
dinamica temporal en la composicion de especies de colibries puede tener efectos
sobre las relaciones de dominancia interespecificas al incrementar la competencia

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

Nombre cientifico

Nombre comun

Residencia Endemismo NOM-ECOL-059 Clado

Florisuga mellivora
Phaethornis longirostris
Phaethornis mexicanus
Phaethornis striigularis
Colibri thalassinus
Heliothryx barroti
Anthracothorax prevostii
Lophornis brachylophus
Lophornis helenae
Eugenes fulgens
Heliomaster longirostris
Heliomaster constantii
Lampornis viridipallens
Lampornis amethystinus
Lampornis clemenciae
Lamprolaima rhami
Tilmatura dupontii

Doricha enicura

Colibri Capucha Azul
Colibri Ermitafio Pico Largo
Colibri Ermitafio Mexicano
Colibri Ermitafio Enano
Colibri Orejas Violetas
Colibri Hada Enmascarada
Colibri Garganta Negra
Coqueta de Atoyac
Coqueta Cresta Negra
Colibri Magnifico

Colibri Picudo Coroniazul
Colibri Picudo Occidental
Colibri Garganta Verde
Colibri Garganta Amatista
Colibri Garganta Azul
Colibri Multicolor

Colibri Cola Pinta

Colibri Tijereta Guatemalteco
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Gema de Montafa
Gema de Montaia
Gema de Montaia
Abeja

Abeja




Tabla 1. Lista de especies de colibries presentes en México.

Nombre cientifico

Nombre comun

Residencia Endemismo NOM-ECOL-059 Clado

Doricha eliza
Calothorax lucifer
Calothorax pulcher
Archilochus colubris
Archilochus alexandri
Calypte anna
Calypte costae
Selasphorus heloisa
Selasphorus ellioti
Selasphorus platycercus
Selasphorus rufus
Selasphorus sasin
Selasphorus calliope
Phaeoptila sordida
Cynanthus auriceps
Cynanthus forficatus
Cynanthus canivetii
Cynanthus latirostris

Basilinna leucotis

Colibri Tijereta Mexicano
Colibri Lucifer

Colibri Mixteco

Colibri Garganta Rubi
Colibri Barba Negra

Colibri Cabeza Roja
Colibri Cabeza Violeta
Zumbador Mexicano
Zumbador Guatemalteco
Zumbador Cola Ancha
Zumbador Canelo
Zumbador de Allen
Zumbador Garganta Rayada
Colibri Opaco

Esmeralda Occidental
Esmeralda de Isla Cozumel
Esmeralda Oriental

Colibri Pico Ancho

Zafiro Orejas Blancas

R
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R

Mi

MV, MI
MI, R

R, Ml

R, MI, MV
Mi

MI, MV
MI, MV

A XU XUV XUV XUV XD

EN
SE
EN

SE

EN

SE

SE
SE
EN
EN
EN

SE

P

Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Abeja
Esmeralda
Esmeralda
Esmeralda
Esmeralda
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Tabla 1. Lista de especies de colibries presentes en México.

Nombre cientifico

Nombre comun

Residencia Endemismo NOM-ECOL-059 Clado

Basilinna xantusii
Abeillia abeillei
Phaeochroa cuvierii
Pampa curvipennis
Pampa excellens

Pampa rufa

Campylopterus hemileucurus

Eupherusa ridgwayi
Eupherusa eximia
Eupherusa cyanophrys
Eupherusa poliocerca
Leucolia violiceps
Leucolia viridifrons
Saucerottia cyanocephala
Saucerottia beryllina
Saucerottia cyanura
Amazilia tzacatl
Amazilia yucatanensis

Amazilia rutila

Zafiro Bajacaliforniano
Colibri Pico Corto
Colibri Pecho Escamoso
Fandanguero Mexicano
Fandanguero Tuxtlefio
Fandanguero Canelo
Fandanguero Morado
Colibri Cola Rayada
Colibri Miahuatleco
Colibri Guerrerense
Ninfa Mexicana

Colibri Corona Violeta
Colibri Frente Verde
Colibri Corona Azul
Colibri Berilo

Colibri Cola Azul
Colibri Cola Canela
Colibri Vientre Canelo

Colibri Canelo
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Tabla 1. Lista de especies de colibries presentes en México.

Nombre cientifico Nombre comun Residencia Endemismo NOM-ECOL-059 Clado
Chlorestes candida Colibri Candido R, Ml Esmeralda
Chlorestes eliciae Zafiro Garganta Azul R Esmeralda

Residencia: R = Presente en México durante todo el afio, Ml = Presente en México durante el invierno (septiembre -
abril), MV = Presente en México durante la temporada de reproduccion de verano (marzo - septiembre). Endemismo: EN
= Especie endémica, se distribuye exclusivamente dentro de México, SE = Especie semiendémica, su poblacién total se
distribuye en México durante alguna temporada del afio, CE = Especie cuasiendémica, su distribucion se extiende
ligeramente fuera de México (menos de 35.000 km?). NOM-ECOL-059: Pr = Especie sujeta a proteccién especial, A =
Especie amenazada, P = Especie en peligro de extincion. Los nombres comunes, categorias de residencia y endemismo
fueron tomados de Berlanga et al. (2015), la categoria 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 cientificos estan actualizados a

los cambios propuestos por Chesser et al. (2020).
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El nimero de especies en el pais aumenta de Norte a Sur (Figura 1). La mayor
riqueza de especies de colibries se concentra en las zonas montafiosas y areas

tropicales de México (Figura 1).
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Figura 1. Riqueza de especies de colibries en México. El mapa se realizo utilizando
los datos de distribucion potencial de Navarro y Peterson (2007) para las 58 especies

de colibries que ocurren en México.

Con base en McGuire y colaboradores (2014), en México se distribuyen especies de
colibries que pertenecen a siete clados (i.e., Topacios, Ermitafios, Mangos,
Coquetas, Gemas de Montafa, Abejas y Esmeraldas). La mayor riqueza de clados

en México se encuentra en el sureste del pais (Figura 2).
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Figura 2. Riqueza de clados de colibries en México. EI mapa se realiz6 utilizando los
datos de distribucién potencial de Navarro y Peterson (2007) para las 58 especies de

colibries que ocurren en México.

Catorce especies de colibries son endémicas de México, es decir, se
distribuyen exclusivamente dentro del territorio mexicano (Berlanga et al. 2015). El
area que concentra el mayor nimero de especies endémicas es la zona serrana de

Guerrero (Figura 3).
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Figura 3. Especies de colibries endémicas de México. El mapa se realizé
utilizando los datos de distribucion potencial de Navarro y Peterson (2007) para las

14 especies de colibries endémicas de México.

El estudio de los factores involucrados en el resultado de las contiendas
agonisticas por el acceso a recursos entre diferentes especies de colibries podria
contribuir a la comprensién de la dinamica de dominancia al interior de los ensambles
y Su respuesta a los cambios temporales en la composicion de especies de colibries
y abundancia y disponibilidad de recursos. Histéricamente la dominancia en colibries
se ha asociado casi de forma exclusiva a un mayor tamafio corporal. Sin embargo, la
influencia de otros rasgos morfoldgicos ha sido poco estudiada, asi 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
ecologico y evolutivo tiene una influencia en el resultado de las contiendas

agonisticas interespecificas en colibries. Para responder esta pregunta de
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investigacién nos planteamos los siguientes objetivos: 1) realizar un analisis de los
datos publicados en la literatura cientifica para determinar la frecuencia con la cual
las especies de colibries ganan contiendas agonisticas cuando se enfrentan a
contendientes mas grandes y pequefios, 2) determinar si la abundancia floral y
recursos disponibles, ademas de como la especie, masa corporal y distancia
genética entre contendientes influyen el rango que ocupan las especies dentro de la
jerarquia de dominancia de un ensamble de colibries 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 asi como el numero de flores en los territorios
influyen la probabilidad de que los colibries de mayor masa corporal ganen

contiendas agonisticas contra especies mas pequefas.

En el capitulo | de este trabajo se exploré 1) la frecuencia con la que las
especies grandes de colibries ganan a las pequefias cuando compiten por el acceso
a los recursos, 2) la influencia del tamafio corporal, la identidad del clado y la
distancia genética en el resultado de contiendas territoriales de 74 especies de
colibries de siete paises de América. El segundo capitulo se enfoc6 en evaluar si la
masa corporal y la distancia genética entre contendientes, asi como los cambios
fenolégicos de los tres principales recursos florales (Salvia elegans, Bouvardia
ternifolia y Penstemon roseus) influyen sobre la jerarquia de dominancia de los
colibries durante un ciclo anual en un bosque templado del centro de México (Parque
Nacional La Malinche, Tlaxcala). En el capitulo Il exploramos si la probabilidad de
ganar una contienda agonistica 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 colibries en un Bosque de Niebla (Santuario del Bosque de Niebla,
Veracruz) durante la floracién de Palicourea padifolia.
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HIPOTESIS Y OBJETIVOS

Capitulo I. Efecto del tamafio corporal y distancia evolutiva en las interacciones

agonisticas de colibries (Trochilidae).

Hipotesis 1: Debido a que histéricamente se ha reportado una correlacion positiva
entre un mayor tamafo corporal y una defensa territorial mas efectiva, se espera que
las especies de colibries de mayor tamafio dominen a las especies mas pequefas en

contiendas por el acceso a recursos.

Hipotesis 2: Con base en la hipétesis postulada por Martin y Ghalambor (2014), se
espera que las especies de colibries mas pequefias ganen mas frecuentemente
contiendas contra competidores de mayor tamafo corporal cuando la distancia
genética entre ambos contendientes sea mayor. Asimismo, debido a que los clados
de colibries 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 colibries de mayor tamafio ganan

encuentros agonisticos contra especies mas pequefias y vice versa.

Evaluar la influencia del tamafio corporal y el clado de pertenencia de los colibries 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 colibries mas grandes y pequefios que su

competidor.

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

Sudameérica.
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Capitulo 1I. Factors affecting the dominance hierarchy dynamics in a hummingbird
assemblage.

Hipotesis: La composicion de especies de colibries 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 colibries ocupan dentro de
la jerarquia de dominancia sea dinamico. Se espera que la variacién en el rango de
las especies de colibries dentro de la jerarquia de dominancia esté asociada a la
identidad de los recursos florales disponibles, la energia dentro de los territorios y la
composicién de especies de colibries competidores. Dado que la masa corporal
puede determinar la resolucién de las contiendas, se espera que especies de
colibries més grandes releguen del acceso a los mejores recursos a las especies
mas pequefias. Sin embargo, se espera que las especies pequefias de colibries
ganen mas frecuentemente contiendas cuando compitan contra especies de colibries

mas grandes y distantemente emparentadas.
Objetivos:

Determinar el rango que ocupan las especies de colibries dentro de la jerarquia de

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

Evaluar la influencia de las especies florales y la energia (Kj/flor) en los territorios, asi
como la identidad del colibri duefio del territorio en la frecuencia de contiendas
intraespecificas e interespecificas.

Estimar la distancia genética entre especies contendientes y evaluar su influencia en
la frecuencia de contiendas ganadas por colibries mas grandes y pequefios que su

competidor.
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Capitulo Ill. Diferencias en rasgos morfolégicos y su influencia en el rango que
ocupan las especies de colibries dentro de una jerarquia de dominancia.

Hipétesis: Los rasgos morfoldgicos de las especies de colibries pueden representar
ventajas competitivas durante las contiendas por el acceso a recursos. La diferencia
entre la masa corporal y la longitud del pico, asi como la distancia genética entre
contendientes podrian tener influencia sobre el resultado de las contiendas. Se
espera que especies de colibries con mayor masa corporal y longitud del pico
ocupen rangos mas altos dentro de la jerarquia de dominancia. Asi mismo, se espera
que las especies con mayor masa corporal y mayor longitud del pico ganen mas
frecuentemente las contiendas. El rango que las especies de colibries ocupan dentro
de la jerarquia de dominancia determinara sus probabilidades de ganar contiendas
contra otras especies. Se espera que especies de colibries con un rango alto dentro
de la jerarquia de dominancia ganen las contiendas contra especies que ocupan

rangos inferiores.
Objetivos:

Determinar la jerarquia de dominancia del ensamble de colibries en el Santuario de

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

Evaluar la relacion entre rasgos morfolégicos (masa corporal y la longitud del pico) y

el rango que las especies de colibries ocupan dentro de la jerarquia 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 jerarquico ganen contiendas contra colibries con menor rango.
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Capitulo |

Efecto del tamaino corporal y distancia evolutiva en
las interacciones agonisticas de colibries
(Trochilidae)

Publicado en Revista Mexicana de Biodiversidad (2018) 89 (1):149-162.
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Resumen

Es frecuente que los colibries de mayor tamaiio dominen a especies mas pequefas en contiendas por recursos.
Recientemente se ha postulado que en las aves, esta ventaja declina conforme aumenta la distancia evolutiva entre 2
especies interactuantes. En el presente estudio usamos a los colibries como modelo para evaluar: /) la frecuencia de
encuentros agonisticos ganados por especies de mayor y menor tamaiio corporal, 2) si el tamano corporal respecto al
del competidor y el clado de pertenencia de los colibries tienen un efecto sobre la frecuencia de encuentros ganados,
y 3) si existen diferencias entre la distancia genética de los colibries que ganaron enfrentamientos contra contendientes
mas pequenos. Nuestro estudio incluyd interacciones de 74 especies de colibries distribuidas en 7 paises de América.
Encontramos que las especies de mayor tamaio dominaron el 74% de los encuentros. Los colibries del clado
Esmeralda dominaron el 45% de las contiendas analizadas y todos los clados de colibries ganaron mas contiendas
cuando enfrentaron a un contendiente mas pequeno. Finalmente, no se encontraron diferencias significativas entre la
distancia genética de los colibries que ganaron contiendas contra competidores mas pequefios. Los resultados resaltan
la importancia de incorporar perspectivas evolutivas en el estudio de comunidades.

Palabras clave: Dominancia; Jerarquia; Competencia; Clados de colibries; América

Abstract

Larger hummingbirds often dominate smaller species in contest for resources. It has recently been postulated that
in birds, this advantage declines as the evolutionary distance between two interacting species increases. In the present
study we used hummingbirds as a model to evaluate: /) the frequency of agonistic interactions won by larger and
smaller hummingbirds, 2) if the body size relative to the competitor and the clade belonging to the hummingbirds
have an effect on the frequency of won encounters, and 3) if there are differences between the genetic distance of
hummingbirds that won encounters against smaller contenders. Our study included interactions of 74 species of
hummingbirds distributed in seven countries of America. We found that the largest species dominated 74% of the
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encounters. Hummingbirds of the Emerald clade dominated 45% of the total contests analyzed, and all clades of
hummingbirds won more encounters when they faced a smaller contender. Finally, no significant differences were
found between the genetic distances of the hummingbirds that won contests against smaller competitors. The results
highlight the importance of incorporating evolutionary perspectives in the study of communities.

Keywords: Dominance: Hierarchy: Competition; Clades of hummingbirds: America

Introduccion

Los colibries han sido utilizados frecuentemente como
modelos para el estudio de las interacciones mutualistas
que establecen con las plantas de las que se alimentan, y
de las interacciones competitivas inter e intraespecificas
generadas por el acceso al néctar (Cotton, 2007). Aunque
aln se desconocen aspectos biasicos de labiologiademuchas
especies de colibries y de los procesos que estructuran
sus comunidades, recientemente se ha sugerido el posible
papel de las relaciones evolutivas (e.g., coevolucion entre
plantas y polinizadores), alterando o limitando las
interacciones biologicas, asi como la distribucion de las
especies (Abrahamczyk y Kessler, 2014; Vizentin-Bugoni
etal, 2014).

El desarrollo y mejoramiento de hipotesis filogenéticas
robustas ha permitido que las relaciones evolutivas se
incorporen al estudio de la ecologia de comunidades
(Johnson y Stinchcombe, 2007; Webb et al., 2002). En
este sentido, McGuire et al. (2014) desarrollaron una
hipotesis filogenética basada en datos de 284 de las 338
especies de colibries. Dicha hipotesis ubica el origen de
los colibries en Eurasia (= 40 millones de afios) y que su
llegada al continente americano ocurrid a ftraveés de
Norteameérica, region de la cual se dispersaron hacia el sur.
Posteriormente, en Sudamérica el grupo se diversifico tras
los cambios geograficos que ocurrieron en la region (e.g.,
el surgimiento de la Cordillera de los Andes). Siete de los
nueve clados de colibries s¢ diversificaron en Sudamérica
(i.e., Ermitanos, Topacios, Mangos, Brillantes, Coquetas,
Patagona y Esmeraldas). mientras que el ancestro comun
de las Abejas y las Gemas de Montafa recolonizo
Norteamérica (= 12 millones de afios) donde posteriormente
ambos clados se diversificarian. Esta hipotesis sugiere que
los 9 clados aparecieron diferencialmente en el tiempo
(i.e, Ermitanos y Topacios = 22 millones de afios,
Mangos = 18 millones de afios, Brillantes y Coquetas
= 15 millones de anos, Patagona gigas = 14 millones de
afios, Esmeraldas = 12 millones de afios, Gemas de
montana = 10 millones de afos y Abejas = 5 millones de
anos) (McGuire et al., 2014). Pese a estas diferencias, las
comunidades de colibries usualmente estan integradas
por especies que tienen cierto grado de parentesco o
incluso pertenecen al mismo clado. Este patron da como
resultado que las especies que integran a cada comunidad

tiendan a ser ecologicamente parecidas y que compartan
caracteristicas morfologicas tales como, tamaifio corporal o
el largo del pico. Esta similitud intensifica la competencia
inter e intraespecifica por el acceso a los recursos florales
(Freshwater ct al., 2014).

Se ha encontrado que las especies de colibries de mayor
tamano corporal tienden a dominar a las especies mas
pequefias, limitandoles el acceso a los mejores recursos
(Dearborn, 1998). Dicho patron también ocurre a nivel
intraespecifico (Carpenter et al. 1993). Sin embargo,
existen reportes en donde las especies pequeiias de colibries
pueden ganar contiendas agresivas contra especies mas
grandes (Justino et al., 2012). En este sentido, Martin y
Ghalambor (2014) postulan que una especie de ave de
menor talla tiene mas probabilidades de ganar un encuentro
agresivo contra otra especie de mayor tamaiio cuando la
distancia evolutiva aumenta entre ellas. Esta hipotesis fue
puesta a prueba utilizando como modelo las interacciones
agonisticas originadas por el acceso a recursos en 3
grupos de aves: buitres, colibries y pajaros hormigueros.
Los autores sugieren que a lo largo del tiempo evolutivo,
las especies pequefias pueden acumular caracteristicas
que les permitan superar las desventajas competitivas
asociadas a un menor tamano corporal, por ejemplo, un
incremento en la aceleracion y maniobrabilidad que les
permite ser mas eficientes energéticamente al defender
sus territorios de forrajeo en comparacion a especies mas
grandes, mientras que las especies de mayor tamafo
pudieron desarrollar otras caracteristicas que comprometen
su habilidad de competir agresivamente, por ejemplo la
especializacion hacia recursos particulares (e.g., los
colibries ermitaios del género Phaethomnis y las plantas
que visitan del género feliconia). Es decir, las ventajas
de un mayor tamafio corporal declinan conforme aumenta
la distancia evolutiva entre las 2 especies participantes en
un encuentro agonistico. Sin embargo, en ¢l caso de los
colibries la diferencia entre el peso corporal del colibri
ganador y perdedor puede ser muy pequefa para
determinar claramente a la especie con mayor o menor
masa corporal de la interaccion. Esto es particularmente
importante en aquellas especies que realizan movimientos
migratorios latitudinales, ya que su masa corporal puede
cambiar significativamente en un solo dia (Carpenter et
al., 1983). Lo anterior sugiere que otros factores como la
historia filogenética y de diversificacion del grupo, o
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las caracteristicas conductuales asociadas a la forma de
explotar los recursos de las especies contendientes, pueden
estar involucrados en determinar el resultado final de una
interaccion agonistica.

El presente estudio fue diseniado para evaluar el efecto
del tamario corporal y la distancia genética entre colibries
en el resultado de las contiendas agonisticas generadas
por el acceso a los recursos. Para lograr esto evaluamos:
1) la frecuencia con la que especies de colibries de menor
tamafio ganan encuentros agonisticos contra especies
mis grandes, 2) si la frecuencia de encuentros ganados y
perdidos es influenciada por el tamafio corporal y el
clado de pertenencia de los colibries contendientes y 3) si
la  distancia  genética entre  contendientes es
significativamente diferente entre las contiendas ganadas
por colibries mas grandes y pequenios que su competidor
vy si debido a la historia de diversificacion de los clados de
colibries en América, este patron cambia en Norte, Centro
y Sudamérica. Para explorar esta hipotesis, se generd una
base de datos derivada de una compilacion bibliogrifica
exhaustiva.

Materiales y métodos

Los datos utilizados en este estudio se obtuvieron a
partir de una busqueda de trabajos publicados en revistas
cientificas que reportaron la jerarquia de dominancia en
una comunidad de colibries o explicitamente indicaron
las especies de colibries que estuvieron involucradas en
contiendas agonisticas por el acceso a los recursos. Los
articulos se obtuvieron de forma electronica a través de
una bisqueda intensiva en bases de datos publicas como
Scientific  Electronic  Library  Online (SciELO),
Searchable Ornithological Research Archive (SORA) y
Google Scholar, Las busquedas se realizaron utilizando las
siguientes palabras claves y sus combinaciones en espafiol
e inglés: territorialidad colibries, jerarquia colibries,
dominancia colibries, comunidad colibries y ensamble
colibries. Los articulos utilizados en este trabajo debian
cumplir con los siguientes criterios: /) mencionar de forma
explicita la jerarquia de dominancia de los colibries de una
localidad, 2) la especie del colibri ganador del encuentro
agonistico y la especie desplazada o expulsada (solo se
incluyeron interacciones agonisticas interespecificas), y 3)
que las contiendas agonisticas ocurrieran por el acceso a un
recurso alimenticio (incluyendo aquellos estudios donde se
utilizaron bebederos) por el cual competian al momento de
la observacion. Se incluyeron articulos que cuantificaron las
interacciones entre las especies (1.e., nimero de encuentros
agonisticos) y aquellos que mencionaron las interacciones
agonisticas de forma anecdodtica o cualitativa. Treinta y
dos articulos entre 1969 y 2016 cumplieron con dichos

criterios. Cada interaccion entre 2 especies diferentes de
colibries en una localidad especifica se considero como
un caso de estudio. Se obtuvieron 160 pares de
interacciones o casos de estudio (tabla 1) que incluyeron a
74 especies de colibries de 7 paises de América, los cuales
fueron agrupados en Norteamérica (EUA y México),
Centroameérica (Costa Rica y Panama) y Sudamérica
(Ecuador, Brasil y Colombia).

En cada caso de estudio, se determind si la especie
ganadora de cada interaccion agonistica fue de mayor o
menor masa corporal (g) que su competidor. Para lo
anterior, se considerd que el peso corporal promedio y
los errores estandar que reportaron los autores de cada
articulo no se empalmaran. Esto permitié asegurar que la
asimetria entre ambas especies fuera la suficiente para
poder considerar a una especie mas grande que otra
(tabla 1). En caso de que el articulo no mencionara la
masa corporal de las especies interactuantes, se utilizaron
los rangos de peso propuestos por Schuchmann (1999).
En estos casos se considerd una diferencia de al menos
un gramo entre el peso maximo registrado para ambas
especies como diferencia suficiente.

Para los andlisis, a cada especie se le asigné el clado
de pertenencia de acuerdo a McGuire et al. (2014). En la
blisqueda se encontraron interacciones que involucraron
a especies pertenccientes a los 9 clados de colibries:
Ermitafios, Topacios, Mangos, Brillantes, Coquetas,
Esmeraldas, Gemas de Montania, Abejas y al compuesto por
Patagona gigas; este ltimo conformado Unicamente por
la especie de colibri de mayor tamafio corporal (i.e., colibri
gigante; 20-22 cm y 18.5-20.2 g; Schuchmann, 1999). La
distancia genética entre cada par de colibries contendientes
se calculo utilizando secuencias genéticas mitocondriales
del gen NADH deshidrogenasa subunidad 2, (sensu Martin
v Ghalambor, 2014) disponibles en Genbank (tabla 1).
Las secuencias fueron alineadas mediante el algoritmo de
alineamiento ClustalW (Thompson et al., 1994) vy
posteriormente se calculo la distancia genética entre cada
par de especies mediante el modelo de Tamura-Nei
(Tamura y Nei, 1993), el cual corrige las sustituciones
multiples en un sitio considerando las diferencias en la
tasa de sustitucion nucleotidica entre secuencias de DNA.
Estas fueron obtenidas en MEGA version 7.0 (Kumar et
al., 2016).

Evaluamos las diferencias entre la frecuencia de
encuentros agonisticos ganados y perdidos por colibries a
través de 2 modelos lineales generalizados (GLM) con
distribucion Poisson y funcion de enlace log (Nelder y
Wedderburn, 1972). Para el primer modelo utilizamos
como variable de respuesta la frecuencia de encuentros
ganados por los colibries y como variables predictoras se
incluyeron la identidad del clado del colibri ganador con
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Tabla 1

Resumen de la informacidn contenida en este estudio. Se indica el pais (i.e., Estados Unidos = U, México = M, Panamd = P, Costa Rica = R, Colombia = C, Ecuador=E y
Brasil = B), la especie del colibri ganador y perdedor de cada contienda, la distancia genética entre contendientes, la secuencia del gen mitocondrial NADH deshidrogenasa
subunidad 2 de Genbank y el peso promedio en caso de haberlo indicado el autor, el rango de peso de acuerdo a Schuchmann (1999) o Contreras-Martinez (2014) para
aquellos pesos marcados con *. El nimero estd asociado a las siguientes referencias: 1) Antunes, 2003; 2) Araujo-Silva y Bessa, 2010; 3) Arizmendi y Ornelas, 1990; 4)
Ayala, 1986; 5) Boyden, 1978; 6) Chaves, 1997; T) Colwell, 1973; 8) Copenhaver y Ewald, 1980;9) Cotton, 1998; 10) Dearbon, 1998; 11) Ewald y Bransfield, 1987;12)
Fraga, 1989; 13) Justino ¢t al., 2012; 14) Kuban et al., 1983; 15) Kuban y Neill, 1980; 16) Lara, 2006; 17) Lara ct al., 2009; 18) Lara et al., 2011; 19) Lyon, 1976; 20)
Ornelas et al., 2002; 21) Persegona et al., 2009; 22} Pimm et al., 1985; 23) Powers y Mckee, 1994; 24) Primack y Howe, 1975; 25) Ramirez-Burbano et al., 2007; 26)
Rodriguez-Flores y Arizmendi, 2016; 27) Salamanca-Reyes, 2011; 28) Taylor, 2005; 29) Toloza-Moreno et al., 2014; 30) Wolf, 1969; 31) Wolf et al., 1976; 32) Woods

v Ramsay, 2001.

Especie ganadora Peso (gramos) Secuencia Especie perdedora Peso (gramos) Secuencia Distancia Pais Referencia
genética

Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Leshia victoriae 5.1-5.3 AYE30499.1 0.157 E 32
Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Oreotrochilus estella 8.8 AYB30507.1 0177 E 32
Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Eriocnemis mosgquera 5.2-58 EU042550.1  0.172 E 32
Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Patagona gigas 18.5-20.2 AYE30510.1 0.203 E 32
Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Pterophanes cyanopterus 9.6-11.2 AY830520.2 0.18 E 32
Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1  Chalcostigma herrani 6.4 EU042536.1  0.163 E 32
Amazilia beryilina 4.6+0.513n=30 KJo02161.1  Amazilia violiceps 6.2 n=1 KI6a02176.1  0.099 M 26
Amazilia beryilina 4.640.513 n=30 Klo02161.1  Awhis heloisa 2.293+0.24 n=14 Kls02190.1 0177 M 26
Amazilia beryilina 4.6+0.513n=30 KI602161.1  Eugenes fulgens 7.233+0.764 n=3 AYE30481.1 0.194 M 26
Amaczilia beryllina 4.6+0.513n=30 Kin02161.1  Hylocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KJ602252.1  0.165 M 26
Amazilia bervilina 4.6+0.513n=30 KI602161.1  Lampornis amethystinus 6.170+0.675 n=27 KI602255.1  0.196 M 26
Amazilia beryvilina 4.6+0.513 n=30 KI602161.1  Selasphorus calliope 2.482+0.197 n=136% EU042593.1 0.188 M 26
Amazilia beryilina 4.6+0.513n=30  KJ602161.1  Selasphorus platveercus 3.029+0.355 n=7 AY830522.1 0.179 M 26
Amazilia bervilina 4.6+0.513n=30 KIo02161.1  Selasphorues rufus 3.128+0.171 n=29 EUD42590.1  0.183 M 26
Amazilia bervilina 4.640.513 n=30 Kio0216l.1  Tilmatura dupontii 2.25040.086 n=5* Klo02351.1  0.192 M 26
Amazilia fimbriata 4.89+0.1 n=76 EU042520.1  Eupetomena macroura 8-9.7 GU167228.1  0.152 B 13
Amazilia fimbriata 4.89+0.1 n=T6 EU042520.1  Colibri serrirostris 5.6-6.8 GUI67222.1  0.231 B 13
Amazilia fimbriata 4.89+0.1 n=T6 EU042520.1  Phaethornis pretrei 4.5-7 GU16e7247.1  0.241 B 13
Amazilia fimbriata 4.894+0.1 n=T6 EU042520.1  Chiorostilbon aureoventris 338 Kis02211.1  0.201 B 13
Amazilia fimbriata 4.89+0.1 n=76 EU042520.1  Calliphlox amethystina 2.3-2.5 GUIATZI1.1 0.184 B 13
Amazilia fimbriata 4.89+0.1 n=T6 EU042520.1  Chrysuronia oenone 430+0.1 n=12 AYB3I0472.1  0.104 C 9
Amazilia fimbriata 4.8940.1 n=T6 EU042520.1  Chiorostilbon mellisugus 2.60 n=1 AYR30471.1  0.191 C 9
Amazilia lactea 4.3+0.35 GUIL67203.1  Aphantochroa cirrhochloris — 7.1-9 EU042528.1 0.6 B |
Amazilia lactea 4.3+035 GU167203.1  Chlorostilbon aureoventris 3.2+0.29 KJ602211.1 0.2 B 1
Amazilia lactea 4.3+035 GUI67203.1  Calliphlox amethystina 2.3-25 GUIAT211.1 0186 B 1
Amazilia lactea 4.3+0.35 GU167203.1  Leucochloris albicollis 6.6+0.20 Kl602266.1  0.11 B 1
Amazilia lactea 4.3+0.35 GUI67203.1  Hylocharis cyanus 2.8-3.5 EU04256.1  0.12 B 1
Amazilia rutila 4.3+0.1 EU042522.1  Heliomaster constantii 7.5+09 KJ602250.1  0.168 M 3
Amazilia rutila 4.3+40.1 EU042522.1  Cynanthus latirostris 2.9+0.3 KI602233.1  0.179 M 3
Amazilia rutila 4.3+0.1 EU042522.1  Chiorostilbon auriceps 2.1+0.3 X X M 3
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Tabla 1

Continuacion,
Especie ganadora Peso (gramos) Secuencia Especie perdedora Peso (gramos) Secuencia Distancia  Pais  Referencia
genética

Amaczilia tzacat! 4.4-5.5 EU983390.1  Microchera albocoronata 2.5 EUD42571.1  0.16 R 10
Amazilia tzacat! 4.4-55 EU983390.1  Klais guitmeti 29 AY830495.1 0.175 R 24
Amazilia violiceps 5 KI602176.1  Calothorax pulcher 2.6-3.1 KU375421.1 0.115 M 20
Anthracothorax nigricollis 5375 EU042527.1  Thalurania furcata 3.6-6 KJ602346.1  0.23% B 2
Anthracothorax nigricollis 5.5-7.5 EU042527.1  Leucochloris albicollis 5.1-8 KIo02266.1  0.248 B 21
Anthracothorax nigricollis 5.5-7.5 EU042527.1  Amazilia versicolor 304 EU042525.1  0.239 B 21
Aphantochroa civrhochloris — 7.1-9 EU042528.1  Amaczilia lactea 4.3+0.35 GU167203.1  0.16 B 1
Aphantochroa cirrhochloris 719 EUD42528.1  Amacilia versicolor 3.940.29 EU042525.1  0.141 B 1
Aphantochroa cirrhochloris 719 EU042528.1  Calliphlox amethystina 2325 GU167211.1 0176 B 1
Aphantochroa civrhochloris 719 EU042528.1  Colibri servirostris 6.7+0.34 GU167222.1  0.243 B 1
Aphantochroa cirrhochloris — 7.1-9 EU042528.1  Leucochloris albicollis 6.6+0.20 KI602266.1  0.148 B 1
Arvehilochus alexandri 2743 EU042529.1  Calotharax lucifer 2935 KP136391.1 0078 U 15
Atihis helaisa 2.293+024n=14  KJ602190.1  Hyvlocharis lewcotis 3.595+0,303 n=40 KI602252.1  0.164 M 26
Atthis heloisa 2.293+0.24n=14  KI602190.1  Selaphorus rufics 3.128+0.171 n=29 EU042590.1  0.04] M 26
Boissonneana flavescens 8-8.6 EU042530.1  Eriocnemis mirabilis 3.840.2 X X C 25
Calvpie anna 3358 EU042532.1  Selasphorus sasin 2538 Kio02332.1  0.068 U 8
Calvpie anna 3358 EU042532.1  Archilochus alexandri 2.74.3 EUD42529.1  0.105 U 11
Campylopterus largipennis 8.48+0.2n=12 AYB3I0467.1  Amazilia fimbrata 4.89+0.1 n=76 EU042520.1  0.173 C 9
Campylopterus largipennis 8.48+0.2 n=12 AY830467.1  Chrysuronia oenone 4.30+0.1 n=12 AYRE3I0472.1 0173 C 9
Campylapterus largipennis RAB+0.2p=12 AYB3I0467.1  Chlorostilhon mellisugus 2.60 n=1 AYBI04ATLL 0172 C 9
Chalcostigma herrani 6.4 EU042536.1  Leshia viciorae 5.1-5.3 AY830499.1  0.103 E 32
Chalvbura buffanii 6-7.3 EUM42537.1  Chlerostilbon canivetii 2.1-2.8 KIo02212.1  0.166 P 5
Chalvbura buffonit 6-7.3 EU042537.1  Phaethornis superciliosus 4.1-6 J1Q445678.1 0204 P 12
Chrysuronia oenone 4.30+0.1 n=12 AY830472.1  Chlorostilbon mellisugus 2.60 n=1 AYSR30471.1 0.178 C 9
Colibri coruscans 6.9+1.36 n=27 AYB30476.1  Eriocnemis vestita 4.7+.58 n=137 EUD42551.1  0.243 C 29
Colibri coruscans 6.9+1.36 n=27 AY830476.1  Metallura tyrianthina 3.4+0.52 n=85 AYB30502.1 0223 C 29
Colibri serrirostris 5.6-6.8 GUI67222.1  Eupetomena macroura 8-9.7 GUI6AT228.1 0232 B 13
Colibri servirosiris 5.6-6.8 GUI67222.1  Amaczilia fimbriata 4.89+0.1 n=76 EU042520.1  0.23 B 13
Colibri serrirosiris 3.6-6.8 GUI67222.1  Leucochloris albicollis 5 KJ602266.1  0.24 B 21
Colibri serrirosiris 5.0-6.8 GUI6T222.1  Florisuga fusca 9 GU167229.1  0.21 B 21
Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  Eugenes fulgens 7-1.5 AY830481.1 0223 M 16
Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  Archilochus colubris 3.03+0.02 KIo02257.1  0.203 M 17
Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  Selasphorus rufus 3.17+0.,03 EU042529.1 0219 M 17
Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  Sefasphorus sasin 3.09+0.04 Kls02257.1 022 M 17
Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  Selasphorus platycercus 3.16+0.02 Kis02255.1  0.225 M 17
Calibri thalassinus 5.7+0.10n=15 EU042544.1  Selasphorus flammula 2.6+0.07 n=8 EU042589.1 0232 R 31
Calibwi thalassinus 5.7+0.10n=15 EU042544.1  Eugenes fulgens 9.8+0.20 n=11 AYBI04E1.1 0223 R 31
Colibri thalassinus 4.850+0.751n=4  EU042544.1  Authis heloisa 2.293+0.24n=14 KJ602190.1  0.232 M 26
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Especie ganadora Peso (gramos) Secuencia Especie perdedora Peso (gramos) Secuencia Distancia  Pais  Referencia
genética

Colibwi thalassinus 4.850+0.751 n=4  EU042544.1  Eugenes fulgens 7.233+0.764 n=3 AY830481.1 0.226 M 26
Colibri thalassinus 485040751 n=4  EU042544.1 Hviocharis leucotis 3.59540.303 n=40 KI602252.1  0.209 M 26
Colibri thalassinus 4.850+0.751 n=4  EU042544.1  Lampornis amethystinus 6.170+0.675 n=27 KJe02255.1  0.225 M 26
Colibri thalassinus 4.850+0.751 n=4  EU042544.1  Selasphorus calliope 2.482+0.197n=136% EU042593.1 0.221 M 26
Colibwi thalassinus 4.850+0.751 n=4  EU042544.1  Selasphorus platveercus 3.029+0.355 n=7 AYS830522.1 0.228 M 26
Colibri thalassinus 4.85040.751 n=4  EU042544.1  Selasphorus rufus 3.128+40.171 n=29 EU042590.1  0.221 M 26
Colibri thalassinus 57 EU042544.1  Eugenes fulgens 7-7.5 AYSR30481.1 0224 R 7
Cynanthus latirostris 2.9+0.3 KI602233.1  Chlorostilbon auriceps 21+0.3 X X M 3
Eriocnemis mirabilis 3.8+0.2 X Coeligena torquata 73 FI960712.1 X C 25
Eriocnemis vestita 4.7+ 58 n=136 EU042551.1  Metallura tyrianthina 3.4+0.52 n=85 AYR30502.1 0.168 C 29
Eriocnemis vestita 4.7+.58 n=137 EU042551.1  Chaetocercus mulsant 4 AY830456.1 0.18 C 29
Eugenes fulgens 7.03+0.04 AYB30481.1  Colibri thalassinus 5.11+0.07 EU042544.1  0.226 M 18
Eugenes fulgens 9.8+0.20 n=11 AYB30481.1  Panterpe insignis 6.2+0.08 n=33 AYE30509.1  0.149 R 31
Eugenes fulgens 9.8+0.20 n=11 AYB3I0481.1  Colibri thalassinus 574010 n=15 EU042544.1  0.226 R 31
Fugenes fulgens 9.8+0.20 n=11 AYS83I0481.1  Selasphorus lammula 2.6+0.07 n=8 EUO42589.1  0.166 R 31
Eugenes fulgens 7.7+0.4 n=24 AYB30481.1  Hylocharis leucotis 3.6+03n=11 KJ602252.1  0.176 M 19
Eugenes fulgens 7.233+0.764n=3  AYSE30481.1 Amazylia beryilina 4.6+0.513 n=30 Kie02161.1  0.194 M 26
Eugenes fulgens 7.233+0.764n=3  AYS830481.1 Hylocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KJ602252.1  0.176 M 26
Eugenes fulgens 7.233+0.764n=3  AYR3I0481.1 Selasphorus platvcercus 3.029+0.355n=7 AYS830522.1  0.164 M 26
Eupetomena macvoura 8-9.7 GUI167228.1  Colibri serrirostris 5.6-6.8 GU167222.1 0.233 B 13
Eupetomena macroura 8-9.7 GU167228.1  Phaethornis pretrei 4.5-7 GU167247.1  0.205 B 13
Eupetomena macroura 8-9.7 GU167228.1  Amaczilia fimbriata 4.8940.1 n=76 EU042520.1 0.152 B 13
Eupetomena macroura 8-9.7 GU167228.1  Calliphiox amethystina 2325 GU167211.1  0.158 B 13
Eupetomena macroura 9.2+0.33 GUI67228.1  Amazilia lactea 4.3+0.35 GU167203.1  0.153 B 1
Eupetomena macroura 9.2+0.33 GU167228.1  Chiorostilbon aureovenivis 3.2+0.29 KIle02211.1  0.17 B 1
Florisuga fusca 8.7+0.29 GU167229.1  Eupetomena macroura 9.2+0.33 GUI6T228.1  0.228 B 1
Florisuga fusca 8.7+0.,29 GUI167229.1  Amazilia lactea 4.3+0.35 GUI67203.1  0.231 B 1
Florisuga fusca 8.7+0.29 GU167229.1  Calliphlox amethystina 2325 GU167211.1 021 B 1
Florisuga fusca 8.7+0.29 GU167229.1  Colibri serrirostris 6.7+0.34 GU167222.1 0.212 B 1
Florisuga fusca 8.7+0.29 GU167229.1  Heliomaster squamosus 7.3+1.32 Kle02251.1  0.225 B 1
Florisuga fusca 9 GU167229.1  Leucochloris albicollis 5.1-8 KJ602266,1  0.235 B 21
Florisuga fisca 9 GU167229.1  Anthracothorax nigricollis 5.5-7.5 EU042527.1 0225 B 21
Florisuga fusca 9 GU167229.1  Amazilia versicolor 314 EU042525.1  0.222 B 21
(laucis hirsuta 6.3340.1 n=186 AYR3I0486.1  Chrysuronia oenone 430401 n=12 AYRI0472.1 D213 C 9
Helidoxa jacula 795 AYB30491.1  Phaethornis guy 4-8.1 AYS830511.1 0229 R 28
Heliomaster constantii 7.5+09 KI602250.1  Amazilia rutila 4.3+0.1 EU042522.1  0.168 M 3
Heliomaster constantii 7.5+09 KIe02250.1  Cynanthus latirostris 29403 KIn02233.1  0.157 M 3
Hylocharis leucotis 36403 n=11 KI602252.1  Atthis heloisa 227 KIo02190.1  0.164 M 18
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Especie ganadora Peso (gramos) Secuencia Especie perdedora Peso (gramos) Secuencia Distancia  Pais Referencia
genética

Hylocharis leucotis 3.6+03 =11 KI602252.1  Archilochus colubris 3.03+0.02 EU042544.1  0.147 M 17
Hylocharis leucotis 3.6+03 n=11 KJ602252.1  Selasphorus rufus 3.1740.03 KJ602252.1  0.165 M 17
Hylocharis leucotis 3.6+03 =11 KI602252.1  Selasphorus sasin 3.09+0.04 EU042590.1  0.164 M 17
Hylocharis leucotis 3.6+03 n=11 KI602252.1  Selasphorus platveercus 3.16+0.02 AYR30522.1 0.163 M 17
Hylocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KJ602252.1  Amazilia bervilina 4.6+0.513 n=30 KJ602161.1  0.165 M 26
Hylocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KI602252.1  Atthis heloisa 2.293+0.24 n=14 KJ602190.1  0.164 M 26
Hylocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KJI602252.1  Colibri thalassinus 4.850+0.751 n=4 EU042544.1  0.209 M 26
Hylocharis leucotis 3.595+0.303n=40 KJ602252.1  Eugenes fulgens 7.233+0.764n=3 AYS830481.1  0.176 M 26
Hylocharis leucotis 3.59540.303 n=40 KI602252.1  Lampornis amethystinus 6.170+0.675 n=27 KJI602255.1  0.173 M 26
Hylocharis leucotis 3.595+0.303n=40 KJ602252.1  Selasphorus calliope 2.482+40.197n=136* EU042593.1 0.157 M 26
Hylocharis leucotis 3.595+0.303n=40 KJ602252.1  Tilmatura dupontii 2.250+0.086 n=5* KJe02351.1  0.173 M 26
Lampornis amethystinus 6.17040.675n=27 KIJ602255.1  Amazilia beryvilina 4.6+0.513n=30 KJ602161.1  0.196 M 26
Lampornis amethystinus 6.170+0.675n=27 KI602255.1  Afthis heloisa 2.293+0.24 n=14 KJ602190.1  0.155 M 26
Lampornis amethystinus 6.170+0.675n=27 KI602255.1  Hvilocharis leucotis 3.595+0.303 n=40 KJ602252.1  0.173 M 26
Lampornis amethystinus 6.170+0.675n=27 KJ602255.1  Selasphorus platveercus 3.029+0.355n=7 AYB30522.1 0.151 M 26
Lampornis amethystinus 6.17040.675n=27 KI602255.1  Tilmatura dupontii 2.25040.086 n=5* KJ602351.1  0.162 M 26
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KI602257.1  Archilochus alexandri 2743 EU042529.1  0.162 U 23
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KI602257.1  Eugenes fulgens 7.0-7.5 AYB30481.1 0.167 u 22
Lampornis clemenciae 2.4+0.4 n=62 KI602257.1  Lampornis amethystinus 6.8+0.8 n=5 KJ602255.1  0.111 M 19
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KI602257.1  Colibri thalassinus 6.3+0.2n=11 EUD42544.1 0.243 M 19
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KI6e02257.1  Hviocharis leucotis 3.6+0.3n=11 KJe02252.1  0.185 M 19
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KI602257.1  Selasphorus rufus 2939 EU042590.1  0.149 u 14
Lampornis clemenciae 8.4+0.4 n=62 KJ602257.1  Selasphorus platyeercus 2.6-4.1 AYS830522.1  0.151 u 14
Leshia victoriae 5.1-5.3 AYB30499.1  Aglaeactis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1 0.157 E 32
Leucochloris albicollis 5.1-8 KI602266.1  Florisuga fusca 9 GU167229.1 0.232 B 21
Leucochloris albicollis 5.1-8 KI602266.1  Amazilia versicolor 3.14 EU042525.1  0.107 B 21
Leucochloris albicollis 5.1-8 KI602266.1  Chlorostilbon aureoventris 3-3.8 KJ602211.1  0.185 B 21
Oxypogon guerinii 5.7+0.7n=16 EU042573.1  Leshia victoriae 5.1-53 AYE30499.1 0.119 C 27
Oxypogon guerinii 5.7+0.7 n=16 EU042573.1  Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1 0.173 C 27
Panterpe insignis 6.2+0.4 n=33 AYB30509.1  Colibri thalassinus 57 AU042544.1 0225 R 30
Panterpe insignis 6.2+0.08 n=33 AYB30509.1  Selasphorus flammula 2.6+0.07 n=8 EU042589.1  0.144 R 31
Panterpe insignis 6.2+0.08 n=33 AYB30509.1 Eugenes fulgens 9.8+0.20n=11 AYB30481.1 0.148 R 31
Panterpe insignis 5.9-6.2 AYB30509.1 Eugenes fulgens 775 AYB30481.1 0.147 R 7
Patagona gigas 18.5-20.2 AYR30510.1  Aglaectis cupripennis T.6-8.1 KM389474.1 0.203 E 32
Phaethornis superciliosus 4.1-6 1Q445678.01  Phaethornis longuemareus 1.5-3.8 EU042580.1  0.131 R 6
Phaethornis superciliosus 4.1-6 1Q445678.01  Threnetes ruckeri 557 FI1757271  0.15 R 6
Pterophanes cyanopterus 9.6-11.2 AYR30520.1  Leshia victoriae 5.1-53 AYS830499.1 0.174 E 32
Pterophanes cyanopterus 9.6-11.2 AYB30520.2  Aglaectis cupripennis 7.6-8.1 KM389474.1 0.18 E 32

9/81°L'8L02'990£8L002 dvL0ZZz 0L/Bio1op/rsdiy
Z91-6+1 :(810Z) 68 PEPISIAAPOIG Op BUBIIXSYY BISIAGY /(B 18 eunT-zenbiep n

i+

40



Tabla |
Cootinuacion.
Especie gnnadorn Peso (gramos) Secuencia Especie perdedora Peso (grumos) Secuencia Distancia  Pais  Referencia
Selasphavus calliope 2.482+0.197 EU042593.1  Hyviocharis lewcoris 3595+0303 n=40  KJ602252.1 0,157 M 26
n-136*

Selasphons platveercus 302940355 0=7  AYB30322.1  Eugenes filgens 7233+0.764 n=3 AYSR30481.0  0.164 M 2
Selasphonis rufus 32840071 =29 EINM2590.1  Amazilia bervilina 4.610.513 0=30 KJGO2161.1  0.183 M 26
Selasphonus ryfus 302840171 n=29 EUS2590.1  Auhis heloise 22934024 n=14 KJIGO2190.1 0041 M 26
Selaspherus rufics JA28+0.1 71 =29 EUM2590.1  Selasphorus calliope 248240197 n=136% EUDA2593.1  0.024 M 26
Thalurania furcaw 3.6-6 KJ602346.1  Chiorastibon gihisonl 28 X X C 4
Thalurania furcata 166 KJ602346.1  Coeligena prunellei 6.6-7 GUI67221.1 0172 | o4 4
Thaelurania furcata 166 KJI6O2346,1  Ocrvatus urnderwoodil 26-32 AYRI0S04.1 0,196 C 4
Thaturania furcatu 166 KJ602346.1  Anthracothovax nigricolils 55-73 EUD42527.1  0.239 B 2
Thaturania glaucopis 5 GUI6T251.1  Lewcochloris athicollis 518 KJ6D2266.1 0167 B 21
Thaluranta glawcopis 5 GUI6T250.0  Amazilia versicolor 314 EU42325.1 0151 B 21
Thalurania glaucopis 5 GUI67251.1  Florisuga fusca 9 GUI67229.1  0.202 B 21
Threnetes ruckert 557 FN75727.1  Phaethornis superciliosus 41-6 JQ445678.1 015 R 6
Threnetes ruckeri 5.5-7 FI175727.1  Phaethornis longuemarews 1.5-38 EUO42580.1 0154 R 6
Tilmatura dupontii 225040086 n=5%  KJ60235L.1  Amazilia beryiling 4.6+0.513 030 KIG2161.1 0192 M 26
Tilmartara dupontii 225010086 =5  KJ602351.1  Lampornis amethystinus 6.170+0.6750=27  KJI602235.1  0.162 M 26
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9 niveles (i.e., Ermitafios, Topacios, Mangos, Brillantes,
Coquetas, Esmeraldas, Gemas de Montafia, Abejas, vy
Patagona) y el tamano corporal del colibri ganador
respecto al de su competidor con 2 niveles (i.e., grande y
pequeno). En el segundo modelo incluimos como variable
de respuesta la frecuencia de encuentros perdidos por los
colibries y como variables predictoras la identidad del
clado del colibri perdedor con 9 niveles y el tamafo
corporal del perdedor respecto al de su competidor con
2 miveles. Finalmente, utilizamos pruebas de Kruskal-
Wallis para evaluar si existieron diferencias significativas
entre la distancia genética de los colibries que ganaron
enfrentamientos contra contendientes mas grandes en
cada una de las regiones de América (i.c., Norteamérica,
Centroamérica y Sudamérica). Los andlisis estadisticos se
realizaron en el software R (R Core Team, 2013) v las
graficas se realizaron mediante el paquete ggplot2
(Wickham, 2009).

Resultados

De los 160 encuentros agonisticos incluidos en este
estudio, el 74% (119 casos de estudio) fueron ganados
por el contendiente mas grande y el 26% (41 casos de
estudio) restante los gané una especie mas pequeiia. En
Norteamérica (EUA y México), los colibries de especies
mas grandes vencieron en el 74% (51 casos de estudio)
de las contiendas en las que participaron, mientras que el
resto (26%; 18 casos de estudio) fue ganada por colibries
de especies de menor tamailo corporal. En Centroamérica
(Costa Rica y Panama), el 74% (14 casos de estudio) de
las interacciones agonisticas fue ganada por colibries de
especies grandes y el 26% (5 casos de estudio) por
colibries de especies pequenas. Finalmente, en Sudameérica
(Ecuador, Brasil y Colombia), el 75% (54 casos de estudio)
de las contiendas fueron dominadas por especies grandes
y el 25% (18 casos de estudio) por colibries de especies
pequenas.

La identidad de los clados tuvo un efecto significativo
en la frecuencia de contiendas agonisticas ganadas (x’
= 176.96, gl. = 8, p < 0.001) y perdidas (x* = 145.59,
gl.=8, p<0.001). Los clados de aquellas especies que
dominaron la mayor cantidad de encuentros agonisticos
fueron: Esmeraldas, Gemas de Montana y los Mangos.
Los colibries Esmeraldas dominaron el 45% (n = 72
contiendas), las Gemas de Montafia dominaron el 16% (n
= 26 contiendas) y los Mangos el 15% (n = 24 contiendas)
de los casos de estudio incluidos en este estudio. El tamano
corporal de los contendientes tuvo un efecto significativo
en el resultado de los enfrentamientos (x* = 39.69, gr.l.
=1, p < 0.001), ya que las especies de todos los clados
ganaron mas encuentros agonisticos cuando fueron la

especie mas grande de la contienda (fig. 1a) y perdieron
mayor cantidad de encuentros al ser el contendiente mas
pequeno (fig. 1b).

Para el analisis de las diferencias entre la distancia
genética de colibries de especies grandes y pequenas que
ganaron enfrentamientos agonisticos solo se incluyeron
155 de los 160 casos de estudio. Esto se debio a la falta
de secuencias del gen mitocondrial NADH deshidrogenasa
subunidad 2 para las siguientes especies: Eriocnemis
mirabilis, Chlorostilbon gibsoni y C. auriceps. En estos
155 casos, no se encontraron diferencias significativas
entre la distancia genética de los contendientes que
participaron en los encuentros ganados por colibries de
especies mas grandes y pequenas ([/=0.204, p=0.651; fig.
2). Al analizar los casos de estudio por region geografica
tampoco se encontraron diferencias significativas entre la
distancia genética de los colibries que ganaron contiendas
contra competidores de especies de tamafios distintos
(Norteamérica, H = 0432, p = 0.510; Centroamérica,
= 0.482, p = 0.487 y Sudamerica, H = 0.141, p = 0.706;
fig. 2).

Discusion

Los resultados obtenidos en este estudio indican que
los colibries de especies de mayor tamafo corporal
dominaron a las especies de menor talla cuando disputan
el acceso a los recursos alimenticios en la mayoria de los
encuentros (74%; 119 casos de estudio). Este patron ha
sido previamente reportado en diferentes comunidades de
colibries, sugiriendo que el mayor tamafio corporal de una
especie suele estar correlacionado con un comportamiento
agresivo (Cotton, 1998; Justino et al., 2012), y asociado
al menor costo energético de enfrentarse a un intruso mas
pequeiio (Dearbon, 1998). Sin embargo, los colibries de
especies de menor talla dominaron el 26% de las
interacciones agonisticas (41 casos de estudio). Esta misma
tendencia se presentd en Norte, Centro v Sudamérica con
un porcentaje de encuentros ganados por contendientes de
menor tamano de 26% (18 casos de estudio), 26% (5 casos
de estudio) y 25% (18 casos de estudio), respectivamente.
Esto implica que la dominancia de los colibries de especies
grandes sobre competidores de menor masa corporal no
es absoluta.

El hecho de que los colibries de especies pequerias
ganen encuentros contra colibries de especies mas grandes
podria deberse a factores asociados al contexto en el cual
ocurre la contienda. Por ejemplo, el colibri pechizafiro
(Amazilia lactea) pesa 4.3 g en promedio, mientras que el
colibri sombrio (Aphantochroa cirrochloris) alcanza los
7 g. Cuando estas 2 especies compiten por el acceso a las
flores de Eucalypius spp., A. lactea tiende a ganar
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Figura 1. Frecuencia de contiendas ganadas (a) y perdidas (b) por los clados de colibries. El color de las barras representa el tamaiio
corporal del colibri dentro de la contienda respecto al de su competidor (barras grises = colibries grandes y barras blancas = colibries

pequenos).

mas encuentros agonisticos (56 de 95 encuentros). Sin
embargo, en un mismo individuo de Eucalyptus, existe
una estratificacion en los territorios de ambas especies:
Amazilia lactea establece territorios de forrajeo en las flores
que se encuentran entre 6 y 15 m de altura, mientras que 4.
cirrochloris defiende las flores que se encuentran entre 20 y
30 m en la copa de los arboles (Antunes, 2003). Ademas de
lo anterior, A. lactea establece territorios de forrajeo durante
toda la época de floracion de Eucalyptus, incluso al inicio
y final de la misma, cuando la abundancia floral es baja.
Por otro lado, A. cirrochloris solo establece territorios de
forrajeo durante el pico de abundancia floral de Eucalyptus
(Antunes, 2003). Es decir, el comportamiento territorial
en A. cirrochloris depende de una mayor abundancia de
flores de Eucalyptus. En contraste, A. lactea requiere una
menor cantidad de recursos para establecer y defender un
territorio.

Debe considerarse ademas que no todas las especies
de colibries establecen territorios de forrajeo o participan
en contiendas agonisticas. Lo anterior ha sido descrito
con base en los roles primarios que pueden ocupar los
colibries dentro de una comunidad. Al respecto, Feinsinger
y Colwell (1978) postulan que los colibries pueden
desempenar diferentes roles dentro de una comunidad
para obtener acceso a los recursos disponibles en el
ambiente, clasificandolos de acuerdo a sus caracteristicas
morfologicas (tamano corporal, longitud del pico y patas)
como ruteros (i.c., colibries que establecen una ruta de
forrajeo haciendo visitas secuenciales a diferentes puntos
de alimentacion) de baja calidad y ladrones (< 4 g y pico
corto), generalistas y territoriales (4-5 g y pico de corto a
medio) y ruteros de alta calidad y merodeadores (>5 gy
pico de medio a largo). No obstante, es importante
enfatizar que una especie puede cambiar el rol que tiene
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Figura 2. Distancia genética entre colibries de Ameérica, Norteamérica, Centroamérica y Sudamérica. El color de las cajas indica el
tamario corporal del colibri ganador del encuentro respecto a su competidor (cajas gris obscuro = colibries grandes y cajas gris claro
= colibries pequenos). En la parte superior de cada caja se indica el nimero de contiendas agonisticas que conforman cada muestra.
Las cajas representan el 50% de los datos divididos por la mediana de cada muestra, las lineas verticales indican los limites de 0.95 y
0.05. Los niimeros sobre las cajas representan el tamafio de cada muestra (casos de estudio). Los puntos representan los outliers de

cada distribucion.

en una comunidad y con esto la frecuencia y el resultado
de las contiendas en las que participa dependiendo de la
abundancia, disponibilidad y preferencia por los recursos
disponibles en el ambiente, ademas de la composicion de
especies de la comunidad de colibries (Feinsinger vy
Colwell, 1978). Por ejemplo, el colibri barbudito del
paramo (Oxypogon guerinii) generalmente establece rutas
de alimentacion; sin embargo, establece territorios de
forrajeo en plantas de Espeletia spp. cuando este recurso
es abundante. Tanto las rutas como los territorios son
defendidos por O. guerinii, expulsando a otros colibries
de sus édreas de alimentacion. Dentro de los intrusos se
encuentran especies mas grandes que O. guerinii, como
Aglaeactis cupripennis, el colibri cobrizo (Salamanca-
Reyes, 2011). Es importante mencionar que se ha reportado
que O. guerinii prefiere forrajear en flores de diferentes
especies de Espletia, incluso cuando se encuentran
marchitas, debido a la presencia de larvas de insectos que
también consume (Schuchmann, 1999).

La variedad y plasticidad de los roles que pueden
desempefiar las especies de colibries dentro de una
comunidad pueden ser el reflejo de procesos evolutivos,
no solo de los colibries, sino de las plantas que visitan.
En conjunto, tales procesos podrian promover una
disminucion en la competencia interespecifica v aumentar
el éxito reproductivo de las plantas (Brown etal., 1981). Un
ejemplo de lo anterior son las caracteristicas morfologicas
de las corolas de algunas especies de plantas, las cuales

solo pueden ser explotadas por especies de colibries con
cierta longitud y curvatura en el pico (Stiles, 1975;
Vizentin-Bugoniet al.,, 2014).

Dominanciade los clados de colibries

Los colibries Esmeraldas, Gemas de Montaia vy
Mangos fueron los clados que protagonizaron y ganaron
mas encuentros agonisticos (72, 26 y 24 casos de estudio
ganados, respectivamente). Sin embargo, los colibries
Esmeraldas fueron muy superiores al resto de los clados
de colibries, ya que dominaron el 45% de las
interacciones agonisticas incluidas en este estudio (72
casos de estudio). De los 72 casos de estudio en donde
participaron, desplazaron a colibries més pequefios en 53
casos (74%) y a colibries mas grandes en 19 casos
(26%). La dominancia de los colibries Esmeraldas podria
explicarse por la diversidad propia del clado ya que agrupa
a 28 géneros de colibries incluyendo a Amazilia, el género
con mayor numero de especies (30-32 especies) de la
familia Trochilidae (McGuire et al., 2009; Omelas, 1995).
En este sentido, se ha reportado que las especies del género
Amazilia son capaces de explotar una amplia gama de
recursos florales y habitats. Ademas de lo anterior, los
colibries de este género son territoriales y muy agresivos,
resultando ser competidores superiores y dominantes
sobre ofras especies de colibries (Arizmendi y Ornelas,
1990; Ornelas, 1995). El género Amazilia se ajusta a las
caracteristicas del rol de colibri territorial descrito por
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Feinsinger y Colwell (1978), y la influencia de este género
podriaexplicar la dominancia de los Esmeraldas sobre otros
grupos de colibries. Sin embargo, los Esmeraldas junto con
los Abejas son los clados que perdieron mayor cantidad
de contiendas cuando se enfrentaron a competidores de
mayor tamaiio corporal (56 y 44 casos de estudio,
respectivamente). Esto puede deberse a que el clado
Abejas concentra a los colibries de menor tamano corporal
(2 - 4 g) de la familia Trochilidae. Por ejemplo, Atthis
heloisa (colibri abejorro), la especiec mas pequeiia incluida
en este estudio, regularmente forrajea en flores dispersas
no defendidas o en la periferia de los territorios de otras
especies de colibries, de donde es desplazado facilmente
por otros colibries (Lyon, 1976). Si bien, algunas especies
de colibries Abejas suelen ser territoriales, regularmente
compiten contra especies de un tamafio corporal similar
(e.g., especies del género Selasphorus; Camfield, 2006).
En el presente estudio, muchas interacciones entre colibries
Abejas no fueron incluidas, pues podrian generar un grado
de incertidumbre en los resultados al no poder determinar
claramente a una de las especies como la de mayor tamano
corporal.

Finalmente, los colibries Esmeralda fueron el clado
que perdio la mayor cantidad de encuentros (44 casos de
estudio) cuando se enfrentaron a especies de colibries de
mayor tamafio corporal (fig. 1b). Este patron podria ser
explicado por la presencia de los colibries del género
Chlorostilbon (2.1 - 3.8 g) en este clado, ya que suelen ser
relegados del acceso a los mejores recursos por colibries
de otras especies e incluso por abejas (e.g., Xylocopa spp.:
Arizmendi y Ornelas, 1990).

Distancia genética entre contendientes

La hipotesis propuesta por Martin y Ghalambor (2014)
sugiere que especies pequeias tendrian mayor oportunidad
de ganar encuentros agonisticos contra especies mas
grandes cuando la distancia evolutiva entre las especies
interactuantes es mayor. Sin embargo, los resultados del
presente estudio indican que no existe una diferencia
estadisticamente significativa entre la distancia genética
de las especies de colibries que ganaron contiendas contra
competidores de menor tamario corporal. Este patron se
mantiene en las 3 regiones del continente. No obstante,
parece existir una tendencia latitudinal en la cual la
distancia genética entre contendientes aumenta de norte a
sur del continente. Los valores mas altos de distancia
genética entre contendientes se registraron en los casos de
estudio de Sudamérica y la menor en Norteamérica (fig.
2, outliers). Esta tendencia puede estar relacionada con la
historia de diversificacion de los colibries en América.
McGuire et al. (2014) postulan que la diversificacion en
Sudamérica de los primeros 7 clados de colibries (i.e.,

Ermitanos, Topacios, Mangos, Brillantes, Coquetas,
Patagona y Esmeraldas) puede ser atribuida a 2 factores
principales, las relaciones que establecieron con las plantas
de las que se alimentan, ademds de la segregacion entre
especies para el uso de este recurso y el origen de la
Cordillera de los Andes, la cual permitié la colonizacién
de nuevas regiones principalmente para las especies de los
clados Coquetas y Brillantes. Por otro lado, McGuire et
al. (2014) indican que el ancestro comun de las Gemas de
Montaiia y las Abejas recolonizd Norteamérica hace cerca
de 12 millones de afios, donde posteriormente ambos clados
se diversificaron aproximadamente hace 10 y 5 millones de
afios, respectivamente. No obstante, recientemente Licona-
Vera y Ornelas (2017) han postulado que la diversificacion
del clado Abejas ocurrié inicialmente hace cerca de 9.93
millones de afios, pero la mayoria de los cventos de
divergencia ocurrieron posteriormente (durante el Plioceno
y el Pleistoceno Medio tardio). Por ello, la diversificacion
de los colibries Abeja en la region pudo estar asociada a
la aparicion de nuevos habitats y condiciones climaticas
favorables originadas a partir de la formacion de los sistemas
montafiosos en México y Centroamérica (Licona-Vera y
Ornelas, 2017). Debido a la historia de diversificacion
del grupo en el continente, cada comunidad de colibries
se ha conformado diferencialmente a lo largo del tiempo
con la llegada o diversificacion de nuevas especies de
colibries o de recursos. Lo anterior podria reflejarse en la
distancia genética entre las especies que conforman un
ensamble y por lo tanto, en la frecuencia y resultado de
contiendas agonisticas por el acceso a los recursos.

En conclusion, nuestro estudio indica que las especies
de colibries con mayor tamafio corporal generalmente
dominan a las especies mds pequefas. Este patron se
mantiene a lo largo de la distribucion del grupo v parece
ser mas evidente en clados como el Esmeraldas. Por otro
lado, contrario a lo postulado por Martin y Ghalambor
(2014), la distancia genética entre contendientes no
resultd  significativamente distinta entre colibries que
ganaron enfrentamientos contra competidores de menor
masa corporal. Sin embargo, se debe tomar en cuenta que
el presente estudio considerd cualitativamente a cada
contienda (especie ganadora y especie perdedora) y que,
dada la naturaleza de los datos, no se considerd la fuerza
de cada interaccion (es decir, cuantitativamente). Ademas
de lo anterior, no se tomo en cuenta el contexto ecologico
en el cual se desarrollan las contiendas, por lo cual se debe
profundizar en el papel que juega la distancia evolutiva,
en conjunto con la variabilidad en la disponibilidad v
abundancia de los recursos, la calidad energética de los
mismos y los cambios en la estructura de las comunidades
debidos a la llegada y partida de especies migratorias en
localidades particulares.
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Abstract

Intra and interspecific competition for nectar play an important role in hummingbird communities.
Larger sized species usually exclude smaller species from the rich floral resources. However, it has
been recently postulated that the competitive advantages of a large body size decline as the evolu-
tionary distance between the contending species increases. In this study, we analyzed dominance
hierarchy dynamics in a hummingbird assemblage in central Mexico. By monitoring hummingbird
territories established in three plant species through 1 year, we assessed the effects of energy with-
in territories and the territory owners identity in the frequency of inter and intraspecific encounters.
We also evaluated if these factors affect the dominance of larger species when they compete
against smaller distantly related contenders. Our results show that their frequency of intraspecific
encounters was related with the identity of the territory’s owner. On the contrary, the frequency of
interspecific encounters was related with both the territory and the identity of the territory’s owner.
We did not find a significant difference between the number of encounters dominated by larger
and smaller species and their contenders. However, the increase in genetic distance between con-
tenders was positively associated with a higher frequency of encounters dominated by small hum-
mingbirds. Our results showed that the ecological factors and evolutionary relationships among
contenders play important roles in the dominance hierarchy dynamics.

Key words: agonistic behavior, competition, hummingbirds, resource quality, territoriality

Dominance hierarchy is defined as the social position of one individ-
ual relative to one or more competitors (Ewald 1985). In humming-
birds, competition for the access to floral nectar plays an important
role in shaping the species composition of local communities (Wolf
et al. 1976; Graham et al. 2009). This close relationship drives
many species of hummingbirds to follow flowering plants through
altitudinal and latitudinal migrations in order to ensure nectar avail-
ability (Montgomerie and Gass 1981). This behavioral response to
plant phenology promotes seasonal changes in the species compos-
ition of the hummingbird community at a given site (Stiles 1980).

©The Author(s) (2018). Published by Oxford University Press.

Consequently, these changes can affect the levels of intraspecific and
interspecific competition resulting in spatial and temporal patterns
or resource sharing (Cotton 1998; Lara et al. 2011).

The hummingbird species can perform different foraging strategies
to compete for access to nectar. Feinsinger and Colwell (1978) define
6 foraging roles that hummingbirds could fill in a community: terri-
torialists monopolize access to nectar by establishing and defending
foraging territories against other hummingbirds; trapliners (high and
low reward) realize sequential visits to different feeding locations
(trapline); territory parasites (marauders and filchers) consume the
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nectar of flowers within a foraging territory in absence (filchers) or
even in the presence of the territory owner (marauders); and general-
ists, which either act opportunistically or their role within the commu-
nity is not clearly defined. These roles are based on the behavioral and
morphological traits (e.g., body size and bill length) associated with
the hummingbird foraging strategies. These authors emphasize on the
ability of hummingbirds to change their role within the community
based on the resources available and the identity of the rest of hum-
mingbird species competing for access to resources.

Body size has been shown to explain the dominance hierarchy of
hummingbirds in different assemblages (Stiles and Wolf 1970;
Dearborn 1998; Lopez-Segoviano et al. 2017). Overall, larger hum-
mingbird species tend to dominate, excluding smaller species from
high quality energy resources (Hainsworth and Wolf 1972;
Dearborn 1998; Aratjo-Silva and Bessa 2010; Justino et al. 2012;
Mendiola-Islas et al. 2016). However, in some cases, smaller species
also establish and defend foraging territories against larger contend-
ers (Wolf et al. 1976; Chaves 1997; Antunes 2003).

Martin and Ghalambor (2014) provided an explanation for this
pattern and suggested that small species may accumulate character-
istics that allow them to overcome the competitive disadvantages
associated with smaller body size in interspecific encounters (e.g.,
greater muscle development, increased acceleration and maneuver-
ability during flight, and increased production of testosterone)
through evolutionary time. Recently, Dakin et al. (2018) provide in-
formation on how this pattern might work. They demonstrated that
the changes in morphological or physiological traits generate behav-
ioral divergence between species. For example, the maneuverability
(i.e., the ability to change the speed and direction of the flight) is an
important factor that can determine the success in competitive inter-
actions (Dudley 2002). In this sense, Dakin et al. {2018) demon-
strated that the enhanced maneuverability in hummingbirds is
directly related to an increase in muscular capacity (measured as the
maximum mass of beads that the bird can lift in vertical flight) ra-
ther than body mass, and to a lower wing loading (i.e., larger wing
area relative to body mass) that also is associated with the use of
complex turns as yaw or downward rotations. That is, the morpho-
logical traits and maneuver abilities of distantly related species could
generate different competitive advantages. Thus, the small species
can capitalize such differences to win encounters against larger dis-
tantly related contenders. This highlights the importance of phylo-
genetic relationships between contenders because they could be a
determinant factor in the outcome of aggressive encounters.

In addition to harboring resident populations, the highlands of
Mexico (>1550 m a.s.l.) are used as stopover or wintering sites by mi-
gratory hummingbird species (Russell et al. 1994). Such communities
are suitable to study the mechanisms that modify the dominance hier-
archies. In this article, we analyzed the dominance hierarchy dynam-
ics of a hummingbird assemblage in a temperate montane forest in
central Mexico. Our study aimed to specifically address the following
two questions: 1) whether the identity of the defended plant species,

the energy contained within territories and the identity of the territory
owner affected the frequency of interspecific and intraspecific encoun-
ters and 2) whether the frequency of encounters won was affected by
the body size and the genetic distance of the contending species.

Materials and Methods

Fieldwork was carried out from October 2015 to October 2016 at
the La Malinche National Park (LMNP), Tlaxcala (98°58" W,
19714’ N). We used climate data collected at Zitlaltepec weather
station (97°54'27" W, 19°11'59” N) from 1981 to 2010 (SMN
2018). Mean annual temperature over this period was 13.9°C, and
annual precipitation was 788.8 mm. The vegetation in the study
area is mainly a mosaic of pine and oak forests and secondary vege-
tation. The ornithophilous plants have sequential flowering periods
that generate a variation of abundance and availability of different
flowering plant species throughout the year (Lara et al. 2009). The
most abundant ornithophilous plants in LMNP are Penstemon
roseus (Plantaginaceae), Salvia elegans (Lamiaceae), and Bouvardia
ternifolia (Rubiaceae). The 3 species are perennial herbs that grow
in patches (Lara 2006). We focused on the agonistic hummingbird
interactions occurring around floral territories of these plant species
over a l-year period. Additional information about the plant species
is given in Table 1. Bouvardia ternifolia (1-1.5 m high) flowers last
4-5 days and each plant have 2-50 flowers, and 1-15 flowers on
average opens per day (Lara and Ornelas 2002). Penstemon roseus
(0.4-1.2 m high) bear 10-20 paniculate inflorescences, each opening
2-4 pendant flowers per day and the flowers last 2—4 days (Lara and
Ornelas 2008). Salvia elegans (0.8-2m high) display 22-52 flowers
per plant and flowers last an average of 4 days (Espino-Espino et al.
2014).

In this study, we focused in the 5 most abundant hummingbird
species in the LMNP: Colibri thalassinus (migratory), Lampornis
clemenciae (migratory), Eugenes fulgens (resident), Hylocharis leu-
cotis (resident), and Selasphorus platycercus (altitudinal and latitu-
dinal migratory populations) (Lara et al. 2009). Additional
information about the studied hummingbird species is given in
Table 2. Other 7 more hummingbird species have been recorded in
the study area (Lampornis amethystinus, Amazilia beryllina, Atthis

Table 2. Body size and clade of each hummingbird species studied

Hummingbird species Body size (g) Hummingbird clade

Mountain Gems
Mountain Gems

Lampornis clemenciae
Eugenes fulgens

Colibri thalassinus
Hylocharis leucotis
Selasphorus platycercus

8.39 £ 0.12(n=061)
7.65 = 0.11 (n = 49)
6.00 = 0.06 (7= 128)  Mangoes
3.95 + 0.06 (n = 80) Emeralds
3.74 + 0.07 (n =61) Bees

The body size was estimated of individuals captured in the LMNP from
September 2009 to September 2011. The hummingbird clade was defined
according to McGuire et al. (2014).

Table 1. Characteristics of the most abundant ornithophilous plant species in the LMPN

Plant species Flowering season Plant grow area Flowers/plant Nectar volume/flower (pL) Energy/flower (Kj)
Salvia elegans October-April Forested 22-52 4.18 + 0.34 1.56
Bowuvardia ternifolia May-August Unforested 2-50 4.38+0.2 1.66
Penstemon roseus July-November Forested 10-20 5.74 + 0.56 3.18

Floral display data were taken from Espino-Espino et al. (2014), Lara and Ornelas (2002, 2008), respectively. Mean nectar volume (+ SE) and energy produced

per flower (1 =20 flowers in both cases).
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heloisa, Archilochus colubris, Calathorax lucifer, Selasphorus sasin,
and 8. rufus) albeit in very low numbers (Lara 2006).

Foraging territories were searched and monitored from 29
Octaber 2015 to 23 October 2016. A floral patch was considered a
foraging territory if a hummingbird foraged and perched inside and
defended it against intruders (Camfield 2006; Marquez-Luna et al.
2015; Mendiola-Islas et al. 2016). We looked for foraging territories
following the hummingbird vocalizations (territorial and feeding
calls). The individuals that establish and defend a foraging territory
(territory owners) often perform vocalizations to advertise their
presence to potential competitors (Goldberg and Ewald 1991). In
addition to these cues, we randomly selected floral patches to ob-
serve if these were foraging territories.

The number of flowers in each of the monitored territories was
counted around the time that each owner was observed. The rerri-
tory boundaries were defined visually by the foraging and aggressive
behavior of the territory owner. In addition, we chose 20 tlowers
from 20 plants {outside the boundaries of the territories) in the same
condition as the plant species inside the territories to measure nectar
volume (standing crop) in a nondestructive way by using calibrated
micropipettes (5 uL) (Corbet 2003). Sugar concentration (percentage
sucrose) was measured with a hand-held pocket refractometer
(Atago, Master Refractometer 50H, range concentration 0°-50°
Brix). Subsequently, the nectar volume and the sugar concentration
(Degrees Brix) of each plant species were used to calculate the mean
energy per flower (Kilojoules; Bolten et al. 1979). Finally, the num-
ber of flowers in each territory was multiplied by the estimated en-
ergy per flower (Kj/flower). We assessed the energy within the
territories at the moment of the observations with these approxima-
tions. The number of flowers could also represent a surrogate meas-
ure of the energy within the territories but the number of flowers
and the energy within each territory was highly correlated
(r=0.975, n =85, P <0.001). For this reason, we only use the esti-
mate of the energy in each territory for the statistical analyzes.

In each of the rterritories, we recorded the behavior of the
territory owner and the intruders, from 07:00h to 13: 00h, the
period of highest hummingbird activity (Lara 2006). The terri-
tory owners were identified by their constant vocal behavior
and because they often perched in high branches over or near
the defended floral patch. We visually followed the owner with-
in its territory to identify its preferred perches. All territory
owners only used few perches on their own territories over the
observation period. This helped us determine that we were look-
ing at the same individual before and after the agonistic encoun-
ters (Marquez-Luna et al. 2015). During each of the field work
days we searched for foraging territories in different locations to
prevent repeated records of the same territorial individuals. The
searching and observation locations were defined depending on
the floral abundance and the flowering season.

In each territory, we recorded 1) the identity of the territory
owner and the intruders, 2) the frequency of inter and intraspecific
agonistic interactions, and 3) the winning species of each agonistic
interaction for 90 continuous minutes, A winning species was recog-
nized when it returned to perch or forage in or near the territory
after the encounter.

Dominance hierarchy

Hummingbird dominance hierarchy was established for each of the
floral resources we studied. Dominance hierarchy was calculated
using David’s score (DS; David 1987). DS has been previously used
to determinate the dominance hierarchy m a hummingbird

assemblage (Lopez-Segoviano et al. 2017). This method considers
the proportion of encounters won and lost by each species’ pair as
well as the rotal interactions between both contending species
2003)

DS = w + w> — | — I, where w represents the sum of the encounters

(Gammell et al. through the following equation:
won by species i against species j divided by the total of agonistic
interactions between 7 and / (i.e., P;;), w;represents the sum of values
w (already weighted by the P;; values of the species with which spe-
cies i interacted), [ represents the sum of the encounters won by spe-
cies j against species 7 (i.e., Py) and | represents the sum of the
values I (already weighted by the P; values of the species with which
the species j interacted). Species with high DS index values have a
higher rank in the dominance hierarchy than the species with lower
values.

Genetic distance of contenders

The genetic distance between the contending species was estimated
using genetic mitochondrial sequences available from GenBank
(Clark et al. 2015). The sequences were aligned using the ClustalW
alignment algorithm (Thompson et al. 1994). Once aligned, the gen-
etic distance between the sequences belonging to the contending spe-
cies was estimated with the Tamura—Nei model (Tamura and Nei
1993) in the MEGA software version 7.0 (Kumar et al. 2016). The
genetic distance is expressed as the number of nucleotide substitu-
tions between two DNA sequences (Pinero et al. 2008); that is, a
high generic distance value indicates a greater degree of divergence
between two species. Cytochrome b is the most widely used mito-
chondrial gene to estimate the genetic distance between species.
However, since very few cytochrome b sequences are available for
hummingbird species, we used the following sequences of the mito-
chondrial gene nicotinamide dehydrogenase subunit 2 {sensu Martin
and Ghalambor 2014): S. platycercus AY830522; L. clemenciae
KJ602257; H. lencotis K]602252; E. fulgens AY830481 and C. tha-
lassinus EU042544.

Statistical analysis

We used two generalized linear models (GLM) with a quasi-Poisson
error distribution due to overdispersion of the data and the log link
function to determine the effect of the identity of the territory owner
species, the plant species and the energy (log transformed, to prevent

outliers influence) within territories (fixed facrors) on the number of

inter and intraspec agonistic interactions (response variables).
Likewise, we used a GLM with a binomial distribution and the logit
link function to determinate the factors associated with the domin-
ance of larger hummingbirds over the small contenders. In this
model we codified the encounters as a dummy response variable,
using “1” for encounters won by the larger hummingbird and “0”
tor those won by the smallest hummingbird. We also included in the
madel the plant species, the energy (log transformed) within territo-
ries and the genetic distance between contenders with three levels:
close (0.15-0.17), medium (0.18-0.21) and wide (0.22 or more) as
fixed factors. These separation categories were based on the fre-
quency distribution of the genetic distance between bird genera for
the same family reported by Johns and Avise (1998). We confirmed
that the variables did not have collinearity by means of the variance
nflation factor (< 10 for all variables; Neter et al. 1990), All statis-
tical analyses were performed using the package “base™ (R
Development Core Team 2017) of the R software version 3.3.3 (R
Development Core Team 2017).
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Table 3. Genetic distance between the hummingbird species at the LMNP

Hummingbird species S. platycercus

L. clemenciae

H. leucotis E. fulgens C. thalassinus

Selasphorus platycercus %

Lampornis clemenciae 0.15 *
Hylocharis leucotis 0.16 0.1
Eugenes fulgens 0.16 0.17
Colibri thalassinus 0.23 0.24

»

0.18 X
0.21 0.23 *

The genetic distance was calculated using the Tamura-Nei model. *Represents the comparison between intraspecific genetic sequences.
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Figure 1. DS for the hummingbird assemblage at LMNP, Mexico, showing the hummingbird species with the higher dominance rank (A) H. leucotis, (B) L. clemenciae
and (C) C. thalassinus, through the flowering period of (D) B. ternifolia, (E) S. elegans, and (F) P. roseus. Bars are code-colored as grey (H. leucotis), white (S. platycer-
cus), black (L. clemenciae), horizontal lines (C. thalassinus), and vertical lines (E. fulgens). Photos by Gustavo Hernandez-Orta, Carlos Lara, and Ubaldo Marquez.

Results

We found and monitored a total of 85 hummingbird territories (S. ele-
gans, n=47; B. ternifolia, n= 28 and P. roseus, n = 10), that represent
127.5 observation hours. Penstemon roseus had the highest nectar vol-
ume and energy produced per flower (Table 1). During our study only
E. fulgens did not establish territories, instead acting as a marauder or
trapliner in the three flowering seasons throughout the year.

The genetic distance between hummingbird species ranged from
0.15 to 0.24 (Table 3). The widest genetic distance was found be-
tween L. clemenciae and C. thalassinus (0.24) and the closest be-
tween L. clemenciae and S. platycercus (0.15).

Different hummingbird species were dominant in each of the
three flowering seasons (Figure 1). We recorded 122 agonistic

encounters, 75% of which were intraspecific (92 encounters) and
the remainder occurred among hummingbirds of different species
(30 encounters; 25%). The GLM indicated that the frequency of
intraspecific encounters was related with the territory owner species
identity (> = 9.69, df = 4, P=0.045; Figure 2). However, the plant
species identity and the energy contained in a territory had no sig-
nificant effect on the frequency of intraspecific encounters (> =
5.0, df = 2, P=0.063 and 7 = 0.55, df = 1, P=0.454,
respectively).

The frequency of interspecific encounters was significantly
related with the energy within the territories (7> = 2.57, df = 1,
P=0.003; Figure 3) and the territory owner identity (7> = 7.32,
df =4, P < 0.001; Figure 2). However, the plant species identity had
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Figure 2. Intraspecific (black bars) and interspecific encounters (white bars)
won by territory owners. The horizontal axis represents the territory owner's
identity: Hleu = Hylocharis leucotis, Spla — Selasphorus platycercus, Lcle =
Lampornis clemenciae, Ctha = Colibri thalassinus, and Eful = Eugenes
fulgens.
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Figure 3. Frequency of encounters between the studied hummingbird spe-
cies, and the energy contained within their territories.

no significant effect on the frequency of interspecific interactions (z°
—0.840, df = 2, P=0.252).

Larger hummingbird species dominated 53% of the interspecific
encounters (n=16), while 47% (n=14) were dominated by species
smaller than their contender. There was no significant difference be-
tween the number of encounters dominated by larger and smaller
species than their competitors (3° = 30, g.l. = 29, P=0.41). The
genetic distance was positively associated with a higher frequency of
encounters dominated by small hummingbirds (* = 7.31, df = 2,
P =10.025; Figure 4). That is, the small hummingbirds dominated
more encounters against larger contenders when the genetic distance
between contenders was wider (Figure 4). On the contrary, the plant
species identity (72 = 2.78, df = 2, P=0.247) and the energy within
2 =0.82, df =1, P=0.362) did not have a significant

the territory (7
effect on the frequency with which large hummingbirds dominated

encounters against smaller contenders.

Discussion

The dominance hierarchy of the hummingbird assemblage in the

study site was highly dynamic. The frequency of intraspecific agonis-

tic encounters was associated with identity of the territory owner.
Interspecific encounters were related to the energy within the territo-

ries and with the identity of the territory owner. There was no
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Figure 4. Encounters dominated by larger (white bars} and smaller (black
bars) hummingbirds than their contender and the genetic distance between
the contenders.

significant difference berween the number of encounters dominated
by larger and smaller species and their contenders. However, the in-
crease in genetic distance between contenders was positively assoc
ated with a higher frequency of encounters dominated by small
hummingbirds.

Dominance hierarchy

Dominance hierarchy in the hummingbird assemblage changed dur-
ing the flowering seasons of the three plant species we studied. The
dominant species were H. lencotis, L. clemenciae and C. thalassinus
during the sequential flowering periods of S. elegans, B. ternifolia,
and P. roseus, respectively. Two of these species (L. clemenciae and
C. thalassinus) weigh more than 6 g, representing the largest hum-
mingbird species in the assemblage. That is, the higher rank within
the dominance hierarchy was associated with large body size species,
which  coincides  with  that reported by different authors
(Hainsworth and Wolf 1972; Dearborn 1998; Justino et al. 2012).
However, these same species were dominated in turn by other hum-
mingbird species when the available floral resource changed. For ex-
ample, when P. roseus was flowering, the dominant species was C.
thalassinus and not L. clemenciae the species with the highest body
size at that time. These changes in dominance hierarchy could be
explained by different factors such as: 1) temporal variability of the
hummingbird feeding roles in the assemblage and 2) preference of
hummingbird species to defend a specific floral resource.

Temporal variability of hummingbird feeding roles

In our study, H. lewcotis fits the role of territorialist (sensu
Feinsinger and Colwell 1978) in patches of S. elegans. However, its
foraging strategy changed from territorial to marauder in the pres-
ence of migratory hummingbird species that arrived in the study
area at the beginning of the flowering season of B. ternifolia. The
change m the hummingbirds foraging role associated to the abun-
dance of competitors has been corroborated experimentally by using
feeders and controlling the density and identity of the competitors
(Pimm et al. 1985). Even the abundance of competitors could pro-

mote a spatial segregation among hummingbird species to maximize

energy consumption, and avoid energy and time expenditure in
chasing away competitors (Vizentin-Bugoni et al. 2017).

Resource preferences
The hummingbirds preference for exploiting a particular floral re-
source may be related ro traits such as the floral display (number of
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flowers per plant and inflorescence number), the shape and color of
the corollas, and the nectar volume and sugar concentration
(Meléndez-Ackerman et al. 1997). The floral displays of S. elegans
and B. ternifolia are greater than P. rosews. Hummingbirds can visu-
ally assess the quality of floral patches by the flower displays; this
can drive the foraging preference of both territorial and non-
territorial hummingbirds (Trombulak 1990). In our study, the flow-
ering season of B. ternifolia was the only one in which five
hummingbird species were present as territorial or territory para-
sites. Also, in this same flowering season the largest hummingbird in
the assemblage (L. clemenciae) had the highest rank in the domin-
ance hierarchy. Another factor to consider is the structural charac-
ics of the vegetation in which the plant species grow. For
example, in the forested areas the detection of intruders should be
more difficult than in open areas, which could drive the intrusion
pressure over the territories. Contrarily, territory parasites could
prefer the territory owner to detect more easily the intruders in terri-
tories of open areas (B. ternifolia), because it would imply that the
territory owner spent more time chasing intruders outside the terri-

teris

tory boundaries and this period could be used for the filchers to for-
age in the territory. However, further research is needed to
corroborate these hypotheses.

The 3 plant species included in our study share similar morpho-
logical traits. They have tubular corollas ranging from 23 to 30 mm
in length. Since the bill length of the hummingbird species was 16—
26 mm (Morales et al. 2012), all the hummingbird species can ex-
ploit the floral resources in the study area. Color variation in the
corollas was wider, since S. elegans and B. ternifolia have colors
ranging from red to reddish salmon, respectively, whereas P. roscus
has magenta flowers (Pérez et al. 2011). However, it has been
reported that hummingbirds learn to associate the color of the corol-
las with the reward offered by a flower. This association is based on
the previous experience of a hummingbird exploiting that same flo-
ral resource (Meléndez-Ackerman et al. 1997). Therefore, the pref-
erence for a particular floral resource depends on the reward quality
and previous experience of hummingbirds and not just on corolla
color. Finally, the energy per flower was higher in P. roseus and this
could drive the preterence of hummingbirds for this floral species.

Agonistic interactions
The frequency of inter and intraspecific encounters was associated
with the territory owner’s identity. Most of the recorded agonistic
encounters (75% ) occurred between individuals of the same species.
The species with more intraspecific interactions was H. leucotis.
This hummingbird species was the only one thart used advertisement
calls as part of their territorial defense in S. elegans floral patches.
The advertisement calls might not only deter intruders from stealing
resources but also could inform competitors of the presence of a
high quality area and encourage their presence (Goldberg and
Ewald 1991). This cost-benefit of vocal behavior could explain the
higher intraspecific competition between H. leucotis individuals.
Arguably, agonistic encounters among conspecifics would be fre-
quent because they compete for the same preferred resources (Lyon
1976; Carpenter et al. 1993) and they also share morphological
traits that confer to them similar competition abilities (Dearborn
1998). Furthermore, the intraspecific encounters could be mativated
by social factors such as the comperition and dominance between
sexes or age classes (Carpenter et al. 1993), or even may be regu-
lated by their hormone levels (Gonzalez-Gomez et al. 2014).

In contrast, the occurrence of interspecific interactions was low.
Colibri thalassinus was the species that won more interspecific

encounters. This hummingbird was dominant during the flowering
season of P roseus and expelled larger intruders as L. clemenciae.
This can be explained through a cost-benefit balance of establishing
and defending a foraging territory. The cost of defending P. roseus
territories could exceed the benefits of exclusive access to nectar
from the territory for larger species such as L. clemenciae (Kodric-
Brown and Brown 1978). This reinforces the existence of energy
thresholds within which territorial behavior is performed in hum-
mingbirds (Justino et al. 2012; Marquez-Luna et al. 2015). In
LMNP, flowering season of B. ternifolia and P. roseus coincides
with the arrival and permanence of migratory hummingbird species,
which suggests that in this period the interspecific interactions
would have to increase. However, in our study these encounters
were scarce (only the 25%), suggesting a probable resource segrega-
tion which is evidenced in the changes of the species ranks in the
dominance hierarchy.

Body size and genetic distance

There was no a clear dominance of the larger species over the small
contenders, which contrasts with findings in other hummingbird
communities (Hainsworth and Wolf 1972; Dearborn 1998; Araijo-
Silva and Bessa 2010; Justino et al. 2012). However, the frequency
of encounters won by smaller species was positively associated with
a wider genetic distance between contenders. This pattern could be
explained through the differences in the maneuverability, which is
associated to the variation in flight-muscle size (Altshuler et al.
2010). In  hummingbirds, the flight (pectoralis—
supracoracoideus) amount to 21-30% of their total weight

muscles

(Hartman 1961; Greenewalt 1962). However, the muscle capacity is
not always related to body mass; for example, C. thalassinus has a
greater muscle capacity than larger species (e.g., E. fulgens; Dakin
et al. 2018). In this study, C. thalassinus was the species that domi-
nated more competitive interactions versus larger species (e.g.,
L. clemenciae).

In our study, we did not evaluate the wing loading of the hum-
mingbirds due the lack of data on species’ wing area. However, as a
surrogate measure, we used span loading (body mass/wing span’)
which has been used as an estimator of induced power requirements
in hovering (Greenewalt 1975). The two hummingbird species
with the lowest wing span (Figure 5) were involved in the majority
of intraspecific and interspecific encounters (H. leicotis and
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Figure 5. Differences in span loading (black dots) and wing length {white
hyphens) between hummingbird species. Vertical lines indicate the standard
error and the horizontal axis represents hummingbird species. Species were
ordered according to their body mass. Sample sizes are the same as those
reported in Table 2 to estimate body size of the hummingbird species.
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C. thalassinus, respectively). These two species also won encounters
against larger competitors (H. leucotis won encounters against E.
fulgens and C. thalassinus; C. thalassinus won encounters against L.
clemenciae). However, S. platycercus, which had the higher span
loading (Figure 5), also dominated larger competitors with lower
span loading (H. leucotis and C. thalassinus). Dakin et al. (2018) re-
port that smaller species or those with a higher wing loading could
use another kind of maneuvers (arcing turns) as a tactical or com-
petitive advantage over competitors. The morphological traits asso-
ciated with the maneuverability (wing area, muscle capacity, and
wing loading) are, on average, conservative within the hummingbird
clades, namely closely related species have similar morphologies and
maneuvering styles (Skandalis et al. 2017; Dakin et al. 2018). These
can explain why some hummingbird clades (e.g., Emeralds) fre-
quently take part in encounters for resources (Marquez-Luna et al.
2018). However, in hummingbirds, the body mass and wing surface
may change depending on molting period and food availability
(Carpenter et al. 1983; Chai 1997). These changes modify the spe-
cies maneuverability (Dakin et al. 2018) and, therefore, the competi-
tive skills between species.

The variability in those factors associated to the maneuverability
and aggression could promote temporal changes in the dominance
hierarchy of hummingbird assemblages. Such temporal dynamic of
dominance hierarchy could generate partition of resources, allowing
the coexistence of different hummingbird species as a consequence
of low levels of interspecific competition (Ornelas et al. 2002). Even
at a macroecological scale, resource partitioning and interspecific
competition among closely related hummingbirds might also play an
important role in structuring interactions in hummingbird-plant
networks (Martin Gonzilez et al. 2015). This highlights the role of
the species evolutionary relationships and the possible effects on the
way hummingbird species exploit and compete for resource access.
Teasing out the varied morphological, physiological, and evolution-
ary effects on hierarchies is evidently not straightforward, and due
to the limited number of encounters observed in this study, we are
unable to properly evaluate the role of evolutionary relationships be-
tween contender species on the dynamics of dominance hierarchy.
This avenue of future research is likely to generate important
insights into this field.
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Capitulo

Diferencias en rasgos morfolégicos y su influencia
en el rango que ocupan las especies de colibries

dentro de una jerarquia de dominancia
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Introduccién

Las interacciones bioticas tienen un papel importante sobre la estructuracion de
las comunidades ecologias (Araujo y Rozenfeld 2014). En los colibries
(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
composicion de los ensambles de especies (Wolf et al. 1976, Graham et al. 2009,
Lara et al. 2011). Los colibries han establecido una relacion cercana con las
plantas de las que extraen el néctar floral debido a que su tamafio corporal, su tipo
de vuelo y su acelerada tasa metabdlica los obliga a tener acceso a un gran
namero de flores para cubrir sus demandas energéticas (Montgomerie y Gass
1981, Cotton 2007).

Las especies de colibries con una mayor masa corporal tienden a dominar a
especies mas pequefias relegandolas del acceso a los recursos florales (Marquez-
Luna et al. 2018; Bribiesca et al. 2019). Es por esto que las especies mas grandes
suelen ocupar los rangos mas altos dentro de las jerarquias de dominancia. No
obstante, estas jerarquias de dominancia son dindmicas, es decir, el rango que
ocupan las especies dentro de la jerarquia es variable. Estos cambios pueden
estar asociados a la variabilidad en la abundancia y disponibilidad de recursos, al
cambio estacional en la composicién del ensamble de colibries e incluso a la
preferencia de las especies por consumir un recurso especifico (Marquez-Luna et
al. 2019). Lo anterior implica, que opuesto a lo predicho, no siempre las especies
mas grandes dominaran la jerarquia. Martin y Ghalambor (2014) postularon una
hipétesis alternativa que explica la jerarquizacién de la dominancia, la cual
establece que las especies pequefias de colibries tendran mayor probabilidad de
ganar contiendas contra especies mas grandes si ambas especies se encuentran
distantemente relacionadas filogenéticamente. Dichos autores sugieren que a lo
largo del tiempo evolutivo las especies pequeias pudieron acumular rasgos
morfolégicos (mayor desarrollo muscular) o fisiol6gicos (mayor produccion de
testosterona, estradiol o deshidroepiandrosterona) que les permiten compensar la

desventaja competitiva de un menor tamafio corporal. La variabilidad en los rasgos
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morfologicos y fisiologicos puede generar una divergencia conductual entre las
especies (Dakin et al. 2018). Esta divergencia puede ser aprovechada por las
especies pequefias de colibries para ganar contiendas contra competidores mas
grandes. Lo anterior implica que la distancia genética entre las especies de
colibries podria ser un factor importante en la resolucion de contiendas por el

acceso a un recurso especifico.

Todos los métodos para determinar una jerarquia de dominancia
interespecifica se basan en la frecuencia de contiendas ganadas y perdidas por
cada especie. El resultado de las contiendas frecuentemente se asocia a
diferentes caracteristicas morfolégicas 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 agonisticas, ain 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 colibri mas grande
(Patagona gigas = 20 — 22 g) y la mas pequefia (Mellisuga helenae = 1.6 — 2.6 )
puede ser de hasta 19.4 gramos si consideramos el peso maximo reportado para
ambas especies por Schuchmann (1999). Si bien, dichas especies no son
simpatricas, esta comparacion representa la mayor diferencia que puede
registrarse entre la masa corporal de dos especies de colibries. Dentro de los
ensambles de colibries 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 presentaran caracteristicas morfolégicas similares
ya que estas suelen ser conservativas dentro del mismo clado (Dakin et al. 2018).
La diferencia de la masa corporal entre especies de colibries 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; Marquez-Luna et al. 2019). Ademas, se
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ha reportado que algunas especies migratorias de colibries suelen incrementar su
masa corporal en hasta 0.5 g en un solo dia (Carpenter et al. 1983). A pesar de la
naturaleza variable y las diferencias, en algunos casos minimas, entre la masa
corporal de algunas especies de colibries, esta caracteristica se considera
determinante en el resultado de las contiendas y por lo tanto en el rango que las
especies ocupan dentro de la jerarquia de dominancia. No obstante, ademas de la
masa corporal otros rasgos morfolégicos son importantes antes y durante las
contiendas agonisticas interespecificas de colibries, los cuales seran descritos a

continuacion.

Las contiendas interespecificas de colibries por el acceso a los recursos en
general constan de la siguiente secuencia de eventos conductuales: un colibri
monopoliza el acceso a un recurso agregado espacialmente (e.g., un parche
floral), este colibri duefio del territorio percha en alguna rama alta sobre dicho
parche floral. Posteriormente, desde la percha, el colibri duefio 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 caracter de advertencia contra
los posibles competidores. En cuanto al otro colibri (intruso) se acerca a las flores
del parche defendido, el colibri duefio comienza una persecucion para expulsar al
intruso fuera del territorio. Estas persecuciones suelen ser muy rapidas y tienden a
ser ganadas por el colibri duefio 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 colibries pueden
usar sus picos para apufialar, 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 podria ser una ventaja competitiva importante en
la resolucion de las contiendas y por lo tanto, influir sobre el rango que las
especies ocupan dentro de la jerarquia de dominancia, un factor que no ha sido

considerado previamente.
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En el presente estudio determinamos la jerarquia de dominancia del
ensamble de colibries en un Bosque de Niebla del centro de Veracruz, México,
durante la floracion de uno de los principales recursos florales durante primavera y
verano en la zona, Palicourea padifolia (Rubiaceae). Ademas, 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 jerarquia de dominancia.
Finalmente, evaluamos si la diferencia en la masa corporal, la longitud del culmen
expuesto y la distancia genética entre contendientes, asi como el nimero de flores
en los territorios influyen la probabilidad de que 1) los colibries de mayor masa
corporal ganen las contiendas agonisticas contra especies mas pequefas; y que
2) los colibries con mayor rango jerarquico de dominancia ganen las contiendas

agonisticas contra colibries con menor rango.
Métodos

El trabajo de campo se realizé en el Santuario de Bosque de Niebla del INECOL,
A. C. (a partir de aqui 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 estacion climatologica
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 precipitacion media anual 1368.2 mm. El &rea 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 arbol pequefio
de hasta 10 metros. Se distribuye entre los 800 y 2400 m s.n.m. del centro de
México hasta Panama y es un elemento comun 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 dia durante la
temporada de floracion 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
distilica, 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 proporcion de
ambas formas florales en la localidad de estudio tiene una relacion de 1:1 (Ornelas
et al. 2004, Herndndez-Ramirez 2018). No se reportan diferencias significativas en
el nimero de inflorescencias producidas o el numero de flores que abren por dia
entre ambas formas florales (Contreras y Ornelas 1999; Ornelas et al. 2004a).
Aunque se han reportado diferencias en la produccion de néctar (mayor en la
forma-L) y concentracion de azucar (mayor en la forma-S) entre ambas formas
florales (Ornelas et al. 2004a). Sin embargo, ambas formas florales son
igualmente visitadas por los colibries presentes en el area 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 pl h™! con una concentracién de azucar de 15.7 — 17.5 ° BRIX (Ornelas et al.
2004a). Las flores de P. padifolia duran un solo dia, 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 colibries. Once especies
de colibries (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 Himendpteros y
Lepidopteros visitan las flores de P. padifolia (Ornelas et al. 2004a). Se ha
reportado que en el area de estudio varias de estas especies de colibries (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 busquedas de territorios de forrajeo y registro conductual
de los colibries fue de 8:00 a 13:00 horas. Este periodo se ha reportado como el
de mayor actividad en los colibries (Lara 2006) e incluye el pico de actividad de
forrajeo de los colibries en flores de P. padifolia en el area (9:30 — 10:30 horas;

Ornelas et al. 2004a). El trabajo de campo se realizé 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 colibri
duefio del territorio (1) percho6 dentro o cerca del parche floral observado, (2)
forrajeo en las flores del parche floral, y (3) defendio el territorio expulsando a los
intrusos mediante persecuciones o vocalizaciones (Camfield 2006, Marquez-Luna
et al. 2015, Mendiola-Islas et al. 2016, Marquez-Luna et al. 2019).

Identificamos al colibri duefio del territorio a través de su conducta vocal, ya
gue algunas especies territoriales realizan vocalizaciones constantes como parte
de la defensa pasiva de su territorio (Goldberg y Ewald 1991). Adicionalmente, los
colibries duefios de territorios utilizaron pocas perchas altas sobre o cerca del
parche floral defendido. Desde estas perchas vocalizaron y regresaron a ellas
después de una persecucion o de forrajear. Durante el periodo de observacion
identificamos las perchas preferidas del colibri duefio del territorio y esto nos
ayuddé a determinar que estdbamos observando al mismo individuo antes y
después de una persecucion (Marquez-Luna et al. 2015, Marquez-Luna et al.
2019).

Identificamos 27 parches florales como territorios de forrajeo. Observamos
cada uno de estos territorios de forrajeo en una sola ocasién por 90 minutos
continuos. Durante este periodo registramos: 1) la especie del colibri duefio del
territorio y de los colibries intrusos y 2) la especie ganadora de cada interaccion
agonistica interespecifica o contienda. Consideramos una contienda a las
persecuciones o enfrentamientos cuerpo a cuerpo entre el colibri duefio 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 limites 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 regreso a perchar dentro o cerca del territorio o forrajear dentro del
mismo. Al concluir el periodo de observacion se contaron las flores de P. padifolia

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

Estimacién de los rangos en la jerarquia de dominancia
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La jerarquia de dominancia del ensamble de colibries del SBN se establecio
utilizando la modificacion al método de puntuacion Elo propuesta por Sdnchez-
Tojar et al. (2017). EI método original de puntuacion 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 puntuacién de los contendientes se actualiza (afiadiendo puntos al ganador y
restdndolos al perdedor). La magnitud del cambio en la puntuacion de ambos
contendientes se establece de acuerdo a la probabilidad de que uno de los dos
contendientes gane el encuentro y esta probabilidad cambiara con cada
enfrentamiento entre dos contendientes especificos con base a la siguiente

ecuacion:
pA = 1/(1 + exp(—0.01(EloA — EloB)))

Donde pA es la probabilidad de que gane la especie A, mientras que EloA
ser& la puntuacion de la especie A antes de la contienda y EloB sera la puntuacion
de la especie B antes de la contienda. Por ejemplo, dos especies contendientes
que jamas se han enfrentado comenzaran con una puntuacién de “0”, por lo cual

tendran la misma probabilidad de ganar la contienda (pA = 0.5).

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

ganara dicha contienda) la puntuacién de cada especie se actualizar4d como sigue:
EloA" = EloA + (1 — pA)k
EloB' = EloB — (1 — pA)k

Donde EloA sera la puntuacién de la especie A antes de la contienda, EloB
sera la puntuacion de la especie B antes de la contienda, k sera la constante que
determinara la escala a la cual las puntuaciones cambiaran (en este caso 200,
sensu Sanchez-Tojar et al. 2017) y pA sera la probabilidad previamente calculada
(e. g., 0.5 siguiendo con el ejemplo previamente establecido). La puntuacion de
ambas especies se actualiza sumando puntos a la especie ganadora y restandolos

a la perdedora, en este caso, la puntuacion actualizada de la especie ganadora (A)
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después de la contienda seria EloA’ = 100, mientras que la puntuacion de la

especie perdedora (B) seria EloB' = -100.

Sanchez-Tojar et al. (2017) proponen una modificacion a este método que
consiste en aleatorizar el orden en el cual ocurrieron las contiendas (n = 1000
aleatorizaciones) permitiendo obtener una puntuacion Elo promedio y ademas
intervalos de confianza del 95% para cada especie. La puntuacion Elo de cada
especie es equivalente a un rango dentro de la jerarquia de dominancia,
puntuaciones Elo altas representaran rangos mas altos dentro de la jerarquia de
dominancia, mientras que puntuaciones bajas estaran asociadas a rangos
inferiores. Las especies con un rango alto (1 o cercano a 1) dentro de la jerarquia
seran dominantes sobre aquellas con rangos inferiores (e.g., una especie con
rango 2 sera dominante sobre una especie con rango 3). El rango mas bajo sera
cercano o igual al nimero de especies incluidas en la jerarquia de dominancia. En
este trabajo, excluimos del analisis a cuatro especies de colibries 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 jerarquia usaron las contiendas como
principal estrategia para acceder al néctar floral. Este método se ha utilizado para
determinar la jerarquia de dominancia interespecifica entre aves paseriformes que
compitieron por el acceso a semillas en estaciones de alimentacion (Francis et al.
2018). Para calcular la aleatorizacion de la puntuacién Elo usamos el paquete de
R aniDom v. 0.1.4 (Farine y Sanchez-Tojar 2017).

Diferencias morfolégicas entre contendientes

Usamos datos de masa corporal y longitud del culmen expuesto (de aqui en
adelante longitud del pico) colectados en el SBN durante la temporada de floracién
de P. padifolia de 1999 (Lara datos no publicados). De las especies de colibries
estudiadas solamente 2 presentan dimorfismo sexual (E. fulgensy S.
cyanocephala). En el caso de dichas especies los datos morfologicos 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 colibri 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 colibries contendientes utilizando el modelo de
Tamura-Nei (Tamura y Nei 1993) mediante el software MEGA version 7.0 (Kumar
et al. 2016). La distancia genética se expresa como el numero de sustituciones
nucleotidicas entre dos secuencias de ADN (Pifiero et al. 2008), es decir, un valor
alto de distancia genética indicara un mayor grado de divergencia entre dos
especies. Para estimar la distancia genética entre las especies de colibries
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/millon de afio; 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
gue estuviera disponible mas de una secuencia genética para cada especie
seleccionamos la secuencia con origen geografico mas cercano a la regién del

estudio.
Analisis estadisticos

Para determinar si el rango que las especies ocuparon dentro de la jerarquia de
dominancia esta relacionado con la masa corporal y la longitud del pico,

realizamos una regresion sobre el componente principal. Lo anterior, debido a que
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la masa corporal y la longitud del pico estan correlacionadas (r*= 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 analisis de
componentes principales (Eigenvalor del componente = 1.85939; porcentaje de
varianza explicada = 92.97; Factor loading, masa corporal = 0.9642).
Posteriormente, realizamos una regresion lineal donde utilizamos dicho
componente principal como variable explicativa del rango que las especies de
colibries ocuparon en la jerarquia de dominancia. Por otro lado, realizamos dos
modelos lineales generalizados con distribucién de error binomial y funcion de
enlace probit. En el primer modelo evaluamos si la probabilidad de que el colibri
de mayor masa corporal gane las contiendas esté influenciada por las diferencias
en la masa corporal, longitud del pico y distancia genética entre contendientes asi
como por el numero 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 mas grande fueron categorizados como “1”, mientras
gue los enfrentamientos ganados por contendientes mas pequefos fueron
categorizados como “0”. En el segundo modelo evaluamos si la probabilidad de
que el contendiente de mayor rango de dominancia gane las contiendas esta
influenciada por las diferencias en la masa corporal, longitud del pico y distancia
genética entre contendientes, asi como por el numero 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 categorizé como “1”, mientras que si la contienda fue
ganada por el contendiente de menor rango fue categorizada como “0”. Todos los
analisis estadisticos fueron realizados en R v.3.5.3 (R Core Team 2019). Para

realizar las gréficas 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
observacion) en los cuales registramos a diez especies de colibries 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 mas 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
agonisticas, de las cuales 66% (99 contiendas) fueron interespecificas y 44%
intraespecificas (50 contiendas). Excluimos de los analisis las contiendas
intraespecificas y a las especies que no cumplieron con un minimo de
participacion en 10 contiendas. Debido a lo anterior, el total de datos utilizados en
los analisis fue de 82 contiendas interespecificas. Las especies analizadas junto
con sus caracteristicas morfolégicas y el nUmero de contiendas ganadas y
perdidas por cada especie se muestran en la Tabla 1. Eugenes fulgens ocup? el
rango mas alto dentro de la jerarquia 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 colibries en el SBN. El rango de dominancia de cada especie y sus intervalos
de confianza fueron calculados mediante el método de aleatorizacion de la
puntuacion Elo (Sanchez-Tojar et al. 2017). Se indica la masa corporal y la
longitud del pico promedio y su error estandar. El tamafio de muestra para los
datos morfoldgicos es de 15 individuos para cada especie. G = ganadas, P =

perdidas; IC = intervalos de confianza.

Masa Longitud Contiendas
_ _ Rango de
Especie corporal del pico _ ~1C 95%
dominancia G P
(9 (mm)
Eugenes fulgens 6.9+0.04 29.4+0.03 1.73 la4d 24 10
Pampa curvipennis 9.5+0.03 27.2+0.02 1.87 la4d 31 12
Colibri thalassinus 5.1+0.03 21.04%0.1 291 la4d 9
Saucerottia beryllina 4.08+0.06 19.48+0.03 3.73 2ab5b 8
Saucerottia cyanocephala 4.6+0.05 19.6+0.02 4.90 3a6 9 38
Chlorestes candida 3.7£0.03 17.3+0.02 5.86 5a6 1 10
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El rango de la distancia genética entre las especies de colibries estudiadas
fue de 0.037 a 0.193 (Tabla 2). La mayor distancia genética entre especies
contendientes (0.193) ocurrid entre dos pares de especies (C. thalassinus y P.
curvipennis; C. thalassinus y S. beryllina). En ambos casos se trata de la relacion
entre un Mango y una Esmeralda. Por otro lado, la distancia genética mas cercana
(0.037) ocurrié entre dos especies de género Saucerottia (S. beryllinay S.
cyanocephala) perteneciente al clado de las Esmeraldas. Las contiendas entre E.
fulgens y P. curvipennis fueron las mas frecuentes con 18 contiendas totales entre

ambas especies.

Tabla 2. Distancia genética y contiendas totales entre las especies de
colibries 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 Sher 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
Sher 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 jerarquia de dominancia estuvo asociado
significativamente a especies de colibries con una mayor longitud del pico y una
mayor masa corporal (r*= 0.7825, F14=14.39, P =0.0192, Figura 1).
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Figura 1. Relacién entre el componente principal (la masa corporal y longitud del
pico) y el rango de dominancia que ocuparon las especies de colibries dentro de la
jerarquia de dominancia. Los circulos negros representan el rango de cada
especie dentro de la jerarquia de dominancia y las lineas 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 més grande ganara las contiendas
estuvo asociada significativamente a las diferencias de masa corporal (X2 = 6.93,
gl =1, P =0.008; Figura 2A), longitud del pico (X2 =9.91, gl =1, P = 0.001; Figura
2B) y distancia genética entre contendientes (X2 = 6.43, gl = 1, P = 0.011; Figura
2C). Por otro lado, el numero de flores no estuvo asociado a la dominancia de los

contendientes grandes sobre los pequefios (X2 = 1.35, gl = 1, P = 0.24).
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Figura 2. Contiendas ganadas por el competidor mas grande “1” y mas pequefio “0” como funcion de la diferencia entre
(A) la masa corporal, (B) la longitud del pico y (C) la distancia genética entre colibries contendientes. Los puntos grises
representan el resultado de cada contienda. Las lineas negras representan la probabilidad de que el competidor con

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

GLM con distribucién 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 jerarquia de
dominancia ganara las contiendas estuvo asociada significativamente al namero de
flores dentro del territorio (X? = 12.76, gl = 1, P < 0.01; Figura 3). Por el contrario, las
diferencias morfologicas de masa corporal (X2 =0.13, gl =1, P = 0.71), longitud del
pico (X? = 2.65, gl =1, P = 0.10) y distancia genética entre contendientes (X2 = 0.29,
gl =1, P = 0.58) no estuvieron asociadas a la dominancia de los colibries de mayor

rango sobre contendientes de menor rango.

0.91

Probabilidad de que el contendiente de mayor rango
gane la contienda

0.01

200 400 600

Flores de Palicourea padifolia en el territorio (n)

Figura 3. Contiendas ganadas por el competidor de mayor rango “1” y por el de
menor rango “0” como funcion del numero de flores de P. padifolia en el territorio. La
linea negra representa la probabilidad de que el competidor de mayor rango gane la
contienda. Dicha probabilidad fue estimada a través de un GLM con distribucion de

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

Discusion
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Nuestros resultados indican que durante la floracion de P. padifolia se establecié una
jerarquia de dominancia entre las distintas especies que conforman el ensamble de
colibries y que compiten por el acceso a este recurso floral. Un mayor rango dentro
de la jerarquia de dominancia estuvo asociado positiva y significativamente a
especies de colibries con una mayor longitud del pico y masa corporal. La
probabilidad de que el contendiente mas 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 jerarquia de dominancia ganara las
contiendas estuvo relacionada positivamente a un mayor numero de flores en los

territorios.
Jerarquia de dominancia

La jerarquia de dominancia durante la floracion de P. padifolia se conformé
principalmente por las especies de colibries 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 Unica especie dentro de la
jerarquia que no establecio territorios de forrajeo, sin embargo, participé en mas de
10 contiendas contra especies territoriales por lo cual fue posible estimar su rango
dentro de la jerarquia de dominancia (sensu Francis et al. 2018). Al determinar
jerarquias de dominancia interespecificas es importante considerar que aunque las
especies compitan por el acceso a un recurso especifico éstas pueden desarrollar
estrategias diferentes que eviten su participacion en interacciones agonisticas (e.g.,
pardsitos de territorios, establecimiento de rutas de forrajeo, forrajeo en recursos no
defendidos o en recursos asociados a otros polinizadores). La inclusion de estas
especies podria 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 jerarquia. En el caso de los colibries, Feinsiger y Colwell (1978) definieron los
diferentes roles que las especies pueden ocupar dentro de una comunidad (i.e.
territoriales, ruteros, parasitos de territorio, generalistas). De estos roles, los ruteros y

los parésitos de territorio no suelen participar en contiendas agonisticas 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 alimentacion de forma
secuencial (Ohashi y Thomson 2009), evitando asi las contiendas por el acceso a las
flores. De forma similar algunas especies de colibries, regularmente pequefas,
parasitan los territorios de forrajeo y suelen no ser detectados por el colibri duefio del
territorio, por lo cual no es frecuente su participacion en contiendas agonisticas
(Feinsinger y Colwell 1978). En el presente estudio observamos que S. heloisa
parasitdé de forma exitosa territorios de forrajeo. Esta especie aprovecho los
momentos donde el colibri duefio del territorio salia a expulsar a algun intruso para
forrajear en las flores dentro del territorio y solamente fue detectado y expulsado en
una ocasion. Consideramos que al inferir una jerarquia de dominancia interespecifica
se deben incluir especies que utilicen estrategias de forrajeo similares o que accedan
a los recursos florales a través del uso de contiendas agonisticas, con el fin de evitar

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

Un mayor rango dentro de la jerarquia de dominancia estuvo asociado
positivamente a especies con una mayor masa corporal y una mayor longitud del
pico. La especie que ocup6 el rango mas alto dentro de la jerarquia de dominancia
fue Eugenes fulgens (rango =1.73), esta especie tiene el pico mas 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) ocupd un
rango ligeramente menor que E. fulgens. En el caso de los colibries, se ha reportado
que las especies de mayor masa corporal tienden a desplazar a las especies mas
pequefias del acceso a los recursos florales, es decir, una mayor masa corporal se
asocia a un rango mayor de dominancia (Marquez-Luna et al. 2018, Bribiesca et al.
2019). Este patrén se ha encontrado en otras localidades, donde las especies mas
grandes dominaron al resto de las especies del ensamble de colibries. Por ejemplo,
Amazilia tzacatl (5.1 g) gan6 contiendas contra el resto de las especies que
competian 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 mas dominante en un ensamble de 8 especies de colibries 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
podria ser considerada como un buen indicador del rango que las especies pueden
ocupar dentro de las jerarquias de dominancia (L6pez-Segoviano et al. 2017, Francis
et al. 2018). Sin embargo, la masa corporal podria 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 jerarquia de
dominancia. Por ejemplo, la aceleracion en el vuelo confiere ventajas competitivas a
los colibries y recientemente fue atribuida a una mayor capacidad muscular mas que
a la masa corporal de las especies (Dakin et al. 2018). Ademas de lo anterior, la
masa corporal de los colibries puede variar drasticamente alcanzando un incremento
de entre 0.25 - 0.50 gramos/dia durante la migracién 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 dia. 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 colibries en vida libre
también podrian presentar estas fluctuaciones diarias en la masa corporal. Sin
embargo, es necesario desarrollar investigacion al respecto, ya que esta variacion en
la masa corporal podria afectar las habilidades competitivas de las especies (Dakin
et al. 2018).

Por otro lado, una mayor longitud del pico también podria conferir ventajas
competitivas en contiendas interespecificas. Se ha reportado que durante las
contiendas los colibries pueden usar el pico para apufialar, 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 perforacion 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 dimoérficas 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 morfolégicos
(e.g., longitud y ancho del pico) pueden presentar variaciones significativas entre
poblaciones de la misma especie. Se ha reportado que esta variabilidad morfolégica
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,
Rodriguez-Gomez et al. 2013; Eugenes fulgenes, Zamudio-Beltran et al. 2020). Se
debe continuar explorando el papel que juega el pico de los colibries y sus
caracteristicas en el resultado de las contiendas interespecificas y las jerarquias de

dominancia en diferentes ensambles.
Diferencia entre el tamafio corporal y longitud del pico entre contendientes

La probabilidad de que los contendientes mas 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 0 menor a un gramo;
ambos contendientes (el mas grande y el mas pequefio) 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 patrén 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 ratbn domeéstico Mus musculus, Varholick et al. 2018). Estos estudios
sugieren que el efecto del tamafio corporal se diluye cuando se enfrentan
contendientes con masas corporales similares y el orden en la jerarquia de
dominancia se vuelve inestable o es explicado por otras caracteristicas morfologicas
(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 patrén
gue 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 increment6 a medida que la diferencia entre el pico de los
contendientes lo hizo. El contendiente con una mayor longitud de pico podria tener
ventajas competitivas ya que durante las persecuciones podria arrancar plumas e
inclusive provocar lesiones en el colibri que esta persiguiendo. Ademas del riesgo de
lesion, la pérdida de plumas podria generar un costo energético para el colibri
perdedor al tener que invertir energia en la sintesis 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 dificilmente dejarian una marca visible para el observador por lo cual una
alternativa seria el uso de nuevas tecnologias (e.g., cAmaras de alta velocidad) bajo
condiciones controladas (e.g., ensayos en cautiverio; Rico-Guevara et al. 2019). Los
resultados de estas observaciones podrian brindar informacion para describir estas
conductas y su impacto en la resolucion de las contiendas. En el presente estudio la
especie mas 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. Lopez-Segoviano et al. (2017) reportan que E. fulgens también fue la
especie mas dominante de su ensamble de estudio, incluso por encima de
Lampornis clemenciae, una especie con mayor masa corporal. Estos resultados
podrian ser evidencia del papel de la longitud del pico como una ventaja competitiva
en las contiendas agonisticas entre colibries, sin embargo, es necesaria mayor

investigacién al respecto.

Chase y Seitz (2011) definieron dos grandes grupos de variables que pueden
influir en el resultado de las contiendas agonisticas, 1) las diferencias en atributos y

2) las diferencias en condiciones conductuales o estadios. Los atributos son
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caracteristicas morfoldgicas (e.g., tamafio corporal), fisiolégicas (e.g., niveles
hormonales) o incluso genéticas (e.g., expresion de genes asociados con las
conductas sociales), mientras que las condiciones conductuales o estadios estan
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
colibries se han documentado procesos de aprendizaje observacional y relacionados
a la experiencia. Por ejemplo, se sabe que conforme aumenta el tiempo de
exposicidn a nuevos recursos (e.g., bebederos) con néctar con diferente
concentracion de azucar, las hembras de Calothorax lucifer aumentan la frecuencia
de contiendas agonisticas en torno a los recursos de mayor calidad energética
(Marquez-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 agonisticas (Mendiola-Islas et al. 2016). Estos factores podrian ser
relevantes cuando las diferencias morfolégicas (e.g., masa corporal, longitud del
pico) sean minimas entre las especies contendientes o en contiendas

intraespecificas.
Distancia genética entre contendientes

La distancia genética entre contendientes estuvo relacionada significativamente a la
probabilidad de que el contendiente mas grande ganara las contiendas. El patrén
muestra que, a una menor distancia genética, los contendientes de menor tamafio
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 tamafio corporal tendran méas probabilidad de ganar contiendas contra
competidores mas grandes cuando exista una mayor distancia genética entre los
contendientes. Sin embargo, este resultado contrastante puede ser explicado por la
influencia de la composicion de especies del ensamble estudiado. El rango de
distancia genética entre las especies de colibries de este ensamble fue amplio (0.037
a 0.193) en comparacion al rango reportado en otros ensambles de colibries (e.g.,
0.15 a 0.24 en el PNLM, Marquez-Luna et al. 2019). Sin embargo, el 68% de las

contiendas (i.e., 55 contiendas) ocurrid entre colibries 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. beryllinay S. cyanocephala) con una
distancia genética entre ellas muy baja (0.037) y caracteristicas morfolégicas 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
menciond previamente, en las contiendas entre especies similares morfolégicamente
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 tendra la distancia genética entre los contendientes en la resolucion
de contiendas agonisticas estara determinada por la composicién de especies del
ensamble e inclusive por la historia de diversificacion del grupo. En este estudio E.
fulgens y P. curvipennis fueron las especies que se enfrentaron mas frecuentemente
(18 contiendas entre ambas especies). La distancia genética entre estas especies
fue de 0.164 y gand mas frecuentemente E. fulgens (10 contiendas), que en este
caso fue la especie méas pequefia de la interaccion. Si bien el resultado anterior
apoya a la hipotesis propuesta por Martin y Ghalambor (2014), hubo interacciones
entre especies de colibries que no se ajustan a este patrén. Por ejemplo, se estimé 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 hipétesis de Martin y Ghalambor (2014) C.
thalassinus tendria 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 colibries pertenecientes al clado de las Esmeraldas suelen ser dominantes en
comparacion a otros grupos de colibries (Marquez-Luna et al. 2018, Bribiesca et al.
2019). Sin embargo, los resultados de este estudio indican que Eugenes fulgens
(Gema de Montafia) fue la especie mas dominante de este ensamble incluso por

encima de Pampa curvipennis (Esmeralda).

Rango dentro de la jerarquiay flores en el territorio
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La probabilidad de que el contendiente con mayor rango ganara las contiendas
estuvo asociada positivamente al namero de flores de P. padifolia en los territorios de
forrajeo. Los colibries con un menor rango solo ganaron algunas contiendas cuando
el niamero de flores en el territorio fue menor a 439 flores. Este patron podria reflejar
el valor intrinseco de los territorios con mayor numero de flores y la relacion costo
benéfico de defender un territorio de forrajeo. Un territorio de forrajeo debera cubrir el
costo energético asociado a establecer y defender el territorio de intrusos, inclusive
se ha asociado la conducta territorial de los colibries a umbrales energéticos dentro
de los cuales las especies establecen territorios de forrajeo (Kodric-Brown y Brown
1978, Justino et al. 2012, Marquez-Luna et al. 2015). En los territorios con mas de
500 flores de P. padifolia, las contiendas fueron ganadas en su totalidad por el
contendiente de mayor rango. Dichos territorios serian de mayor calidad al contener
mas energia disponible para el colibri duefio, por lo cual podria incrementar la
intensidad y el tiempo invertido de la defensa del territorio. Se ha reportado que la
intensidad de la defensa esta determinada por la precepcion del valor que el colibri
duefio tiene del territorio defendido (Kuban et al. 1983, Dearborn 1998).

Las jerarquias de dominancia en ensambles de colibries son dinamicas y
diferentes factores pueden modificar el orden que las especies ocupan dentro de la
jerarquia (Marquez-Luna et al. 2019). Se ha reportado que uno de los factores mas
relevantes en determinar el orden que las especies ocupan dentro de la jerarquia de
dominancia es la masa corporal (Bribiesca et al. 2019, Lépez-Segoviano et al. 2018).
Nuestros resultados indican que cuando las especies de colibries contendientes son
similares morfol6égicamente (e.g., masa corporal o longitud del pico) ambos
contendientes tendran probabilidades semejantes de ganar la contienda. Por otro
lado, la importancia de la distancia genética entre los contendientes dependera de la
composicién de especies del ensamble. Ademas de lo anterior, la abundancia y
disponibilidad floral afectara la conducta de los colibries, desde el establecimiento de
territorios de forrajeo y la intensidad de su defensa hasta las estrategias de forrajeo
que utilizar4 cada especie de acuerdo a sus requerimientos energéticos. Estudiar y
comprender los mecanismos que determinan el rango que las especies ocupan

dentro de las jerarquias de dominancia permitira entender de mejor manera los
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patrones de coexistencia de diferentes especies y su respuesta conductual a los
cambios en la composicidén de especies. Dichos cambios se dan en ambos grupos de
interactuantes, como por ejemplo la llegada de colibries migratorios o la introduccion
de especies de plantas exoticas en la red de interaccion colibri-planta, lo cual debe

ser considerado en futuros estudios.
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DISCUSION GENERAL

Los principales resultados de este trabajo permiten entender que las relaciones de
dominancia entre especies de colibries derivan de la interaccion de multiples
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 determinacion
del rango que las especies ocupan dentro de las jerarquias de dominancia: 1) El
contexto ecoldgico, es decir, la disponibilidad de recursos florales en el ambiente y la
composicion del ensamble de colibries 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 morfolégicos que brinden
ventajas competitivas durante las contiendas, como son la masa corporal y la

longitud del pico.

En el capitulo | determinamos que la dominancia de las especies de colibries
de mayor masa corporal sobre especies de menor masa corporal no es absoluta. Los
colibries de especies de mayor masa corporal dominaron a las especies mas
pequefias 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 agonisticas (41 casos de estudio) fue ganado por especies de menor
masa corporal en relacion a su contendiente. Esta proporcion 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,
ademas de la masa corporal, pueden influir sobre el resultado de las contiendas
entre especies de colibries cuando compiten por el acceso a recursos alimenticos.
Los resultados de este capitulo también nos permitieron determinar que de los nueve
clados de colibries definidos por McGuire et al. (2014), las Esmeraldas dominaron el
45% de las interacciones agonisticas analizadas en este capitulo (72 casos de

estudio). Esto evidencia que algunos clados de colibries han desarrollado rasgos
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morfoldgicos, fisiolégicos o conductuales que les brindan ventajas para competir por
el acceso a recursos alimenticios a través de interacciones agonisticas. Finalmente,
no encontramos diferencias significativas en la distancia genética entre las especies
de colibries que ganaron contiendas contra competidores de mayor tamafo. Este
patron 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 podria ser resultado de la historia de
diversificacion del grupo en el continente, ya que los procesos de diversificacion de 7
de los 9 clados de colibries ocurrieron principalmente en Sudamérica (McGuire et al.
2014).

En el capitulo Il reportamos que el rango de las especies de colibries dentro
de la jerarquia de dominancia es dindmico y determinamos algunos de los factores
gue pueden modificarlo. El rango jerarquico de dominancia que ocuparon las
especies de colibries cambi6 en cada uno de los periodos de floracion 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 colibries mostraron cambios conductuales y modificaron sus estrategias
de forrajeo dependiendo de la disponibilidad de recursos y de la presencia de
competidores heteroespecificos. Nuestros resultados también demuestran que la
especie con mayor masa corporal del ensamble no siempre es la mas dominante.
Por ejemplo, Colibri thalassinus fue la especie mas dominante durante la floracion de
P. roseus, a pesar de que una especie mas grande de colibri (Lampornis clemenciae)
también competia por el acceso al néctar de esa planta.

Los resultados obtenidos en nuestro estudio contrastan con lo reportado en
otros ensambles de colibries donde la especie mas grande dominé al resto de los
competidores (Dearborn 1998; Araujo-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 mas pequefias que su competidor. Este
resultado sustenta la hipotesis propuesta por Martin y Ghalambor (2014), quienes

postulan que las especies pequefas de colibries tendran mas probabilidad de ganar
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contiendas contra especies mas grandes si ambas especies son filogenéticamente
distantes. En este sentido, Dakin et al. (2018) demostraron que las diferencias
morfologicas o fisioldégicas generan divergencia conductual entre las especies de
colibries. Por lo tanto, especies cercanamente emparentadas seran
morfoldégicamente similares y expresaran capacidades de maniobrabilidad similares
(Skandalis et al. 2017; Dakin et al. 2018). A lo largo de su historia de diversificacion
las especies de colibries han estado expuestas a diferentes presiones de seleccion,
condiciones ambientales y recursos de diferentes tipos. Lo anterior, ha promovido
que las especies desarrollen diferentes caracteristicas que les permitan garantizar su
acceso a los recursos. Por ejemplo, las especies pequefias de colibries podrian
haber desarrollado caracteristicas que les permitirian competir por el acceso a
recursos contra especies de mayor tamafo corporal (e.g., mayor desarrollo muscular,
mayor aceleracion y maniobrabilidad durante el vuelo, un incremento en la
produccion de testosterona, estradiol o deshidroepiandrosterona). Por otro lado, las
especies de mayor tamafo pudieron desarrollar otras caracteristicas como la
especializacion en el uso de recursos particulares (e.g., los colibries ermitafios del
género Phaethornis tienen el pico curvo y visitan plantas del género Heliconia con
corolas curvas). El desarrollo diferencial de rasgos morfologicos, fisioldgicos y
conductuales para competir por el acceso a recursos podria favorecer la coexistencia
de especies y por lo tanto disminuir la frecuencia de contiendas interespecificas. Los
resultados de este capitulo 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 jerarquico de dominancia.

Finalmente, en el capitulo IIl demostramos que las especies de colibries con
una mayor masa corporal y una mayor longitud de pico estan asociadas positiva y
significativamente a un mayor rango dentro de la jerarquia de dominancia durante el
periodo de floracién de Palicourea padifolia en un bosque mesoéfilo Veracruzano.
Este resultado coincide con el patron reportado para otros ensambles de colibries
donde las especies con mayor masa corporal dominaron al resto de las especies del
ensamble (Dearborn 1998; Justino et al. 2012; Lopez-Segoviano et al. 2017). Sin

embargo, se debe considerar que en colibries la masa corporal puede ser muy
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variable, incluso durante un mismo dia (Carpenter et al. 1983). Esta variabilidad en la
masa corporal podria afectar las habilidades competitivas de las especies (Dakin et
al. 2018). Por lo tanto, es importante considerar y analizar el papel de otros rasgos
morfolégicos menos variables en el tiempo y que pueden representar ventajas
competitivas durante las contiendas por el acceso a recursos alimenticos. Los
colibries 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 podria representar una ventaja
durante las contiendas. Sin embargo, es necesario continuar investigando el papel de
diferentes rasgos morfoldgicos durante las contiendas agonisticas entre colibries y su
efecto sobre las jerarquias de dominancia interespecificas.

Asimismo, determinamos que la probabilidad de que el contendiente mas
grande gane las contiendas esta 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 mas
grande y el mas pequenio; el del pico mas largo y el del pico méas corto) tuvieron
probabilidades similares de ganar la contienda. Por otro lado, especies de menor
tamafo corporal tuvieron una mayor probabilidad de ganar las contiendas cuando
existié una menor distancia genética entre los contendientes. Esto contrasta con lo
planteado por Martin y Ghalambor (2014), quienes postulan que los contendientes de
menor tamafio corporal tendran méas probabilidad de ganar contiendas contra
competidores mas grandes cuando exista una mayor distancia genética entre ellos.
Sin embargo, este resultado contrastante puede ser explicado por la influencia de la
composicion de especies del ensamble estudiado. El rango de distancia genética
entre las especies de colibries de este ensamble fue amplio (0.039 a 0.196) en
comparacion al rango reportado en otros ensambles de colibries (e.g., 0.15 a 0.24 en
el PNLM, Marquez-Luna et al. 2019). Sin embargo, el 68% de las contiendas (i.e., 55
contiendas) ocurrié entre colibries 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). Ademas, el 11% de las contiendas registradas (i.e., 9
contiendas) ocurrieron entre especies del mismo género (S. beryllinay S.
cyanocephala) con una distancia genética muy baja (0.039) y caracteristicas
morfolégicas 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 tendran las relaciones
filogenéticas entre los contendientes (e.g., distancia genética) en la resolucion de
contiendas agonisticas estara determinada en gran medida por la composicion de
especies del ensamble e inclusive por la historia de diversificacion del grupo en la
region de estudio.

En resumen, los principales resultados de este trabajo confirman que los
colibries establecen jerarquias de dominancia interespecificas cuando compiten por
el acceso a recursos alimenticios (Capitulo Il y Ill). El orden que las especies ocupan
dentro de las jerarquias de dominancia es dindmico y es influenciado por los ciclos
fenologicos anuales de los recursos disponibles en el ambiente y por la identidad de
los colibries que compiten por su acceso (Capitulo I1). Las diferencias entre los
rasgos morfolégicos de los colibries 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 jerarquia de
dominancia (Capitulo 1ll). Sin embargo, la dominancia de los colibries mas grandes
sobre contendientes mas pequefios no es absoluta (Capitulo I). En relacién a los
nueve clados de colibries, las especies pertenecientes al clado de las Esmeraldas
participan con mas frecuencia en contiendas agonisticas por el acceso a recursos
alimenticios (Capitulo I). La distancia genética entre las especies de colibries que
conforman un ensamble especifico puede ser un factor importante en la resolucion
de las contiendas ya que de manera indirecta puede reflejar procesos de divergencia
morfologica y conductual entre dos especies contendientes. Sin embargo, la
importancia de este factor y su relacién con la resolucién de contiendas dependera

de la composicion de especies del ensamble de estudio (Capitulo 1l y III).

La fragmentacion y pérdida de habitats, la introduccién de especies vegetales

exoticas y la subsecuente pérdida de especies nativas podrian alterar las redes de
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interaccion biodtica poniendo en peligro los servicios ecosistémicos que nos brindan
los colibries. Bajo el presente escenario de cambio global es fundamental continuar
con el estudio de las relaciones de dominancia entre los colibries. Conocer los
mecanismos bajo los cuales funcionan estas relaciones de dominancia nos permitira
determinar su resiliencia y respuesta a cambios en el ambiente. Ademas nos
permitird inferir acciones que permitan mantener los servicios ecosistémicos y las

relaciones bioticas en las que estan involucrados los colibries.
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