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RESUMEN

La territorialidad animal juega un papel relevante como fuerza de presion selectiva y evolutiva
solo en aquellos casos en los que da como resultado un aumento de la adecuacion, por lo
general al proporcionar acceso a los recursos limitantes (i.e. alimento, refugio, sitios de
anidacion, parejas receptivas). Una importante regla tedrica en la ecologia conductual, es que
en sistemas territoriales el propietario (residente territorial) de un recurso usualmente gana las
contiendas contra los intrusos que compiten por €l. Esta regla generalmente se cumple sin la
necesidad de disputas fisicas. Tres hipotesis han sido propuestas para explicar este hecho. Dos
de ellas consideran que es mayor la probabilidad de que los residentes ganen contiendas
debido a que poseen a) una mayor habilidad intrinseca de pelea, o b) que ellos asignan un
mayor valor al recurso disputado. La tercera, sugerida por la teoria evolutiva del juego, es que
los contendientes territoriales pueden usar informacion con respecto a su propio papel o
desempefio como una sefial arbitraria que determina el resultado de la contienda. Esta
hipotesis referida como “hipétesis de la asimetria no correlacionada”, propone que todos, 0 la
mayoria, de los individuos en una poblacion siguen un patron arbitrario de “residentes ganan”,
lo cual evita en mayor medida los combates potencialmente dafiinos. EI comportamiento
territorial poniendo a prueba estas hipotesis ha sido extensamente estudiado en animales,
especificamente en aves. Sin embargo, alin quedan vacios en este campo. En la presente tesis
realizamos una revision de los trabajos en los que se evalud el comportamiento territorial en
aves (Capitulo 1), con la finalidad de resaltar la existencia de grupos particulares de aves
donde este fenomeno ha sido abordado, y la limitada informacion en otros. Posteriormente, y
debido a que el efecto de la residencia territorial no ha sido previamente evaluado a través de

las asimetrias de contiendas en colibries, pusimos a prueba esta hipdtesis en dos comunidades



de colibries en el Centro de México. Una de ellas ubicada en EIl Parque Nacional el Chico
(PNEC), Hidalgo, en un bosque de pino-encino conservado, donde el colibri oreja-blanca
(Hylocharis leucotis) forma territorios en parches de Salvia elegans durante la temporada
invernal (Capitulo 2). La otra comunidad de colibries se presenta en la zona limitrofe del
Parque Nacional la Malinche (PNLM), Tlaxcala, cuyas areas muestran un alto grado de
perturbacion, y donde se da la floracion de Bouvardia ternifolia, la principal fuente de
alimento para colibries durante el verano y donde forma territorios de alimentacion el colibri
cola-ancha (Selasphorus platycercus) (Capitulo 3). En ambos sitios, observamos el
comportamiento territorial de los residentes territoriales y de los intrusos. Evaluamos la
calidad del territorio (no. de flores) y tamafio (area en m?), y solo para el PNLM también se
agreg6 como factor la perturbacion a la que estaban expuestos los territorios y la distancia al
camino mas cercano. La hipotesis de la “asimetria no correlacionada” parece cumplirse en las
dos comunidades estudiadas, ya que ningun residente territorial fue expulsado de su territorio.
Sin embargo, esta asimetria no explica por si sola las interacciones residente-intruso. Estas
también estan relacionadas con el tamafio del territorio, la calidad del recurso y principalmente
la identidad del intruso. Esta ultima asimetria parece ser la de mayor importancia en ambas
comunidades, puesto que todos los intrusos de mayor tamafio fueron perseguidos con menor
frecuencia y podian hacer uso de los recursos dentro de los territorios sin que pudieran ser
expulsados. Otro factor de gran importancia que determina el comportamiento del residente
territorial es la perturbacion. Esta afecta la defensa del territorio y el tiempo que el duefio del
territorio dedica al forrajeo. En conclusion, en los sistemas estudiados, el comportamiento
territorial parece ser flexible a los largo del tiempo y un solo factor no puede determinar las

asimetrias residente-intruso.
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ABSTRACT

Animal territoriality plays an important role as a selective and evolutionary pressure force
only in those cases in which it results in an increase in fitness, usually by providing access to
limited resources (i.e. food, shelter, nesting sites, receptive mates). An important theoretical
rule in behavioral ecology is that in territorial systems, the owner (territorial resident) of a
resource usually wins the contests against the intruders who compete for it. This rule is
generally met without the need for physical disputes. Three hypotheses have been proposed to
explain this fact. Two of them consider that residents are more likely to win contests because
they have (a) a higher intrinsic fighting ability, or (b) that they assign a greater value to the
disputed resource. The third, suggested by the evolutionary game theory, is that territorial
contenders can use information regarding their own role or performance as an arbitrary signal
that determines the outcome of the contest. This hypothesis, referred to as the "uncorrelated
asymmetry ", proposes that all (or most) of the individuals in a population follow an arbitrary
pattern of "residents win", which avoids potentially harmful combats. Territorial behavior
testing these hypotheses has been extensively studied in animals, specifically birds. However,
there are still gaps in this field. This thesis seeks to highlight the existence of particular groups
of birds where this phenomenon had been addressed, and the limited information in other
groups scarcely studied, through a review of previous works in which territorial behavior was
evaluated (Chapter 1). Territorial residence has not been previously evaluated through
asymmetric contests in hummingbirds, therefore, we tested this hypothesis in two
hummingbird communities in Central Mexico; ElI Chico National Park (PNEC), Hidalgo, in a
conserved pine-oak forest, where the white-eared hummingbird (Hylocharis leucotis) forms
territories in patches of Salvia elegans during the winter season (Chapter 2). The other

hummingbird community occurs in the border area of La Malinche National Park (PNLM),

vii



Tlaxcala, whose areas show a high degree of disturbance. Here, the shrub Bouvardia
ternifolia, which is the main source of food for hummingbirds during the summer, flowers and
the broad-tailed hummingbird (Selasphorus platycercus) forms feeding grounds (Chapter 3).
In both sites, we observed the territorial behavior of residents and intruders. We evaluated the
quality of the territory (number of flowers) and size (area in m?), and only for the PNLM was
also added, as a factor, the disturbance to which territories were exposed and the distance to
the nearest road. The hypothesis of "uncorrelated asymmetry" seems to be fulfilled in the two
communities studied, since no territorial resident was expelled from its own territory.
However, this asymmetry does not explain resident-intruder interactions by itself. Such
interactions are also related to the size of the territory, the quality of the resources and the
intruder’s identity. This last asymmetry seems to be the most important in both communities,
since all larger intruders were persecuted less frequently and could make use of resources
within the territories without being expelled. Another factor of great importance that
determines the behavior of the territorial resident is the disturbance. This affects both the
defense of the territory and the time that the owner spends foraging. In conclusion, in the
systems studied, territorial behavior seems to be flexible over time and resident-intruder

asymmetries cannot be determined by a single factor.
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INTRODUCCION GENERAL

El éxito en la sobrevivencia, crecimiento y reproduccion de un individuo depende, en gran
parte, de su comportamiento. Asi, los individuos mas eficientes en obtener alimento, evitar la
depredacion, aparearse y defender sus crias, se reproducen con mas éxito y dejan mayor
namero de descendientes que el promedio de la poblacion (Reboreda 2013). Sin embargo, en
los ecosistemas existen maltiples factores que varian en el tiempo y espacio, que influyen en la
conducta de los organismos como son la disponibilidad de recursos (e.g. alimento, agua,
refugios), la depredacion, la estructura de las comunidades y, en tiempos recientes, la
perturbacion antropogénica (Maher y Lott 2000, Prosser et al. 2006). Por lo tanto, la seleccion
natural actua al interior de las poblaciones favoreciendo aquellos comportamientos de los

individuos que maximizan su adecuacion los beneficios.

La agresion territorial es un comportamiento crucial que se presenta en todo el reino
animal y su funcién es permitir el acceso a recursos limitados, como territorios de
reproduccion, alimentacion y pareja (Brown 1964, Grant 1993, Davies y Sewall 2016).
Ademas, es de gran importancia porque influye en la dindmica de las poblaciones (p. e. en la
regulacién de su densidad) y en el tamafio de los territorios (Scales 2009). La territorialidad es
una forma de dominancia social, compuesta por dos tipos de individuos en la cual un
individuo (subordinado) difiere de otro (dominante) en situacion de contienda (Kaufman
1983). Por lo general, es ventajoso para ambos individuos reconocer y cumplir una relacion
dominante-subordinado establecida, que ahorra a los individuos tiempo, energia y el riesgo de
lesiones de establecerse un combate entre ellos (Taylor y Elwood 2003). A menudo, la

territorialidad es determinada por una evaluacion mutua de la probabilidad de ganar una pelea



seria. La evaluacion puede variar desde el simple reconocimiento de las diferencias de tamafio,
edad, ornamentacion, coloracion, vocalizaciones, hasta exhibiciones ritualizadas o contiendas
fisicas (Petrie 1984, Brodsky y Montgomerie 1987, Jacobsson 1988). El enfoque de la teoria
del juego para las contiendas animales reconoce la importancia de las asimetrias entre los
contendientes para la resolucion de una pelea (Maynard Smith 1974, 1982, Parker 1974, 1984,
Maynard Smith y Parker 1976, Hammerstein 1981, Parker y Rubinstein 1981, Hines 1987).
Estas asimetrias pueden relacionarse con la capacidad de lucha (poder de retencion de
recursos), el valor del recurso impugnado (e.g. Riechert 1978, Otronen 1984, Robinson 1985,
Bjorklund 1989) o cualquier sefial arbitraria, como la propiedad (Krebs 1982, Snell-Rood y
Cristol 2005). Ademas, la intensidad de una pelea esta relacionada con el grado de asimetria
(Hammerstein 1981), por lo que entre mayor sea la asimetria menor serd la intensidad de la
contienda. Adicionalmente, estas asimetrias también pueden potencialmente ser afectadas por
otro factor que ha sido considerado recientemente, la perturbacion antropogénica,

principalmente porque cambia el valor que los individuos le dan a los recursos.

La urbanizacion tiene un profundo impacto en los sistemas ecolégicos (Gaston 2010) y
en el comportamiento animal. En los hébitats perturbados los animales se enfrentan a un
entorno nuevo, con todos sus desafios y beneficios asociados a diferentes recursos
alimenticios, nueva composicion de especies, ruido y contaminacién luminica (Klausnitzer
1989). Dado que la pérdida sistemética y extensiva de los componentes naturales reduce la
disponibilidad de los habitats de buena calidad a diferentes escalas espaciales, la conducta de
los animales (e.g., movimiento y forrajeo), las tasas demograficas de sus poblaciones (i.e.,

dispersion, mortalidad y reproduccion) y sus interacciones con otras especies (e.g.,



depredacion e interrelaciones planta-animal) se ven directamente afectadas. La magnitud y
direccién de las respuestas individuales, poblacionales y de las comunidades a las
perturbaciones antrdpicas puede variar con los atributos inherentes a cada especie (e.g.,
historia de vida, conducta, fisiologia), los cuales definen su grado de “sensibilidad” a estas

transformaciones (Wey et al. 2008).

Desde la perspectiva del comportamiento territorial, una respuesta altamente agresiva
puede aumentar la capacidad de los individuos para obtener acceso a los mejores sitios de
anidacion (Duckworth 2006), u otros recursos valiosos como los alimentos (Smith et al. 1980).
Por lo tanto, es de gran importancia comprender la calidad del territorio o el valor que los
contendientes dan a los recursos en los sistemas donde existe perturbacion antropogenica. De
esta forma, se puede analizar la variacion en la agresion y determinar el costo-beneficio del
comportamiento territorial bajo nuevos factores ambientales. En un mundo altamente
urbanizado, es crucial entender como los animales hacen frente a los procesos de

urbanizacion y las consecuencias de vivir en estos héabitats.

Diferentes estudios han evaluado el comportamiento territorial en animales (Maher y
Lott 2000). Las aves en particular, han sido un grupo ampliamente estudiado por sus
caracteristicas (faciles de observar y escuchar, se encuentran en todos los ambientes, etc). Sin
embargo, aln existen importantes vacios tedricos en el tema que impiden establecer
generalidad en los resultados obtenidos en el grupo de las aves. Especificamente, pese a ser el
segundo grupo de aves mas diverso de América, las asimetrias de contienda han sido poco
estudiadas en los colibries. Es por esto que la presente tesis tuvo como objetivos: i) realizar

una revision de los estudios en los que se evalla el comportamiento territorial en las aves,



resaltando la importancia de los estudios en colibries que ponen a prueba las hipdtesis de
asimetrias de contienda, ii) evaluar del efecto de la residencia territorial en asimetrias de
contienda en colibries y, finalmente iii) evaluar la influencia de variable perturbacién

antropogénica en el comportamiento territorial de este grupo de aves.

Para lograr estos objetivos, estudiamos el comportamiento territorial en dos
comunidades de colibries en el centro de México (Parque Nacional ElI Chico y Parque
Nacional La Malinche). Los colibries (Trochilidae) son una familia diversa, con al menos 338
especies restringidas al continente americano (McGuire et al. 2014). Estas aves se caracterizan
por el uso extensivo del néctar floral como principal fuente energética, y por una serie de
caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas y conductuales, que han sido interpretadas como

adaptaciones para la nectarivoria.

Las adaptaciones de los colibries para alimentarse de néctar y de las plantas
ornitofilicas para mediar la polinizacién, han hecho de esta interaccion un modelo de estudio
para la coevolucidn entre plantas y animales. La gran diversidad de colibries y las plantas que
polinizan, tanto en las zonas tropicales como templadas de América, ha estimulado un interés
considerable en la estructura de las comunidades colibries-plantas (Wolf et al. 1976,
Feinsinger y Colwell 1978, Feinsinger et al. 1985, Arizmendi y Ornelas 1990, Lara 2006,
Gutiérrez-Zamora 2008, Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008). Asimismo, aspectos tales como
el reducido tamafio corporal y su extrema capacidad de maniobras y velocidad de vuelo,
asociados con la elevada tasa metabdlica, han motivado estudios para determinar su capacidad
de regulacién energética en ambientes naturales, particularmente durante periodos de estrés

energético tales como el anidamiento, migracion o climas extremos (Hainsworth y Wolf 1978,



Carpenter et al. 1983, Tooze y Gass 1985, Gass et al. 1999, Lopez-Calleja y Bozinovic 2003,

Diaz-Valenzuela y Ortiz-Pulido 2011).

Aunque la regulacion energética de un colibri es en parte determinada por aspectos
fisiologicos, el comportamiento influye tanto la tasa a la cual se pierde energia a través de
gastos metabdlicos, como la tasa a la cual se adquiere energia del recurso floral. Los gastos
energéticos dependen inicialmente de los microclimas en los que las aves residen. La tasa a la
cual las aves adquieren energia depende tanto de las estrategias de forrajeo empleadas, como
de la distribucion y abundancia del néctar. Aunque los colibries pueden modificar el tiempo y
la intensidad de las visitas (Pyke 1981, Montgomerie et al. 1984, Stephens y Paton 1986), la
rentabilidad del ambiente para el forrajeo depende en buena parte de factores como la tasa de
produccion de néctar de las flores. A pesar de ello, las aves pueden influir en esta rentabilidad

al defender estos recursos de néctar de sus competidores.

Los colibries frecuentemente compiten agresivamente por su alimento con
coespecificos y heteroespecificos. Los machos de muchas especies de colibries defienden los
territorios en los sitios de alimentacién contra otros colibries, independientemente de la
especie o el sexo (Stiles y Wolf 1970). Habitan ambientes naturales pero también en aquellos
con distintos grados de perturbacién y a los cuales aparentemente se han adaptado. Aunque el
comportamiento territorial ha sido evaluado anteriormente en este grupo de aves, los estudios
mostrados en la presente tesis representan los primeros en evaluar el efecto de la residencia
territorial en las asimetrias de contienda y los efectos de la perturbacién antropogénica en el

comportamiento territorial.



CAPITULO I

Asimetrias de contienda y su importancia en la dominancia

territorial en aves



INTRODUCCION

La primera publicacion sobre la territorialidad en una especie de ave se remonta a un estudio
realizado en Italia por G. P. Olina en 1622 (Alexander 1936, citado en Nice 1941). En ella, se
describid el comportamiento de los machos del ruisefior comdn (Luscinia megarhynchos),
quienes impedian que otras parejas de la misma especie se establecieran en la cercania de su
area, sin una aparente explicacion para este comportamiento. En 1868 el aleman Bernard
Altum ofrece la primera teoria acerca del comportamiento territorial animal. Este autor sefialo
que la territorialidad tiene la finalidad de mantener un &rea exclusiva para cada pareja
reproductora, la cual debe de tener abastecimiento de alimento adecuado para la pareja y sus
descendientes. Altum también dijo que el tamafio de este territorio podia ser variable,
dependiendo de la disponibilidad de recursos en el ambiente. En su libro “Territorio en la vida
de las aves”, publicado en 1920, el ornitdlogo Elliot Howard expuso sus ideas sobre el
comportamiento territorial y trat6 de interpretar el valor prospectivo de este comportamiento y
su mantenimiento en el reino animal. A partir de este trabajo, se generd una gran cantidad de
estudios sobre territorialidad animal, la mayoria de ellos en aves. Algunos de los aspectos que
se han abordado tienen que ver con la descripcion del comportamiento agresivo, la evaluacion
de las condiciones bajo las cuales los territorios deben de ser defendidos, los efectos de la
territorialidad en la adecuacion del individuo y los mecanismos que determinan el tamafio del
territorio (e.g. Hamilton et al. 1976, Verner 1977, Kodric-Brown y Brown 1978, Hixon 1980,
Davies y Houston 1981, Carpenter et al. 1983, Hixon et al. 1983, Paton y Carpenter 1984). El
interés teorico en los factores que influyen en la agresion y dominancia animal se originé a

partir de los analisis de la teoria del juego realizados por Maynard Smith y Price (1973).



Trabajos como los de Parker (1974), Maynard Smith (1973, 1979) y Maynard Smith y Parker
(1976), promovieron la generacion de hipotesis y predicciones sobre los beneficios de la
dominancia y territorialidad, asi como de las reglas y sefializaciones que los contendientes en
este tipo interacciones deberian mostrar tras ser moldeadas por la seleccion natural y sexual

(Nelson 1984).

Debido a la importancia del comportamiento territorial en las interacciones inter e
intraespecificas y sus implicaciones ecoldgicas y evolutivas dentro de las comunidades de
aves, la siguiente revision tiene como objetivo general hacer una recopilacion de estudios del
tema hechos para este grupo animal, resaltando una de las explicaciones tedricas desarrolladas
para entender los roles de los contendientes en una interaccion territorial, la denominada
hipotesis de las asimetrias de contienda (Leimar y Enquist 1984, Kokko et al. 2006). El
conocimiento de estas ideas, la teoria relacionada, asi como los trabajos descriptivos que las
sustentan nos ayuda a entender cémo ha evolucionado y se mantiene este comportamiento

entre las especies.

Implicaciones de la territorialidad

La territorialidad es una forma de dominancia relacionada con el espacio (Kaufman 1983,
Renison et al. 2002). Brown (1964) propuso que un animal establece un territorio cuando los
beneficios proporcionados por éste son mayores que los costos. Entre las ventajas de poseer un
territorio se pueden destacar el acceso a los alimentos, el aumento en la posibilidad de

conseguir pareja para la reproduccion y la obtencidn de un sitio apropiado para la anidacion y



proteccion de la descendencia. Sin embargo, también existen costos potenciales implicados de
la territorialidad tales como el riesgo de sufrir algin dafio en las disputas territoriales y el gasto
de tiempo y energia en la defensa del territorio (Brown 1964, Adam 2001). Muchas
poblaciones son, en dltima instancia, limitadas por los recursos, y la abundancia y distribucion
de éstos determinaran la capacidad de carga del ambiente. Cuando los recursos son limitantes,
los individuos deben asegurar los recursos que contribuyen a su adecuacion excluyendo a
otros mediante la defensa del territorio (revision en Stamps 1994; Adams 2001, LOpez-

Sepulcre y Kokko 2005).

Ecol6gicamente hablando, el comportamiento territorial puede tener efectos indirectos
a distintos niveles. Por ejemplo, la territorialidad como modo de vida en la diversificacion
evolutiva en la morfologia de la especie territorial, asi como de las otras especies afectadas
(Carpenter 1987). Asi, las especies de colibries territoriales tienen un menor tamafio de cuerda
alar (tramo distal y méas largo del ala de un ave) que las especies que establecen rutas de
forrajeo, ya que la seleccion para la velocidad y la capacidad de maniobra en encuentros
aereos ha favorecido la evolucion de las alas relativamente cortas en colibries territoriales
(Feisinger y Chaplin 1975, Kodric-Brown y Brown 1978; pero ver Altshulter 2006). A nivel
poblacional, la territorialidad puede afectar las tasas de crecimiento ya que influye en el
aumento de la reproduccién o la mortalidad. El resultado depende del acceso y defensa del
alimento, sitios de anidacion y parejas por parte de los individuos dominantes de la poblacion
(ver revision en Newton 1992, 1998; Renison et al. 2002, Brown 1969). A nivel de las
comunidades, el impacto se manifiesta en las interacciones co- y heteroespecificas resultantes,

teniendo una consecuencia directa en la estructura de la comunidad (e.g., Murray Jr. 1971,



Kuban y Neill 1980, Maurer 1984, Brown y Bowers 1985, Arizmendi y Ornelas 1990). Es
decir, la competencia intraespecifica puede forzar a los individuos subordinados a aceptar
habitats de poca calidad, mientras que la interespecifica puede resultar en la exclusion de las
especies de sus habitats optimos y tener influencia en los patrones de ocupacion espacial

(Orians 2000).

Tipos de territorios en aves

Histéricamente, las aves han sido un grupo modelo para el estudio de la territorialidad debido
a que numerosas especies presentan este comportamiento tanto en la época reproductiva como
en la no reproductiva. Con la informacion generada en estos estudios, se ha determinado que
los territorios que defienden las aves pueden ser clasificados segun el tipo de recurso que
defienden (Tabla 1). EI comportamiento territorial, por lo tanto, parece haberse mantenido

durante la diversificacion de este grupo animal.

Tabla 1. Tipos de territorios defendidos por las aves, sus caracteristicas y ejemplos.

Tipo de territorio Caracteristicas Ejemplo

Apareamiento, anidacion y

Todo propdsito Aves canoras

alimentacion
. S Actividades de Tordo sargento, Agelaius
Apareamiento y anidacion . .
reproduccion phoeniceus

Nido y una pequefia areaa  Aves coloniales acuéaticas

Anidacion ;
su alrededor y marinas
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Tipo de territorio Caracteristicas Ejemplo

Machos se agrupan en un
area y cada uno forma un Aves que forman leks
pequefio territorio.

Formacién de parejas y
apareamientos

Areas de alimentacion y Chorlito gris, Pluvialis

Invierno dormideros squatarola

Dominancia y asimetria de contiendas: Teoria general

Uno de los hallazgos mas importantes para la ecologia conductual es el hecho de que el duefio
de un territorio usualmente gana las contiendas contra los intrusos (Rowher 1982, Alcock
2001), lo que en general se cumple sin la necesidad de disputas fisicas (Tobias 1997). La
teoria del juego, a través del uso de modelos de estrategias evolutivamente estables, plantea
una serie de hipdtesis de la evolucidn del conflicto de los animales a nivel individuo (Maynard
Smith y Price 1973) y reconoce la importancia de las asimetrias entre los contendientes para la
solucion de las peleas (Parker 1974, Maynard Smith 1974,1982, Maynard Smith y Parker
1976, 1984, Hammerstein 1981). Estos juegos pueden considerarse como discretos, juegos de
halcdn (agresivo) - paloma (evita agresion), o continuos (guerras de desgaste) (Maynard Smith
y Parker 1976, Parker 1984). En cualquier caso, la eleccidén de una estrategia depende de las
asimetrias del valor de un recurso para los opositores, del potencial de adquisicion de recursos
(capacidad de combate) de los individuos, o de alguna condicién como la propiedad, que no
estd correlacionada con el valor de los recursos o la capacidad de lucha (asimetria no
correlacionada) (Parker 1974, Maynard-Smith y Parker 1976, Leimar y Enquist 1984).
Cualquiera de estas asimetrias puede predecir las posibilidades de ganar al influir en los

resultados de la contienda, duracion o los niveles de escalada; €.g., Maynard Smith 1972,
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Krebs 1982, Hansen and Rohwer 1986, Beletsky y Orians 1987, Roskaft y Rohwer 1987,

Jakobsson 1988, Jackson 1991, Tobias 1997, Pryke y Andersson 2003, Garamzsegi 2006).

Las asimetrias en la capacidad de lucha o el valor de los recursos que se disputan
deben ser utilizadas por los individuos como un indicador del posible resultado antes o durante
una contienda. Estas sefializaciones influyen en la decision de evitar encuentros (evitando asi
una lesion) o en continuar luchando. Como consecuencia de ello, cuando las diferencias en la
capacidad de lucha entre los contendientes son menores, la probabilidad de victoria para el
animal territorial que recibe la afrenta por parte de su oponente deberia disminuir, y con ello la
duracién de la lucha deberia aumentar (Parker 1974, Enquist y Leimar 1987, Renison et al.

2002).

Hipotesis del potencial de adquisicion de recursos

La hipdtesis “potencial de adquisicion de recursos” establece que los residentes (quienes
establecen primero un territorio) adquieren territorios debido a que son de mayor calidad
intrinseca que los intrusos (aquellos que no defienden un territorio). Su capacidad competitiva
superior explica su dominio (Tobias 1997), ya que estos individuos suelen ser mas grandes,
mas fuertes, mas experimentados y obtienen un mayor nimero de victorias. Los modelos para
la resolucion de contiendas que supongan que las decisiones para retirarse se basan en las
diferencias en el potencial de adquisicion de recursos, predicen que la duracion de las
contiendas disminuira a medida que las diferencias entre rivales incrementen, porque las

asimetrias son mas féciles de detectar (Leimar y Enquist 1987, Taylor y Elwood 2003). La
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evaluacion mutua de las diferencias en el potencial de adquisicion de recursos entre los rivales

es una forma econdmica de resolucién (pero ver Talylor y Elwood 2003).

En las aves, las diferencias de tamafio, las vocalizaciones y las sefiales visuales (e.g.
ornamentacion, color) se relacionan con la capacidad de lucha de los individuos (e.g. Hagelin
2002). Estas diferencias permiten que los individuos con capacidades de lucha distintas que
compiten por un recurso no sufran dafios o gasten energia evaluando a sus oponentes

potenciales (Rohwer 1982, Senar 1999, Taylor y Elwood 2003).

Un ejemplo de estas sefiales visuales son los elaborados parches de color en el plumaje.
La informacion mas comun proporcionada por estas sefiales es la capacidad superior de lucha
(Senar 1999). Diversos estudios han puesto a prueba estas sefiales con respecto a la
dominancia territorial (Otter et al. 1996). Pryke y Anderson (2003) estudiaron la relacién entre
el tamafio y el color del parche del ala y el establecimiento de territorios en el obispo abanico
(Euplectes axillaris). Sus resultados mostraron que este rasgo estaba estrechamente
relacionado con el status territorial o satélite (individuos generalmente juveniles que se
aprovechan del territorio de otro individuo de su misma especie, usualmente sin defenderlo
contra intrusos) del macho. Los machos que presentaban mayor tamafio e intensidad de color
en esta sefial eran quienes dominaban a los individuos no residentes o no territoriales. Sin
embargo, estos rasgos no siempre estan asociados a la calidad del individuo, por ejemplo, en el
tordo sargento (Agelaius phoeniceus), que también presenta este rasgo, no se encontraron
diferencias entre machos territoriales y no territoriales, ya que esta especie necesita tanto de
sefiales visuales como auditivas para demostrar su status de dominancia (Pryke y Andersson

2003).
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Las contiendas entre aves por el acceso a recursos frecuentemente estan caracterizadas
por vocalizaciones que tiene como funcion reflejar la calidad del individuo que las produce
(Otter et al. 1997). Cuando las sefiales son estructuralmente complejas y variables entre los
individuos, surge la posibilidad de manipulacién de un oponente. Por ejemplo, el carbonero
cabecinegro (Poecile atricapillus) produce con frecuencia, en un contexto de interacciones
agresivas con coespecificos, un llamado breve y complejo denominado “gargara” (Baker et al.
1991). En observaciones realizadas en alimentadores de aves se encontré que existe una fuerte
relacion entre el “gargareo” y el resultado de la contienda: en el 98% de los individuos que
“gargareaban” desplazaba a aquellos coespecificos que escuchaban esta sefial auditiva
(receptores), y dentro de una jerarquia de dominancia los individuos de mas alto rango emitian

mas “gargareoS” que los de menor rango (Ficken et al. 1978, Baker et al. 1991).

Otro indicador para establecer la asimetria de contienda es la diferencia de tamafio
entre contendientes. El tamafio juega un papel muy importante en la resolucién de contiendas
puesto que son los individuos de mayor tamafio los que tipicamente ganan las disputas, debido
a que tienen mayor masa muscular y fuerza (e.g. Lyon 1976; pero ver Martin y Ghalambor
2014). Sin embargo, la asimetria en el potencial de adquisicion de recursos no siempre explica
la victoria en las disputas. La teoria del juego predice que la capacidad de pelea serd mas
importante en el resultado de las contiendas cuando la recompensa por ganar sea la misma
para ambos contendientes (e.g. Bjorklund, 1989; Renison 2002). Si el valor del recurso en
disputa es diferente para cada oponente, esto afectard la disposicion a aceptar un encuentro
agresivo (contienda escalada) y las heridas potenciales de la contienda (si el recurso es de

poco valor para uno de los contrincantes éste evitara la contienda escalada) (e.g. Nelson 1984,
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Santos et al. 2009). Un ejemplo de ello son los pingiinos de Magallanes (Spheniscus
magellanicus), donde antes de la puesta de huevos, la diferencia de tamafio es un predictor
importante para el resultado y duracion de la pelea. Sin embargo, despues de la puesta los
residentes territoriales usualmente ganan las contiendas y el tamafio deja de ser un predictor

sobre la identidad del ganador y la duracion de la pelea (Renison 2002).

Hipotesis del valor del recurso

Durante una disputa, usualmente uno de los contendientes tiene mas que perder en una derrota
(o lo que es equivalente, mas que ganar con una victoria). Por ejemplo, el residente territorial
que ha invertido tiempo y energia en la exploracién del mismo, estableciendo limites con los
vecinos, construyendo un nido, etc., puede sufrir una gran pérdida en su adecuacion en
comparacion con un intruso (Maynard Smith y Parker 1976). Esta idea ha sido indirectamente
confirmada de varias formas, por ejemplo: a través de correlaciones entre el nivel de escalada
y la aparente calidad de los recursos en disputa (e.g Ewald y Orians 1983); por evidencias del
incremento en el éxito de las contiendas por un territorio cuando la tenencia de éste aumenta y
los costos de defensa disminuyen (Krebs 1982, Tobias 1997) y finalmente, por los efectos
observados en la dominancia durante la privacion de alimento y los cambios en las relaciones
de dominancia interespecifica a medida que cambia el recurso (e.g. Wolf et al. 1976, Ewald
1985, Ewald y Rowher 1980, Powers y Mckee 1994, Dearborn 1998). Las tacticas empleadas
en encuentros agresivos pueden cambiar en el transcurso de la temporada de reproduccion
como resultado de los cambios en el valor percibido de los recursos para los contendientes.
Asi, el valor del territorio deberia aumentar para el propietario debido a la mayor probabilidad

de que el intento de reproduccion sea exitoso (e.g. Pierotti y Anette 1994, Renison 2002). Los
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territorios también son valiosos, porque las vacantes disminuyen al avanzar la temporada. Una
pareja que es desplazada al inicio del periodo reproductivo posiblemente podria obtener otro
territorio de cria. Sin embargo, a medida que la temporada avanza, se hace mas dificil de
establecer un nuevo territorio por falta de tiempo (Mobley 1993). En contraste, el espacio de
reproduccion es mas valioso para las aves que no se establecieron al inicio de la temporada,
cuando todavia es posible completar el ciclo reproductivo. Después del pico de eclosion de
polluelos, el espacio de reproduccion disponible es de poco valor para las aves no establecidas

durante esa temporada (Pierotti y Anette 1994).

Hipotesis de la asimetria no correlacionada

De todas las propuestas teoricas sugeridas para explicar que el residente territorial
generalmente gana las contiendas contra los intrusos, la hipdtesis de la “asimetria no
correlacionada” es particularmente robusta y ha recibido mucho interés (Leimar y Enquist
1984). Se han investigado diversos modelos de conflictos en los cuales esta solucion es estable
a nivel evolutivo (Maynard Smith y Parker, 1976, Hammerstein 1981, Hammerstein y Parker
1982, Kokko et al. 2006), y se han llevado a cabo muchos estudios para verificar que este tipo
de conflictos ocurren en la naturaleza (Tabla 2). Asimismo, se ha mostrado que el efecto de la
residencia previa, donde los residentes tienden a dominar a los intrusos, ocurre en muchas
especies de invertebrados, peces, anfibios, réptiles y mamiferos. En aves, esta hipotesis ha sido

reconocida como una determinante en rangos de dominancia (Cistol et al. 1996).
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Los modelos de la teoria del juego sugieren que el respeto de una regla convencional
"residentes ganan" podria ser una estrategia evolutivamente estable en la resolucion de
conflictos cuando los beneficios de ganar una pelea son bajos en relacion con los costos de
combate (Maynard Smith y Parker 1976). A partir de estudios de animales territoriales, se hizo
evidente que los propietarios son capaces de defender sus territorios por mucho tiempo, lo que
implica una alta probabilidad de éxito para los propietarios en contiendas territoriales (Leimar
y Enquist 1984). Algunos de estos resultados experimentales indican que el propietario gana
mas a menudo también cuando no hay diferencias en la capacidad de lucha entre los
contendientes y dan un mismo valor al recurso en disputa (Yasukawa y Bick 1983).

Sin embargo, algunos trabajos tedricos sugieren que las estrategias basadas en “sentido
comun” predicen mejor la dominancia que las “asimetrias no correlacionadas”. Ejemplos de
estas estrategias son la repeticion de interacciones donde los ganadores de una contienda
claman la propiedad del territorio (Mesterton-Gibbons 1992), errores en la toma de decisiones
(Morrell y Kokko 2003), y correlaciones fisioldgicas entre formas de responder a empates
frente a pérdidas (Morrell y Kokko 2005). Pero al analizar detenidamente los resultados, se
revela que estos casos siempre incluyen algin supuesto a priori que hace que los residentes
territoriales tengan mas probabilidades de ganar peleas (Kokko et al. 2006). Mesterton-
Gibbons (1992) afirma que la propiedad por si sola no funciona para predecir soluciones de
sentido comun y que algunas asimetrias correlacionadas son siempre necesarias, tal vez junto
con los mecanismos cognitivos que permiten la evaluacion de la fuerza del oponente para
comprender el desenlace (Parker y Rubenstein 1981). En los trabajos analizados en el presente

capitulo (Tabla 1) se encontr6 que uno de ellos esta solamente enfocado en la residencia
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(Yasukawa y Bick 1983); todos los demas lo estan hacia el valor del recurso y al potencial de

adquisicién de recursos.

Asimetrias de contienda en colibries

A la fecha, no existen estudios sobre los efectos de la residencia en las asimetrias de contienda
en los colibries (Aves, Familia Trochilidae). Sin embargo, hay varios estudios sobre economia
del territorio e interacciones intra e interespecificas (Tabla 1). La territorialidad en la mayoria
de los colibries se centra en la fuente de alimento (Johnsgard 1997), y los territorios son
defendidos vigorosamente por los propietarios que emplean comportamientos energéticamente

costosos para excluir a los intrusos (Powers y Conley 1994).

Los colibries son inusuales entre las aves debido a que la competencia por las fuentes
de alimento con frecuencia se hace evidente a través de comportamientos agresivos entre
individuos de diferentes especies (Stiles y Wolf 1970). Los machos de muchas especies de
colibries defienden los territorios en los que se alimentan, por medio de vocalizaciones,
persecuciones, despliegues y ataques, de numerosos individuos, sin importar especie 0 sexo..
A medida que la calidad del territorio cambia, los individuos pueden cambiar su forma de
defensa (Ewald y Carpenter 1978, Ewald y Brandsfield 1987, Dearborn 1998); mientras el
territorio sea de buena calidad, el propietario empleara formas de defensa costosas siempre y

cuando mantenga una ganancia energética neta (Camfield 2006).

La distribucién de las flores en tiempo y espacio influye en el resultado de las

contiendas (e.g. Kuban et al. 1983, Ewald y Orians 1983, Ewald 1985, Powers y Mckee 1994).
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La territorialidad interespecifica puede resultar en la exclusion de las fuentes de alimento de
aquellas especies menos agresivas, mas pequefias o con menor capacidad de lucha (Stiles y
Wolf 1970). De esta forma, las comunidades de colibries estan parcialmente estructuradas por
una jerarquia de dominancia que afecta el acceso al recurso néctar (e.g. Feisinger et al. 1979,
Arizmendi y Ornelas 1990, Rodriguez-Flores y Arizmendi 2017, Lopez-Segoviano et al.

2018).

Como se ha mencionado, la particular dependencia del néctar floral como fuente
primaria de alimentacién, aunado al caracteristico patron de distribucidon espacial de las
plantas que lo proveen (usualmente formando grupos compactos denominados parches de
plantas), hacen que la territorialidad en colibries sea fundamental como fuerza estructuradora
de sus comunidades. Sin embargo, aspectos especificos relacionados a los mecanismos
implicados en el resultado de las contiendas durante las afrentas territoriales aun requieren
explicaciones alternativas con respecto a las diferencias en tamafo de los contendientes. Las
ideas de las asimetrias de contienda abren una gama de posibilidades para realizarlo y

requieren ser evaluadas es estudios futuros.

CONCLUSIONES

Las aves han sido un grupo importante para el estudio del comportamiento territorial. Debido
a que este comportamiento es intrinseco, es posible conocer algunos de los mecanismos que
lo explican siempre y cuando los factores extrinsecos sean medibles y cuantificables. Existen

especies cuyos caracteres sexuales secundarios (e.g. plumaje) y tamafio corporal permiten
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poner a prueba la pertinencia de la hipétesis del potencial de adquisicion de recursos. Debido a
su alta afinidad por aquellos recursos que pueden ser cuantificados tales como alimentacion,
area de anidacion y parejas es posible detectar el valor del recurso asignado por los individuos.
La fidelidad a sitios de anidacion también ha hecho posible estudiar la importancia de la
residencia territorial en su comportamiento intra e interespecifico. Asimismo, las asimetrias de
contienda varian dependiendo la edad, sexo y el tipo de sistema de apareamiento de las
distintas especies de aves, lo cual permite su analisis considerando todos estos factores. La
flexibilidad observada en las tacticas sugiere que, aunque los primeros modelos proporcionan
informacidn atil, éstas no son fijas sino social y ambientalmente plasticas y se ajustan a
circunstancias especificas, como la época del afio, tipo y disponibilidad de recurso. Para
posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relacion que existe entre todas las

asimetrias para entender bajo qué circunstancias se da la dominancia territorial.
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Tabla 2. Estudios que evaltan el efecto de la residencia, del potencial de adquisicion de recursos (PAR) y del valor del recurso en el

resultado de contiendas en aves.

Especie Tipode Residencia Valordel PAR Tipode Fuente
estudio recurso Recurso
Spheniscidae
Spheniscus magellanicus @) + 0 + R Renison etal.
2002
Odontophoridae
Callipepla gambellii E 0 0 + R Hagelin 2002
Phasianidae
Brodsky y
Lagopus muta 0 0 + 0 R Montgomerie
1987
Phoenicopteriformes
Phoenicopterus ruber EO 0 0 + A schmitz y

Baldasarre 1992
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Tipo de

Valor del

Tipo de

Especie estudio Residencia recUrso PAR Recurso Fuente
Alcidae
Cepphus columba @) 0 + 0 R Nelson 1984
Laridae
Larus occidentalis 0 + 0 + R F’iemtiigi/J fnette
Trochilidae
Amazilia rutila, A. saucerottei, Phaeochroa cuvieri o) 0 + + A St“elsg);gVOW
Lampornis clemenciae E 0 + + A Powerigsgld\f/chee
Calypte anna y Archilochus alexandri E 0 n 0 A EW3|d1388Ré>Wher,
Calypte anna E 0 + + A Ewal(i S3/8(??rir;1ns
Archilochus alexandri E 0 + + A Ewald 1985
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. Tipo de . . Valor del Tipo de
Especie estudio Residencia recUrso PAR Recurso Fuente
Kodric-Brown y

Selasphorus rufus E,O 0 + + A Brown 1978
Amazilia tzacatl E,O 0 + + A Dearborn 1998
Archilochus alexandri, Calothorax lucifer (0] 0 + + A Kuban et al. 1983
Lampornis clemenciae, L. amethystinus Hylocharis leucotis,
Eugenes fulgens, Atthis heloisa, Colibri thalassinus, © 0 0 * A Lyon 1976

. . Temeles et al.
Eulampis jugularis @) 0 + 0 A 2005
Eupetomena macroura, Colibri serrirostris, Phaethornis pretrei,
Amazilia fimbriata, Chrysolampis mosquitus, Chlorostilbon lucidus, .

. . e Justino et al.
Calliphlox amethystina, Heliactin bilophus. E 0 + + A 2012
Hylocharis leucotis Marquez-Luna et

© 0 " 0 A al. 2014
Campylopterus hemileucurus, Heliodoxa jacula, Colibri
thalassinus, Phaethotnis guy, Lampornis calolaema, Eupherusa E 0 0 + A Peralta 2014

eximia, Elvira cupreiseps,Calliphlox bryantae, Discosura coversii

23



Especie Tipo qle Residencia Valor del Tipo de Fuente
estudio recurso Recurso
Amazilia beryllina, Amazilia violiceps, Atthis heloisa, Colibri
thalassm_us, Eugenes fulgens, I—_|y|ochar|s leucotis, Lampornis Rodriguez-Flores
amethystinus, Selasphorus calliope, Selasphorus platycercus, . .
. - @) 0 + A y Arizmendi
Selasphorus rufus, Tilmatura dupontii 2016
Amazilia versicolor, Chlorostilbon lucidus, Clytolaema rubricauda,
Leucochloris albicollis, Phaethornis eurynome, Phaethornis spp.,
Thalurania glaucopis E 0 + A Lanna et al. 2017
Calothorax lucifer Marquez-Luna et
E 0 * A al. 2017
Eugenes fulgens, Lampornis clemenciae, Calypte costae, Colibri
thalassinus, Amazilia violiceps, Amazilia beryllina, Selasphorus , .
. . Lopez-Segoviano
platycercus, Selasphorus rufus, Selasphorus calliope, Archilochus 0 0 + A et al. 2018
colubris, Hyocharis leucotis, Cynanthus latirostris. Atthis heloisa,
Paridae
Poecile atricapillus E 0 0 A Baker et al. 1991
Parus major E + + A Krebs 1982
i a Sandell y
Parus major E + 0 R Smith1991
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Especie

Tipo de

Valor del

Tipo de

estudio Residencia recurso Recurso Fuente
Parus major E + 0 * Wiley 1990
Muscicapidae
Ficedula albicilla E,O 0 0 R Garamszegi et al.

' 2006

Luscinia svecica E 0 0 A Linds;gigrg etal.
Erithacus rubecula E 0 + A Tobias 1997
Fringillidae
Carpodacus erythrinus 0 + 0 R Bjorklund 1989
Ploceidae
Euplectes axillaris E 0 0 * Pryke y

Emberizidae

Andersson 2003
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Especie Tipo de Valor del PAR Tipo de

estudio Residencia FeCUIsO Recurso Fuente
Zonotrichia albicollis E +2 + + R S&i{j%‘ég
Junco hyemalis E + 0 0 * Yasyki\évgrsy Bick
Junco hyemalis E 42 0 + * Holberton et al.

1990

Nota: El signo “+” indica una correlacion positiva, “0” indica que no hay efecto. E= Estudio experimental; O= estudio observacional. “A” indica que es el recurso es alimenticio,
“R” el recurso esta relacionado con la reproduccion (gj. nidos, parejas). El simbolo de asterisco (*) indica que el recurso no se especifica, el superindice “a” indica Residencia
previa.
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CAPITULO 11

Residencia en el Colibri oreja-blanca (Hylocharis leucotis) y su

efecto en el resultado de las contiendas territoriales

Publicado en PeerJ 4:e2588. https://doi.org/10.7717/peerj.2588
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Resumen

Estudiamos el efecto de la residencia territorial en las asimetrias de contienda en el colibri
oreja-blanca (Hylocharis leucotis) en un bosque de oyamel en el centro de México. Veinte
territorios pertenecientes a machos adultos del colibri oreja-blanca fueron monitoreados
durante una temporada invernal, registrando el comportamiento territorial del residente en
contra de colibries intrusos. De forma simultanea se caracterizd la calidad de cada
territorio (nimero de flores, y produccion de energia) para relacionarla con la probabilidad
de victoria del residente para evitar el uso de las flores dentro del territorio por parte de un
intruso. Inicialmente, la regla del residente siempre gana parece cumplirse, ya que ningdn
residente fue expulsado de su territorio durante el estudio. Sin embargo, las asimetrias
residente-intruso a lo largo del dia dependen de distintos factores como el tamafio del
territorio, la calidad del recurso y principalmente de la identidad de los intrusos. Los
residentes realizan un mayor nimero de conductas agonistas contra individuos de la misma
especie, evitando en general que estos accedan al territorio para forrajear de sus flores. Por
el contrario, cuando los intrusos eran de especies de colibries de mayor talla tales como el
colibri magnifico (Eugenes fulgens) o el colibri oreja violeta (Colibri thalassinus), las
conductas agonistas disminuyeron y los intrusos usualmente accedieron al territorio para
alimentarse. Nuestros resultados sugieren que los machos del colibri oreja-blanca usan
distintos criterios de informacion que determinan su probabilidad de victoria en las

contiendas contra intrusos.
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INTRODUCCION

Los individuos que llegan primero a un area determinada y establecen un estatus de
propiedad parecen tener una ventaja de esta “residencia previa” al competir por los recursos
contra intrusos posteriores (Kokko et al. 2006). Este fendmeno conocido como “hipotesis
de la asimetria no correlacionada” (Maynard Smith y Parker 1976, 1982), explica que todos
(o la mayoria) de los individuos en una poblacion siguen un patrén arbitrario de la regla
“residentes ganan” (i.e. Krebs 1982, Tobias 1997, Kemp y Wiklund 2004). Aquellos
individuos que llegan primero a un territorio potencial tienen méas probabilidades de ganar
peleas (i.e. Kemp y Wiklund 2004, Lefevre y Muehter 2004, Okada y Miyatake 2004) o
alternativamente, la propiedad de los recursos no seré disputada por los intrusos (i.e. Davies
1978). Esto evita en mayor medida los combates potencialmente dafiinos. Varios estudios
que incluyen a diversos taxa que van desde erizos de mar hasta mamiferos, han
documentado el efecto de la residencia, lo cual ofrece una poderosa explicacion de la
resolucion de contiendas territoriales (Kokko et al. 2006). Sin embargo, la ventaja en la
propiedad inicial (desde aqui referida como residencia) de un recurso ha sido también
atribuida a la aparente tendencia de los propietarios iniciales de un territorio a ser mas
persistentes y de mejor calidad que los intrusos, y/o al mejor conocimiento del valor de los
recursos en disputa (Leimar y Enquist 1984, Enquist y Leimar 1987, Hack et al.1997,
Humpbhries et al. 2006). De esta manera, se espera que los residentes ganen mas contiendas
y que la duracion de éstas sea en funcién de las diferencias en tamafio o calidad de los

intrusos (Leimar y Enquist 1984).
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Los colibries (familia Trochilidae) han sido utilizados para el estudio de
comportamiento territorial debido a su especializado héabito nectarivoro. Para garantizar una
ingesta alta de energia, muchos colibries defienden territorios de alimentacion, lo cual
implica el uso de perchas de vigilancia, y la exhibicion de conductas agonistas tales como
la persecucién de intrusos y despliegues agresivos (Powers y Mckee 1994). Estas aves son
organismos modelo para dichos estudios porque sus territorios son pequefios, sus demandas
energéticas son altas y sus fuentes de alimento son faciles de cuantificar y manipular
(Dearborn 1998). La gran mayoria de los trabajos hasta ahora realizados en el tema han
utilizado las asimetrias en tamafio corporal y la calidad del recurso para explicar la
dominancia territorial en colibries (Stiles y Wolf 1970, Kodric-Brown y Brown 1978,
Ewald y Rowher 1980, Ewald 1985, Powers 1987, Tiebout 1993, Powers y McKee 1994,
Dearborn 1996, Camfield 2006), sin embargo, la evaluacion de la asimetria no
correlacionada en sentido estricto no ha sido explorada en este grupo. Por el contrario, el
Unico antecedente relacionado es el estudio de Ewald y Rohwer (1980), quienes mostraron
que los machos adultos de Calypte anna y Archilochus alexandri siempre ganan sus
contiendas territoriales en contra de los juveniles coespecificos, explicando este patron con
base en diferencias en el costo energético durante el vuelo (los juveniles intrusos tienen
mayor gasto que los adultos). Sin embargo, informacion sobre el posible papel del estatus
previo de residencia de los individuos en contra de intrusos territoriales no ha sido

incorporada hasta ahora en estudios con colibries.

En este estudio, investigamos el efecto de la residencia territorial en la asimetria de
contiendas en condiciones naturales, utilizando al colibri oreja-blanca (Hylocharis leucotis)

como modelo. Para ello, hicimos el seguimiento de territorios establecidos por machos de
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esta especie y analizamos el papel de la residencia previa en la resolucion de conflictos
territoriales contra coespecificos y heteroespecificos. En estas situaciones, si los colibries
siguen la convencién de que los residentes siempre ganan (es decir que ningun colibri
residente sera excluido de su territorio), predecimos que la probabilidad de victoria ante las
intrusiones subsecuentes de colibries serd afectada por el tamafio (area) y calidad (numero
de flores) del territorio. Adicionalmente, si las asimetrias en el tamafio de los contendientes
reflejan el resultado de las peleas, esperamos que esta probabilidad de victoria sea diferente

contra coespecificos (similar tamafio corporal) y heteroespecificos (distinto tamafio).

METODO

Area de estudio

El trabajo de campo se llevo a cabo de diciembre del 2014 a abril del 2015 en un bosque de
oyamel localizado dentro del Parque Nacional EI Chico (desde aqui PNEC), en el estado de
Hidalgo, México (98°43°52”0, 20°12°26”N; 2950 a 3030 msnm; CONANP 2005). El
PNEC presenta un clima templado-subhimedo con lluvias de verano. La temperatura media
anual es menor a los 12°C y su precipitacién media anual de es 800 mm (INEGI 1998). Las
especies arbdreas mejor representadas en el PNEC son Abies religiosa, Pinus patula, P.
montezumae, P. teocote y P. hartwegii (Pinaceae), Alnus jorullensis (Betulaceae),
Juniperus monticola (Cupressaceae), Quercus laurina (Fagaceae), Arbutus xalapensis
(Ericaceae) y Buddleia cordata (Loganiaceae). Para el PNEC se han reportado siete

especies de colibries: Colibri thalassinus, Cynanthus latirostris, H. leucotis, Lampornis
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clemenciae, Eugenes fulgens, Selasphorus platycercus y S. rufus (Ortiz-Pulido y Vargas-

Licona 2008).

Marcaje de colibries

Con la finalidad de reconocer la identidad de los residentes evaluados y facilitar el registro
de su conducta territorial, capturamos y marcamos individuos durante la temporada de
floracion invernal. Para ello, colocamos de 4 a 5 redes de niebla de 6 y 12 m de largo de
0900 a 1400hrs en los parches en floracion en los que se harian las observaciones focales a
lo largo del estudio. Se usaron marcas de plastico construidas por la fusién de cuentas de
colores (Perler beads, Wilton Brands Inc., Woodridge, IL) que se adhirieron a la espalda de
los individuos capturados con un pegamento no téxico de secado rapido (Kola Loka, E. I.
du Pont de Nemours and Company, Edo. de México). Este tipo de marcaje ha demostrado
ser eficiente y no dafiino para los colibries, pues permite la identificacion de los individuos
durante varios meses sin afectar su vuelo o su conducta (Kapoor 2012). Los colibries
capturados fueron identificados, sexados, pesados y medidos. Cuando los individuos
observados no estaban marcados se identifico al duefio del territorio por usar los mismos
sitios de percha y forrajeo durante todo el periodo de observacion (Kuban et al. 1985,
Camfield 2006) y, en algunos casos, por determinadas caracteristicas de su plumaje (ej.
color del plumaje). Individuos marcados fueron observados defendiendo territorios durante
varios dias después de su manipulacion; ninguna de estas aves desaparecio o fue encontrada
muerta durante el estudio. Cada individuo marcado tuvo una combinacion de colores

exclusiva para su posterior identificacion. Fuimos capaces de localizar, identificar y
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registrar las conductas de los machos territoriales marcados. El trabajo de campo aqui
reportado fue presentado con la minima manipulacion de las aves y aprobado por el comité
de la Universidad Auténoma Metropolitana; ademas de seguir la Guia para el Uso de Aves

Silvestres en Investigacion del Consejo de Ornitologia (2010).

Contiendas residente-intruso

Después de marcar a los individuos, pudimos establecer y monitorear su comportamiento
en 20 territorios pertenecientes a machos adultos del colibri oreja-blanca (Hylocharis
leucotis). Para que un territorio fuera considerado como tal, el colibri residente debia de
estar al menos 50% del tiempo dentro de él, forrajear dentro del mismo y defenderlo
mediante persecuciones contra intrusos. En cada territorio identificado, se observo y
registro el comportamiento del colibri residente por cuatro horas continuas (de 09:00 a
13:00 hrs) durante dos dias consecutivos. En total, el periodo de observacion fue de ocho
horas por cada territorio. Debido al tamafio de los territorios y a la densidad de la
vegetacion, hicimos las observaciones en distintos puntos a una distancia aproximada de 10
m del territorio. En cada periodo de observacion, registramos la especie de los intrusos y el
namero de veces que fueron perseguidos. Debido a que los colibries residentes siempre
regresaron a sus perchas y forrajearon dentro de su territorio, se determind como victorioso
a aquél colibri intruso que forrajed dentro del territorio (i.e., introducir el pico dentro de una
flor). Por el contrario, el residente fue determinado como victorioso cuando logré expulsar

del territorio a un intruso sin que este se alimentara.
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Calidad y tamario de territorios

Con la finalidad de determinar si el estatus de residencia es afectado por aspectos asociados
a la calidad de los territorios defendidos, evaluamos las caracteristicas de los 20 territorios
observados, cuantificando el nimero de flores contenidas en ellos. Asimismo, en cada
territorio elegimos de 20 a 30 flores al azar de las distintas especies de plantas para medir el
volumen néctar con microcapilares graduados y la concentracién de azlcar con un
refractometro portatil (ATAGO, Master Refractometer 50 H, rango de concentracion de
0°-50° escala BRIX). El volumen y la concentracion del néctar fueron utilizados para
cuantificar la variabilidad de energia dentro de cada territorio (kJ/flor). Tanto el volumen (n
= 20; r =0 0.83, p < 0.05) como la concentracién (n = 20; r = 0.76. p < 0.05) estuvieron
altamente correlacionados con el nimero de flores en el territorio. Por lo tanto, esta variable
fue utilizada para determinar si el estatus de residencia fue afectado por la calidad del

parche defendido.

Todos los territorios establecidos estuvieron conformados por Salvia elegans
(1.007kJ/flor), con la incorporacion de algunas plantas de Lonicera mexicana (0.4265
kJ/flor), Senecio angulifolius (0.044kJ/flor/dia), y Cestrum roseum (0.1570 kJ/flor). El
namero de flores dentro de los territorios vario entre 359 y 4294 flores. La cantidad de

energia producida en un territorio fue proporcional al nimero de flores.

Para establecer el area (tamafio) de los territorios monitoreados, observamos el
comportamiento del colibri residente y los sitios donde realizaba las actividades de percha,
forrajeo y defensa activa (persecuciones). Para delimitar el area de cada territorio tomamos

las coordenadas “x” y “y” de los sitios mas externos donde ocurrieron los registros de cada
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actividad realizada por el residente territorial. Calculamos el area del territorio usando el
método del poligono minimo convexo (PMC) utilizando el software Biota™ 2.0 Alpha

(Ecological Software Solutions LLC, 2004).

Analisis de datos

Debido a que puede haber mas de un predictor que afecte la probabilidad de que un
residente gane las contiendas contra los intrusos, generamos varios modelos generalizados
(modelos logisticos) describiendo las probabilidades de victoria de cada individuo residente
registrado. De tal manera que probamos el ajuste de los modelos con diferentes
combinaciones de las variables predictoras (tamafio del territorio, namero de flores e
identidad del intruso) y seleccionamos al modelo con el mas pequefio sesgo en los valores
corregidos bajo el criterio de informacion de Akaike (Burnham y Anderson 2002). Con el
modelo obtenido pudimos determinar la probabilidad de que el residente territorial gane las
contiendas o defienda mediante persecuciones (asumiendo que 1 = intrusos exitosos, 0 =
intrusos no exitosos y 1 = persigue, 0 = no persigue; respectivamente). Todos los analisis

estadisticos los realizamos utilizando el programa R (R Development Core Team 2008).

RESULTADOS
Caracteristicas de los territorios
El 4rea promedio y el nimero de flores en cada territorio fue de 374.6 + 44m? (103 a 853

m?) y 1,649.3 + 73.79 flores (360 a 4,293 flores), respectivamente. Al finalizar la floracién
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de invierno, la gran mayoria de territorios (99%) fueron establecidos en parches de Salvia
elegans (n= 400 flores; media£ES: volumen de néctar =1.59+0.29 ul; concentracién de
azlcares =16.64+1.29 BRIX; energia=0.092kJ/flor), y algunas plantas de Lonicera
mexicana (n= 180 flores; mediat+ES: volumen de néctar =0.80+0.22 ul; concentracion de
azlcares=12.88+1.70 BRIX; energia=0.039 kJ/flor), Senecio angulifolius (n= 40 flores;
mediatES: volumen de néctar =0.21+0.11 ul; concentracién de azlcares=7.194+0.45 BRIX;
energia=0.0044 kJ/flor/dia), y Cestrum roseum (n= 40 flores; mediat+ES: volumen de néctar
=0.94+0.44 pl; concentracion de azUcares=2.56+0.06 BRIX; energia=0.004 kJ/flor). Por lo

tanto, aquellos territorios con mayor nimero de flores tenian una mayor cantidad de

energia.

Asimetrias residente-intruso

Registramos el comportamiento de residentes territoriales durante 160 horas. Obtuvimos
197 eventos de intrusion, de los cuales 110 fueron de coespecificos (machos y hembras), y
87 de heteroespecificos (Eugenes fulgens y Colibri thalassinus). De este total, registramos
55 eventos de persecucidn a intrusos coespecificos y 32 a heteroespecificos. Ninguno de los
colibries residentes seguidos a lo largo del estudio fue expulsado del territorio defendido.
Por ello, los detalles a continuacion enlistados se refieren al resultado de las asimetrias de
las contiendas contra intrusos durante la defensa territorial. Aunque algunos intrusos
forrajearon dentro de los territorios establecidos en las interacciones intraespecificas, éstos
fueron expulsados eventualmente. Por el contrario, en las interacciones interespecificas el

colibri magnifico (E. fulgens) y el colibri oreja violeta (C. thalassinus) utilizaron
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generalmente los territorios de los residentes como sitios de alimentacién y percha. Cuando
el colibri residente tratdé de expulsarlos los individuos de estas dos especies podian

permanecer forrajeando, perchando y/o las persecuciones se prolongaron.

Efectos de las caracteristicas del territorio y tipo de intruso

Generamos modelos con interacciones entre factores para evaluar si el tamafio del territorio
(&rea), calidad (numero de flores) y la identidad del intruso afectan la probabilidad de que
un residente territorial gane contiendas persiguiendo a los intrusos o evitando intrusiones
exitosas. Los modelos obtenidos muestran que la identidad del intruso es el mejor predictor
para determinar si un intruso es perseguido o no (Tabla 1), mientras que las caracteristicas
evaluadas de los territorios defendidos no tienen un efecto significativo (Tabla 1). Es mas
probable que los residentes persigan a intrusos coespecificos que a heteroespecificos. Por lo
tanto, las asimetrias en el tamafio del cuerpo entre contendientes, pero no las caracteristicas

del territorio, afectaron la probabilidad de que un residente persiga a un intruso.

Por otro lado, el modelo que incluyd la interaccion entre el tamafio del territorio y la
identidad del intruso mostro un fuerte soporte para explicar cuando un residente evita o0 no
intrusiones exitosas (Tabla 1. Fig. 1). Los tres modelos con el menor AIC incluyeron el
efecto de la identidad del intruso y la interaccion entre el tamafio del territorio y la
identidad del intruso y, finalmente, la interaccidn entre el tamafio y la calidad del territorio
(Tabla 1). En general, los residentes tienen mayor probabilidad de victoria (evitando que el

intruso haga uso del néctar dentro de su territorio) contra intrusos coespecificos en

37



territorios de menor tamafio y de poca calidad, mientras que en las interacciones con

heteroespecificos, la probabilidad de éxito es menor en todos los casos.

DISCUSION

Los machos del colibri oreja-blanca (H. leucotis) parecen usar distintos criterios de
informacion para determinar la victoria en las contiendas contra intrusos. Inicialmente, la
regla del “residente siempre gana” parece cumplirse, ya que ningun residente fue expulsado
de su territorio durante el estudio. Sin embargo, las asimetrias residente-intruso son
evidentes al considerar aspectos relacionados al recurso defendido y a la identidad de los
intrusos. De esta manera, hemos demostrado que el tamafio del area defendida, el niamero
de flores que ésta contiene y la identidad de los intrusos (visto como diferencias en tamafio
0 peso entre contrincantes) son los principales factores que determinan el resultado de las
contiendas en esta especie de colibri durante su defensa territorial. A pesar de que un
residente parece mostrar conductas agonistas (como la persecucion) de manera indistinta al
tipo de intruso e independientemente del tamafio y calidad defendida, la tolerancia para

permitir el uso del recurso defendido fue diferencial.

La Unica especie que establece y defiende territorios durante periodos largos de
tiempo (semanas) durante el invierno en el PNEC es el colibri oreja-blanca. EI colibri
magnifico y el colibri oreja violeta, se comportan principalmente como ruteros (Mendiola-
Islas obs.pers). Aparentemente, su tamafio les da una aparente ventaja al tratar de ser
expulsados por los colibries residentes. Se ha sugerido que el tamafio corporal es un factor

importante en los sistemas de dominancia en colibries (Dearborn 1998). Las especies de
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mayor tamarfio tienen requerimientos de energia mas altos, reflejandose en tipicos patrones
de movimiento entre distintos habitats (merodeando o a través de rutas de forrajeo) para
buscar los recursos (Des Granges 1979). Por el contrario, generalmente aquellas especies de
colibries mas pequefios son incapaces de perseguir a los mas grandes y son forzados a
obtener su alimento a través de forrajeo no territorial (Arizmendi y Ornelas 1990). Sin
embargo, en el sistema que hemos estudiado encontramos que a pesar de su tamafio (el mas
pequefio de las tres especies en el sitio de estudio), el colibri oreja-blanca establece y
defiende territorios de alimentacion, tanto de los individuos coespecificos como
heteroespecificos. Sin importar la identidad del intruso, ninguno fue capaz de expulsarlo de
su territorio. Cuando los individuos de las especies de mayor talla entraron a un territorio,
el residente persiguié y vocalizd para tratar de expulsarlos, aunque después de varios
segundos se alejo de ellos mientras estos utilizaron las flores dentro del territorio. Por el
contrario, cuando los intrusos fueron de su misma especie, aunque algunas veces lograron

alimentarse, fueron perseguidos y expulsados sin haber enfrentado al residente.

Encontramos que los propietarios de territorios pequefios (area en m?) tendieron a
evitar, en gran medida, el forrajeo de intrusos coespecificos, mientras que los intrusos
heteroespecificos no lograron ser expulsados sin importar el tamafio del territorio. Por lo
tanto, nuestros resultados son consistentes con estudios previos sobre economia del
territorio que predicen que los colibries parecen defender territorios mas pequefios para
minimizar el costo energético de la defensa del territorio y maximizar el tiempo de
permanencia en su percha (Norton et al. 1982, Hixon et al. 1983, Powers 1987, Dearborn
1998, Cotton 1998). Las diferencias en la tasa de éxito de defensa contra intrusos de

diferentes tamafios corporales pueden explicarse por (1) las asimetrias de tamafio entre los
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contendientes y (2) la detectabilidad de los intrusos en relacion con el tamafio del territorio.
Se ha sugerido que los intrusos deben ser perseguidos / excluidos en funcién del costo
potencial asociado a su participacion en contiendas agresivas (Krebs y Davies 1983). Por lo
tanto, la frecuencia de exclusion de los intrusos deberia tener una relacion inversa con su
tamafio corporal (Dearborn 1998). Esta prediccion es respaldada por nuestros resultados
porque los intrusos de mayor tamafio (heteroespecificos) tuvieron una menor tasa de
exclusion que los intrusos de tamafio similar (coespecificos) independientemente del
tamarfio del territorio. Los intrusos de menor tamafio deberian ser mas dificiles de detectar
para el propietario del territorio (Feinsinger y Colwell 1978). Sin embargo, fueron estos los
que tuvieron méas probabilidades de ser excluidos de territorios mas pequefios que de
territorios mas grandes. Este resultado sugiere que los residentes territoriales fueron menos

capaces de detectar intrusos coespecificos a medida que aumentaba el tamafio del territorio.

Por lo anteriormente mencionado, podemos establecer que la respuesta del colibri
oreja-blanca residente a un intruso depende en gran parte de las diferencias en tamafio. Sin
embargo, hay varios ejemplos en colibries que dependen de la etapa del ciclo de vida
(reproductiva / no reproductiva, etapas pre-migratorias), niveles de hormonas, modo de
alimentacion (territorial o rutero), sexo, factores abidticos (i.e, Stiles y Wolf 1970, Kodrick
-Brown y Brown 1978, Ewald 1985, Cotton 1998, Sandlin 2000, Gonzélez-Gomez et al.
2014), en los que el tamafio corporal entre las especies (heteroespecificos) puede ser
irrelevante como variable para explicar los resultados de las contiendas sobre la propiedad
del territorio. Por el contrario, a nivel intraespecifico (coespecificos), dentro del mismo
sexo, el tamarfio corporal puede ser un factor muy importante en el resultado de las luchas

territoriales (Carpenter et al. 1993). La relacién entre el tamafio y la probabilidad de ganar
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encuentros agonisticos que han sido observados en diversas comunidades de colibries
(Stiles y Wolf 1970, Feisinger 1976, Lyon 1976, Feinsinger y Colwell 1978, Arizmendi y
Ornelas 1990, Lara 2006). Recientemente se ha hipotetizado que en colibries, la ventaja del
tamafio grande declina conforme las especies son mas distantes evolutivamente,
promoviendo que las especies de menor tamafio tengan mayor probabilidad de ser
dominantes en contextos agresivos cuando interactian con especies filogenéticamente
distantes (Martin y Ghalambor 2014). El colibri oreja-blanca pertenece a un clado
(“esmeraldas™”) distinto y lejano a E. fulgens (“gemas de montafia”) y C. thalassinus
(“mangos™), lo cual podria sugerir la imposibilidad de estos para expulsarlo de los
territorios que defiende. El contexto evolutivo de estas interacciones aun requiere

investigaciones adicionales.

La residencia territorial juega un papel importante en las asimetrias de contienda en
el sistema estudiado, tal como ha sido mostrado en otros estudios tanto en condiciones de
laboratorio como naturales (Krebs 1982, Figler y Einshorn 1993, Beletsky y Orians 1989,
Deaborn y Wiley 1993, Tobias 1997, Umbers et al. 2012). Hemos mostrado que la ventaja
de la residencia previa territorial en el colibri oreja-blanca es dependiente de las asimetrias
en area del recurso defendido y el tamafio de los contendientes. Como se ha mencionado, la
particular dependencia del néctar floral como fuente primaria de alimentacién, aunado al
caracteristico patréon de distribucidn espacial de las plantas que lo proveen (usualmente
agregado), hacen que la territorialidad en colibries sea fundamental como fuerza
estructuradora de sus comunidades. Sin embargo, aspectos especificos implicados en el
resultado de las contiendas durante las afrentas territoriales aun requieren explicaciones

alternativas con respecto a las diferencias en tamario de los contendientes y al valor del
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recurso defendido. Este trabajo provee informacién adicional sobre un mecanismo nunca
antes evaluado para la familia Trochilidae y que requiere ser evaluado en estudios futuros,

bajo condiciones controladas.

Ninguna de las tres hipdtesis principales formuladas para explicar el resultado en las
contiendas puede explicar por si sola el comportamiento territorial en diversos grupos
animales. Las asimetrias varian dependiendo la edad, sexo y el sistema de apareamiento de
las distintas especies de aves. La flexibilidad observada en tacticas sugiere que, aunque el
valor de recurso, el potencial de adquisicion de recursos y la asimetria no correlacionada
proporcionan informacion util, estas tacticas no son fijas sino socialmente plasticas y se
ajustan a circunstancias especificas (i.e. tipo de recurso, época del afio, hormonas). Para
posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relacion que existe entre todas las

asimetrias para entender bajo qué circunstancias se da la dominancia territorial.
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Tabla 1. Modelos logisticos describiendo la probabilidad de que un intruso sea (a) perseguido por el duefio territorial o (b) realice
intrusiones exitosas en relacion al tamafio del territorio (m?), calidad del territorio (no. de flores) y la identidad del intruso

(conspecifico o heteroespecifico).

(a) Persecuciones

Efecto AIC A df z p Intercepto
Identidad del intruso 269.97 0 196 1.84 0.0628 -2.436
Tamafio del territorio x Id. intruso 270.95 0.98 196 -1.534 0.1251 1.439
Calidad del territorio 272.48 2,51 196 1.185 0.2362 -1.866
Calidad del territorio x Id. intruso 273.00 3.03 196 1.015 0.310 -1.531
Tamafio del territorio 274.38 441 196 -0.169 0.866 -0.500
Tamafio del territorio x Calidad del ), o0 4.69 196 0.719 0.472 0.944
territorio x Id. intruso

Tamafio del territorio x Calidad del 276.41 6.44 196 0741 0458 0.184

territorio

Los modelos estan en orden ascendente de los valores AIC A;representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los

valores AIC del modelo més parsimonioso.
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(b) Intrusiones exitosas

Efecto AIC A df z P Intercepto
Tamafio del territorio x Id. intruso 223.69 0 196 -2.41 0.0001 1.092
Calidad del territorio x Id. intruso 231.76 8.07 196 -1.32 0.0184 -1.313
Identidad del intruso 234.66 10.97 196 -4.67 0.0002 0.322
Famano del territorio x Calidad del 53907 15.38 196 2.8 0.0039 3581
Tamafio del territorio 246.26 22.57 196 -0.605 0.5451 -1.266
Calidad del territorio 254.88 31.19 196 2.960 0.1844 -4.796

Los modelos estan en orden ascendente de los valores AIC A;representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los

valores AIC del modelo méas parsimonioso.
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FIGURA 1. Probabilidad de victoria del macho residente colibri oreja-blanca en relacion al
tamarfio del territorio (area) y la identidad de los intrusos. Cada circulo ilustra cuando un
intruso coespecifico o heteroespecifico fue expulsado del territorio sin forrajear (0) o
forrajeando (1). Linea ajustada refleja la probabilidad de los intrusos de visitas territorios de
distintos tamafios (m?), mostrando que comparados con los intrusos heteroespecificos, los
coespecificos tienen mayor probabilidad de ser expulsados de los territorios pequefios sin

poder forrajear.
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CAPITULO I

El disturbio antropogénico influye en el comportamiento
territorial del Colibri cola-ancha (Selasphorus platycercus):

un estudio de campo
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Resumen

La actividad antropogénica tiene un impacto directo e indirecto en el comportamiento de la
fauna. En las aves se han documentado efectos de la perturbacién sobre aspectos
conductuales asociados a la busqueda de recursos que incluyen alimento y parejas. Los
ambientes antropizados usualmente afectan la distribucion de estos recursos, causando un
efecto potencial sobre aquellas especies que establecen territorios para defender los
recursos que utilizan. Paraddjicamente este fendmeno ha sido poco explorado. El objetivo
de este trabajo fue evaluar el efecto de la perturbacion antropogénica en las asimetrias de
contienda en territorios de alimentacion defendidos por machos del colibri cola-ancha
(Selasphorus platycercus). En los limites del Parque Nacional La Malinche, en una zona
con impacto agricola, monitoreamos diecisiete territorios establecidos en parches florales
del arbusto Bouvardia ternifolia, ubicados en zonas con distinto grado de perturbacion
antropogénica medida como distancia a caminos, presencia de humanos y ganado, y
transito de vehiculos. En cada territorio se registr6 el nimero de intrusos perseguidos 0 no
por parte de los duefios, asi como el tiempo invertido por el propietario para forrajear.
Simultaneamente, se cuantifico el numero de flores y la produccion de energia de cada
territorio, asi como las variables asociadas al grado de perturbacion. Encontramos que la
cercania a caminos y presencia de perturbacion directa disminuye la defensa territorial,
aumenta el éxito de intrusion de otros colibries, ademas de que disminuye el tiempo
invertido por el propietario para alimentarse dentro del territorio. Concluimos que aquellas
variables asociadas con la perturbacion antropogénica tiene un efecto negativo sobre la

conducta territorial en colibries, lo cual amerita su consideracion en estudios sobre el tema.
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INTRODUCCION
La poblacion humana ha aumentado vertiginosamente en las Gltimas décadas, provocando
una aceleracion en la demanda de recursos (Woodroffe et al. 2005). Esta demanda ha dado
lugar a un creciente, y cada vez mas intenso proceso de cambio en el uso del suelo y
urbanizacion que extiende el alcance de los seres humanos a los hébitats de vida silvestre
(Forman et al. 2003, Frair et al. 2008). En este proceso, la actividad humana tiene un
impacto directo e indirecto en el comportamiento de la fauna, que a menudo es complejo y
variable dependiendo de la especie animal afectada, y cuyo impacto puede variar tanto a
escala espacial como temporal (Blumstein et al. 2005, Stankowich 2008, Ciuti et al. 2012).
El comportamiento comprende las respuestas internamente coordinadas (activas o
pasivas) de todos los organismos vivos (individuos o grupos) a estimulos internos y/o
externos (Levitis et al. 2009). Debido a que éste es una forma fundamental de interaccion
de los animales con su entorno (Frid y Dill 2008, Caro 2005), se espera que la capacidad de
modificarlo en respuesta a los cambios en el medio ambiente tenga importantes
consecuencias en su adecuacion (Sol et al. 2013). Estudios en aves han encontrado diversas
modificaciones conductuales por efectos de la perturbacién antropogénica que incluyen la
aparicion de la conducta de evasion a lo largo de senderos con transito humano (Miller et
al. 1998), cambio de ubicacién de los sitios de anidacion (Yeh et al. 2007), modificacion de
repertorios vocales (Brumm 2004, Wood y Yezerinac 2006), cambios en la seleccion de la
pareja (Habib et al. 2007) y cambio de actividad espacial (i.e. uso de areas alternativas para
alimentarse, Vines 1992, Fernandez-Juricic y Sallent 2003). EI comportamiento territorial
no es la excepcion. Scales (2009) encontré que en el gorrion cantor (Melospiza melodia),

tanto la agresion territorial como la audacia para explorar aumentan en zonas urbanizadas.
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El autor argumenta que una de las posibles explicaciones para las diferencias conductuales
encontradas es que establecer un territorio en la proximidad de los humanos da como
resultado una mayor audacia. Esta puede incrementar la oportunidad de reproducirse o
ganar acceso a recursos, sin embargo, también aumentan los riesgos de dafio o muerte
(Smith y Blumstein 2008). Otra explicacion a los resultados de Scales (2009) es que la
urbanizacion puede resultar en un incremento de los recursos (mejor calidad del territorio),
por lo tanto, es mas probable encontrar individuos méas agresivos dispuestos a ocupar y
defender territorios en estas areas mas lucrativas. Si ese es el caso, la agresion es el
elemento principal y la audacia es el efecto secundario debido a que existe una correlacion
entre ambos. Asi, la evidencia disponible sugiere que el comportamiento en aves puede ser
modificado en respuesta a las condiciones urbanas, particularmente respecto a la
reproduccion (Eeva et al. 2014) y forrajeo (Burger 1991) segin los efectos (adversos o
favorables) que éstas tengan en las distintas especies (e.g. Seress y Liker 2015).

La territorialidad tiene impacto en la adecuacion y su aparicion depende de varios
factores tales como la distribucion, predictibilidad y temporalidad de los recursos, lo que a
su vez influye en la calidad de los territorios conformados y la capacidad y habilidad para
defenderlos (Brown y Orians 1970, Courtene-Jones y Briffa 2014, Wise y Jaeger 2016).
Los habitats perturbados y naturales difieren en calidad, debido a varios aspectos. Por
ejemplo, las areas perturbadas pueden generar la aparicion de nuevos riesgos, como lo son
algunos depredadores exdticos (i.e. gatos y perros domésticos), contaminacion ambiental y
acustica, automaviles y otras formas de presiones selectivas que afectan la supervivencia de
los individuos (Ibanez-Alamo y Soler, 2010). Sin embargo, las areas perturbadas también

tienen ventajas como mayor disponibilidad de recursos y refugios para algunas especies
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(Fleischer et al. 2003, Prange et al. 2004, Kristan et al. 2004, Pintor et al. 2009, Scales
2009). Por ello, la perturbacion antropogénica potencialmente promueve diferencias en la
calidad del habitat, lo que a su vez puede tener un efecto en la defensa de territorios.

Los colibries (Trochilidae) han sido utilizados como modelo para el estudio de
comportamiento territorial porque los beneficios energéticos obtenidos de la defensa del
néctar y los costos energéticos de las actividades territoriales son cuantificables (Pearson
1950, Stiles 1971, Wolf y Hainsworth 1971, Gass et al. 1976, Kodric-Brown y Brown
1978). Esta perspectiva energética se ha aplicado con éxito al concepto de "defensa
econémica™ (Brown 1964), que establece que un animal debe defender un territorio cuando
los beneficios de tal comportamiento son mayores que los costos. Diversos estudios han
mostrado que las caracteristicas de los intrusos y la calidad del territorio afectan el
comportamiento territorial en los colibries. Por ejemplo, en un estudio realizado en machos
territoriales del colibri oreja-blanca (Hylocharis leucotis) se encontré que los residentes
territoriales permiten el forrajeo de intrusos heteroespecificos de mayor tamafio, pero
defienden contra los coespecificos de tamafio similar, evitando asi un gasto excesivo de
energia (Mendiola-Islas et al. 2016, ver Capitulo I1). Asimismo, se ha demostrado que no
solo el aumento de la calidad del territorio implica un aumento en su defensa (i.e. Amazilia
tzacatl, Dearborn 1998), sino que una disminucién en su calidad a través del tiempo
también implica disminucion en la conducta agresiva (i.e. Calothorax lucifer, Marquez-
Luna et al. 2017). Por otro lado, se ha demostrado también que la regulacion del tamafio del
territorio también es afectada por los cambios en los requerimientos energéticos asociados
con la edad de los propietarios (i.e. hembras y juveniles de Selasphorus rufus, Gass et al.

1976). Los estudios mencionados han resaltado la importancia de la economia energeética en
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el resultado del comportamiento territorial de los colibries en relacion con el tamafio y
calidad del territorio, asi como con el tamafio de los intrusos. Sin embargo, pese a que es
bien conocido que los colibries pueden aprovechar recursos resultantes de la actividad
humana tales como jardines con plantas no nativas y/o bebederos, los posibles efectos de la
perturbacion antropogénica sobre el comportamiento territorial no han sido previamente
evaluados en este grupo de aves.

En el presente estudio evaluamos el efecto de la perturbacion antropogénica en el
comportamiento territorial de un colibri que forma territorios de alimentacion en areas
perturbadas. Realizamos el monitoreo de territorios de machos adultos del colibri cola-
ancha (Selasphorus platycercus) en los limites del Parque Nacional La Malinche (PNLM),
Tlaxcala, México. El colibri cola-ancha es un migrante latitudinal que en los meses de
verano establece territorios de alimentacion en estas zonas con parches del arbusto
Bouvardia ternifolia (Rubiaceae). A pesar de ser un area natural protegida, el PNLM sufre
en sus limites, una fuerte presion antropogénica, en donde el cambio en el uso de suelo ha
conllevado una histérica transformacion de zonas boscosas de encino y pino, a campos
agricolas. Esta perturbacién ha originado un paisaje con tierras de cultivo, generalmente
rodeadas por areas de vegetacion secundaria en donde especies de plantas polinizadas por
colibries, tales como B. ternifolia, son abundantes a lo largo del afio. Estas caracteristicas
nos permitieron poner a prueba dos preguntas especificas: a) determinar si el grado de
perturbacion al que estan expuestos los colibries residentes territoriales tiene un efecto en la
intensidad de defensa contra intrusos; y b) establecer si este efecto depende tambien de la

calidad energética y tamafio de los territorios defendidos.
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METODO

Area de estudio

El trabajo de campo se llevd a cabo de junio a agosto del 2016 en una zona limitrofe del
Parque Nacional La Malinche (PNLM), Tlaxcala, México. EI PNLM forma parte del
Cinturén Volcanico Transmexicano, ubicado entre los estados de Puebla y Tlaxcala
(19°14°N y 98°14°0). Comprende un area de 46,096 ha, con una altitud que va de los 2300
a los 4461 m.s.n.m. (Lopez-Dominguez y Acosta Pérez 2005). La vegetacion es un mosaico
de bosque de pino (dominado por Pinus montezuma, P. pseudostrobus, P. leiophylla y P.
hartwegii), y pastizales, pero en los limites del parque predomina la vegetacion secundaria
y tierras de cultivo con algunos parches de bosque de encino (Lara 2006, Martinez-Garcia
etal. 2013).

El acceso al PNLM desde las zonas antropizadas cuenta con una extensa red de
caminos y senderos, los cuales varian en intensidad de trafico humano, animal (ganado,
perros) y mecanico (automdviles, tractores). En los limites del parque estos caminos forman
un mosaico de parches en floracion de distintos tamafios de Bouvardia ternifolia, una de las
especies ornitofilicas mas importantes en esta zona durante los meses de verano y que esta
asociada a vegetacion secundaria (Lara 2006). El colibri cola-ancha (Selasphorus
platycercus) es un migrante latitudinal de tamafio pequefio (entre 8-9 cm y 3-4 g de peso)
con poblaciones residentes en México. Habita areas abiertas con arbustos y matorrales en
bosques de pino, pino-encino y pino-junipero (Arizmendi y Berlanga 2014), y en el area de
estudio forma territorios de alimentacion y anidacion en parches florales de B. ternifolia. La

comunidad de colibries que utiliza esta especie de planta como principal fuente de néctar
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estd compuesta por cinco especies. Las especies residentes encontradas a lo largo del afio
en la region estan, conformadas por el colibri oreja-blanca Hylocharis leucotis (largo: 9-10
cm largo y peso: 3.2-3.6 g) vy el colibri magnifico Eugenes fulgens (11-14 cm y 7-8 g), los
migratorios altitudinales representados por el colibri oreja violeta Colibri thalassinus
(10.5-11.5cm y 4.8-5.7 g), el colibri garganta azul Lampornis clemenciae (11-12 cm y 6.8
g) y el migratorio latitudinal el zumbador canelo Selasphorus rufus (7-9 cm y 2-5 g) (Lara

2006).

Caracteristicas de territorios

Para detectar la presencia de un territorio ubicamos individuos perchando y vocalizando.
Para que un area fuera considerada como un territorio, el colibri duefio debia forrajear
dentro de él y defenderlo mediante persecuciones o vocalizaciones. Diecisiete territorios de
machos adultos de colibri cola-ancha fueron monitoreados en un &area aproximada de 50
hectareas y cubriendo un gradiente altitudinal de los 2200 a 2300 m s.n.m. En cada
territorio, observamos y registramos el comportamiento del colibri propietario por 4 horas
continuas (0800-1200 h). Debido al tamafio de los territorios, las observaciones utilizando
binoculares, fueron realizadas desde distintos puntos a 10 m de distancia de los limites del
territorio para no influir en el comportamiento del propietario. Registramos la especie de
los colibries intrusos, el nimero de persecuciones, el nimero de intrusos no perseguidos y
el tiempo de forrajeo del propietario en su territorio durante todo el periodo de observacion.
Ya que los colibries propietarios siempre regresaron a sus perchas y forrajearon dentro de
su territorio, clasificamos a los intrusos en exitosos cuando lograron forrajear dentro del

territorio (i.e., introducir el pico dentro de una flor), aunque posteriormente fueran
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expulsados de la zona. Los intrusos no exitosos fueron aquellos que fueron expulsados

antes de lograr forrajear dentro del territorio.

Calidad y tamanio del territorio

De forma simultanea a los registros observacionales, contabilizamos el nimero de flores
abiertas de B. ternifolia contenidas en cada territorio. Adicionalmente, elegimos 20 flores
abiertas de ~10 plantas dentro de cada territorio, para medir (de manera no destructiva) el
volumen de néctar utilizando microcapilares calibrados (cosecha en pie). La concentracién
de azucares (porcentaje de sucrosa), la estimamos utilizando un refractémetro portatil
(ATAGO, Master Refractometer 50 H, rango de concentracién 0°-50° escala BRIX). El
volumen y la concentracion de néctar fueron utilizados para cuantificar la variabilidad de
energia en cada territorio (kJ/flor). Tras determinar la cantidad y calidad de néctar (n =
360 flores; media + ES: volumen de néctar = 1.72 + 0.09 ul; concentracion de azucares =
10.08 + 0.53 BRIX; energia = 0.054kJ/flor), el contenido energético estimado estuvo
altamente correlacionado con el nimero de flores en el territorio (r = 0.852, p < 0.0001).
Por lo tanto, esta Gltima variable la utilizamos para determinar la calidad del parche
defendido, bajo la premisa de que parches conteniendo mayor numero de flores
representaran parches de mejor calidad (i.e. mayor contenido energético).

Para establecer el tamafio de los territorios (area), observamos el comportamiento
del colibri propietario y los sitios donde realizaba las siguientes actividades: percha,
forrajeo, defensa activa (persecuciones) y pasiva (vocalizaciones). Para delimitar el area de
cada territorio, una vez concluido el periodo de observacién, con un GPS (Garmin)

cubrimos el perimetro del territorio donde ocurrieron los registros de cada actividad
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realizada por el propietario del territorio. Este dispositivo proporciona el area dentro del

trazo recorrido.

Efectos de la perturbacion

Definimos la perturbacion como aquellas actividades de origen humano que tienen impacto
en las comunidades naturales y que modifican de manera transitoria 0 permanente su
funcionamiento. Para evaluar su posible efecto en el comportamiento territorial de los
propietarios, medimos la distancia de cada territorio al camino mas cercano con un
distanciometro laser (Bushnell® yardage Pro scout) que eventualmente se verificé con los
datos del GPS y un mapa satelital. Asimismo, registramos el horario y tiempo de ocurrencia
en el que vehiculos, personas y/o ganado transitaban cerca (de 5-10 m del limite del
territorio) o dentro del territorio durante el registro conductual del colibri propietario. Con
base en estos registros, y tras la finalizacion de los periodos de observacion, categorizamos
los territorios en dos tipos, aquellos que habian estado expuestos a algin tipo de
perturbacion (i.e. con perturbacién) y aquellos que durante las observaciones no

presentaron registros de perturbacion (i.e. sin perturbacion).

Analisis de datos

Debido a que mas de un predictor puede afectar la probabilidad de que un propietario gane
las contiendas contra los intrusos, generamos distintos modelos logisticos describiendo las

probabilidades de victoria de cada individuo propietario registrado, de tal manera que
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probamos el ajuste de los modelos con diferentes combinaciones de las variables
predictoras (tamafio del territorio, nimero de flores, identidad del intruso, distancia al
camino mé&s cercano Yy perturbacion). Con el modelo obtenido determinamos la
probabilidad de que el propietario gane las contiendas o defienda mediante persecuciones
(asumiendo que 1 = intrusos exitosos, 0 = intrusos no exitosos y 1 = persigue, 0 = no
persigue; respectivamente). Adicionalmente, por medio de un modelo lineal generalizado,
evaluamos si alguna de las variables predictoras (tamafio del territorio, nimero de flores,
distancia al camino mas cercano y perturbacion) influyen en el tiempo que un propietario se
dedica a forrajear dentro de su territorio. Seleccionamos como mejor modelo aquel con el
criterio de informacion Akaike (AIC) mas bajo (Burnham y Anderson 2002). Todos los
analisis estadisticos los realizamos utilizando el programa R (R Development Core Team

2008).

RESULTADOS

Todos los territorios observados estuvieron formados en parches florales de B. ternifolia. El
tamafio promedio de los territorios fue de 3928.3 + 831.37 m? (de 1136 a 12687 m?) y el
namero promedio de flores fue de 3329 + 578.9 flores (de 483 a 8295 flores), sin que
existiera una relacion significativa entre estas dos variables (r = -0.022, p >0.05). Todos los
territorios observados estuvieron ubicados en tierras de cultivo y las distancias al camino
méas cercano variaron entre los 0 y los 435 m. Ocho de los 17 territorios, estuvieron

expuestos a perturbacion (transito de vehiculos, ganado, personas) durante el periodo de
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observacién. Registramos un total de 557 eventos de forrajeo de los propietarios

territoriales con una duracioén total de 273.53 minutos.

Asimetrias propietario-intruso

Registramos el comportamiento de los propietarios territoriales durante un total de 68
horas. Observamos 319 intrusiones de las cuales 187 fueron de coespecificos y 132 de
intrusos heteroespecificos (Eugenes fulgens, Colibri thalassinus, Lampornis clemenciae,
Hylocharis leucotis y 6 intrusiones de Selasphorus rufus). Del total de intrusiones, 132
terminaron en persecuciones, 18 a individuos heteroespecificos y 114 a coespecificos.
Cuando un intruso no fue perseguido, el propietario territorial se mantuvo en su percha y
algunas veces forraje6 al mismo tiempo que el intruso. Aunque algunos intrusos
coespecificos forrajeaban dentro del territorio, siempre abandonaban el territorio ya sea al
terminar de forrajear o después de una persecucion. En cuanto a los intrusos
heteroespecificos, por lo general, forrajeaban dentro de los territorios sin ser perseguidos y
muchas veces usaban perchas dentro de los territorios. Cuando el colibri propietario trataba
de expulsarlos, estos se mantuvieron forrajeando, se perchaban o las persecuciones se
prolongaban.

Cuando los propietarios territoriales estuvieron expuestos directamente a
perturbacion de origen antropogénico tales como la presencia de transelintes humanos o
animales y vehiculos, presentaron diversos comportamientos. Algunos propietarios
sobrevolaban el territorio y despues de pocos segundos regresaban a alguna de sus perchas
0 cambiaron de percha continuamente, volaban algunos segundos y regresaban a la misma

percha o simplemente se mantenian en ella. Incluso algunos residentes territoriales
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presentaron persecuciones y forrajeo aun durante estas perturbaciones. En los territorios
situados junto a caminos podian mantenerse cerca de los humanos ya fuera perchando o
forrajeando. En aquellos territorios més alejados de los caminos, los colibries residentes se

mantenian usualmente en su percha, y volando de una rama a otra constantemente.

Efectos del tamafio y calidad del territorio, identidad del intruso y perturbacion
Generamos modelos con interacciones entre factores para evaluar si el tamafio del territorio
(&rea), calidad (numero de flores), la identidad del intruso (coespecifico o heteroespecifico),
la distancia al camino mas cercano y la perturbacion afectaban la probabilidad de que un
propietario territorial ganard contiendas persiguiendo intrusos o evitando intrusiones
exitosas. De los modelos obtenidos, el méas parsimonioso mostro que la interaccion entre el
tamafio del territorio, la identidad del intruso, la distancia al camino méas cercano y la
perturbacion son los mejores predictores de que un intruso sea perseguido o no (Tabla 1a,
Figura 1). En aquellos territorios de menor tamafio, mas cercanos al camino y que presentan
perturbacion, los intrusos heteroespecificos tienen menor probabilidad de ser perseguidos.
Los otros cuatro modelos con los valores mas bajos de AIC, incluyen el efecto de la
interaccion entre la distancia al camino con la identidad del intruso, identidad del intruso,
tamafio del territorio con namero de flores y la distancia al camino con perturbacion. Tres
de estos modelos incluyen variables de perturbacion antropogeénica.

Por otro lado, encontramos que la interaccion entre la identidad del intruso y la
distancia al camino es el modelo que mejor explica si el propietario territorial evita 0 no
intrusiones exitosas (Tabla 1b, Figura 2). La probabilidad de que un intruso

heteroespecifico tenga una intrusion exitosa (logre forrajear dentro del territorio) aumenta
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ante la cercania de caminos, mientras que los intrusos coespecificos aumentan su
probabilidad de una intrusion exitosa en territorios mas alejados del camino. Otros modelos
con los valores més bajos de AIC, incluyen la interaccion de la perturbacion con la
identidad del intruso, la identidad del intruso, el niamero de flores y la interaccién de la
perturbacion con la distancia al camino. Tres de los modelos mas parsimoniosos incluyen
variables de perturbacién antropogénica.

Por ultimo, el modelo que mejor explica el tiempo que un propietario territorial
dedica al forrajeo es la interaccién de la perturbacion con el nimero de flores y la distancia
al camino (Tabla 2, Figura 3). El tiempo que un propietario territorial dedica al forrajeo
disminuye conforme los territorios tienen menor distancia al camino y es menor en aquellos
territorios donde se registré perturbacién. Todos los modelos con valores bajos de AIC

incluyen ambas variables de perturbacion.

DISCUSION

Los resultados obtenidos han mostrado que las variables evaluadas relacionadas con la
perturbacién antropogénica tienen efecto en el comportamiento del colibri cola-ancha
(Selasphorus platycercus), durante la defensa de sus territorios. La cercania a caminos y
presencia de perturbacién directa tal como transito humano, de ganado y vehiculos,
disminuye la defensa territorial, aumentando el éxito de intrusion de otros colibries y

disminuyendo el tiempo invertido por el propietario para alimentarse dentro del territorio.

Selasphorus platycercus establece territorios de alimentacion en parches de

Bouvardia ternifolia en zonas perturbadas. Otras tres especies, el colibri oreja-blanca
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(Hylocharis leucotis), colibri oreja violeta (Colibri thalassinus) y colibri garganta azul
(Lampornis clemenciae) también forman territorios en parches de esta especie, sin
embargo, lo hacen cerca de grandes arboles que usan como perchas y en los limites de
remanentes de bosque de encino. Cuando estas especies visitan parches de B. ternifolia en
areas perturbadas se comportan como ruteros, y en algunas ocasiones utilizan los territorios
del colibri cola-ancha para forrajear durante periodos cortos de tiempo. Aunque se sabe que
el tamafio corporal es un factor importante en sistemas de dominancia en colibries
(Dearborn 1998, Lopez-Segoviano et al. 2017, Marquez-Luna et al. 2018), en este sistema
encontramos que una de las especies mas pequefias de las registradas defiende el mayor
namero de territorios. Este hallazgo es similar a lo encontrado en el Parque Nacional El
Chico en Hidalgo, México, donde el colibri oreja-blanca es la especie mas pequefia

registrada y la Unica que forma territorios de alimentacion (Mendiola-Islas et al. 2016).

Aunque los colibries propietarios usan distintos criterios para determinar la
intensidad de defensa del territorio, tales como su tamafio (m?) y el nimero de flores,
cuando los territorios son establecidos en sitios con disturbios antropogénicos este patron
de defensa parece modificarse. Por ejemplo, en un estudio realizado en el colibri oreja-
blanca en &reas boscosas conservadas, se encontrd que el tamafio del territorio y la
identidad del intruso (sobre todo cuando hay diferencias de tamafio y peso como en el caso
de intrusos heteroespecificos), son los factores principales que determinan resultado de las

contiendas, pero no la intensidad de defensa (Mendiola-Islas et al. 2016).

En nuestro estudio la probabilidad de que los intrusos heteroespecificos sean

perseguidos es diferencial segun el tamafio del territorio, la perturbacién y la distancia al
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camino. Mientras que cuando se trata de intrusos coespecificos se mantiene la misma
intensidad de defensa a pesar de las diferencias en estas variables. Aquellos territorios
cercanos a caminos y con perturbacion directa mostraron afectar negativamente la
intensidad de defensa contra intrusos y el forrajeo mismo de los propietarios. Aunque se
sabe que las areas expuestas a perturbacién son de menor calidad que aquellas sin
perturbacion con respecto a la disponibilidad de recursos (Scales 2009), en el caso de los
colibries se requieren explicaciones alternativas sobre el costo de defensa de un territorio
establecido en estas condiciones. Parches de flores de tamafio variable pueden ser
defendidos en éreas con perturbacién por los colibries, sin embargo, la presencia constante
de agentes potenciales de riesgo tales como el transito de personas, vehiculos y ganado,
afecto el tiempo invertido tanto en la defensa territorial como en su utilizacion para el
forrajeo. Por el contrario, aquellos territorios donde los propietarios territoriales no estan
expuestos a estos disturbios, mostraron mayor intensidad de defensa de su territorio. La
teoria predice que los individuos presentan comportamiento agresivo sélo cuando el valor
del recurso es superior al costo (Maynard y Price 1973, Maynard y Parker 1976). Dado que
los individuos pueden evaluar con precision y responder a diferencias en la calidad del
territorio, los individuos que poseen territorios de mayor calidad pueden ser mas agresivos
(Scales 2009). La presencia de los agentes de perturbacién mencionados provoca que los
colibries propietarios de territorios paguen un costo asociado a una menor atencion a la
presencia de intrusos (particularmente heteroespecificos), con respecto a los territorios
establecidos en areas alejadas a este tipo de perturbacion. Esto sugiere que para los intrusos

es mas conveniente establecer sus rutas de forrajeo en estas zonas perturbadas, pues su
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éxito de forrajeo serd mayor. Estudios adicionales son necesarios para explorar esta
prediccion en otras comunidades de colibries.

Se ha sugerido que los animales pueden no solo modificar sus patrones de vigilancia
o de vocalizaciones en respuesta al disturbio frecuente, sino afectar potencialmente también
su comportamiento de forrajeo (Lowry et al. 2012). Nuestro estudio parece sustentar esta
propuesta, ya que en los territorios sin perturbacién y mas alejados de los caminos, el
tiempo que un residente territorial del colibri cola-ancha invirtié en forrajear fue mayor que
en territorios expuestos a mayor grado de perturbacion. Las variables relacionadas con el
disturbio, como el tréfico vehicular o de personas, afectd negativamente la eficiencia de
forrajeo en los territorios mas perturbados. Este efecto negativo de las perturbaciones
antropogénicas sobre la inversion en el forrajeo ha sido previamente demostrada en otros
grupos de aves. Por ejemplo, Burger (1991) encontrd que, en las areas de actividad humana
limitada, las aves playeras dedicaban casi el 70% de su tiempo a buscar alimento y el 30%
de su tiempo evitando a las personas o a los depredadores. Sin embargo, cuando la
poblacion de personas aumento, las aves limicolas forrajearon menos del 40% del tiempo.
Por lo tanto, la frecuencia de disturbios humanos generalmente disminuye la frecuencia de
uso de recursos por los animales (Fernandez-Juricic y Sallent 2003). Explicaciones a este
patron conductual argumentan la percepcion de riesgo o peligro por parte de los
forrajeadores, sobre todo si se considera que las decisiones de forrajeo de un animal estan
fuertemente influenciadas por el riesgo de depredacion percibido (Lima y Dill 1990). En
este caso, se ha demostrado que los animales pueden compensar por el elevado riesgo de
depredacion adoptando comportamientos menos riesgosos durante el forrajeo, que incluyen

menos eventos de alimentacion y/o de menor duracion (Hilton et al. 1999).
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En los sistemas territoriales de colibries, la calidad de un territorio en términos
energeéticos ha sido utilizada como el factor principal que explica la toma de decisiones de
los propietarios (Hixon et al. 1983, Powers 1987, Dearborn 1998). Nuestro estudio sugiere
que la perturbacion influye en la percepcion de la calidad de un territorio cuando se
encuentra en una zona con disturbios antropogénicos. Adicionalmente, el tamafio corporal
puede ser un factor importante para determinar la intensidad de defensa de un territorio bajo
estas condiciones de perturbacion.

Los resultados obtenidos en nuestro estudio muestran que, aungue los colibries son
tolerantes a la perturbacion antropogeénica, ésta tiene un potencial costo energético en los
colibries que defienden un territorio. La calidad de un territorio es dificil de cuantificar
directamente, debido a que no siempre se conocen cuales variables ecoldgicas
(disponibilidad de recursos, densidad de depredadores) son mas importantes para ciertas
especies (Scales 2009). En nuestro estudio, encontramos que el transito de vehiculos,
personas, animales domésticos (i.e. ganado y perros) y la contaminacion acustica representa
una disminucién en la calidad de los territorios, mas alla de la cantidad de energia que
puedan contener. De esta manera, el costo en el tiempo que dedica un propietario al
forrajeo y la defensa (persecuciones) de su territorio en estas condiciones de perturbacion
parecen ser apenas compensados por la calidad del territorio.

Aunque el efecto de la perturbacion humana en el comportamiento de diversos
grupos animales ha sido estudiando a lo largo de las Gltimas décadas, es necesario ampliar
el estudio del efecto de diversos factores de perturbacion antropogénica. En especies
carismaticas como los colibries, que ademas prestan servicios ambientales como la

polinizacion, es necesario realizar estudios mas detallados no solo en cuanto al
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comportamiento territorial, sino a cdmo la urbanizacion afecta la polinizacion. Por ejemplo,
Francis et al. (2012) paraddjicamente encontraron que Archilochus alexandri visitaba
mayor numero de flores en parches expuestos a ruido antropogénico, con un efecto
indirecto positivo en la polinizacion. Sin embargo, es necesario ahondar en el estudio de los
efectos de la urbanizacion el comportamiento e historia de vida a las especies de colibries y

las plantas a las que polinizan.
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Tabla 1. Modelos logisticos describiendo la probabilidad de que un intruso sea perseguido por el duefio territorial o realice una intrusion exitosa en
funcion al tamafio del territorio, nimero de flores, la identidad del intruso, la distancia al camino més cercano y la presencia/ausencia de

perturbacion (n = 321).

a) Persecuciones

Efecto AIC Aj df z p
Tamafio x Perturbacion x Id. Intruso x 353.58 0 15 -2.681 0.006
Distancia

Distancia x Id. Intruso 355.03 1.45 3 -2.858 0.003
Id. Intruso 361.2 7.62 1 7.740 <0.001
Tamaino x Flores 412.11 58.53 3 4.105 <0.001
Distancia x Perturbacion 431.36 77.78 1 -3.208 0.002

Los modelos estan en orden ascendente de los valores AIC. A;representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC

del modelo més parsimonioso.
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b) Intrusos exitosos

Efecto AIC Aj df Z p

Id. Intruso x Distancia 357.05 0 3 3.999 <0.001
Perturbacion x 1d. Intruso 368.12 11.07 3 -2.339 0.014
Intruso 371.72 14.67 1 -7.465 <0.001
Flores 421.71 64.66 1 3.894 <0.001
Perturbacion x Distancia 431.72 74.67 3 -2.898 0.004

Los modelos estan en orden ascendente de los valores AIC. A;representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC

del modelo més parsimonioso.
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Tabla 2. Modelos lineales describiendo si el tiempo invertido por el residente territorial en el forrajeo esta dado por el tamafio del

territorio, nimero de flores, la distancia al camino mas cercano y la presencia/ausencia de perturbacion (n = 557).

Forrajeo

Efecto AIC Aj df t p
Perturbacion x Flores x Distancia 4916.22 0 547 -3.131 0.002
Distancia x Perturbacion x Tamafio 4925.38 9.16 547 3.606 0.0004
Distancia x Flores 4948.21 31.99 551 -4.066 0.0002
Perturbacion x Flores 4951.67 35.45 551 2.556 0.0108
Distancia x Perturbacion 4956.24 40.02 551 7.035 <0.001

Los modelos estan en orden ascendente de los valores AIC_ A representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC

del modelo més parsimonioso.
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LEYENDA DE FIGURAS

FIGURA 1. Probabilidad de que un intruso sea perseguido segun su identidad en relacion a
la distancia al camino mas cercano, el tamafio del territorio y si presenta perturbacion o no.
Aunque el modelo més parsimonioso es la interaccion de estas variables, las variables
continuas se muestran separadas para mostrar su efecto en las probabilidades de
persecucion.

FIGURA 2. Probabilidad de éxito de los intrusos segun su identidad con relacion a la
distancia al camino mas cercano.

FIGURA 3. Tiempo que dedica al forrajeo el residente territorial en funcion del nimero de
flores, la distancia al camino més cercano y a la perturbacion. Aunque el modelo més
parsimonioso es la interaccion de estas variables, las variables continuas se muestran
separadas para mostrar su efecto en el tiempo de forrajeo.
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FIGURA 2.
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FIGURA 3.
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CAPITULO IV
Discusion General
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DISCUSION DE RESULTADOS

Nuestros resultados sugieren que la residencia territorial es determinante en las asimetrias de
contienda en los dos ensambles de colibries estudiados en esta tesis, puesto que ningun
residente territorial fue expulsado de su territorio durante las observaciones. Sin embargo,
hemos demostrado que factores como el tamafio del territorio, la identidad del intruso (sobre
todo cuando es de mayor talla), y la perturbacion, influyen en la intensidad de defensa
(persecuciones) del territorio. De acuerdo con la teoria econdmica, el costo energético de
defender un territorio no debe ser mayor a la ganancia (Brown 1964). Por lo tanto, nuestros
resultados sugieren que los residentes territoriales modifican su comportamiento en respuesta

a los factores externos que pueden influir en el aumento del gasto energético.

La cantidad y calidad del recurso puede determinar cuando defender o no un territorio,
y algunos estudios lo han confirmado utilizando especies de colibries como modelo de estudio.
Por ejemplo, se ha demostrado un aumento en la defensa territorial cuando la fuente defendida
tiene un aumento de la cantidad de recompensa ofrecida (i.e. Amazilia tzacatl, Deaborn 1998),
pero también cuando la calidad de esta recompensa se incrementa (i.e. Calothorax lucifer,
Marquez-Luna et al. 2017). Otros estudios en colibries también han encontrado que la calidad
del territorio determina el grado de defensa de un duefio territorial (Hixon et al. 1983, Powers
1987, Powers y McKee 1994, Camfield 2006), debido a que un territorio de mayor calidad
permite al duefio emplear estrategias de defensa energéticamente costosas mientras mantiene
la ganancia energética. Sin embargo, nuestros hallazgos difieren a lo observado en estos
estudios. Por una parte, en los territorios del colibri oreja-blanca (Capitulo 2), la intensidad de

defensa no estd determinada por la calidad del recurso defendido De igual forma, nuestros
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resultados indican que la calidad de los territorios (no. de flores) defendidos por el colibri
cola-ancha (Capitulo 3) no es un factor que determine el grado de defensa cuando
comparamos la defensa de territorios establecidos en ambiente perturbados y sin perturbar. La
diferencia de lo encontrado en este estudio puede radicar principalmente en la manipulacién
de la calidad del recurso. En los estudios mencionados el recurso defendido ocupa un espacio
reducido, mientras que en condiciones naturales esa misma cantidad de recurso puede requerir
territorios de gran tamafio, lo que implica un gran costo de defensa. Otra posible explicacion
es que cuando se manipula la cantidad y calidad del néctar, los duefios territoriales conocen
con exactitud el recurso que defienden y pueden afrontar los gastos energéticos que resulta de
la defensa del territorio. Sin embargo, en condiciones naturales la energia que ofrece un
territorio puede variar por distintos factores intrinsecos a la planta y al ambiente. Por ejemplo,
el volumen de néctar y la concentracion de azlcar pueden ser afectados por la humedad y/o
temperatura ambiental, lo cual influye en la tasa de evaporacién. Sin embargo, estos atributos
de la recompensa también son afectados por la capacidad de la planta para reabsorberlo y/o
compensarlo, en respuesta a la historia de visita de sus flores por parte de los forrajeadores
(Corbet 2003). Dadas las caracteristicas del ambiente, es posible que los costos energéticos de

un colibri residente se mantengan estables a lo largo del tiempo.

El estudio de las comunidades de colibries en las que se enfoco esta tesis, mostré que
un factor de gran importancia para determinar la intensidad de defensa de los territorios
evaluados, es la identidad de los intrusos. Los intrusos que registramos en nuestros estudios
incluyen al colibri magnifico (Eugenes fulgens) y el colibri oreja violeta (Colibri thalassinus).

Tanto en el PNEC como en el PNLM, estas especies forrajeaban y utilizaban las perchas
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dentro de los territorios establecidos por el colibri oreja-blanca y el colibri cola-ancha. En el
PNLM, el colibri oreja-blanca y el colibri garganta azul (Lampornis clemenciae), que se
comportaron como ruteros, utilizaron perchas y forrajearon dentro de los territorios del colibri
cola-ancha sin poder ser expulsados en la mayoria de encuentros. En ambos sitios el mayor
numero de persecuciones fueron dirigidas a intrusos coespecificos. El potencial de adquisicion
de recursos fue muy marcado e importante en la intensidad de defensa de este estudio. Por
ejemplo, debido a que las especies de colibries registradas como intrusas en nuestros estudios
fueron de mayor tamafio corporal que los residentes territoriales, es posible inferir que estos
ultimos invierten menos energia en la defensa activa (persecuciones) por los costos asociados.
Esta idea puede ser fundamentada por la hipétesis del “costo del combate” (Dearborn 1998), la
cual argumenta que los intrusos deberian ser perseguidos de acuerdo a los costos potenciales
asociados a participar en una contienda agresiva. Aunque los riesgos de lesiones son bajos,
otros costos pueden estar relacionados con el tamafio del intruso. Cuando los intrusos son del
mismo tamafio, las contiendas pueden prolongarse y exponerlos a riesgo de depredacion y un
alto costo energético (Dearborn 1998). La hipdtesis del costo del combate, también predice
que la frecuencia con la cual los intrusos son perseguidos es inversamente proporcional al
tamafio de cuerpo del intruso. Al igual que lo encontrado por Dearborn (1998) en el colibri
cola-rufa, las respuestas de los residentes territoriales aqui estudiados (colibri oreja-blanca y

colibri cola-ancha) dependen en gran parte del tamafio del intruso.

Nuestros hallazgos son consistentes con resultados reportados en otras comunidades de
colibries (Stiles y Wolf 1970, Feisinger 1976, Lyon 1976, Feinsinger y Colwell 1978, Lopez-

Segoviano et al. 2018) en los cuales el tamafio corporal es un factor importante en los sistemas
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de dominancia (pero ver Martin y Ghalambor 2014), aunque con diferencias en el tipo de
relaciéon. En la comunidad de colibries estudiada por Arizmendi y Ornelas (1990), los colibries
de tamafio mediano usualmente son quienes forman y defiende territorios. Por otro lado,
Rodriguez-Flores y Arizmendi (2016) encontraron que el tamafio no siempre fue el mejor
predictor para la dominancia y territorialidad en la comunidad que estudiaron, sino que se
modifica durante el afio y segun la composicion de especies de esta. Tanto en el PNLM como
en el PNEC, las especies territoriales fueron las méas pequefias. Una posible explicacion puede
ser el tipo de recurso defendido. Por ejemplo, el colibri oreja-blanca forma territorios de
alimentacion en parches florales de Salvia elegans, tanto en el area boscosa conservada del
PNLM como en el PNEC. Sin embargo, en la temporada de floracién de Bouvardia ternifolia
en el PNLM se comporta como rutero. Esto sucede también con los machos de Lampornis
amethystinus quienes se comportan como ruteros en parches florales de Moussonia deppeana
e Ipomoea hederifolia, pero en bosque secundario son territoriales y defienden parches florales
de Salvia mexicana, S. albocaerulea y Lobelia laxiflora (Rodriguez-Flores y Arizmendi 2016).
En los sistemas territoriales es de gran importancia el tamafio corporal, ya que implica que
aquellos intrusos méas pequefios o de igual tamafio que el residente territorial tienen mas
probabilidades de incrementar el gasto energético asociado a las persecuciones y a disminuir
la tasa de forrajeo dentro de territorios establecidos, en comparacion a las tallas grandes donde
las persecuciones disminuyen y el éxito de forrajeo aumenta. Estas diferencias en tamafos se
ven reflejadas en un costo energético adicional tanto para los individuos residentes como para

los intrusos.
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El tamafio del territorio tuvo distintos efectos en la intensidad de defensa por parte de
los residentes en las dos comunidades de colibries estudiadas. En el PNEC, el tamafio no
estuvo relacionado ni con la calidad del territorio, ni con la intensidad de defensa, pero si con
las intrusiones exitosas, dependiendo de la identidad del intruso. Marquez-Luna (2014), en el
mismo sitio de estudio, sefiala que el tamafio del territorio se relaciona con la calidad del
recurso y que en aquellos territorios de mayor tamario las intrusiones exitosas aumentan. El
autor reporta que el tamafio promedio de los territorios fue de 129.83 + 13.79 m?, mientras que
para nuestro estudio el tamafio promedio fue de 374.6 + 44 m?. Posibles explicaciones a estas
diferencias incluyen el tiempo de observacion. Aunque Marquez-Luna (2014) no especifica el
tiempo de observacion de los territorios, en nuestro estudio las observaciones tuvieron una
duracion de ocho horas, en las cuales los residentes no siempre se movian por todo el
territorio. A pesar de que el tamafio promedio de los territorios es muy variable, en ambos
estudios se encontrd que en territorios de mayor tamario la probabilidad de intrusiones exitosas
aumenta. En el PNLM, el tamafio del territorio también tuvo efecto en la probabilidad de éxito
de los intrusos y persecuciones, pero no como factor Gnico, sino como resultado de la
interaccion con la distancia al camino mas cercano, la presencia o no de perturbacion y la
identidad del intruso. Cuando hay mas factores que afectan el gasto energético, adquiere mas
importancia el tamafio del territorio tanto para los intrusos como para el residente. Entre mas
grande sea el territorio, aumenta la probabilidad de intrusiones exitosas y disminuye la de ser
perseguido. Esto puede deberse a que tener territorios grandes implica un mayor gasto
energético en la defensa en comparacion a tener territorios pequefios donde el gasto energético
sera menor; esto a su vez posiblemente condiciona que un nimero mayor de intromisiones

sean exitosas en los territorios grandes que en los pequefios (Marquez-Luna 2014). En este
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estudio, el tamarfio del territorio no es un factor que por si solo influya en las asimetrias de

contienda.

En el capitulo 3 pudimos determinar que el efecto de la perturbacion tiene una gran
importancia en el comportamiento territorial. En todos los modelos analizados encontramos
como variable explicativa a la perturbacion, ya sea como ausencia o presencia de ella (ganado,
personas, perros) o medida como la cercania a los caminos. Sin embargo, pese a que la
defensa territorial puede verse afectada, los colibries parecen tener un comportamiento audaz
(pues se pueden encontrar incluso perchados o forrajeando cerca de una persona). Estas
respuestas conductuales contrastantes ante la perturbacion antropogénica son presentadas en el
trabajo de Franci et al. (2016). Estos autores encontraron que el colibri barbinegro
(Archilochus alexandri) incrementa la visita a flores artificiales en sitios con un alto nivel de
ruido. Sin embargo, en el contexto del comportamiento territorial, esta ambigiedad tiene
efectos tanto para el residente territorial como para los intrusos pues marca una diferencia en
el acceso a estos y aumenta el gasto energético. Asimismo, aunque los colibries cola-ancha
territoriales fueron audaces ante la perturbacion, el comportamiento mas agresivo
(persecuciones) se dio en aquellos territorios con menor grado de perturbacion.
Adicionalmente, evidenciamos que la perturbacion afecta el tiempo que el residente territorial
invierte al estado de vigilia a expensas de forrajear en su territorio, un costo que ha sido
reportado en otros estudios (e.g. Burger 1991, Shannon et al. 2014, Tarjuelo et al. 2015). De
esta manera, los animales tienen que ajustar el forrajeo en el espacio y tiempo para garantizar
sus demandas energéticas y nutricionales mientras que minimizan el riesgo de depredacion

(Brown y Kotler 2004, Verdolin 2006).
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CONCLUSIONES

Las aves son un grupo utilizado para el estudio del comportamiento territorial. Con ellas se
han puesto a prueba las tres hipétesis de asimetria de contienda, evaluando el potencial de
adquisicién de recursos, el valor que los contendientes dan al recurso y la asimetria no

correlacionada. Sin embargo, esta Gltima no habia sido evaluada anteriormente en colibries.

Ninguna de las tres hipdtesis principales formuladas para determinar el resultado en las
contiendas puede explicar por si sola el comportamiento territorial en diversos grupos
animales. Las asimetrias varian dependiendo de la edad, sexo y organizacion social de las
distintas especies de aves. La flexibilidad observada en tacticas sugiere que, aunque los
primeros modelos proporcionan informacion util, estas tacticas no son fijas sino socialmente
plasticas y se ajustan a circunstancias especificas (e.g. hora del dia, época del afio, tipo de
recuso). Para posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relacion que existe entre

todas las asimetrias para entender bajo qué circunstancias se da la dominancia territorial.

La perturbacién antropogénica influye en el comportamiento del colibri cola-ancha
durante la defensa de sus territorios. Aunque los colibries propietarios usan distintos criterios
para determinar la intensidad de defensa del territorio (tamafio y calidad), cuando los
territorios son establecidos en sitios con disturbios antropogénicos este patrén de defensa
parece modificarse. Mas estudios sobre el impacto que tiene la perturbacion antropogénica en
las comunidades de colibries dentro de distintos contextos son necesarios para determinar la

generalidad de nuestros resultados.
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GLOSARIO

Abundancia: nimero de individuos que presenta una comunidad por unidad de superficie o

de volumen (densidad de la poblacién)

Coespecifico: Perteneciente a la misma especie.

Competencia interespecifica: es la interaccion que se produce cuando individuos de distintas
especies se disputan los mismos recursos en un ecosistema (por ejemplo el alimento o el

espacio vital).

Competencia intraespecifica: es la interaccién que se produce cuando los miembros de la
misma especie compiten por recursos limitados, lo que reduce la aptitud de todos los

individuos.

Comportamiento: Mecanismos mediante los cuales los organismos se ajustan e interacttan

con el medio y sus coespecificos.

Conducta agonista: comportamiento social agresivo o defensivo, tal como pelear, huir o

sumision entre individuos generalmente de la misma especie.

Contienda: lucha, enfrentamiento.

Depredacion: interaccion bioldgica en la que un individuo de una especie animal (el predador

0 depredador)12 caza a otro individuo (la presa) para subsistir.

Despliegue: Es la unidad basica de comportamiento que transmite informacién intraespecifica.
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Diversidad: se refiere a la variedad de especies que constituyen una comunidad.

Escalada: es una peculiaridad de los conflictos que implica un enlazamiento de actos de las
partes en pugna, a través del cual una confrontacion se agrava. Se basa en un mecanismo de
accion-reaccion, pero con un aumento de intensidad progresivo. A una amenaza pequefia se
responde con una amenaza ligeramente superior, asi indefinidamente hasta que llegar a una

confrontacion extrema.

Estrategias Evolutivamente Estables: conductas que aporta un éxito, y que no depende sélo
del comportamiento (6ptimo) sino del comportamiento o estrategia que adopten los demas
miembros de la poblacion; se trata de un éxito relativo. Suele definirse como una estrategia
gue no puede ser reemplazada ni mejorada al extenderse en una poblacion.

Estructura de la comunidad: La estructura de una comunidad puede describirse mediante su
riqueza, que es el nimero de especies presente, y su diversidad, que es una medida de la
riqueza y la uniformidad de especies (porcentaje).La estructura de la comunidad se ve afectada
por muchos factores, entre los que estan los factores abioticos, las interacciones entre especies,

el grado de perturbacion y los sucesos aleatorios.

Forrajeo: todas aquellas conductas encaminadas a conseguir alimento, como la busqueda, la

exploracidn, la seleccion y la manipulacion de alimento o sustrato.

Genética del comportamiento: influencia de los genes en los rasgos de conducta.

Heteroespecifico: perteneciente a una especie distinta.
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Historia de vida: es el patron de los sucesos de supervivencia y reproduccion tipicos de un
miembro de una especie (basicamente, es su ciclo de vida). Los patrones de historia de vida
evolucionan por seleccién natural y representan una "optimizacion” del costo-beneficio entre

crecimiento, supervivencia y reproduccion.

Intruso: ver No residente

Nectarivoro: cualquier animal que se alimenta del néctar de las flores.

No residentes: individuos que no poseen un territorio y que hacen uso de recursos en

territorios establecidos.

Propietario: ver Residente territorial

Residente territorial: individuo que posee y defiende un territorio

Ruteros: colibries que establecen una ruta de forrajeo haciendo visitas secuenciales a

diferentes puntos de alimentacion.

Sistema de apareamiento: conjunto de estrategias e interacciones sociales que ocurren entre
los individuos de una poblacién sexual y que forman el contexto dentro del cual tiene lugar la
unién de los gametos se denomina sistema de apareamiento. Se reconocen tres tipos basicos de
sistemas de apareamiento: monogamia, poligamia y promiscuidad. La monogamia es un
sistema en el cual machos y hembras se aparean Unicamente con un in dividuo del sexo
opuesto durante al menos una estacion de reproduccion. Un sistema poligamo supone el
apareamiento de un individuo con varios del sexo opuesto. Si los machos son los que se

aparean con varias hembras se denomina poliginia y en caso contrario poliandria. La
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promiscuidad se refiere a aquellos sistemas en los cuales cada individuo puede aparearse con

varios del otro sexo y estos apareamientos ocurren de un modo mas o menos aleatorio.

Sociedad en aves: las aves son animales muy sociales y desarrollan una organizacion social
variada y compleja. Sélo existen tres tipos principales de individuos: machos, hembras y
polluelos. Sin embargo, muestran todos los tipos basicos del comportamiento social propios de
las formas desarrolladas y realizan considerables diferenciaciones del comportamiento con
base en el aprendizaje y la experiencia. . La relacion social mas importante en la mayor parte
de las aves es la relacion macho-hembra o de apareamiento. Las sefiales vocales y visuales son
mecanismos importantes en la organizacion social de las aves. El territorio es otra
caracteristica fundamental en la vida de las aves y se considera desde las grandes extensiones
de terreno, para la crianza de aves, hasta el area restringida de un nido al cual se circunscriben
las gaviotas y otras aves marinas coloniales. Otro proceso social muy importante es el de
ligarse a cierto lugar u hogar, o simplemente a una determinada ubicacion. Muchas especies de

aves tienen dos hogares, uno durante la etapa de crianza y otro en una etapa posterior.

Territorio: area ocupada en forma mas o menos exclusiva por uno 0 mas organismos
coespecificos, mediante repulsion por defensa o advertencia. Area ocupada de forma mas o
menos exclusiva por un animal o grupo de ellos, mediante la repulsién a través de la defensa

abierta o de la advertencia.

Territorios de buena calidad: aquellos territorios que contienen los recursos necesarios que
permitan incrementar la adecuacion de los individuos que los defienden sin que el costo

asociado a defender estos recursos superé la ganancia del acceso a ellos. La calidad del
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territorio puede ser dificil de cuantificar directamente debido a que no siempre se conocen las
variables ecologicas (e.g. disponibilidad de recursos, densidad de depredadores) que son mas

importantes para cada especie.

105



Apeéendice

Tablas de las interacciones agonistas entre el duefio del territorio y los diferentes colibries
intrusos. Se muestran las especies registradas como intrusos, cuando fue posible, el sexo de
los individuos. Los intrusos exitosos fueron aquellos que forrajearon dentro del territorio antes
de ser expulsados por el duefio. En el Parque Nacional el Chico los territorios observados
fueron defendidos por machos adultos del colibri oreja-blanca (Hylocharis leucotis), mientras
que en el Parque Nacional la Malinche las observaciones se realizaron en territorios formados
por machos adultos del colibri cola-ancha (Selasphorus platycercus).

Parque Nacional El Chico

. No. de No. Intrusos
Especie intruso . Sexo . X

intrusos Persecuciones exitosos

Hylocharis leucotis 22 Q 1 16

42 3 18 15

50 ND 30 18

Eugenes fulgens 19 Q 7 19

15 ) 8 15

7 ND 6 7
Colibri thalassinus 29 ND 5 29
No determinada 52 ND 37 12
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Parque Nacional La Malinche

. No. de No. Intrusos
Especie intruso . Sexo . .
intrusos Persecuciones exitosos
Selasphorus platycercus 46 Q 6 41
96 3 64 25
55 ND 7 1
Colibri thalassinus 10 ND 2 7
Eugenes fulgens 1 Q 0 1
10 3 0 10
Hylocharis leucotis 1 Q 0 1
71 ) 9 62
4 ND 1 2
Lampornis clemenciae 4 Q 0 2
12 3 0 12
3 ND 0 1
Selasphorus rufus 4 3 1 2
2 ND 0 2
No determinada 33 ND 23 9
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Tabla donde se muestran a los individuos capturados con redes de niebla en el Parque Nacional el
Chico de diciembre del 2014 a marzo del 2015.

Especie Fecha de Sex Peso I_.ongitud Cuerdaalar  Cola Tarso
captura (grm) Pico(mm) (mm) (mm) (mm)
H. leucotis 27/12/2014 H 3 ND ND ND ND
H. leucotis 27/12/2014 M 4 18.63 57.85 32.58 3.72
H. leucotis 27/12/2014 M 4 ND 43.16 ND 3.87
H. leucotis 27/12/2014 H 35 16.8 49.86 24.43 3.53
H. leucotis 27/12/2014 M 35 16.38 50.76 25.53 4.29
H. leucotis 30/12/2014 H 3 18.45 52.31 25.81 4.57
H. leucotis 30/12/2014 H 3 17.79 46.46 27.28 3.42
H. leucotis 30/12/2014 M 4.5 18.85 55.31 29.48 3.99
H. leucotis 30/12/2014 M 4.5 17.9 56.47 30.6 4.28
H. leucotis 30/12/2014 M 4 18.39 56.37 27.15 414
H. leucotis 30/12/2014 H 35 17.7 56.36 28.93 4.01
E. fulgens 04/01/2015 M 8.5 26.84 69.71 40.68 7.35
H. leucotis 04/01/2015 H ND 18.88 50.45 25.88 5.87
H. leucotis 04/01/2015 M 4 16.96 57.26 29.47 4.39
H. leucotis 04/01/2015 M 35 16.83 54.36 26.73 451
H. leucotis 04/01/2015 H 4 18.9 49.89 31.05 4.72
C. thalassinus 04/01/2015 ND 55 22.59 65.58 36.44 5.11
H. leucotis 20/01/2015 M 3.5 ND ND ND ND
H. leucotis 20/01/2015 M 35 ND ND ND ND
E. fulgens 20/01/2015 M 8 ND ND ND ND
H. leucotis 20/01/2015 H 3.5 ND ND ND ND
H. leucotis 21/04/2015 M 35 ND 58.3 31.13 51
H. leucotis 21/04/2015 H 3 ND 50.89 31.59 4.62
C. thalassinus 21/04/2015 ND 4 ND 59.3 36.86 5.42
E. fulgens 21/04/2015 M 8 ND 71.39 44.68 5.74
H. leucotis 21/04/2015 H 3 ND 53.21 29.79 5.61
E. fulgens 25/04/2015 H 6.5 35.2 68.17 37.56 8.67
H. leucotis 25/04/2015 M 35 18.97 54.94 28.58 6.29
H. leucotis 25/04/2015 H 3 19.75 52.33 27.82 4.48
H. leucotis 25/04/2015 H 35 19.53 53.35 34.35 3.67
H. leucotis 25/04/2015 H 3 18.42 49.79 32.36 4.32
H. leucotis 25/04/2015 H 3 18.18 52.61 31.74 4
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Especie Fecha de Sexo Peso L_ongitud Cuerdaalar  Cola Tarso
captura (grm) Pico(mm) (mm) (mm) (mm)
E. fulgens 31/04/2015 M 7.5 315 71.28 45.22 8.32
H. leucotis 31/04/2015 H 35 20.2 53.17 30.52 7.8
H. leucotis 31/04/2015 H 3 20.13 49.74 28.29 6.01
H. leucotis 31/04/2015 M ND 19.91 58.8 32.15 8.37
C. thalassinus 31/04/2015 ND 5 22.16 65.28 35.57 8.58
H. leucotis 31/04/2015 H 3.25 52.72 18.5 27.25 4.34
E. fulgens 31/04/2015 H 7 33.84 67.79 36.07 7.41
C. thalassinus 31/04/2015 ND 4.25 21.4 61.32 35.01 5.87
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ABSTRACT

Background: Territory owners usually defeat intruders. One explanation for this
observation is the uncorrelated asymmetry hypothesis which argues that contests
might be settled by an arbitrary convention such as “owners win.” We studied the
effect of territorial residency on contest asymmetries in the white-eared
hummingbird (Hylocharis leucotis) in a fir forest from central Mexico.

Methods: Twenty white-eared male adult hummingbird territories were monitored
during a winter season, recording the territorial behavior of the resident against
intruding hummingbirds. The size and quality of the territory were related to the
probability that the resident would allow the use of flowers by the intruder. Various
generalized models (logistical models) were generated to describe the probabilities of
victory for each individual resident depending on the different combinations of
three predictor variables (territory size, territory quality, and intruder identity).
Results: In general, small and low quality territory owners tend to prevent
conspecific intruders from foraging at a higher rate, while they frequently fail to
exclude heterospecific intruders such as the magnificent hummingbird ( Eugenes
fulgens) or the green violetear hummingbird (Colibri thalassinus) on any territory
size. Our results showed that the identity of the intruder and the size and quality of
the territory determined the result of the contests, but not the intensity of defense.
Discussion: Initially, the rule that “the resident always wins” was supported, since no
resident was expelled from its territory during the study. Nevertheless, the
resident-intruder asymmetries during the course of a day depended on different
factors, such as the size and quality of the territory and, mainly, the identity of the
intruders. Our results showed that flexibility observed in contest tactics suggests
that these tactics are not fixed but are socially plastic instead and they can be adjusted
to specific circumstances.

Subjects Animal Behavior, Zoology
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INTRODUCTION

Individuals who arrive first and establish ownership status in a given area containing
resources seem to have a competitive advantage known as “prior-residence” (Kokko,
Lopez-Sepulere & Morrell, 2006). This phenomenon may be the result of an “uncorrelated
assymetey” (Smith & Parker, 1976; Smith, 1982), such that all (or the majority) of the
individuals in a population follow the rule “residents win” (i.e. Krebs, 1982; Tobias, 1997
Femp o Wiklund, 2004). Although this rule prevents potentially harmful fights, alternative
explanations suggest that its stability depends on asymmetries in fighting ability or
resource value. For example, the resource-holding power hypothesis predicts that
residents win because they possess traits that increase fighting ability such as large body
size, weaponry, strength or aggressiveness ( Smith ¢~ Parker, 1976). Alternatively, residents
often win contests regardless of their fighting ability, which might be equal to or even
lower than that of the intruder (Johnsson, Carlsson ¢ Sundstrom, 2000). This might be due
to an increased motivation to fight driven by a better knowledge of the disputed
resource value (Leimar ¢ Enquist, 1984; Enquist ¢> Leimar, 1987; Hack, Thompson ¢~
Fernandes, 1997; Humphries et al., 2006).

Under these alternative scenarios, residents seem likely to invest more resources
defending a high-quality territory. However, an increase in territory value can cause an
increased intrusion rate (ie. intruders with high fighting ability), which in turn causes an
increased owner defending costs (Jolinsson, Carlsson ¢~ Sundstron, 2000). If the cost of
defending the territory exceeds its value, the resident must eventually leave (Smith, 1982).
Thus, asymmetries in resident-intruder traits related to fighting ability (i.e. body size) and
territory value can affect both the structure and outcome of resident-intruder conflicts.

Hummingbirds ( Trochilidae) have been a model system for the study of territorial
behavior because of their specialized nectarivorous habit, their small territories and their
high energetic demands, in addition to the feasibility of quantifying and manipulating
their food sources ( Dearborn, 1998). To defend their feeding territory, they use perches
to survey their territory and agonistic behaviors such as chasing intruders ( Powers ¢
McKee, 1994). Most studies to date have used asymmetries in body size and quality of
resources to explain territorial dominance in hummingbirds ( Stiles ¢~ Wolf, 1970;
Kodric-Brown ¢ Brown, 1978; Ewald ¢~ Rohwer, 1980, Ewald, 1985; Powers, 1987
Tiebout, 199% Powers ¢~ McKee, 1994; Dearborn ¢ Wiley, 1993; Camfield, 2006). On the
other hand, the assessment of uncorrelated asymmetries in the strict sense is poorly
understood in this bird group. Moreover, the only previously related study confirmed that
male adults of Calypte anna and Archilochus alexandri always win their territory
contests against juveniles. According to the authors, this pattern could be explained by
differences in flight energetic costs; the intruding juveniles have a greater cost than adults
(Ewald ¢~ Rohwer, 1980). However, to our knowledge information about the possible role
of residence status against territory intruders has not been incorporated into the study of
hummingbirds.

In this study, we investigated the effect of territory residence in contest asymmetries in
natural conditions using the white-eared hummingbird (Hylocharis leucotis) as a model.
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To achieve this goal, we followed the established territories of males and analyzed the role
of prior-residence in the result of territory conflict against conspedific and heterospecific
intruders. Specifically, we tested if asymmetries in body size among contenders and
territory value would affect the outcome of resident-intruder conflicts. Thus, we predicted
that larger birds (residents or intruders) will tend to win, and if this difference is large
enough among contenders, it could outweigh ownership asymmetry. However, since the
territory value is generally variable (in covered area and number of open flowers), it is
possible to predict a differential investment in the owner’s defense, depending not only on
the intruder body size but also on the territory quality that matches the costs of its
defense. Thus, we predicted that a reduction in the territory size and in the number of
flowers (the smallest economical size), will favor exclusion of intruders similar in size to
the resident (i.e. conspecifics), minimizing the cost of territory ownership ( Dearborn,
1998). However, residents of large territories with a high number of open flowers will tend
to invest more (by chasing and avoiding successful intrusions) in order to exclude
larger body size intruders (i.e. heterospecific intruders).

METHODS

Study area

The fieldwork was carried out from December 2014 to April 2015 in a fir forest located at
the National Park El Chico (hereafier referred as NPEC), in the state of Hidalgo,
Mexico (98435270, 20°12°26"N; 2,950 a 3,030 msnm; Comision Nacional de Areas
Naturales Protegidas, 2005). The climate in the NPEC is temperate-sub humid with
summer rains, The average yearly temperature is less than 12 °C and its annual yearly
precipitation is 800 mm (Instituto Nacional de Estadistica Geografia e Informadtica, 1998).
The vegetation in the study area is a mosaic of a fir (Abies religiosa), pine forest (Pinus
patula, P. montezumae, P. teocote and P. hartwegii), and second-growth vegetation.

Our study focused on three of the seven hummingbird species recorded in the NPEC
(Ortiz-Pulido ¢~ Vargas-Licona, 2008), the white-eared hummingbird (H. leucotis), the
magnificent hummingbird ( Eugenes fulgens), and the green violet-ear ( Colibri thalassinus),
resident species in the study area. Throughout the winter season white-eared
hummingbirds (n = 20 males, mean + SE = 3.53 + 0.75 g; n = 20 females, mean *

SE = 3.12 £ 0.21 g) mostly behave as territorial individuals, while magnificent (n = 20
males, mean * SE = 7.25 + 0.25 g n = 20 females, mean + SE = 7.03 £ 0.15 g) and
green violet ear hummingbirds (n = 20 sex indistinguishable individuals, mean +

SE = 4.69 + 0.34 g) behave rather as trapliners. Hummingbird reproductive activity has
not previously been reported in the study area during the winter season (Marguez-Luna,
Lara & Ortiz-Pulido, 2014), and although female white-eared hummingbirds may
occasionally establish territories in this period, throughout the study the only territories
found were male.

Marking of hummingbirds

To recognize the identity of the residents and facilitate the recording of their territorial
behaviors, we captured and marked individuals as soon as the winter flowering season
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began. For captures, we used 4-5 mist nets that were 6 and 12 m long which remained
open from 09:00-14:00 h during two days in the flowering patches where the focal
observations were being made. The captured individuals were marked with plastic
markers made of melted colored beads (Perler beads, Wilton Brands Inc., Woodridge, IL,
USA). These markers were then adhered to the back of the individuals with a quick-
drying, non-toxic glue (Kola Loka, E. I. du Pont de Nemours and Company, Edo.

de México). This marking technique is not harmful to hummingbirds and is known to be
an efficient alternative for the visual identification of individuals in the field. Furthermore,
it allows individual monitoring during several months without affecting their flight or
behavior (Kapoor, 2012). Caught individuals were identified, sexed, weighed, and
measured.

Marked individuals were observed defending feeding territories during various days
after they were marked. None of these birds were found dead or missing during the
study. Each marked individual had a color combination exclusively for its posterior
identification. Thus, we were able to locate, identify, and record the behaviors of territorial
males. The field research reported here was carried out with minimal bird
manipulation using the required permits (SEMARNAT No. FAUT-0296) and followed
the Guidelines for the Use of Wild Birds in Research by the North American
Ornithological Council.

Intruder-resident contest

After completing the marking process of the individuals, we were able to identify and
monitor 20 territories belonging to adult male white-eared hummingbirds ( Hylocharis
leucotis). Resident status in a territory was considered if the resident hummingbird
foraged inside of it, and defended it against intruders for several consecutive days, without
spending time away from it even after chases. The resident hummingbird behavior was
observed and recorded from 09:00 to 13:00 h during two consecutive days in each of the
identified territories. The observation period was eight hours for each territory. Due to
the size and the vegetation density of the territories, the observations were done from
different points, at a distance of approximately 10 meters from it. This did not modify the
behavior of the hummingbird. In each observation period, we recorded the number
and species of intruders and the frequency of chases against them. Because resident
hummingbirds always returned to their perches and foraged inside their territory, If
intruding hummingbirds foraged inside the territory (i.e. introducing the bill into a
flower), it was stated as a “successful intrusion;” however, the victory for a resident would
only be stated based on its ability to expel an intruder from the territory without
allowing it to feed.

Territory quality and size

The number of flowers in each of the 20 territories was counted around the time that each
owner was observed. In addition, we chose 20-30 flowers in the same condition of

the plant species inside each territory to measure the nectar volume in a non-destructive
way by using calibrated microcapillars (standing crop). Sugar concentration
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(sucrose percentage) was measured with a pocket refractometer (ATAGO, Master
Refractometer 50 H, range concentration 0°-50° BRIX scale) then, the volume and
concentration of nectar were used to quantify the variability of energy within each
territory (kJ/flower). Both the volume (n = 20; r = 0.82, p < 0.05) and concentration
(n=20; r=0.76, p <0.05) were highly correlated with the number of flowers in a territory.
Thus, this variable was used to determine whether the resident status was affected by
the quality of the defended patch.

To establish the area (size) of each territory, we first observed the behavior of the
resident hummingbird and the sites where the perch, foraging, and defensive activity
(chases) took place; then, we established the coordinates “x” and “y” of the most external
sites where the recorded activity by the resident of the territory took place. We
calculated the area of the territory by using the minimum convex polygon (MCP) method
with the software Biota™ 2.0 Alpha ( Ecological Software Solutions LLC, 2004).

Data analysis

Since there can be more than one predictor affecting the probability that a resident
wins contests against the intruders, we generated various generalized models
(logistic models involving a logit link and binomial error distribution) describing the
probabilities of victory for each recorded individual resident. We adjusted the
models with different combinations of the predictor variables (intruder type and
two continuous variables included as covariates: territory size and territory quality).
The model with the lowest Akaike information criterion (AIC) was selected as the
best model (Burnham ¢ Anderson, 2002); then, with the final model, we calculated
the territorial resident probability of winning a contest against a conspecific or
heterospecific intruder. These statistical analyses were performed using R

(R Development Core Team, 2008).

RESULTS

Characteristics of the territories

The average area and number of flowers within the territories were 374.6 + 44 m’
(range from 103 to 853 m?) and 1,649.3 + 73.79 flowers (range from 360 to 4,293 flowers),
respectively. By the end of the winter flowering period, the vast majority of established
territories (99%) consisted of Salvia elegans (n = 400 flowers; mean + SE: nectar
volume = 1.59 + 0.29 pl; sugar concentration = 16.64 + 1.29 BRIX; energy = 0.092
kJ/flower), and some individual plants of Lonicera mexicana (n = 180 flowers;

mean * SE: nectar volume = 0.80 £ 0.22 pl; sugar concentration = 12.88 £ 1.70 BRIX;
energy = 0.039 kJ/flower), Senecio angulifolius (n = 40 flowers; mean + SE:

nectar volume = 0.21 £ 0.11 pl; sugar concentration = 7.19 * 0.45 BRIX;

energy = 0.0044 kI/flower/day), and Cestrum rosewm (n = 40 flowers; mean * SE:
nectar volume = 0.94 + 0.44 pl; sugar concentration = 2.56 * 0.06 BRIX;

energy = 0.004 kJ/flower). Thus, territories containing more flowers represented

a higher energy content.
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Table | Summary of logistic models describing the probability that an intruder was (A) pursued by
the resident male or (B) performed a successful intrusion in relation to territory size (m’), territory
quality (number of flowers) and intruder identity (conspecific and heterospedfic).

(A) Chases

Effect AIC Ay, df oz P Intercept
Intruder type 26997 0 196 1.54 0.0628 -2436
Territory size ¥ intruder type 27095 098 19 -1.534 0.1251 1.439
Territory quality 27248 251 19% 1185 02362 —1.866
Territory quality x intruder type 273.00 303 19 1015 0310 —1531
Territory size 27438 441 19% 0169 0866  —0.500
Territory size x territory quality x intruder type 27466 4.69 196 0.719 0472  (.944
Territory size % territory quality 27641 644 19 0741 0458  0.184

{B) Successful intrusions

Effect AIC iy df =z P Intercept
Territory size x intruder type 223.69 0 196 -2.41 00001 1092
Territory quality x intruder type 23176 807 196 -132 00184 -1.313
Intruder type 234.66 1097 196 —-4.67 0.0002 0.322
Territory size x territory quality 239.07 1538 196 -2.8% 0.0039 -3.581
Territory size 246,26 22,57 196 -0.605 05451 -1.266
Territory quality 254.88 31.19 196 2960 0.1844 —4.79
Notes:

Models ranked in increasing order of AIC values.

A, represents the difference between the AIC value of model and the AIC value of the most parsimonious model.
Resident-intruder asymmetries
We registered the behavior of the territory residents over 160 h, obtaining 197 intrusive
events of which, 110 were conspecific (males and females), and 87 were heterospecific
(Eugenes fulgens and Colibri thalassinus). Of these we recorded 55 chase events with
conspecific intruders and 32 heterospecific ones. In the event of an owner not chasing an
intruder, it would remain perched emitting vocalizations. Although each territory was
evaluated only during two consecutive days, some of the studied owners remained
defending their feeding territories for several weeks. None of the resident hummingbirds
followed during the study were expelled from the defended territory. Even though some
individuals foraged inside the established territories during intraspedfic interactions,
intruders were eventually expelled. On the other hand, in interspecific interactions against
individuals of E. fulgens and C. thalassinus, the intruder usually used the territory of the
residents as perch and feeding sites. When the resident hummingbird tried to chase them,
they would remain foraging, perching, and/or the chases would become prolonged.

Effects of territory size, territory quality, and intruder type

We generated models with interactions between factors to evaluate if the size (area),
quality (number of flowers), and intruder type affected the probability that the territorial
resident would win the contests by chasing intruders or avoiding successful intrusions.
The obtained models showed that intruder type is the best predictor of whether an
intruder is chased or not (Table 1), while the evaluated characteristics of the defended
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Figure | Probability of victory of resident male white-eared hummingbirds in relationship to the
size (area) of the territory and the identity of the intruders. Each cirde illustrates whether a con-
specific or heterospedfic intruder was expelled from the territory without (0) or allowing (1) it to feed
(successful intrusion). The fitted line reflects the modeled probability of mtruders visiting territories
covering different areas (m”), showing that compared with heterospecific intruders, conspecific intru-
ders had a higher probability to be expelled from small territories without being able to feed.

territory had no significant effect (Table 1). Residents were more likely to chase
conspecific than heterospecific intruders. Thus, asymmetries in body size among
contenders, but not territory value, affected the probability of an owner chasing an
intruder.

On the contrary, the model including territory size interacting with intruder type
showed strong support to explain whether a resident avoided or not successful intrusions
(Table 1; Fig. 1). Three more models with lower AIC values included the effect of intruder
type, and the interaction between territory size and intruder type, and the interaction
between size and quality of territory (Table 1). Overall, the residents have a higher
probability of victory (avoiding intruder use of their nectar resources) against conspecific
intruders in territories of smaller size and lower quality, while in the interspecific
interactions, their probability of victory was less in all cases.

DISCUSSION

The male white-eared hummingbirds (H. leucotis) seem to use different criteria to
determine victory in contests against intruders. In general terms, the rule of “the resident
always wins” seemed to be true, since no resident was expelled from its feeding
territory during the study. However, the resident-intruder asymmetries were important
when considering the size and quality of defended resources, as well as the identity of the
intruders (mainly when there are differences in size or weight). These aspects are the
main factors to determine the result of the contests during the territorial defense of
these hummingbird species. Even though residents tended to show agonistic
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behaviors (such as the chasing) regardless of the type and size of the intruder and the
quality of the defended territory, their tolerance for allowing the use of the defended
flowers was differential.

The only species that establishes and defends feeding territories during long periods of
time (weeks) through winter in the NPEC is the white-eared hummingbird. The
magnificent hummingbird and the green violetear hummingbird behave mainly as
trapliners (V. Mendiola-Islas, 2016, personal observation). Apparently, their size gives
them an advantage when the resident hummingbirds are trying to expel them. It has been
suggested that body size is an important factor of dominance systems in hummingbirds
(Dearborn, 1998). The larger-sized species have higher energetic requirements, reflected in
typical movement patterns to look for resources within different habitats (marauder or
trapliner) (Des Granges, 1978). On the other hand, smaller hummingbirds generally are
incapable of chasing the larger ones and are forced to obtain their food by non-territorial
foraging (del Coro Arizmendi ¢~ Ornelas, 1990). However, in our study we found that in
spite of their size (the smallest of the three species in the study site), the white-eared
hummingbird establishes and defends food territories, from both conspecific and
heterospecific individuals. The identity of the intruder was not enough to expel the
owners from their territories. When the individuals of the larger-sized species entered a
territory, the resident would expel them by chasing and vocalizing during a few seconds
until the larger species would finally take over and use the flowers inside the territory.
On the other hand, in the event of intruders belonging to the same species, they would
feed successfully a few times, but then be chased and expelled without having confronted
the resident.

We found that small territory owners (covered area in m”) tend to prevent conspecific
intruders from foraging at a higher rate, while they frequently fail to exclude
heterospecific intruders on any territory size. Thus, our results are consistent with
previous studies on territory economy predicting that hummingbirds appeared to be
defending territories of the smallest economical size to minimize the cost of territory
ownership and to maximize the time spent sitting (Hixon, Carpenter ¢~ Paton, 1983;
Powers, 1987 Dearborn, 1998; Cotton, 1998). Differences in the success rate of defense
against intruders of different body sizes can be explained by (1) the size asymmetries
among contenders and (2) detectability of intruders in relation to the size of the territory.
It has been suggested that intruders should be chased/excluded based on the potential cost
associated with engaging them in aggressive contests (Krebs ¢~ Davies, 1993). Thus,
intruders’ exclusion frequency should have an inverse relationship with their body size
(Dearborn, 1998). This prediction is supported by our results because larger sized
intruders (heterospecifics) had a lower rate of exclusion than similar sized intruders
(conspecifics) regardless of the territory quality. Interestingly, the outcome of disputes
among similarly sized contenders would vary as the territory size increased. Small
intruders should be more difficult for the territory owner to detect ( Feinsinger ¢ Colwell,
1978). However, the smallest ones were more likely to be excluded from smaller rather
than from larger territories. This result suggests that resident birds were less able to detect
conspecific intruders as territory size increased.
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As previously mentioned, we can suggest that the response of the resident white-eared
hummingbird to the intruder highly depends on the difference in body size. However,
there are several examples in hummingbirds where depending on life history stage
(breeding/non-breeding; pre-migratory stages), hormone levels, feeding mode (territorial
or trapliners), sex, and abiotic factors (i.e. Stiles & Wolf, 1970; Kodric-Brown & Brown,
1978; Ewald, 1985; Cotton, 1998; Sandlin, 2000; Gonzdlez-Gomez et al., 2014), the body size
among species (heterospecifics) can be irrelevant as a variable to explain the results of
contests over territory ownership. Conversely, at the intra-specific level (conspecifics),
within the same sex, body size can be a very important factor in the result of territorial
fights (Carpenter et al., 1993). The relationship between body size and the probability of
winning agonistic confrontations has been observed in diverse hummingbird
communities ( Feinsinger, 1976; Lyon, 1976; Feinsinger ¢ Colwell, 1978 del Coro Arizmendi
& Ornelas, 19905 Lara, 2006). Recently, it has been hypothesized that smaller species have a
greater probability of being dominant in aggressive contexts when interacting with species
that are evolutionarily distantly related (Martin ¢ Ghalambor, 2014). The white-eared
hummingbird belongs to a different (“Emeralds”) clade than E. fulgens (*Mountain
Gems”) and C. thalassinus (“Mangos™). It is also distantly related to these species. This
hypothetical prediction may partially explain why larger species did not expel the
white-eared hummingbirds from the territories they defended. In an evolutionary context,
these interactions still require additional research.

Territorial residence plays an important role in contested asymmetries in the studied
systems, as has been shown both in the laboratory and natural conditions ( Krebs, 1982
Figler ¢~ Einhorn, 1983; Beletsky ¢~ Orians, 198% Dearborn ¢ Wiley, 1993; Tobias, 1997;
Umbers, Osborne ¢~ Keogh, 2012). We have shown that the advantage of residence in
the white-eared hummingbird depends on the asymmetries in the size of defended
resources and the size of the opponents. As it has been mentioned, the particular
dependence on floral nectar as a primary food source, combined with the characteristic
distribution pattern of the plants that provide it, causes territoriality in hummingbirds
to be a fundamental structuring force of their communities. Qur study provides
additional information about a mechanism not previously evaluated in the Trochilidae,
which deserves to be analyzed under controlled conditions.

None of the three principal hypothesizes formulated to explain the result of the contests
can explain the territorial behavior by themselves. Asymmetries vary depending on age,
sex, and mating system of the different bird species. The flexibility observed in contest
tactics suggests that, even though the first models provide useful information, these tactics
are not fixed but are socially plastic instead and they can be adjusted to specific
circumstances. In further studies, it is necessary to consider the relationship between all of
the asymmetries in order to understand under what circumstances territorial dominance
occurs,
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