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RESUMEN 

La territorialidad animal juega un papel relevante como fuerza de presión selectiva y evolutiva 

solo en aquellos casos en los que da como resultado un aumento de la adecuación, por lo 

general al proporcionar acceso a los recursos limitantes (i.e. alimento,  refugio, sitios de 

anidación, parejas receptivas). Una importante regla teórica en la ecología conductual, es que 

en sistemas territoriales el propietario (residente territorial) de un recurso usualmente gana las 

contiendas contra los intrusos que compiten por él. Esta regla generalmente se cumple sin la 

necesidad de disputas físicas. Tres hipótesis 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 intrínseca de pelea, o b) que ellos asignan un 

mayor valor al recurso disputado. La tercera, sugerida por la teoría evolutiva del juego, es que 

los contendientes territoriales pueden usar información con respecto a su propio papel o 

desempeño como una señal arbitraria que determina el resultado de la contienda. Esta 

hipótesis referida como “hipótesis de la asimetría no correlacionada”, propone  que todos, o la 

mayoría, de los individuos en una población siguen un patrón arbitrario de “residentes ganan”, 

lo cual evita en mayor medida los combates potencialmente dañinos. El comportamiento 

territorial poniendo a prueba estas hipótesis ha sido extensamente estudiado en animales, 

específicamente en aves. Sin embargo, aún quedan vacíos en este campo. En la presente tesis 

realizamos una revisión de los trabajos en los que se evaluó el comportamiento territorial en 

aves (Capítulo 1), con la finalidad de resaltar la existencia de grupos particulares de aves 

donde este fenómeno ha sido abordado, y la limitada información en otros. Posteriormente, y 

debido a que el efecto de la residencia territorial no ha sido previamente evaluado a través de 

las asimetrías de contiendas en colibríes, pusimos a prueba está hipótesis en dos comunidades 
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de colibríes en el Centro de México. Una de ellas ubicada en El Parque Nacional el Chico 

(PNEC), Hidalgo, en un bosque de pino-encino conservado, donde el colibrí oreja-blanca 

(Hylocharis leucotis) forma territorios en parches de Salvia elegans durante la temporada 

invernal (Capítulo 2). La otra comunidad de colibríes se presenta en la zona limítrofe del 

Parque Nacional la Malinche (PNLM), Tlaxcala, cuyas áreas muestran un alto grado de 

perturbación, y donde se da la floración de Bouvardia ternifolia, la principal fuente de 

alimento para colibríes durante el verano y donde forma territorios de alimentación el colibrí 

cola-ancha (Selasphorus platycercus) (Capítulo 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 tamaño (área en m
2
), y solo para el PNLM también se 

agregó como factor la perturbación a la que estaban expuestos los territorios y la distancia al 

camino más cercano. La hipótesis de la “asimetría no correlacionada” parece cumplirse en las 

dos comunidades estudiadas, ya que ningún residente territorial fue expulsado de su territorio. 

Sin embargo, esta asimetría no explica por si sola las interacciones residente-intruso. Estás 

también están relacionadas con el tamaño del territorio, la calidad del recurso y principalmente 

la identidad del intruso. Esta última asimetría parece ser la de mayor importancia en ambas 

comunidades, puesto que todos los intrusos de mayor tamaño fueron perseguidos con menor 

frecuencia y podían 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 perturbación. Esta afecta la defensa del territorio y el tiempo que el dueño del 

territorio dedica al forrajeo. En conclusión, en los sistemas estudiados,  el comportamiento 

territorial parece ser flexible a los largo del tiempo y un solo factor no puede determinar las 

asimetrías 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; El 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), 
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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
2
), 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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INTRODUCCIÓN GENERAL 

El éxito en la sobrevivencia, crecimiento y reproducción de un individuo depende, en gran 

parte, de su comportamiento. Así, los individuos más eficientes en obtener alimento, evitar la 

depredación, aparearse y defender sus crías, se reproducen con más éxito y dejan mayor 

número de descendientes que el promedio de la población (Reboreda 2013). Sin embargo, en 

los ecosistemas existen múltiples factores que varían 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 depredación, la estructura de las comunidades y, en tiempos recientes, la 

perturbación antropogénica (Maher y Lott 2000, Prosser et al. 2006). Por lo tanto, la selección 

natural actúa al interior de las poblaciones favoreciendo aquellos comportamientos de los 

individuos que maximizan su adecuación los beneficios.  

La agresión territorial es un comportamiento crucial que se presenta en todo el reino 

animal y su función es permitir el acceso a recursos limitados, como territorios de 

reproducción, alimentación y pareja (Brown 1964, Grant 1993, Davies y Sewall 2016). 

Además, es de gran importancia porque influye en la dinámica de las poblaciones (p. e. en la 

regulación de su densidad) y en el tamaño 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 situación de contienda (Kaufman 

1983). Por lo general, es ventajoso para ambos individuos reconocer y cumplir una relación 

dominante-subordinado establecida, que ahorra a los individuos tiempo, energía y el riesgo de 

lesiones de establecerse un combate entre ellos (Taylor y Elwood 2003). A menudo, la 

territorialidad es determinada por una evaluación mutua de la probabilidad de ganar una pelea 
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seria. La evaluación puede variar desde el simple reconocimiento de las diferencias de tamaño, 

edad, ornamentación, coloración, vocalizaciones, hasta exhibiciones ritualizadas o contiendas 

físicas (Petrie 1984, Brodsky y Montgomerie 1987, Jacobsson 1988). El enfoque de la teoría 

del juego para las contiendas animales reconoce la importancia de las asimetrías entre los 

contendientes para la resolución de una pelea (Maynard Smith 1974, 1982, Parker 1974, 1984, 

Maynard Smith y Parker 1976, Hammerstein 1981, Parker y Rubinstein 1981, Hines 1987). 

Estas asimetrías pueden relacionarse con la capacidad de lucha (poder de retención de 

recursos), el valor del recurso impugnado (e.g. Riechert 1978, Otronen 1984, Robinson 1985, 

Bjorklund 1989) o cualquier señal arbitraria, como la propiedad (Krebs 1982, Snell-Rood y 

Cristol 2005). Además, la intensidad de una pelea está relacionada con el grado de asimetría 

(Hammerstein 1981), por lo que entre mayor sea la asimetría menor será la intensidad de la 

contienda. Adicionalmente, estas asimetrías también pueden potencialmente ser afectadas por 

otro factor que ha sido considerado recientemente, la perturbación antropogénica, 

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

La urbanización tiene un profundo impacto en los sistemas ecológicos (Gaston 2010) y 

en el comportamiento animal. En los hábitats perturbados los animales se enfrentan a un 

entorno nuevo, con todos sus desafíos y beneficios asociados a diferentes recursos 

alimenticios, nueva composición de especies, ruido y contaminación lumínica (Klausnitzer 

1989). Dado que la pérdida sistemática y extensiva de los componentes naturales reduce la 

disponibilidad de los hábitats de buena calidad a diferentes escalas espaciales, la conducta de 

los animales (e.g., movimiento y forrajeo), las tasas demográficas de sus poblaciones (i.e., 

dispersión, mortalidad y reproducción) y sus interacciones con otras especies (e.g., 
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depredación e interrelaciones planta-animal) se ven directamente afectadas. La magnitud y 

dirección de las respuestas individuales, poblacionales y de las comunidades a las 

perturbaciones antrópicas puede variar con los atributos inherentes a cada especie (e.g., 

historia de vida, conducta, fisiología), 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 

anidación (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 perturbación antropogénica. De 

esta forma, se puede analizar la variación en la agresión y determinar el costo-beneficio del 

comportamiento territorial bajo nuevos factores ambientales. En un mundo altamente 

urbanizado, es crucial entender cómo los animales hacen frente a los procesos de  

urbanización y las consecuencias de vivir en estos hábitats. 

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 

características (fáciles de observar y escuchar, se encuentran en todos los ambientes, etc). Sin 

embargo, aún existen importantes vacíos teóricos en el tema que impiden establecer 

generalidad en los resultados obtenidos en el grupo de las aves. Específicamente, pese a ser el 

segundo grupo de aves más diverso de América, las asimetrías de contienda han sido poco 

estudiadas en los colibríes. Es por esto que la presente tesis tuvo como objetivos: i) realizar 

una revisión de los estudios en los que se evalúa el comportamiento territorial en las aves, 
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resaltando la importancia de los estudios en colibríes que ponen a prueba las hipótesis de 

asimetrías de contienda,  ii) evaluar del efecto de la residencia territorial en asimetrías de 

contienda en colibríes y, finalmente iii) evaluar la influencia de variable perturbación 

antropogénica en el comportamiento territorial de este grupo de aves.   

Para lograr estos objetivos, estudiamos el comportamiento territorial en dos 

comunidades de colibríes en el centro de México (Parque Nacional El Chico y Parque 

Nacional La Malinche). Los colibríes (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 

características morfológicas, fisiológicas y conductuales, que han sido interpretadas como 

adaptaciones para la nectarivoría.  

 Las adaptaciones de los colibríes para alimentarse de néctar y de las plantas 

ornitofílicas para mediar la polinización, han hecho de esta interacción un modelo de estudio 

para la coevolución entre plantas y animales. La gran diversidad de colibríes 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 colibríes-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 tamaño corporal y su extrema capacidad de maniobras y velocidad de vuelo, 

asociados con la elevada tasa metabólica, han motivado estudios para determinar su capacidad 

de regulación energética en ambientes naturales, particularmente durante periodos de estrés 

energético tales como el anidamiento, migración o climas extremos (Hainsworth y Wolf 1978, 
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Carpenter et al. 1983, Tooze y Gass 1985, Gass et al. 1999, López-Calleja y Bozinovic 2003, 

Díaz-Valenzuela y Ortiz-Pulido 2011).  

Aunque la regulación energética de un colibrí es en parte determinada por aspectos 

fisiológicos, el comportamiento influye tanto la tasa a la cual se pierde energía a través de 

gastos metabólicos, como la tasa a la cual se adquiere energía 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 energía depende tanto de las estrategias de forrajeo empleadas, como 

de la distribución y abundancia del néctar. Aunque los colibríes 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 

producción 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 colibríes frecuentemente compiten agresivamente por su alimento con 

coespecíficos y heteroespecíficos. Los machos de muchas especies de colibríes defienden los 

territorios en los sitios de alimentación contra otros colibríes, independientemente de la 

especie o el sexo (Stiles y Wolf 1970). Habitan ambientes naturales pero también en aquellos 

con distintos grados de perturbación 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 asimetrías de contienda y los efectos de la perturbación antropogénica en el 

comportamiento territorial. 
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INTRODUCCIÓN 

La primera publicación 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 

describió el comportamiento de los machos del ruiseñor común (Luscinia megarhynchos), 

quienes impedían que otras parejas de la misma especie se establecieran en la cercanía de su 

área, sin una aparente explicación para este comportamiento. En 1868 el alemán Bernard 

Altum ofrece la primera teoría acerca del comportamiento territorial animal. Este autor señaló 

que la territorialidad tiene la finalidad de mantener un área 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 tamaño de este territorio podía 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 ornitólogo Elliot Howard expuso sus ideas sobre el 

comportamiento territorial y trató de interpretar el valor prospectivo de este comportamiento y 

su mantenimiento en el reino animal. A partir de este trabajo, se generó una gran cantidad de 

estudios sobre territorialidad animal, la mayoría de ellos en aves. Algunos de los aspectos que 

se han abordado tienen que ver con la descripción del comportamiento agresivo, la evaluación 

de las condiciones bajo las cuales los territorios deben de ser defendidos, los efectos de la 

territorialidad en la adecuación del individuo y los mecanismos que determinan el tamaño 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 teórico en los factores que influyen en la agresión y dominancia animal se originó a 

partir de los análisis de la teoría del juego realizados por Maynard Smith y Price (1973). 
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Trabajos como los de Parker (1974), Maynard Smith (1973, 1979) y Maynard Smith y Parker 

(1976), promovieron la generación de hipótesis y predicciones sobre los beneficios de la 

dominancia y territorialidad, así como de las reglas y señalizaciones que los contendientes en 

este tipo interacciones deberían mostrar tras ser moldeadas por la selección natural y sexual 

(Nelson 1984).  

Debido a la importancia del comportamiento territorial en las interacciones inter e 

intraespecíficas y sus implicaciones ecológicas y evolutivas dentro de las comunidades de 

aves, la siguiente revisión tiene como objetivo general hacer una recopilación de estudios del 

tema hechos para este grupo animal, resaltando una de las explicaciones teóricas desarrolladas 

para entender los roles de los contendientes en una interacción territorial, la denominada 

hipótesis de las asimetrías de contienda (Leimar y Enquist 1984, Kokko et al. 2006). El 

conocimiento de estas ideas, la teoría relacionada, así como los trabajos descriptivos que las 

sustentan nos ayuda a entender cómo 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 reproducción y la obtención de un sitio apropiado para la anidación y 
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protección de la descendencia. Sin embargo, también existen costos potenciales implicados de 

la territorialidad tales como el riesgo de sufrir algún daño en las disputas territoriales y el gasto 

de tiempo y energía en la defensa del territorio (Brown 1964, Adam 2001). Muchas 

poblaciones son, en última instancia, limitadas por los recursos, y la abundancia y distribución 

de éstos determinarán la capacidad de carga del ambiente. Cuando los recursos son limitantes, 

los individuos deben asegurar los recursos que contribuyen a su adecuación excluyendo a 

otros mediante la defensa del territorio (revisión en Stamps 1994; Adams 2001, López-

Sepulcre y Kokko 2005).  

Ecológicamente hablando, el comportamiento territorial puede tener efectos indirectos 

a distintos niveles. Por ejemplo, la territorialidad como modo de vida en la diversificación 

evolutiva en la morfología de la especie territorial, así como de las otras especies afectadas 

(Carpenter 1987). Así, las especies de colibríes territoriales tienen un menor tamaño de cuerda 

alar (tramo distal y más largo del ala de un ave) que las especies que establecen rutas de 

forrajeo, ya que la selección para la velocidad y la capacidad de maniobra en encuentros 

aéreos ha favorecido la evolución de las alas relativamente cortas en colibríes 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 reproducción o la mortalidad. El resultado depende del acceso y defensa del 

alimento, sitios de anidación y parejas por parte de los individuos dominantes de la población 

(ver revisión en Newton 1992, 1998; Renison et al. 2002, Brown 1969). A nivel de las 

comunidades, el impacto se manifiesta en las interacciones co- y heteroespecíficas resultantes, 

teniendo una consecuencia directa en la estructura de la comunidad (e.g., Murray Jr. 1971, 
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Kuban y Neill 1980, Maurer 1984, Brown y Bowers 1985, Arizmendi y Ornelas 1990). Es 

decir, la competencia intraespecífica puede forzar a los individuos subordinados a aceptar 

hábitats de poca calidad, mientras que la interespecífica puede resultar en la exclusión de las 

especies de sus hábitats óptimos y tener influencia en los patrones de ocupación espacial 

(Orians 2000). 

 

Tipos de territorios en aves 

Históricamente, 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 información generada en estos estudios, se ha determinado que 

los territorios que defienden las aves pueden ser clasificados según el tipo de recurso que 

defienden (Tabla 1). El comportamiento territorial, por lo tanto, parece haberse mantenido 

durante la diversificación de este grupo animal.  

 

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

Tipo de territorio Características Ejemplo 

Todo propósito 

 

Apareamiento, anidación y 

alimentación 

 

Aves canoras 

Apareamiento y anidación 
Actividades de 

reproducción 

 

Tordo sargento, Agelaius 

phoeniceus 

 

 

Anidación 

 

Nido y una pequeña área a 

su alrededor 

Aves coloniales  acuáticas 

y marinas 
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Tipo de territorio Características Ejemplo 
   

 

Formación de parejas y 

apareamientos 

 

Machos se agrupan en un 

área y cada uno forma un 

pequeño territorio. 

Aves que forman leks  

 

Invierno 
 

Áreas de alimentación y 

dormideros 

Chorlito gris, Pluvialis 

squatarola 

 

Dominancia y asimetría de contiendas: Teoría general 

Uno de los hallazgos más importantes para la ecología conductual es el hecho de que el dueño 

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 físicas (Tobias 1997). La 

teoría del juego, a través del uso de modelos de estrategias evolutivamente estables, plantea 

una serie de hipótesis de la evolución del conflicto de los animales a nivel individuo (Maynard 

Smith y Price 1973) y reconoce la importancia de las asimetrías entre los contendientes para la 

solución 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 

halcón (agresivo) - paloma (evita agresión), o continuos (guerras de desgaste) (Maynard Smith 

y Parker 1976, Parker 1984). En cualquier caso, la elección de una estrategia depende de las 

asimetrías del valor de un recurso para los opositores, del potencial de adquisición de recursos 

(capacidad de combate) de los individuos, o de alguna condición como la propiedad, que no 

está correlacionada con el valor de los recursos o la capacidad de lucha (asimetría no 

correlacionada) (Parker 1974, Maynard-Smith y Parker 1976, Leimar y Enquist 1984). 

Cualquiera de estas asimetrías puede predecir las posibilidades de ganar al influir en los 

resultados de la contienda, duración o los niveles de escalada; (e.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 asimetrías 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 señalizaciones influyen en la decisión de evitar encuentros (evitando así 

una lesión) 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 debería disminuir, y con ello la 

duración de la lucha debería aumentar (Parker 1974, Enquist y Leimar 1987, Renison et al. 

2002). 

 

Hipótesis del potencial de adquisición de recursos 

La hipótesis “potencial de adquisición de recursos” establece que los residentes (quienes 

establecen primero un territorio) adquieren territorios debido a que son de mayor calidad 

intrínseca que los intrusos (aquellos que no defienden un territorio). Su capacidad competitiva 

superior explica su dominio (Tobias 1997), ya que estos individuos suelen ser más grandes, 

más fuertes, más experimentados y obtienen un mayor número de victorias. Los modelos para 

la resolución de contiendas que supongan que las decisiones para retirarse se basan en las 

diferencias en el potencial de adquisición de recursos, predicen que la duración de las 

contiendas disminuirá a medida que las diferencias entre rivales incrementen, porque las 

asimetrías son más fáciles de detectar (Leimar y Enquist 1987, Taylor y Elwood 2003). La 
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evaluación mutua de las diferencias en el potencial de adquisición de recursos entre los rivales 

es una forma económica de resolución (pero ver Talylor y Elwood 2003).  

En las aves, las diferencias de tamaño, las vocalizaciones y las señales visuales (e.g. 

ornamentación, 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 daños o gasten energía evaluando a sus oponentes 

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

Un ejemplo de estas señales visuales son los elaborados parches de color en el plumaje. 

La información más común proporcionada por estas señales es la capacidad superior de lucha 

(Senar 1999). Diversos estudios han puesto a prueba estas señales con respecto a la 

dominancia territorial (Otter et al. 1996). Pryke y Anderson (2003) estudiaron la relación entre 

el tamaño 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 tamaño e intensidad de color 

en esta señal eran quienes dominaban a los individuos no residentes o no territoriales. Sin 

embargo, estos rasgos no siempre están 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 

señales 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 están caracterizadas 

por vocalizaciones que tiene como función reflejar la calidad del individuo que las produce 

(Otter et al. 1997). Cuando las señales son estructuralmente complejas y variables entre los 

individuos, surge la posibilidad de manipulación de un oponente. Por ejemplo, el carbonero 

cabecinegro (Poecile atricapillus) produce con frecuencia, en un contexto de interacciones 

agresivas con coespecíficos, un llamado breve y complejo denominado “gárgara” (Baker et al. 

1991). En observaciones realizadas en alimentadores de aves se encontró que existe una fuerte 

relación entre el “gargareo” y el resultado de la contienda: en el 98% de los individuos que 

“gargareaban” desplazaba a aquellos coespecíficos que escuchaban esta señal auditiva 

(receptores), y dentro de una jerarquía de dominancia los individuos de más alto rango emitían 

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

Otro indicador para establecer la asimetría de contienda es la diferencia de tamaño 

entre contendientes. El tamaño juega un papel muy importante en la resolución de contiendas 

puesto que son los individuos de mayor tamaño los que típicamente 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 asimetría en el potencial de adquisición de recursos no siempre explica 

la victoria en las disputas. La teoría del juego predice que la capacidad de pelea será más 

importante en el resultado de las contiendas cuando la recompensa por ganar sea la misma 

para ambos contendientes (e.g. Björklund, 1989; Renison 2002). Si el valor del recurso en 

disputa es diferente para cada oponente, esto afectará la disposición 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 evitará la contienda escalada) (e.g. Nelson 1984, 
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Santos et al. 2009). Un ejemplo de ello son los pingüinos de Magallanes (Spheniscus 

magellanicus), donde antes de la puesta de huevos, la diferencia de tamaño es un predictor 

importante para el resultado y duración de la pelea. Sin embargo, después de la puesta los 

residentes territoriales usualmente ganan las contiendas y el tamaño deja de ser un predictor 

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

 

Hipótesis del valor del recurso 

Durante una disputa, usualmente uno de los contendientes tiene más que perder en una derrota 

(o lo que es equivalente, más que ganar con una victoria). Por ejemplo, el residente territorial 

que ha invertido tiempo y energía en la exploración del mismo, estableciendo límites con los 

vecinos, construyendo un nido, etc., puede sufrir una gran pérdida en su adecuación en 

comparación 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 privación de alimento y los cambios en las relaciones 

de dominancia interespecífica 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 tácticas empleadas 

en encuentros agresivos pueden cambiar en el transcurso de la temporada de reproducción 

como resultado de los cambios en el valor percibido de los recursos para los contendientes. 

Así, el valor del territorio debería aumentar para el propietario debido a la mayor probabilidad 

de que el intento de reproducción 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 período reproductivo posiblemente podría obtener otro 

territorio de cría. Sin embargo, a medida que la temporada avanza, se hace más difícil de 

establecer un nuevo territorio por falta de tiempo (Mobley 1993). En contraste, el espacio de 

reproducción es más valioso para las aves que no se establecieron al inicio de la temporada, 

cuando todavía es posible completar el ciclo reproductivo. Después del pico de eclosión de 

polluelos, el espacio de reproducción disponible es de poco valor para las aves no establecidas 

durante esa temporada (Pierotti y Anette 1994). 

 

Hipótesis de la asimetría no correlacionada 

De todas las propuestas teóricas sugeridas para explicar que el residente territorial 

generalmente gana las contiendas contra los intrusos, la hipótesis de la “asimetría 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 solución 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 mamíferos. En aves, esta hipótesis ha sido 

reconocida como una determinante en rangos de dominancia (Cistol et al. 1996).   
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Los modelos de la teoría del juego sugieren que el respeto de una regla convencional 

''residentes ganan'' podría ser una estrategia evolutivamente estable en la resolución de 

conflictos cuando los beneficios de ganar una pelea son bajos en relación 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 

más 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 teóricos sugieren que las estrategias basadas en “sentido 

común” predicen mejor la dominancia que las “asimetrías no correlacionadas”. Ejemplos de 

estas estrategias son la repetición 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 fisiológicas 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 algún supuesto a priori que hace que los residentes 

territoriales tengan más probabilidades de ganar peleas (Kokko et al. 2006). Mesterton-

Gibbons (1992) afirma que la propiedad por sí sola no funciona para predecir soluciones de 

sentido común y que algunas asimetrías correlacionadas son siempre necesarias, tal vez junto 

con los mecanismos cognitivos que permiten la evaluación de la fuerza del oponente para 

comprender el desenlace (Parker y Rubenstein 1981). En los trabajos analizados en el presente 

capítulo (Tabla 1) se encontró que uno de ellos esta solamente enfocado en la residencia 
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(Yasukawa y Bick 1983); todos los demás lo están hacia el valor del recurso y al potencial de 

adquisición de recursos. 

 

Asimetrías de contienda en colibríes 

A la fecha, no existen estudios sobre los efectos de la residencia en las asimetrías de contienda 

en los colibríes (Aves, Familia Trochilidae). Sin embargo, hay varios estudios sobre economía 

del territorio e interacciones intra e interespecíficas (Tabla 1). La territorialidad en la mayoría 

de los colibríes 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 colibríes 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 

colibríes defienden los territorios en los que se alimentan, por medio de vocalizaciones, 

persecuciones, despliegues y ataques, de numerosos individuos, sin importar especie o 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 empleará formas de defensa costosas siempre y 

cuando mantenga una ganancia energética neta (Camfield 2006).  

La distribución 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 interespecífica puede resultar en la exclusión de las fuentes de alimento de 

aquellas especies menos agresivas, más pequeñas o con menor capacidad de lucha (Stiles y 

Wolf 1970). De esta forma, las comunidades de colibríes están parcialmente estructuradas por 

una jerarquía de dominancia que afecta el acceso al recurso néctar (e.g. Feisinger et al. 1979, 

Arizmendi y Ornelas 1990, Rodríguez-Flores y Arizmendi 2017, Lopez-Segoviano et al. 

2018). 

Como se ha mencionado, la particular dependencia del néctar floral como fuente 

primaria de alimentación, aunado al característico patrón de distribución espacial de las 

plantas que lo proveen (usualmente formando grupos compactos denominados parches de 

plantas), hacen que la territorialidad en colibríes sea fundamental como fuerza estructuradora 

de sus comunidades. Sin embargo, aspectos específicos 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 tamaño de los contendientes. Las 

ideas de las asimetrías 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 intrínseco, es posible conocer algunos de los  mecanismos que 

lo explican siempre y cuando los factores extrínsecos sean medibles y cuantificables. Existen 

especies cuyos caracteres sexuales secundarios (e.g. plumaje) y tamaño corporal permiten 



20 

poner a prueba la pertinencia de la hipótesis del potencial de adquisición de recursos. Debido a 

su alta afinidad por aquellos recursos que pueden ser cuantificados tales como alimentación, 

área de anidación y parejas es posible detectar el valor del recurso asignado por los individuos. 

La fidelidad a sitios de anidación también ha hecho posible estudiar la importancia de la 

residencia territorial en su comportamiento intra e interespecífico. Asimismo, las asimetrías de 

contienda varían dependiendo la edad, sexo y el tipo de sistema de apareamiento de las 

distintas especies de aves, lo cual permite su análisis considerando todos estos factores. La 

flexibilidad observada en las tácticas sugiere que, aunque los primeros modelos proporcionan 

información útil, éstas no son fijas sino social y ambientalmente plásticas y se ajustan a 

circunstancias específicas, como la época del año, tipo y disponibilidad de recurso. Para 

posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relación que existe entre todas las 

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

resultado de contiendas en aves. 

 

Especie Tipo de 

estudio 

Residencia Valor del 

recurso 

PAR Tipo de 

Recurso 

Fuente 

Spheniscidae       

Spheniscus magellanicus O + 0 + R 
Renison et al. 

2002 

 

Odontophoridae 
      

Callipepla gambellii E 0 0 + R Hagelin 2002 

Phasianidae       

Lagopus muta O 0 + 0 R 

Brodsky y 

Montgomerie 

1987 

Phoenicopteriformes       

Phoenicopterus ruber  EO 0 0 + A 
Schmitz y 

Baldasarre 1992 
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Especie 
Tipo de 

estudio 
Residencia 

Valor del 

recurso 
PAR 

Tipo de 

Recurso 
Fuente 

Alcidae       

Cepphus columba O 0 + 0 R Nelson 1984 

Laridae       

Larus occidentalis O + 0 + R 
Pierotti y Anette 

1994 

Trochilidae       

Amazilia rutila, A. saucerottei,  Phaeochroa cuvieri O 0 + + A 
Stiles y Wolf 

1970 

Lampornis clemenciae E 0 + + A 
Powers y McKee 

1994 

Calypte anna y Archilochus alexandri E 0 + 0 A 
Ewald y Rowher, 

1980 

Calypte anna E 0 + + A 
Ewald y Orians 

1983 

Archilochus alexandri E 0 + + A Ewald 1985 



23 

Especie 
Tipo de 

estudio 
Residencia 

Valor del 

recurso 
PAR 

Tipo de 

Recurso 
Fuente 

Selasphorus rufus E, O 0 + + A 
Kodric-Brown y 

Brown 1978 

Amazilia tzacatl E, O 0 + + A Dearborn 1998 

Archilochus alexandri, Calothorax lucifer O 0 + + A Kuban et al. 1983 

Lampornis clemenciae, L. amethystinus Hylocharis leucotis,  

Eugenes fulgens, Atthis heloisa, Colibri thalassinus, 
O 0 0 + A Lyon 1976 

Eulampis jugularis O 0 + 0 A 
Temeles et al. 

2005 

Eupetomena macroura, Colibri serrirostris, Phaethornis pretrei, 

Amazilia fimbriata, Chrysolampis mosquitus, Chlorostilbon lucidus, 

Calliphlox amethystina, Heliactin bilophus. 

 

E 0 + + A 
Justino et al. 

2012 

Hylocharis leucotis 
O 0 + 0 A 

Márquez-Luna et 

al. 2014 

Campylopterus hemileucurus, Heliodoxa jacula, Colibri 

thalassinus, Phaethotnis guy, Lampornis calolaema, Eupherusa 

eximia, Elvira cupreiseps,Calliphlox bryantae, Discosura coversii 
E 0 0 + A Peralta 2014 
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Especie 
Tipo de 

estudio 
Residencia 

Valor del 

recurso 
PAR 

Tipo de 

Recurso 
Fuente 

Amazilia beryllina, Amazilia violiceps, Atthis heloisa, Colibri 

thalassinus, Eugenes fulgens, Hylocharis leucotis, Lampornis 

amethystinus, Selasphorus calliope, Selasphorus platycercus, 

Selasphorus rufus, Tilmatura dupontii 

 

O 0 + + A 

Rodríguez-Flores 

y Arizmendi 

2016 

Amazilia versicolor, Chlorostilbon lucidus, Clytolaema rubricauda, 

Leucochloris albicollis, Phaethornis eurynome, Phaethornis spp., 

Thalurania glaucopis 

 

E 0 + 0 A Lanna et al. 2017 

Calothorax lucifer 
E 0 + 0 A 

Márquez-Luna et 

al. 2017 

Eugenes fulgens, Lampornis clemenciae, Calypte costae, Colibri 

thalassinus, Amazilia violiceps, Amazilia beryllina, Selasphorus 

platycercus, Selasphorus rufus, Selasphorus calliope, Archilochus 

colubris, Hyocharis leucotis, Cynanthus latirostris. Atthis heloisa,   

O 0 + + A 
López-Segoviano 

et al. 2018 

Paridae       

Poecile atricapillus E 0 0 + A Baker et al. 1991 

Parus major       E + + 0 A Krebs 1982 

Parus major E +
a
 0 + R 

Sandell y 

Smith1991 
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Especie Tipo de 

estudio 
Residencia 

Valor del 

recurso 
PAR 

Tipo de 

Recurso 
Fuente 

Parus major E +
a
 0 0 * Wiley 1990 

Muscicapidae       

Ficedula albicilla E, O 0 0 + R 
Garamszegi et al. 

2006 

Luscinia svecica E 0 0 + A 
Lindström et al. 

1990 

 

Erithacus rubecula 

 

E 0 + + A Tobias 1997 

Fringillidae       

Carpodacus erythrinus O + 0 + R Björklund  1989 

Ploceidae       

Euplectes axillaris E 0 0 + * 
Pryke y 

Andersson 2003 

Emberizidae 
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Especie Tipo de 

estudio 
Residencia 

Valor del 

recurso 
PAR 

Tipo de 

Recurso 
Fuente 

Zonotrichia albicollis E +
a
 + + R 

Snell-Rood y 

Cristol 2005 

Junco hyemalis E + 0 0 * 
Yasykawa y Bick 

1983 

Junco hyemalis E +
a
 0 + * 

Holberton et al. 

1990 

Nota: El signo “+” indica una correlación positiva, “0” indica que no hay efecto. E= Estudio experimental; O= estudio observacional. “A” indica que es el recurso es alimenticio, 

“R” el recurso está relacionado con la reproducción (ej. nidos, parejas). El símbolo de asterisco (*) indica que el recurso no se específica, el superíndice “a” indica Residencia 

previa.
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Resumen 

Estudiamos el efecto de la residencia territorial en las asimetrías de contienda en el colibrí 

oreja-blanca (Hylocharis leucotis) en un bosque de oyamel en el centro de México. Veinte 

territorios pertenecientes a machos adultos del colibrí oreja-blanca fueron monitoreados 

durante una temporada invernal, registrando el comportamiento territorial del residente  en 

contra de colibríes intrusos. De forma simultánea se caracterizó  la calidad de cada 

territorio (número de flores, y producción de energía) 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 ningún 

residente fue expulsado de su territorio durante el estudio. Sin embargo, las asimetrías 

residente-intruso a lo largo del día  dependen de distintos factores como el tamaño del 

territorio, la calidad del recurso y principalmente de la identidad de los intrusos. Los 

residentes realizan un mayor número 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 colibríes de mayor talla tales como el 

colibrí magnifico (Eugenes fulgens) o el colibrí oreja violeta (Colibri thalassinus), las 

conductas agonistas disminuyeron y los intrusos usualmente accedieron al territorio para 

alimentarse. Nuestros resultados sugieren que los machos del colibrí oreja-blanca usan 

distintos criterios de información que determinan su probabilidad de victoria en las 

contiendas contra intrusos. 
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INTRODUCCIÓN 

Los individuos que llegan primero a un área 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 fenómeno conocido como “hipótesis 

de la asimetría no correlacionada” (Maynard Smith y Parker 1976, 1982), explica que todos 

(o la mayoría) de los individuos en una población siguen un patrón 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 más 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 será disputada por los intrusos (i.e. Davies 

1978). Esto evita en mayor medida los combates potencialmente dañinos. Varios estudios 

que incluyen a diversos taxa que van desde erizos de mar hasta mamíferos, han 

documentado el efecto de la residencia, lo cual ofrece una poderosa explicación de la 

resolución de contiendas territoriales (Kokko et al. 2006). Sin embargo, la ventaja en la 

propiedad inicial (desde aquí referida como residencia) de un recurso ha sido también 

atribuida a la aparente tendencia de los propietarios iniciales de un territorio a ser más 

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, 

Humphries et al. 2006). De esta manera, se espera que los residentes ganen más contiendas 

y que la duración de éstas sea en función de las diferencias en tamaño o calidad de los 

intrusos (Leimar y Enquist 1984).  
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Los colibríes (familia Trochilidae) han sido utilizados para el estudio de 

comportamiento territorial debido a su especializado hábito nectarívoro. Para garantizar una 

ingesta alta de energía, muchos colibríes defienden territorios de alimentación, lo cual 

implica el uso de perchas de vigilancia, y la exhibición de conductas agonistas tales como 

la persecución de intrusos y despliegues agresivos (Powers y Mckee 1994). Estas aves son 

organismos modelo para dichos estudios porque sus territorios son pequeños, sus demandas 

energéticas son altas y sus fuentes de alimento son fáciles de cuantificar y manipular 

(Dearborn 1998). La gran mayoría de los trabajos hasta ahora realizados en el tema han 

utilizado las asimetrías en tamaño corporal y la calidad del recurso para explicar la 

dominancia territorial en colibríes (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 evaluación de la asimetría no 

correlacionada en sentido estricto no ha sido explorada en este grupo. Por el contrario, el 

único 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 coespecíficos, explicando este patrón con 

base en diferencias en el costo energético durante el vuelo (los juveniles intrusos tienen 

mayor gasto que los adultos). Sin embargo, información 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 colibríes. 

En este estudio, investigamos el efecto de la residencia territorial en la asimetría de 

contiendas en condiciones naturales, utilizando al colibrí 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 resolución de conflictos 

territoriales contra coespecíficos y heteroespecíficos. En estas situaciones, si los colibríes 

siguen la convención de que los residentes siempre ganan (es decir que ningún colibrí 

residente será excluido de su territorio), predecimos que la probabilidad de victoria ante las 

intrusiones subsecuentes de colibríes será afectada por el tamaño (área) y calidad (número 

de flores) del territorio. Adicionalmente, si las asimetrías en el tamaño de los contendientes 

reflejan el resultado de las peleas, esperamos que esta probabilidad de victoria sea diferente 

contra coespecíficos (similar tamaño corporal) y heteroespecíficos (distinto tamaño).  

 

MÉTODO 

Área de estudio 

El trabajo de campo se llevó a cabo de diciembre del 2014 a abril del 2015 en un bosque de 

oyamel localizado dentro del Parque Nacional El Chico (desde aquí PNEC), en el estado de 

Hidalgo, México (98°43´52”O, 20°12´26”N; 2950 a 3030 msnm; CONANP 2005). El 

PNEC presenta un clima templado-subhúmedo con lluvias de verano. La temperatura media 

anual es menor a los 12°C y su precipitación media anual de es 800 mm (INEGI 1998). Las 

especies arbóreas 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 colibríes: 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 colibríes  

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 

floración 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 floración en los que se harían las observaciones focales a 

lo largo del estudio. Se usaron marcas de plástico construidas por la fusión 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 tóxico de secado rápido (Kola Loka, E. I. 

du Pont de Nemours and Company, Edo. de México). Este tipo de marcaje ha demostrado 

ser eficiente y no dañino para los colibríes, pues permite la identificación de los individuos 

durante varios meses sin afectar su vuelo o su conducta (Kapoor 2012). Los colibríes 

capturados fueron identificados, sexados, pesados y medidos. Cuando los individuos 

observados no estaban marcados se identificó al dueño del territorio por usar los mismos 

sitios de percha y forrajeo durante todo el periodo de observación (Kuban et al. 1985,  

Camfield 2006) y, en algunos casos, por determinadas características de su plumaje (ej. 

color del plumaje). Individuos marcados fueron observados defendiendo territorios durante 

varios días después de su manipulación; ninguna de estas aves desapareció o fue encontrada 

muerta durante el estudio. Cada individuo marcado tuvo una combinación de colores 

exclusiva para su posterior identificación. Fuimos capaces de localizar, identificar y 
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registrar las conductas de los machos territoriales marcados. El trabajo de campo aquí 

reportado fue presentado con la mínima manipulación de las aves y aprobado por el comité 

de la Universidad Autónoma Metropolitana; además de seguir la Guía para el Uso de Aves 

Silvestres en Investigación del Consejo de Ornitología (2010). 

  

Contiendas residente-intruso 

Después de marcar a los individuos, pudimos establecer y monitorear su comportamiento 

en 20 territorios pertenecientes a machos adultos del colibrí oreja-blanca (Hylocharis 

leucotis). Para que un territorio fuera considerado como tal, el colibrí residente debía 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 observó y 

registró el comportamiento del colibrí residente por cuatro horas continuas (de 09:00 a 

13:00 hrs) durante dos días consecutivos. En total, el periodo de observación fue de ocho 

horas por cada territorio. Debido al tamaño de los territorios y a la densidad de la 

vegetación, hicimos las observaciones en distintos puntos a una distancia aproximada de 10 

m del territorio. En cada periodo de observación, registramos la especie de los intrusos y el 

número de veces que fueron perseguidos. Debido a que los colibríes residentes siempre 

regresaron a sus perchas y forrajearon dentro de su territorio, se determinó como victorioso 

a aquél colibrí intruso que forrajeó dentro del territorio (i.e., introducir el pico dentro de una 

flor). Por el contrario, el residente fue determinado como victorioso cuando logró expulsar 

del territorio a un intruso sin que este se alimentara. 
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Calidad y tamaño 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 características de los 20 territorios 

observados, cuantificando el número 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 concentración de azúcar con un 

refractómetro portátil (ATAGO, Master Refractometer 50 H, rango de concentración de  

0°-50° escala BRIX). El volumen y la concentración del néctar fueron utilizados para 

cuantificar la variabilidad de energía dentro de cada territorio (kJ/flor). Tanto el volumen (n 

= 20; r = 0 0.83, p < 0.05) como la concentración (n = 20; r = 0.76. p < 0.05) estuvieron 

altamente correlacionados con el número 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 incorporación de algunas plantas de Lonicera mexicana (0.4265 

kJ/flor), Senecio angulifolius (0.044kJ/flor/día), y Cestrum roseum (0.1570 kJ/flor). El 

número de flores dentro de los territorios varió entre 359 y 4294 flores. La cantidad de 

energía producida en un territorio fue proporcional al número de flores. 

 Para establecer el área (tamaño) de los territorios monitoreados, observamos el 

comportamiento del colibrí residente y los sitios donde realizaba las actividades de percha, 

forrajeo y defensa activa (persecuciones). Para delimitar el área de cada territorio tomamos 

las coordenadas “x” y “y” de los sitios más externos donde ocurrieron los registros de cada 
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actividad realizada por el residente territorial. Calculamos el área del territorio usando el 

método del polígono mínimo convexo (PMC) utilizando el software Biota™ 2.0 Alpha 

(Ecological Software Solutions LLC, 2004).  

 

Análisis de datos 

Debido a que puede haber más de un predictor que afecte la probabilidad de que un 

residente gane las contiendas contra los intrusos, generamos varios modelos generalizados 

(modelos logísticos) 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 (tamaño del territorio, número de flores e 

identidad del intruso) y seleccionamos al modelo con el más pequeño sesgo en los valores 

corregidos bajo el criterio de información 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 análisis 

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

 

RESULTADOS 

Características de los territorios  

El área promedio y el número de flores en cada territorio fue de 374.6 ± 44m
2 

(103 a 853 

m
2
) y 1,649.3 ± 73.79 flores (360 a 4,293 flores), respectivamente. Al finalizar la floración 
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de invierno, la gran mayoría de territorios (99%) fueron establecidos en parches de Salvia 

elegans (n= 400 flores; mediaES: volumen de néctar  =1.590.29 l; concentración de 

azúcares =16.641.29 BRIX; energía=0.092kJ/flor), y algunas plantas de Lonicera 

mexicana (n= 180 flores; mediaES: volumen de néctar =0.800.22 l; concentración de 

azúcares=12.881.70 BRIX; energía=0.039 kJ/flor), Senecio angulifolius (n= 40 flores; 

mediaES: volumen de néctar =0.210.11 l; concentración de azúcares=7.190.45 BRIX; 

energía=0.0044 kJ/flor/día), y Cestrum roseum (n= 40 flores; mediaES: volumen de néctar 

=0.940.44 l; concentración de azúcares=2.560.06 BRIX; energía=0.004 kJ/flor). Por lo 

tanto, aquellos territorios con mayor número de flores tenían una mayor cantidad de 

energía.  

 

Asimetrías residente-intruso 

Registramos el comportamiento de residentes territoriales durante 160 horas. Obtuvimos 

197 eventos de intrusión, de los cuales 110 fueron de coespecíficos (machos y hembras), y 

87 de heteroespecíficos (Eugenes fulgens y Colibri thalassinus). De este total, registramos 

55 eventos de persecución a intrusos coespecíficos y 32 a heteroespecíficos. Ninguno de los  

colibríes residentes seguidos a lo largo del estudio fue expulsado del territorio defendido. 

Por ello, los detalles a continuación enlistados se refieren al resultado de las asimetrías de 

las contiendas contra intrusos durante la defensa territorial. Aunque algunos intrusos 

forrajearon dentro de los territorios establecidos en las interacciones intraespecíficas, éstos 

fueron expulsados eventualmente. Por el contrario, en las interacciones interespecíficas el 

colibrí magnífico (E. fulgens) y el colibrí oreja violeta (C. thalassinus) utilizaron 



37 

generalmente los territorios de los residentes como sitios de alimentación y percha. Cuando 

el colibrí residente trató de expulsarlos los individuos de estas dos especies podían 

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

 

Efectos de las características del territorio y tipo de intruso 

Generamos modelos con interacciones entre factores para evaluar si el tamaño del territorio 

(área), calidad (número 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 características 

evaluadas de los territorios defendidos no tienen un efecto significativo (Tabla 1). Es más 

probable que los residentes persigan a intrusos coespecíficos que a heteroespecíficos. Por lo 

tanto, las asimetrías en el tamaño del cuerpo entre contendientes, pero no las características 

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

 Por otro lado, el modelo que incluyó la interacción entre el tamaño del territorio y la 

identidad del intruso mostró un fuerte soporte para explicar cuando un residente evita o no 

intrusiones exitosas (Tabla 1. Fig. 1). Los tres modelos con el menor AIC incluyeron el 

efecto de la identidad del intruso y la interacción entre el tamaño del territorio y la 

identidad del intruso y, finalmente, la interacción entre el tamaño 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 coespecíficos en 
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territorios de menor tamaño y de poca calidad, mientras que en las interacciones con 

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

 

DISCUSIÓN 

Los machos del colibrí oreja-blanca (H. leucotis) parecen usar distintos criterios de 

información para determinar la victoria en las contiendas contra intrusos. Inicialmente, la 

regla del “residente siempre gana” parece cumplirse, ya que ningún residente fue expulsado 

de su territorio durante el estudio. Sin embargo, las asimetrías 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 tamaño del área defendida, el número 

de flores que ésta contiene y la identidad de los intrusos (visto como diferencias en tamaño 

o peso entre contrincantes) son los principales factores que determinan el resultado de las 

contiendas en esta especie de colibrí durante su defensa territorial. A pesar de que un 

residente parece mostrar conductas agonistas (como la persecución) de manera indistinta al 

tipo de intruso e independientemente del tamaño y calidad defendida, la tolerancia para 

permitir el uso del recurso defendido fue diferencial.  

La única especie que establece y defiende territorios durante periodos largos de 

tiempo (semanas) durante el invierno en el PNEC es el colibrí oreja-blanca. El colibrí 

magnífico y el colibrí oreja violeta, se comportan principalmente como ruteros (Mendiola-

Islas obs.pers). Aparentemente, su tamaño les da una aparente ventaja al tratar de ser 

expulsados por los colibríes residentes. Se ha sugerido que el tamaño corporal es un factor 

importante en los sistemas de dominancia en colibríes (Dearborn 1998). Las especies de 
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mayor tamaño tienen requerimientos de energía más altos, reflejándose en típicos patrones 

de movimiento entre distintos hábitats (merodeando o a través de rutas de forrajeo) para 

buscar los recursos (Des Granges 1979). Por el contrario, generalmente aquellas especies de 

colibríes más pequeños son incapaces de perseguir a los más 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 tamaño (el más 

pequeño de las tres especies en el sitio de estudio), el colibrí oreja-blanca establece y 

defiende territorios de alimentación, tanto de los individuos coespecíficos como 

heteroespecíficos. 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 persiguió y vocalizó para tratar de expulsarlos, aunque después de varios 

segundos se alejó 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 pequeños (área en m
2
) tendieron a 

evitar, en gran medida, el forrajeo de intrusos coespecíficos, mientras que los intrusos 

heteroespecíficos no lograron ser expulsados sin importar el tamaño del territorio. Por lo 

tanto, nuestros resultados son consistentes con estudios previos sobre economía del 

territorio que predicen que los colibríes parecen defender territorios más pequeños 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 tamaños corporales pueden explicarse por (1) las asimetrías de tamaño entre los 
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contendientes y (2) la detectabilidad de los intrusos en relación con el tamaño del territorio. 

Se ha sugerido que los intrusos deben ser perseguidos / excluidos en función del costo 

potencial asociado a su participación en contiendas agresivas (Krebs y Davies 1983). Por lo 

tanto, la frecuencia de exclusión de los intrusos debería tener una relación inversa con su 

tamaño corporal (Dearborn 1998). Esta predicción es respaldada por nuestros resultados 

porque los intrusos de mayor tamaño (heteroespecíficos) tuvieron una menor tasa de 

exclusión que los intrusos de tamaño similar (coespecíficos) independientemente del 

tamaño del territorio. Los intrusos de menor tamaño deberían ser más difíciles de detectar 

para el propietario del territorio (Feinsinger y Colwell 1978). Sin embargo, fueron estos los 

que tuvieron más probabilidades de ser excluidos de territorios más pequeños que de 

territorios más grandes. Este resultado sugiere que los residentes territoriales fueron menos 

capaces de detectar intrusos coespecíficos a medida que aumentaba el tamaño del territorio. 

Por lo anteriormente mencionado, podemos establecer que la respuesta del colibrí 

oreja-blanca residente a un intruso depende en gran parte de las diferencias en tamaño. Sin 

embargo, hay varios ejemplos en colibríes que dependen de la etapa del ciclo de vida 

(reproductiva / no reproductiva, etapas pre-migratorias), niveles de hormonas, modo de 

alimentación (territorial o rutero), sexo, factores abióticos (i.e, Stiles y Wolf 1970, Kodrick 

-Brown y Brown 1978, Ewald 1985, Cotton 1998, Sandlin 2000, González-Gómez et al. 

2014), en los que el tamaño corporal entre las especies (heteroespecíficos) puede ser 

irrelevante como variable para explicar los resultados de las contiendas sobre la propiedad 

del territorio. Por el contrario, a nivel intraespecífico (coespecíficos), dentro del mismo 

sexo, el tamaño corporal puede ser un factor muy importante en el resultado de las luchas 

territoriales (Carpenter et al. 1993). La relación entre el tamaño y la probabilidad de ganar 
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encuentros agonísticos que han sido observados en diversas comunidades de colibríes 

(Stiles y Wolf 1970, Feisinger 1976, Lyon 1976, Feinsinger y Colwell 1978, Arizmendi y 

Ornelas 1990, Lara 2006). Recientemente se ha hipotetizado que en colibríes, la ventaja del 

tamaño grande declina conforme las especies son más distantes evolutivamente, 

promoviendo que las especies de menor tamaño tengan mayor probabilidad de ser 

dominantes en contextos agresivos cuando interactúan con especies filogenéticamente  

distantes (Martin y Ghalambor 2014). El colibrí oreja-blanca pertenece a un clado 

(“esmeraldas”) distinto y lejano a E. fulgens (“gemas de montaña”) y C. thalassinus 

(“mangos”), lo cual podría sugerir la imposibilidad de estos para expulsarlo de los 

territorios que defiende. El contexto evolutivo de estas interacciones aún requiere 

investigaciones adicionales. 

 La residencia territorial juega un papel importante en las asimetrías 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 colibrí oreja-blanca es dependiente de las asimetrías 

en área del recurso defendido y el tamaño de los contendientes. Como se ha mencionado, la 

particular dependencia del néctar floral como fuente primaria de alimentación, aunado al 

característico patrón de distribución espacial de las plantas que lo proveen (usualmente 

agregado), hacen que la territorialidad en colibríes sea fundamental como fuerza 

estructuradora de sus comunidades. Sin embargo, aspectos específicos implicados en el 

resultado de las contiendas durante las afrentas territoriales aun requieren explicaciones 

alternativas con respecto a las diferencias en tamaño de los contendientes y al valor del 
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recurso defendido. Este trabajo provee información 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 hipótesis principales formuladas para explicar el resultado en las 

contiendas puede explicar por sí sola el comportamiento territorial en diversos grupos 

animales. Las asimetrías varían dependiendo la edad, sexo y el sistema de apareamiento de 

las distintas especies de aves. La flexibilidad observada en tácticas sugiere que, aunque el 

valor de recurso, el potencial de adquisición de recursos y la asimetría no correlacionada 

proporcionan información útil, estas tácticas no son fijas sino socialmente plásticas y se 

ajustan a circunstancias específicas (i.e. tipo de recurso, época del año, hormonas). Para 

posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relación que existe entre todas las 

asimetrías para entender bajo qué circunstancias se da la dominancia territorial. 
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Tabla 1. Modelos logísticos describiendo la probabilidad de que un intruso sea (a) perseguido por el dueño territorial o (b) realice 

intrusiones exitosas en relación al tamaño del territorio (m
2
), calidad del territorio (no. de flores) y la identidad del intruso 

(conspecífico o heteroespecífico). 

 

 

(a) Persecuciones       

  

Efecto AIC ∆i df z p Intercepto  

Identidad del intruso 269.97 0 196 1.84 0.0628 -2.436  

Tamaño del territorio  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  Id. intruso 273.00 3.03 196 1.015 0.310 -1.531  

Tamaño del territorio 274.38 4.41 196 -0.169 0.866 -0.500  

Tamaño del territorio  Calidad del 

territorio  Id. intruso 
274.66 4.69 196 0.719 0.472 0.944 

 

Tamaño del territorio  Calidad del 

territorio 
276.41 6.44 196 0.741 0.458 0.184 

 

Los modelos están en orden ascendente de los valores AIC.  ∆i representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los  

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

Efecto AIC ∆i df z P Intercepto 

Tamaño del territorio x Id. intruso 223.69 0 196 -2.41 0.0001 1.092 

Calidad del territorio  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 

Tamaño del territorio  Calidad del 

territorio 
239.07 15.38 196 -2.88 0.0039 -3.581 

Tamaño 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 están en orden ascendente de los valores AIC.  ∆i representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los  

valores AIC del modelo más parsimonioso. 
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FIGURA 1. Probabilidad de victoria del macho residente colibrí oreja-blanca en relación al 

tamaño del territorio (área) y la identidad de los intrusos. Cada círculo ilustra cuando un 

intruso coespecífico o heteroespecífico fue expulsado del territorio sin forrajear (0) o 

forrajeando (1). Línea ajustada refleja la probabilidad de los intrusos de visitas territorios de 

distintos tamaños (m
2
), mostrando que comparados con los intrusos  heteroespecíficos, los 

coespecíficos tienen mayor probabilidad de ser expulsados de los territorios pequeños sin 

poder forrajear.  
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CAPÍTULO III 

 

El disturbio antropogénico influye en el comportamiento 

territorial del Colibrí 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 perturbación sobre aspectos 

conductuales asociados a la búsqueda de recursos que incluyen alimento y parejas. Los 

ambientes antropizados usualmente afectan la distribución de estos recursos, causando un 

efecto potencial sobre aquellas especies que establecen territorios para defender los 

recursos que utilizan. Paradójicamente este fenómeno ha sido poco explorado. El objetivo 

de este trabajo fue evaluar el efecto de la perturbación antropogénica en las asimetrías de 

contienda en territorios de alimentación defendidos por machos del colibrí cola-ancha 

(Selasphorus platycercus). En los límites del Parque Nacional La Malinche, en una zona 

con impacto agrícola, monitoreamos diecisiete territorios establecidos en parches florales 

del arbusto Bouvardia ternifolia, ubicados en zonas con distinto grado de perturbación 

antropogénica medida como distancia a caminos, presencia de humanos y ganado, y 

tránsito de vehículos. En cada territorio se registró el número de intrusos perseguidos o no 

por parte de los dueños, así como el tiempo invertido por el propietario para forrajear. 

Simultáneamente, se cuantifico el número de flores y la producción de energía de cada 

territorio, así como las variables asociadas al grado de perturbación. Encontramos que la 

cercanía a caminos y presencia de perturbación directa disminuye la defensa territorial, 

aumenta el éxito de intrusión de otros colibríes, además de que disminuye el tiempo 

invertido por el propietario para alimentarse dentro del territorio. Concluimos que aquellas 

variables asociadas con la perturbación antropogénica tiene un efecto negativo sobre la 

conducta territorial en colibríes, lo cual amerita su consideración en estudios sobre el tema. 
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INTRODUCCIÓN 

La población humana ha aumentado vertiginosamente en las últimas décadas, provocando 

una aceleración en la demanda de recursos (Woodroffe et al. 2005). Esta demanda ha dado 

lugar a un creciente, y cada vez más intenso proceso de cambio en el uso del suelo y 

urbanización que extiende el alcance de los seres humanos a los hábitats 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 estímulos internos y/o 

externos (Levitis et al. 2009). Debido a que éste es una forma fundamental de interacción 

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 adecuación (Sol et al. 2013). Estudios en aves han encontrado diversas 

modificaciones conductuales por efectos de la perturbación antropogénica que incluyen la 

aparición de la conducta de evasión a lo largo de senderos con tránsito humano (Miller et 

al. 1998), cambio de ubicación de los sitios de anidación (Yeh et al. 2007), modificación de 

repertorios vocales (Brumm 2004, Wood y Yezerinac 2006), cambios en la selección de la 

pareja (Habib et al. 2007) y cambio de actividad espacial ( i.e. uso de áreas alternativas para 

alimentarse, Vines 1992, Fernández-Juricic y Sallent 2003). El comportamiento territorial 

no es la excepción. Scales (2009) encontró que en el gorrión cantor (Melospiza melodia), 

tanto la agresión 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. Ésta puede incrementar la oportunidad de reproducirse o 

ganar acceso a recursos, sin embargo, también aumentan los riesgos de daño o muerte 

(Smith y Blumstein 2008). Otra explicación a los resultados de Scales (2009) es que la 

urbanización puede resultar en un incremento de los recursos (mejor calidad del territorio), 

por lo tanto, es más probable encontrar individuos más agresivos dispuestos a ocupar y 

defender territorios en estas áreas más lucrativas. Si ese es el caso, la agresión es el 

elemento principal y la audacia es el efecto secundario debido a que existe una correlación 

entre ambos. Así, la evidencia disponible sugiere que el comportamiento en aves puede ser 

modificado en respuesta a las condiciones urbanas, particularmente respecto a la 

reproducción (Eeva et al. 2014) y forrajeo (Burger 1991) según los efectos (adversos o 

favorables) que éstas tengan en las distintas especies (e.g. Seress y Liker 2015). 

La territorialidad tiene impacto en la adecuación y su aparición depende de varios 

factores tales como la distribución, 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 hábitats perturbados y naturales difieren en calidad, debido a varios aspectos. Por 

ejemplo, las áreas perturbadas pueden generar la aparición de nuevos riesgos, como lo son 

algunos depredadores exóticos (i.e. gatos y perros domésticos), contaminación ambiental y 

acústica, automóviles y otras formas de presiones selectivas que afectan la supervivencia de 

los individuos (Ibanez-Alamo y Soler, 2010). Sin embargo, las áreas 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 perturbación antropogénica potencialmente promueve diferencias en la 

calidad del hábitat, lo que a su vez puede tener un efecto en la defensa de territorios.  

Los colibríes (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 

económica" (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 características de los intrusos y la calidad del territorio afectan el 

comportamiento territorial en los colibríes. Por ejemplo, en un estudio realizado en machos 

territoriales del colibrí oreja-blanca (Hylocharis leucotis) se encontró que los residentes 

territoriales permiten el forrajeo de intrusos heteroespecíficos de mayor tamaño, pero 

defienden contra los coespecíficos de tamaño similar, evitando así un gasto excesivo de 

energía (Mendiola-Islas et al. 2016, ver Capítulo II). 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 disminución en su calidad a través del tiempo 

también implica disminución en la conducta agresiva (i.e. Calothorax lucifer, Márquez-

Luna et al. 2017). Por otro lado, se ha demostrado también que la regulación del tamaño 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 economía energética en 
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el resultado del comportamiento territorial de los colibríes en relación con el tamaño y 

calidad del territorio, así como con el tamaño de los intrusos. Sin embargo, pese a que es 

bien conocido que los colibríes pueden aprovechar recursos resultantes de la actividad 

humana tales como jardines con plantas no nativas y/o bebederos, los posibles efectos de la 

perturbación antropogénica sobre el comportamiento territorial no han sido previamente 

evaluados en este grupo de aves.  

En el presente estudio evaluamos el efecto de la perturbación antropogénica en el 

comportamiento territorial de un colibrí que forma territorios de alimentación en áreas 

perturbadas. Realizamos el monitoreo de territorios de machos adultos del colibrí cola-

ancha (Selasphorus platycercus) en los límites del Parque Nacional La Malinche (PNLM), 

Tlaxcala, México. El colibrí cola-ancha es un migrante latitudinal que en los meses de 

verano establece territorios de alimentación en estas zonas con parches del arbusto 

Bouvardia ternifolia (Rubiaceae). A pesar de ser un área natural protegida, el PNLM sufre 

en sus límites, una fuerte presión antropogénica, en donde el cambio en el uso de suelo ha 

conllevado una histórica transformación de zonas boscosas de encino y pino, a campos 

agrícolas. Esta perturbación ha originado un paisaje con tierras de cultivo, generalmente 

rodeadas por áreas de vegetación secundaria en donde especies de plantas polinizadas por 

colibríes, tales como B. ternifolia, son abundantes a lo largo del año. Estas características 

nos permitieron poner a prueba dos preguntas específicas: a) determinar si el grado de 

perturbación al que están expuestos los colibríes residentes territoriales tiene un efecto en la 

intensidad de defensa contra intrusos; y b) establecer si este efecto depende también de la 

calidad energética y tamaño de los territorios defendidos.  
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MÉTODO 

Área de estudio 

El trabajo de campo se llevó a cabo de junio a agosto del 2016 en una zona limítrofe del 

Parque Nacional La Malinche (PNLM), Tlaxcala, México. El PNLM forma parte del 

Cinturón Volcánico Transmexicano, ubicado entre los estados de Puebla y Tlaxcala 

(19°14’N y 98°14’O). Comprende un área de 46,096 ha,  con una altitud que va de los 2300 

a los 4461 m.s.n.m. (López-Domínguez y Acosta Pérez 2005). La vegetación es un mosaico 

de bosque de pino (dominado por Pinus montezuma, P. pseudostrobus, P. leiophylla y P. 

hartwegii), y pastizales, pero en los límites del parque predomina la vegetación secundaria 

y tierras de cultivo con algunos parches de bosque de encino (Lara 2006, Martínez-García 

et al. 2013).   

El acceso al PNLM desde las zonas antropizadas cuenta con una extensa red de 

caminos y senderos, los cuales varían en intensidad de tráfico humano, animal (ganado, 

perros) y mecánico (automóviles, tractores). En los límites del parque estos caminos forman 

un mosaico de parches en floración de distintos tamaños de Bouvardia ternifolia, una de las 

especies ornitofílicas más importantes en esta zona durante los meses de verano y que está 

asociada a vegetación secundaria (Lara 2006). El colibrí cola-ancha (Selasphorus 

platycercus) es un migrante latitudinal de tamaño pequeño (entre 8-9 cm y 3-4 g de peso) 

con poblaciones residentes en México. Habita áreas abiertas con arbustos y matorrales en 

bosques de pino, pino-encino y pino-junípero (Arizmendi y Berlanga 2014), y en el área de 

estudio forma territorios de alimentación y anidación en parches florales de B. ternifolia. La 

comunidad de colibríes que utiliza esta especie de planta como principal fuente de néctar 
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está compuesta por cinco especies. Las especies residentes encontradas a lo largo del año 

en la región están, conformadas por el colibrí oreja-blanca Hylocharis leucotis (largo: 9-10 

cm largo y peso: 3.2-3.6 g) y el colibrí magnífico Eugenes fulgens (11-14 cm y 7-8 g), los 

migratorios altitudinales representados por el colibrí oreja violeta Colibri thalassinus 

(10.5–11.5 cm y 4.8-5.7 g), el colibrí 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). 

 

Características de territorios  

Para detectar la presencia de un territorio ubicamos individuos perchando y vocalizando. 

Para que un área fuera considerada como un territorio, el colibrí dueño debía forrajear 

dentro de él y defenderlo mediante persecuciones o vocalizaciones. Diecisiete territorios de 

machos adultos de colibrí cola-ancha fueron monitoreados en un área aproximada de 50 

hectáreas y cubriendo un gradiente altitudinal de los 2200 a 2300 m s.n.m. En cada 

territorio, observamos y registramos el comportamiento del colibrí propietario por 4 horas 

continuas (0800-1200 h). Debido al tamaño de los territorios, las observaciones utilizando 

binoculares, fueron realizadas desde distintos puntos a 10 m de distancia de los límites del 

territorio para no influir en el comportamiento del propietario. Registramos la especie de 

los colibríes intrusos, el número de persecuciones, el número de intrusos no perseguidos y 

el tiempo de forrajeo del propietario en su territorio durante todo el período de observación. 

Ya que los colibríes 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 tamaño del territorio 

De forma simultánea a los registros observacionales, contabilizamos el número 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 concentración 

de azúcares (porcentaje de sucrosa), la estimamos utilizando un refractómetro portátil 

(ATAGO, Master Refractometer 50 H, rango de concentración 0°–50° escala BRIX). El 

volumen y la concentración de néctar fueron utilizados para cuantificar la variabilidad de 

energía 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 l; concentración de azúcares = 

10.08  0.53 BRIX; energía = 0.054kJ/flor), el contenido energético estimado estuvo 

altamente correlacionado con el número de flores en el territorio (r = 0.852, p <
 
0.0001). 

Por lo tanto, esta última variable la utilizamos para determinar la calidad del parche 

defendido, bajo la premisa de que parches conteniendo mayor número de flores 

representarán parches de mejor calidad (i.e. mayor contenido energético).
 

 Para establecer el tamaño de los territorios (área), observamos el comportamiento 

del colibrí propietario y los sitios donde realizaba las siguientes actividades: percha, 

forrajeo, defensa activa (persecuciones) y pasiva (vocalizaciones). Para delimitar el área de 

cada territorio, una vez concluido el periodo de observación, con un GPS (Garmin) 

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

trazo recorrido.  

 

Efectos de la perturbación 

Definimos la perturbación como aquellas actividades de origen humano que tienen impacto 

en las comunidades naturales y que modifican de manera transitoria o permanente su 

funcionamiento. Para evaluar su posible efecto en el comportamiento territorial de los 

propietarios, medimos la distancia de cada territorio al camino más cercano con un 

distanciómetro láser (Bushnell® yardage Pro scout) que eventualmente se verificó con los 

datos del GPS y un mapa satelital. Asimismo, registramos el horario y tiempo de ocurrencia 

en el que vehículos, personas y/o ganado transitaban cerca (de 5-10 m del límite del 

territorio) o dentro del territorio durante el registro conductual del colibrí propietario. Con 

base en estos registros, y tras la finalización de los periodos de observación, categorizamos 

los territorios en dos tipos, aquellos que habían estado expuestos a algún tipo de 

perturbación (i.e. con perturbación) y aquellos que durante las observaciones no 

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

 

Análisis de datos 

Debido a que más de un predictor puede afectar la probabilidad de que un propietario gane 

las contiendas contra los intrusos, generamos distintos modelos logísticos 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 (tamaño del territorio, número de flores, identidad del intruso, distancia al 

camino más cercano y perturbación). 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 (tamaño del territorio, número de flores, 

distancia al camino más cercano y perturbación) influyen en el tiempo que un propietario se 

dedica a forrajear dentro de su territorio. Seleccionamos como mejor modelo aquel con el 

criterio de información Akaike (AIC) más bajo (Burnham y Anderson 2002). Todos los 

análisis estadísticos 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 

tamaño promedio de los territorios fue de 3928.3 ± 831.37 m
2
 (de 1136 a 12687 m

2
) y el 

número promedio de flores fue de 3329 ± 578.9 flores (de 483 a 8295 flores), sin que 

existiera una relación 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 

más cercano variaron entre los 0 y los 435 m. Ocho de los 17 territorios, estuvieron 

expuestos a perturbación (tránsito de vehículos, ganado, personas) durante el periodo de 
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observación. Registramos un total de 557 eventos de forrajeo de los propietarios 

territoriales con una duración total de 273.53 minutos. 

 

Asimetrías propietario-intruso 

Registramos el comportamiento de los propietarios territoriales durante un total de 68 

horas. Observamos 319 intrusiones de las cuales 187 fueron de coespecíficos y 132 de 

intrusos heteroespecíficos (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 heteroespecíficos y 114 a coespecíficos. 

Cuando un intruso no fue perseguido, el propietario territorial se mantuvo en su percha y 

algunas veces forrajeó al mismo tiempo que el intruso. Aunque algunos intrusos 

coespecíficos forrajeaban dentro del territorio, siempre abandonaban el territorio ya sea al 

terminar de forrajear o después de una persecución. En cuanto a los intrusos 

heteroespecíficos, por lo general, forrajeaban dentro de los territorios sin ser perseguidos y 

muchas veces usaban perchas dentro de los territorios. Cuando el colibrí propietario trataba 

de expulsarlos, estos se mantuvieron forrajeando, se perchaban o las persecuciones se 

prolongaban.   

Cuando los propietarios territoriales estuvieron expuestos directamente a 

perturbación de origen antropogénico tales como la presencia de transeúntes humanos o 

animales y vehículos, presentaron diversos comportamientos. Algunos propietarios 

sobrevolaban el territorio y después de pocos segundos regresaban a alguna de sus perchas 

o cambiaron de percha continuamente, volaban algunos segundos y regresaban a la misma 

percha o simplemente se mantenían 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 podían mantenerse cerca de los humanos ya fuera perchando o 

forrajeando. En aquellos territorios más alejados de los caminos, los colibríes residentes se 

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

 

Efectos del tamaño y calidad del territorio, identidad del intruso y perturbación 

Generamos modelos con interacciones entre factores para evaluar si el tamaño del territorio 

(área), calidad (número de flores), la identidad del intruso (coespecífico o heteroespecífico), 

la distancia al camino más cercano y la perturbación afectaban la probabilidad de que un 

propietario territorial ganará contiendas persiguiendo intrusos o evitando intrusiones 

exitosas. De los modelos obtenidos, el más parsimonioso mostró que la interacción entre el 

tamaño del territorio, la identidad del intruso, la distancia al camino más cercano y la 

perturbación son los mejores predictores de que un intruso sea perseguido o no (Tabla 1a, 

Figura 1). En aquellos territorios de menor tamaño, más cercanos al camino y que presentan 

perturbación, los intrusos heteroespecíficos tienen menor probabilidad de ser perseguidos. 

Los otros cuatro modelos con los valores más bajos de AIC, incluyen el efecto de la 

interacción entre la distancia al camino con la identidad del intruso, identidad del intruso, 

tamaño del territorio con número de flores y la distancia al camino con perturbación. Tres 

de estos modelos incluyen variables de perturbación antropogénica.  

Por otro lado, encontramos que la interacción entre la identidad del intruso y la 

distancia al camino es el modelo que mejor explica si el propietario territorial evita o no 

intrusiones exitosas (Tabla 1b, Figura 2). La probabilidad de que un intruso 

heteroespecífico tenga una intrusión exitosa (logre forrajear dentro del territorio) aumenta 
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ante la cercanía de caminos, mientras que los intrusos coespecíficos aumentan su 

probabilidad de una intrusión exitosa en territorios más alejados del camino. Otros modelos 

con los valores más bajos de AIC, incluyen la interacción de la perturbación con la 

identidad del intruso, la identidad del intruso, el número de flores y la interacción de la 

perturbación con la distancia al camino.  Tres de los modelos más parsimoniosos incluyen 

variables de perturbación antropogénica. 

Por último, el modelo que mejor explica el tiempo que un propietario territorial 

dedica al forrajeo es la interacción de la perturbación con el número 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 registró perturbación. Todos los modelos con valores bajos de AIC 

incluyen ambas variables de perturbación. 

 

DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos han mostrado que las variables evaluadas relacionadas con la 

perturbación antropogénica tienen efecto en el comportamiento del colibrí cola-ancha 

(Selasphorus platycercus), durante la defensa de sus territorios. La cercanía a caminos y 

presencia de perturbación directa tal como tránsito humano, de ganado y vehículos, 

disminuye la defensa territorial, aumentando el éxito de intrusión de otros colibríes y 

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

Selasphorus platycercus establece territorios de alimentación en parches de 

Bouvardia ternifolia en zonas perturbadas. Otras tres especies, el colibrí oreja-blanca 



60 

(Hylocharis leucotis), colibrí oreja violeta (Colibri thalassinus) y colibrí garganta azul 

(Lampornis clemenciae) también forman territorios en parches de esta especie, sin 

embargo, lo hacen cerca de grandes árboles que usan como perchas y en los límites de 

remanentes de bosque de encino. Cuando estas especies visitan parches de B. ternifolia en 

áreas perturbadas se comportan como ruteros, y en algunas ocasiones utilizan los territorios 

del colibrí cola-ancha para forrajear durante periodos cortos de tiempo. Aunque se sabe que 

el tamaño corporal es un factor importante en sistemas de dominancia en colibríes 

(Dearborn 1998, López-Segoviano et al. 2017, Márquez-Luna et al. 2018), en este sistema 

encontramos que una de las especies más pequeñas de las registradas defiende el mayor 

número de territorios. Este hallazgo es similar a lo encontrado en el Parque Nacional El 

Chico en Hidalgo, México, donde el colibrí oreja-blanca es la especie más pequeña 

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

Aunque los colibríes propietarios usan distintos criterios para determinar la 

intensidad de defensa del territorio, tales como su tamaño (m
2
) y el número de flores, 

cuando los territorios son establecidos en sitios con disturbios antropogénicos este patrón 

de defensa parece modificarse. Por ejemplo, en un estudio realizado en el colibrí oreja-

blanca en áreas boscosas conservadas, se encontró que el tamaño del territorio y la 

identidad del intruso (sobre todo cuando hay diferencias de tamaño y peso como en el caso 

de intrusos heteroespecíficos), 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 heteroespecíficos sean 

perseguidos es diferencial según el tamaño del territorio, la perturbación y la distancia al 
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camino. Mientras que cuando se trata de intrusos coespecíficos se mantiene la misma 

intensidad de defensa a pesar de las diferencias en estas variables. Aquellos territorios 

cercanos a caminos y con perturbación directa mostraron afectar negativamente la 

intensidad de defensa contra intrusos y el forrajeo mismo de los propietarios. Aunque se 

sabe que las áreas expuestas a perturbación son de menor calidad que aquellas sin 

perturbación con respecto a la disponibilidad de recursos (Scales 2009), en el caso de los 

colibríes se requieren explicaciones alternativas sobre el costo de defensa de un territorio 

establecido en estas condiciones. Parches de flores de tamaño variable pueden ser 

defendidos en áreas con perturbación por los colibríes, sin embargo, la presencia constante 

de agentes potenciales de riesgo tales como el tránsito de personas, vehículos y ganado, 

afectó el tiempo invertido tanto en la defensa territorial como en su utilización para el 

forrajeo. Por el contrario, aquellos territorios donde los propietarios territoriales no están 

expuestos a estos disturbios, mostraron mayor intensidad de defensa de su territorio. La 

teoría predice que los individuos presentan comportamiento agresivo sólo cuando el valor 

del recurso es superior al costo (Maynard y Price 1973, Maynard y Parker 1976). Dado que 

los individuos pueden evaluar con precisión y responder a diferencias en la calidad del 

territorio, los individuos que poseen territorios de mayor calidad pueden ser más agresivos 

(Scales 2009). La presencia de los agentes de perturbación mencionados provoca que los 

colibríes propietarios de territorios paguen un costo asociado a una menor atención a la 

presencia de intrusos (particularmente heteroespecíficos), con respecto a los territorios 

establecidos en áreas alejadas a este tipo de perturbación. Esto sugiere que para los intrusos 

es más conveniente establecer sus rutas de forrajeo en estas zonas perturbadas, pues su 
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éxito de forrajeo será mayor. Estudios adicionales son necesarios para explorar esta 

predicción en otras comunidades de colibríes.  

 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 perturbación y más alejados de los caminos, el 

tiempo que un residente territorial del colibrí cola-ancha invirtió en forrajear fue mayor que 

en territorios expuestos a mayor grado de perturbación. Las variables relacionadas con el 

disturbio, como el tráfico vehicular o de personas, afectó negativamente la eficiencia de 

forrajeo en los territorios más perturbados. Este efecto negativo de las perturbaciones 

antropogénicas sobre la inversión en el forrajeo ha sido previamente demostrada en otros 

grupos de aves. Por ejemplo, Burger (1991) encontró que, en las áreas 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 

población de personas aumentó, las aves limícolas 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 (Fernández-Juricic y Sallent 2003). Explicaciones a este 

patrón conductual argumentan la percepción de riesgo o peligro por parte de los 

forrajeadores, sobre todo si se considera que las decisiones de forrajeo de un animal están 

fuertemente influenciadas por el riesgo de depredación percibido (Lima y Dill 1990). En 

este caso, se ha demostrado que los animales pueden compensar por el elevado riesgo de 

depredación adoptando comportamientos menos riesgosos durante el forrajeo, que incluyen 

menos eventos de alimentación y/o de menor duración (Hilton et al. 1999). 
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En los sistemas territoriales de colibríes, la calidad de un territorio en términos 

energéticos 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 perturbación influye en la percepción de la calidad de un territorio cuando se 

encuentra en una zona con disturbios antropogénicos. Adicionalmente, el tamaño corporal 

puede ser un factor importante para determinar la intensidad de defensa de un territorio bajo 

estas condiciones de perturbación.  

Los resultados obtenidos en nuestro estudio muestran que, aunque los colibríes son 

tolerantes a la perturbación antropogénica, ésta tiene un potencial costo energético en los 

colibríes que defienden un territorio. La calidad de un territorio es difícil de cuantificar 

directamente, debido a que no siempre se conocen cuales variables ecológicas 

(disponibilidad de recursos, densidad de depredadores) son más importantes para ciertas 

especies (Scales 2009). En nuestro estudio, encontramos que el tránsito de vehículos, 

personas, animales domésticos (i.e. ganado y perros) y la contaminación acústica representa 

una disminución en la calidad de los territorios, más allá de la cantidad de energía 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 perturbación 

parecen ser apenas compensados por la calidad del territorio. 

Aunque el efecto de la perturbación humana en el comportamiento de diversos 

grupos animales ha sido estudiando a lo largo de las últimas décadas, es necesario ampliar 

el estudio del efecto de diversos factores de perturbación antropogénica. En especies 

carismáticas como los colibríes, que además prestan servicios ambientales como la 

polinización, es necesario realizar estudios más detallados no solo en cuanto al 
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comportamiento territorial, sino a cómo la urbanización afecta la polinización. Por ejemplo, 

Francis et al. (2012) paradójicamente encontraron que Archilochus alexandri visitaba 

mayor número de flores en parches expuestos a ruido antropogénico, con un efecto 

indirecto positivo en la polinización. Sin embargo, es necesario ahondar en el estudio de los 

efectos de la urbanización el comportamiento e historia de vida a las especies de colibríes y 

las plantas a las que polinizan. 
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Tabla 1. Modelos logísticos describiendo la probabilidad de que un intruso sea perseguido por el dueño territorial o realice una intrusión exitosa en 

función al tamaño del territorio, número de flores, la identidad del intruso, la distancia al camino más cercano y la presencia/ausencia de 

perturbación (n = 321). 

      

a) Persecuciones 

 
     

Efecto AIC ∆i df z p 

 

Tamaño x Perturbación x Id. Intruso x 

Distancia 

353.58 0 15 -2.681 0.006 

Distancia x Id. Intruso 355.03 1.45 3 -2.858 0.003 

Id. Intruso 361.2 7.62 1 7.740 <0.001
 

Tamaño x Flores 412.11 58.53 3 4.105 <0.001
 

Distancia x Perturbación 431.36 77.78 1 -3.208 0.002 

Los modelos están en orden ascendente de los valores AIC.  ∆i representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC 

 del  modelo más parsimonioso. 
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b) Intrusos exitosos 

 

     

Efecto AIC ∆i df z p 

Id. Intruso x Distancia 357.05 0 3 3.999 <0.001
 

Perturbación x Id. 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 

Perturbación x Distancia 431.72 74.67 3 -2.898 0.004
 

Los modelos están en orden ascendente de los valores AIC.  ∆i representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC  

del modelo más parsimonioso. 
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Tabla 2. Modelos lineales describiendo si el tiempo invertido por el residente territorial en el forrajeo está dado por el tamaño del 

territorio, número de flores, la distancia al camino más cercano y la presencia/ausencia de perturbación (n = 557). 

 

 

 

 

 

 

 

Los modelos están en orden ascendente de los valores AIC.  ∆i representa la diferencia entre los valores AIC del modelo i y los valores AIC  

del modelo más parsimonioso. 

.

Forrajeo 

 

     

Efecto AIC ∆i df t p 

Perturbación x Flores x Distancia 4916.22 0 547 -3.131 0.002
 

Distancia x  Perturbación x Tamaño 4925.38 9.16 547 3.606 0.0004
 

Distancia x Flores 4948.21 31.99 551 -4.066 0.0002
 

Perturbación x Flores 4951.67 35.45 551 2.556 0.0108
 

Distancia x Perturbación 4956.24 40.02 551 7.035        <0.001
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LEYENDA DE FIGURAS 

FIGURA 1. Probabilidad de que un intruso sea perseguido según su identidad en relación a 

la distancia al camino más cercano, el tamaño del territorio y si presenta perturbación o no. 

Aunque el modelo más parsimonioso es la interacción de estas variables, las variables 

continuas se muestran separadas para mostrar su efecto en las probabilidades de 

persecución. 

FIGURA 2. Probabilidad de éxito de los intrusos según su identidad con relación a la 

distancia al camino más cercano.  

FIGURA 3. Tiempo que dedica al forrajeo el residente territorial en función del número de 

flores, la distancia al camino más cercano y a la perturbación. Aunque el modelo más 

parsimonioso es la interacción de estas variables, las variables continuas se muestran 

separadas para mostrar su efecto en el tiempo de forrajeo.  
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FIGURA 1.  
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FIGURA 2. 
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FIGURA 3. 
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DISCUSIÓN DE RESULTADOS 

Nuestros resultados sugieren que la residencia territorial es determinante en las asimetrías de 

contienda en los dos ensambles de colibríes estudiados en esta tesis, puesto que ningún 

residente territorial fue expulsado de su territorio durante las observaciones. Sin embargo, 

hemos demostrado que factores como el tamaño del territorio, la identidad del intruso (sobre 

todo cuando es de mayor talla), y la perturbación, influyen en la intensidad de defensa 

(persecuciones) del territorio. De acuerdo con la teoría económica, 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 cuándo defender o no un territorio, 

y algunos estudios lo han confirmado utilizando especies de colibríes 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, 

Márquez-Luna et al. 2017). Otros estudios en colibríes también han encontrado que la calidad 

del territorio determina el grado de defensa de un dueño territorial (Hixon et al. 1983, Powers 

1987, Powers y McKee 1994, Camfield 2006), debido a que un territorio de mayor calidad 

permite al dueño 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 colibrí oreja-blanca (Capítulo 2), la intensidad de 

defensa no está 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 colibrí 

cola-ancha (Capítulo 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 manipulación 

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 tamaño, lo que implica un gran costo de defensa. Otra posible explicación 

es que cuando se manipula la cantidad y calidad del néctar, los dueños 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 energía que ofrece un 

territorio puede variar por distintos factores intrínsecos a la planta y al ambiente. Por ejemplo, 

el volumen de néctar y la concentración de azúcar pueden ser afectados por la humedad y/o 

temperatura ambiental, lo cual influye en la tasa de evaporación. 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 características del ambiente, es posible que los costos energéticos de 

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

El estudio de las comunidades de colibríes en las que se enfocó esta tesis, mostró 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 colibrí magnífico (Eugenes fulgens) y el colibrí oreja violeta (Colibri thalassinus). 

Tanto en el PNEC como en el PNLM, estas especies forrajeaban y utilizaban las perchas 



75 

dentro de los territorios establecidos por el colibrí oreja-blanca y el colibrí  cola-ancha. En el 

PNLM, el colibrí oreja-blanca y el colibrí garganta azul (Lampornis clemenciae), que se 

comportaron como ruteros, utilizaron perchas y forrajearon dentro de los territorios del colibrí 

cola-ancha sin poder ser expulsados en la mayoría de encuentros. En ambos sitios el mayor 

número de persecuciones fueron dirigidas a intrusos coespecíficos. El potencial de adquisición 

de recursos fue muy  marcado e importante en la intensidad de defensa de este estudio. Por 

ejemplo, debido a que las especies de colibríes registradas como intrusas en nuestros estudios 

fueron de mayor tamaño corporal que los residentes territoriales, es posible inferir que estos 

últimos invierten menos energía en la defensa activa (persecuciones) por los costos asociados. 

Esta idea puede ser fundamentada por la hipótesis del “costo del combate” (Dearborn 1998), la 

cual argumenta que los intrusos deberían 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 tamaño del intruso. Cuando los intrusos son del 

mismo tamaño, las contiendas pueden prolongarse y exponerlos a riesgo de depredación y un 

alto costo energético (Dearborn 1998). La hipótesis del costo del combate, también predice 

que la frecuencia con la cual los intrusos son perseguidos es inversamente proporcional al 

tamaño de cuerpo del intruso. Al igual que lo encontrado por Dearborn (1998) en el colibrí 

cola-rufa, las respuestas de los residentes territoriales aquí estudiados (colibrí oreja-blanca y 

colibrí cola-ancha) dependen en gran parte del tamaño del intruso.  

Nuestros hallazgos son consistentes con resultados reportados en otras comunidades de 

colibríes (Stiles y Wolf 1970, Feisinger 1976, Lyon 1976, Feinsinger y Colwell 1978, López-

Segoviano et al. 2018) en los cuales el tamaño 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 

relación. En la comunidad de colibríes estudiada por Arizmendi y Ornelas (1990), los colibríes 

de tamaño mediano usualmente son quienes forman y defiende territorios. Por otro lado,  

Rodríguez-Flores y Arizmendi (2016) encontraron que el tamaño no siempre fue el mejor 

predictor para la dominancia y territorialidad en la comunidad que estudiaron, sino que se 

modifica durante el año y según la composición de especies de esta. Tanto en el PNLM como 

en el PNEC, las especies territoriales fueron las más pequeñas. Una posible explicación puede 

ser el tipo de recurso defendido. Por ejemplo, el colibrí oreja-blanca forma territorios de 

alimentación en parches florales de Salvia elegans, tanto en el área boscosa conservada del 

PNLM como en el PNEC. Sin embargo, en la temporada de floración 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 (Rodríguez-Flores y Arizmendi 2016). 

En los sistemas territoriales es de gran importancia el tamaño corporal, ya que implica que 

aquellos intrusos más pequeños o de igual tamaño que el residente territorial tienen más 

probabilidades de incrementar el gasto energético asociado a las persecuciones y a disminuir 

la tasa de forrajeo dentro de territorios establecidos, en comparación a las tallas grandes donde 

las persecuciones disminuyen y el éxito de forrajeo aumenta. Estas diferencias en tamaños se 

ven reflejadas en un costo energético adicional tanto para los individuos residentes como para 

los intrusos. 
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El tamaño del territorio tuvo distintos efectos en la intensidad de defensa por parte de 

los residentes en las dos comunidades de colibríes estudiadas. En el PNEC, el tamaño no 

estuvo relacionado ni con la calidad del territorio, ni con la intensidad de defensa, pero sí con  

las intrusiones exitosas, dependiendo de la identidad del intruso. Márquez-Luna (2014), en el 

mismo sitio de estudio, señala que el tamaño del territorio se relaciona con la calidad del 

recurso y que en aquellos territorios de mayor tamaño las intrusiones exitosas aumentan. El 

autor reporta que el tamaño promedio de los territorios fue de 129.83 ± 13.79 m
2
, mientras que 

para nuestro estudio el tamaño promedio fue de 374.6 ± 44 m
2
. Posibles explicaciones a estas 

diferencias incluyen el tiempo de observación. Aunque Márquez-Luna (2014) no especifica el 

tiempo de observación de los territorios, en nuestro estudio las observaciones tuvieron una 

duración de ocho horas, en las cuales los residentes no siempre se movían por todo el 

territorio. A pesar de que el tamaño promedio de los territorios es muy variable, en ambos 

estudios se encontró que en territorios de mayor tamaño la probabilidad de intrusiones exitosas 

aumenta. En el PNLM, el tamaño del territorio también tuvo efecto en la probabilidad de éxito 

de los intrusos y persecuciones, pero no como factor único, sino como resultado de la 

interacción con la distancia al camino más cercano, la presencia o no de perturbación y la 

identidad del intruso. Cuando hay más factores que afectan el gasto energético, adquiere más 

importancia el tamaño del territorio tanto para los intrusos como para el residente. Entre más 

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 comparación a tener territorios pequeños donde el gasto energético 

será menor; esto a su vez posiblemente condiciona que un número mayor de intromisiones 

sean exitosas en los territorios grandes que en los pequeños (Márquez-Luna 2014). En este 
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estudio, el tamaño del territorio no es un factor que por si solo  influya en las asimetrías de 

contienda. 

En el capítulo 3 pudimos determinar que el efecto de la perturbación tiene una gran 

importancia en el comportamiento territorial. En todos los modelos analizados encontramos 

como variable explicativa a la perturbación, ya sea como ausencia o presencia de ella (ganado, 

personas, perros) o medida como la cercanía a los caminos. Sin embargo, pese a que la 

defensa territorial puede verse afectada, los colibríes parecen tener un comportamiento audaz 

(pues se pueden encontrar incluso perchados o forrajeando cerca de una persona). Estas 

respuestas conductuales contrastantes ante la perturbación antropogénica son presentadas en el 

trabajo de Franci et al. (2016). Estos autores encontraron que el colibrí 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 ambigüedad 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 colibríes cola-ancha 

territoriales fueron audaces ante la perturbación, el comportamiento más agresivo 

(persecuciones) se dio en aquellos territorios con menor grado de perturbación. 

Adicionalmente, evidenciamos que la perturbación 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 depredación 

(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 hipótesis de asimetría de contienda, evaluando el potencial de 

adquisición de recursos, el valor que los contendientes dan al recurso y la asimetría no 

correlacionada. Sin embargo, esta última no había sido evaluada anteriormente en colibríes.  

Ninguna de las tres hipótesis principales formuladas para determinar el resultado en las 

contiendas puede explicar por sí sola el comportamiento territorial en diversos grupos 

animales. Las asimetrías varían dependiendo de la edad, sexo y organización social de las 

distintas especies de aves. La flexibilidad observada en tácticas sugiere que, aunque los 

primeros modelos proporcionan información útil, estas tácticas no son fijas sino socialmente 

plásticas y se ajustan a circunstancias específicas (e.g. hora del día, época del año, tipo de 

recuso). Para posteriores estudios es necesario tomar en cuenta la relación que existe entre 

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

La perturbación antropogénica influye en el comportamiento del colibrí cola-ancha 

durante la defensa de sus territorios. Aunque los colibríes propietarios usan distintos criterios 

para determinar la intensidad de defensa del territorio (tamaño y calidad), cuando los 

territorios son establecidos en sitios con disturbios antropogénicos este patrón de defensa 

parece modificarse. Más estudios sobre el impacto que tiene la perturbación antropogénica en 

las comunidades de colibríes dentro de distintos contextos son necesarios para determinar la 

generalidad de nuestros resultados.  
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GLOSARIO 

 

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

de volumen (densidad de la población) 

Coespecífico: Perteneciente a la misma especie. 

Competencia interespecífica: es la interacción 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 intraespecífica: es la interacción 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 interactúan 

con el medio y sus coespecíficos.  

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

sumisión entre individuos generalmente de la misma especie. 

Contienda: lucha, enfrentamiento.  

Depredación: interacción biológica en la que un individuo de una especie animal (el predador 

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

Despliegue: Es la unidad básica de comportamiento que transmite información intraespecífica. 
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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 confrontación se agrava. Se basa en un mecanismo de 

acción-reacción, pero con un aumento de intensidad progresivo. A una amenaza pequeña se 

responde con una amenaza ligeramente superior, así indefinidamente hasta que llegar a una 

confrontación extrema. 

Estrategias Evolutivamente Estables: conductas que aporta un éxito, y que no depende sólo 

del comportamiento (óptimo) sino del comportamiento o estrategia que adopten los demás 

miembros de la población; se trata de un éxito relativo. Suele definirse como una estrategia 

que no puede ser reemplazada ni mejorada al extenderse en una población. 

Estructura de la comunidad: La estructura de una comunidad puede describirse mediante su 

riqueza, que es el número 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 están los factores abióticos, las interacciones entre especies, 

el grado de perturbación y los sucesos aleatorios. 

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

exploración, la selección y la manipulación de alimento o sustrato. 

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

Heteroespecífico: perteneciente a una especie distinta. 
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Historia de vida: es el patrón de los sucesos de supervivencia y reproducción típicos de un 

miembro de una especie (básicamente, es su ciclo de vida). Los patrones de historia de vida 

evolucionan por selección natural y representan una "optimización" del costo-beneficio entre 

crecimiento, supervivencia y reproducción. 

Intruso: ver No residente 

Nectarívoro: 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: colibríes que establecen una ruta de forrajeo haciendo visitas secuenciales a 

diferentes puntos de alimentación. 

Sistema de apareamiento: conjunto de estrategias e interacciones sociales que ocurren entre 

los  individuos de una población sexual y que forman el contexto dentro del  cual tiene lugar la 

unión de los gametos se denomina sistema de apareamiento. Se reconocen tres tipos básicos de 

sistemas de apareamiento: monogamia, poligamia y promiscuidad. La monogamia es un 

sistema en el cual machos y hembras se aparean únicamente con un in dividuo del sexo 

opuesto durante al menos una estación de reproducción. Un sistema polígamo 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 más o menos aleatorio.  

Sociedad en aves: las aves son animales muy sociales y desarrollan una organización social 

variada y compleja. Sólo existen tres tipos principales de individuos: machos, hembras y 

polluelos. Sin embargo, muestran todos los tipos básicos del comportamiento social propios de 

las formas desarrolladas y realizan considerables diferenciaciones del comportamiento con 

base en el aprendizaje y la experiencia. . La relación social más importante en la mayor parte 

de las aves es la relación macho-hembra o de apareamiento. Las señales vocales y visuales son 

mecanismos importantes en la organización social de las aves. El territorio es otra 

característica fundamental en la vida de las aves y se considera desde las grandes extensiones 

de terreno, para la crianza de aves, hasta el área 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 ubicación. Muchas especies de 

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

Territorio: área ocupada en forma más o menos exclusiva por uno o más organismos 

coespecíficos, mediante repulsión por defensa o advertencia. Área ocupada de forma más o 

menos exclusiva por un animal o grupo de ellos, mediante la repulsión 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 adecuación 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 



105 

territorio puede ser difícil de cuantificar directamente debido a que no siempre se conocen las 

variables ecológicas (e.g. disponibilidad de recursos, densidad de depredadores) que son más 

importantes para cada especie. 
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Apéndice 

 

Tablas de las interacciones agonistas entre el dueño del territorio y los diferentes colibríes 

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 dueño. En el Parque Nacional el Chico los territorios observados 

fueron defendidos por machos adultos del colibrí oreja-blanca (Hylocharis leucotis), mientras 

que en el Parque Nacional la Malinche las observaciones se realizaron en territorios formados 

por machos adultos del colibrí cola-ancha (Selasphorus platycercus). 

 

Parque Nacional El Chico 

 

 

 

 

 

Especie intruso 
No. de 

intrusos 
Sexo  

No. 

Persecuciones 

Intrusos 

exitosos 

Hylocharis leucotis 22 ♀ 1 16 

 
42 ♂  18 15 

 
50 ND 30 18 

 
    

Eugenes fulgens 19 ♀ 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 

 

Especie intruso 
No. de 

intrusos 
Sexo  

No. 

Persecuciones 

Intrusos 

exitosos 

Selasphorus platycercus 46 ♀ 6 41 

 
96 ♂  64 25 

 
55 ND 7 1 

 
    

Colibri thalassinus 10 ND 2 7 

 
    

Eugenes fulgens 1 ♀ 0 1 

 10 ♂ 0 10 

     

Hylocharis  leucotis 1 ♀ 0 1 

 71 ♂ 9 62 

 4 ND 1 2 

     

Lampornis clemenciae 4 ♀ 0 2 

 12 ♂ 0 12 

 3 ND 0 1 

     

Selasphorus rufus 4 ♂ 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 

captura 
Sexo 

Peso  

(grm) 

Longitud  

Pico(mm) 

Cuerda alar 

(mm) 

Cola 

(mm) 

Tarso 

(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 3.5 16.8 49.86 24.43 3.53 

H. leucotis 27/12/2014 M 3.5 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 4.14 

H. leucotis 30/12/2014 H 3.5 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 3.5 16.83 54.36 26.73 4.51 

H. leucotis 04/01/2015 H 4 18.9 49.89 31.05 4.72 

C. thalassinus 04/01/2015 ND 5.5 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 3.5 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 3.5 ND 58.3 31.13 5.1 

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 3.5 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 3.5 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 

captura 
Sexo 

Peso  

(grm) 

Longitud  

Pico(mm) 

Cuerda alar 

(mm) 

Cola 

(mm) 

Tarso 

(mm) 

E. fulgens 31/04/2015 M 7.5 31.5 71.28 45.22 8.32 

H. leucotis 31/04/2015 H 3.5 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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