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Resumen

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

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

Abstract

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

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

Introduccion

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

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

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

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

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

Materiales y métodos

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

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

En cada caso de estudio, se determiné si la especie
ganadora de cada interaccion agonistica fue de mayor
o menor masa corporal (g) que su competidor. Para lo
anterior, se considerd que el peso corporal promedio y
los errores estandar que reportaron los autores de cada
articulo no se empalmaran. Esto permitié asegurar que
la asimetria entre ambas especies fuera la suficiente
para poder considerar a una especiec mas grande que otra
(tabla 1). En caso de que el articulo no mencionara la
masa corporal de las especies interactuantes, se utilizaron
los rangos de peso propuestos por Schuchmann (1999).
En estos casos se consider6 una diferencia de al menos
un gramo entre el peso maximo registrado para ambas
especies como diferencia suficiente.

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

Evaluamos las diferencias entre la frecuencia de
encuentros agonisticos ganados y perdidos por colibries
a través de 2 modelos lineales generalizados (GLM) con
distribucion Poisson y funcion de enlace log (Nelder y
Wedderburn, 1972). Para el primer modelo utilizamos
como variable de respuesta la frecuencia de encuentros
ganados por los colibries y como variables predictoras se
incluyeron la identidad del clado del colibri ganador con
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9 niveles (i.e., Ermitafios, Topacios, Mangos, Brillantes,
Coquetas, Esmeraldas, Gemas de Montafa, Abejas,
y Patagona) y el tamafio corporal del colibri ganador
respecto al de su competidor con 2 niveles (i.e., grande y
pequeiio). En el segundo modelo incluimos como variable
de respuesta la frecuencia de encuentros perdidos por
los colibries y como variables predictoras la identidad
del clado del colibri perdedor con 9 niveles y el tamafio
corporal del perdedor respecto al de su competidor con
2 niveles. Finalmente, utilizamos pruebas de Kruskal-
Wallis para evaluar si existieron diferencias significativas
entre la distancia genética de los colibries que ganaron
enfrentamientos contra contendientes mas grandes en
cada una de las regiones de América (i.e., Norteamérica,
Centroamérica y Sudamérica). Los analisis estadisticos
se realizaron en el software R (R Core Team, 2013) y
las graficas se realizaron mediante el paquete ggplot2
(Wickham, 2009).

Resultados

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

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

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

Para el analisis de las diferencias entre la distancia
genética de colibries de especies grandes y pequeias que
ganaron enfrentamientos agonisticos solo se incluyeron
155 de los 160 casos de estudio. Esto se debio a la falta
de secuencias del gen mitocondrial NADH deshidrogenasa
subunidad 2 para las siguientes especies: Eriocnemis
mirabilis, Chlorostilbon gibsoni y C. auriceps. En estos
155 casos, no se encontraron diferencias significativas
entre la distancia genética de los contendientes que
participaron en los encuentros ganados por colibries de
especies mas grandes y pequeiias (H=0.204, p=0.651; fig.
2). Al analizar los casos de estudio por region geografica
tampoco se encontraron diferencias significativas entre la
distancia genética de los colibries que ganaron contiendas
contra competidores de especies de tamafios distintos
(Norteamérica, H = 0.432, p = 0.510; Centroamérica, H
= 0.482, p = 0.487 y Sudamérica, H = 0.141, p = 0.706;
fig. 2).

Discusion

Los resultados obtenidos en este estudio indican
que los colibries de especies de mayor tamafio corporal
dominaron a las especies de menor talla cuando disputan
el acceso a los recursos alimenticios en la mayoria de los
encuentros (74%; 119 casos de estudio). Este patron ha
sido previamente reportado en diferentes comunidades de
colibries, sugiriendo que el mayor tamafio corporal de una
especie suele estar correlacionado con un comportamiento
agresivo (Cotton, 1998; Justino et al., 2012), y asociado
al menor costo energético de enfrentarse a un intruso
mas pequeilo (Dearbon, 1998). Sin embargo, los colibries
de especies de menor talla dominaron el 26% de las
interacciones agonisticas (41 casos de estudio). Esta misma
tendencia se present6 en Norte, Centro y Sudamérica con
un porcentaje de encuentros ganados por contendientes de
menor tamafio de 26% (18 casos de estudio), 26% (5 casos
de estudio) y 25% (18 casos de estudio), respectivamente.
Esto implica que la dominancia de los colibries de especies
grandes sobre competidores de menor masa corporal no
es absoluta.

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

pequefios).

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

Debe considerarse ademas que no todas las especies
de colibries establecen territorios de forrajeo o participan
en contiendas agonisticas. Lo anterior ha sido descrito
con base en los roles primarios que pueden ocupar los
colibries dentro de una comunidad. Al respecto, Feinsinger
y Colwell (1978) postulan que los colibries pueden
desempeiiar diferentes roles dentro de una comunidad
para obtener acceso a los recursos disponibles en el
ambiente, clasificandolos de acuerdo a sus caracteristicas
morfologicas (tamafio corporal, longitud del pico y patas)
como ruteros (i.e., colibries que establecen una ruta de
forrajeo haciendo visitas secuenciales a diferentes puntos
de alimentacion) de baja calidad y ladrones (< 4 g y pico
corto), generalistas y territoriales (4-5 g y pico de corto
a medio) y ruteros de alta calidad y merodeadores (> 5
g y pico de medio a largo). No obstante, es importante
enfatizar que una especie puede cambiar el rol que tiene
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en una comunidad y con esto la frecuencia y el resultado
de las contiendas en las que participa dependiendo de la
abundancia, disponibilidad y preferencia por los recursos
disponibles en el ambiente, ademas de la composicion
de especies de la comunidad de colibries (Feinsinger
y Colwell, 1978). Por ejemplo, el colibri barbudito del
paramo (Oxypogon guerinii) generalmente establece rutas
de alimentacion; sin embargo, establece territorios de
forrajeo en plantas de Espeletia spp. cuando este recurso
es abundante. Tanto las rutas como los territorios son
defendidos por O. guerinii, expulsando a otros colibries
de sus areas de alimentacion. Dentro de los intrusos se
encuentran especies mas grandes que O. guerinii, como
Aglaeactis cupripennis, el colibri cobrizo (Salamanca-
Reyes, 2011). Es importante mencionar que se ha reportado
que O. guerinii prefiere forrajear en flores de diferentes
especies de Espletia, incluso cuando se encuentran
marchitas, debido a la presencia de larvas de insectos que
también consume (Schuchmann, 1999).

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

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

Dominancia de los clados de colibries

Los colibries Esmeraldas, Gemas de Montafa
y Mangos fueron los clados que protagonizaron y
ganaron mas encuentros agonisticos (72, 26 y 24 casos
de estudio ganados, respectivamente). Sin embargo, los
colibries Esmeraldas fueron muy superiores al resto de
los clados de colibries, ya que dominaron el 45% de las
interacciones agonisticas incluidas en este estudio (72
casos de estudio). De los 72 casos de estudio en donde
participaron, desplazaron a colibries mas pequefios en
53 casos (74%) y a colibries mas grandes en 19 casos
(26%). La dominancia de los colibries Esmeraldas podria
explicarse por la diversidad propia del clado ya que agrupa
a 28 géneros de colibries incluyendo a Amazilia, el género
con mayor nuimero de especies (30-32 especies) de la
familia Trochilidae (McGuire et al., 2009; Ornelas, 1995).
En este sentido, se ha reportado que las especies del género
Amarzilia son capaces de explotar una amplia gama de
recursos florales y habitats. Ademds de lo anterior, los
colibries de este género son territoriales y muy agresivos,
resultando ser competidores superiores y dominantes
sobre otras especies de colibries (Arizmendi y Ornelas,
1990; Ornelas, 1995). El género Amarzilia se ajusta a las
caracteristicas del rol de colibri territorial descrito por
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Feinsinger y Colwell (1978), y la influencia de este género
podria explicar la dominancia de los Esmeraldas sobre otros
grupos de colibries. Sin embargo, los Esmeraldas junto con
los Abejas son los clados que perdieron mayor cantidad
de contiendas cuando se enfrentaron a competidores
de mayor tamafio corporal (56 y 44 casos de estudio,
respectivamente). Esto puede deberse a que el clado
Abejas concentra a los colibries de menor tamafio corporal
(2 - 4 g) de la familia Trochilidae. Por ejemplo, Atthis
heloisa (colibri abejorro), la especie mas pequena incluida
en este estudio, regularmente forrajea en flores dispersas
no defendidas o en la periferia de los territorios de otras
especies de colibries, de donde es desplazado facilmente
por otros colibries (Lyon, 1976). Si bien, algunas especies
de colibries Abejas suelen ser territoriales, regularmente
compiten contra especies de un tamafio corporal similar
(e.g., especies del género Selasphorus; Camfield, 20006).
En el presente estudio, muchas interacciones entre colibries
Abejas no fueron incluidas, pues podrian generar un grado
de incertidumbre en los resultados al no poder determinar
claramente a una de las especies como la de mayor tamafio
corporal.

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

Distancia genética entre contendientes

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

Ermitafios, Topacios, Mangos, Brillantes, Coquetas,
Patagona y Esmeraldas) puede ser atribuida a 2 factores
principales, las relaciones que establecieron con las plantas
de las que se alimentan, ademas de la segregacion entre
especies para el uso de este recurso y el origen de la
Cordillera de los Andes, la cual permitio la colonizacion
de nuevas regiones principalmente para las especies de los
clados Coquetas y Brillantes. Por otro lado, McGuire et
al. (2014) indican que el ancestro comun de las Gemas de
Montaia y las Abejas recolonizé Norteamérica hace cerca
de 12 millones de afios, donde posteriormente ambos clados
se diversificaron aproximadamente hace 10 y 5 millones de
aflos, respectivamente. No obstante, recientemente Licona-
Veray Ornelas (2017) han postulado que la diversificacion
del clado Abejas ocurri6 inicialmente hace cerca de 9.93
millones de afios, pero la mayoria de los eventos de
divergencia ocurrieron posteriormente (durante el Plioceno
y el Pleistoceno Medio tardio). Por ello, la diversificacion
de los colibries Abeja en la region pudo estar asociada a
la aparicion de nuevos habitats y condiciones climaticas
favorables originadas a partir de la formacion de los sistemas
montafiosos en México y Centroamérica (Licona-Vera y
Ornelas, 2017). Debido a la historia de diversificacion
del grupo en el continente, cada comunidad de colibries
se ha conformado diferencialmente a lo largo del tiempo
con la llegada o diversificacion de nuevas especies de
colibries o de recursos. Lo anterior podria reflejarse en
la distancia genética entre las especies que conforman
un ensamble y por lo tanto, en la frecuencia y resultado
de contiendas agonisticas por el acceso a los recursos.

En conclusion, nuestro estudio indica que las especies
de colibries con mayor tamafio corporal generalmente
dominan a las especies mas pequefias. Este patron se
mantiene a lo largo de la distribucion del grupo y parece
ser mas evidente en clados como el Esmeraldas. Por otro
lado, contrario a lo postulado por Martin y Ghalambor
(2014), la distancia genética entre contendientes no
resultd significativamente distinta entre colibries que
ganaron enfrentamientos contra competidores de menor
masa corporal. Sin embargo, se debe tomar en cuenta
que el presente estudio considerd cualitativamente a cada
contienda (especie ganadora y especie perdedora) y que,
dada la naturaleza de los datos, no se consider6 la fuerza
de cada interaccion (es decir, cuantitativamente). Ademas
de lo anterior, no se tomo en cuenta el contexto ecoldgico
en el cual se desarrollan las contiendas, por lo cual se debe
profundizar en el papel que juega la distancia evolutiva,
en conjunto con la variabilidad en la disponibilidad y
abundancia de los recursos, la calidad energética de los
mismos y los cambios en la estructura de las comunidades
debidos a la llegada y partida de especies migratorias en
localidades particulares.
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