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RESUMEN - La diversidad taxondmica y funcional de las comunidades de aves estd determinada por la distribucion
espacio-temporal y la densidad de las poblaciones de las especies que las integran. La diversidad puede variar segun el
gradiente de elevacion, en general al aumentar la elevacion se reduce la riqueza de especies, como es el caso en algu-
nas comunidades de colibries (Trochilidae). En este estudio se evalud la distribucidn, la densidad, la diversidad ta-
xondmica y funcional de tres comunidades de colibries en diferentes elevaciones y temporadas en la Reserva de la
Biosfera El Triunfo, Chiapas, México. Establecimos transectos en tres elevaciones (300 a 2500 m s.n.m.), los cuales se
recorrieron durante tres temporadas (secas, lluvias y post-lluvias) de 2015 a 2016. Asimismo, obtuvimos datos morfo-
métricos de las especies para analizar rasgos funcionales (i.e., masa corporal, longitud y curvatura del pico) y evaluar
la diversidad funcional de las comunidades. Los resultados indican que la mayor diversidad de colibries ocurrid en la
elevacion media, y no hubo variacion significativa de la diversidad entre temporadas. De acuerdo a los rasgos funcio-
nales medidos, solo la masa corporal mostré diferencias con la altura, siendo mayor en elevaciones altas. Los valores
de la diversidad funcional obtenidos fueron similares entre elevaciones, pero la divergencia fue mayor en la elevacion
baja, y la especializacion fue mayor en elevaciones media y baja. Esto indica una diferenciacidn de nichos en la ele-
vacién baja y un efecto ambiental en la elevacién alta, lo que estructuraria las comunidades de colibries en nuestro
sitio de estudio.

Abstract - Spatio-temporal structure of the taxonomic and functional diversity of hummingbirds at the biosphere
reserve El Triunfo, Chiapas, Mexico

The taxonomic and functional diversity of bird communities is determined by the spatio-temporal distribution and
population density of their constitutive species. Diversity can change along environmental gradients and one of these
patterns shows that as the elevation increases bird richness is reduced, as has been observed in some communities of
hummingbirds. We evaluated the distribution, taxonomic and functional structure of three hummingbird (Trochilidae)
communities at El Triunfo Biosphere Reserve, Chiapas, Mexico. We established transects where we performed counts
at three elevations (300 to 2500 m a.s.l.) and during three seasons (dry, rainy, and post-rainy) from 2015 to 2016. We
also obtained morphometric data from the species to analyze functional traits (i.e., body mass, length, and curvature
of the bill) and functional diversity. The results indicate that the highest species diversity of hummingbirds occurred at
intermediate elevation, and that there was no significant variation in diversity among seasons. Out of the functional
traits measured only body mass showed differences, being higher at high elevations. Functional diversity values were
similar across elevations, but the divergence was higher at low elevations, and the degree of specialization was higher
at medium and low elevations. This suggests a differentiation of niches at low elevations and an environmental filter-
ing effect at high elevation, which structure hummingbird communities at our study site.

Key words: Community assembly - Density - Distribution - Elevation - Functional diversity - Hummingbirds - Mexico -
Morphological traits
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INTRODUCCION

El estudio de los procesos ecoldgicos y evolutivos en
una comunidad, permite comprender los patrones
estructurales que presentan las comunidades a dife-
rentes niveles espaciales y temporales (Weiher et al.
1998, Cornwell et al. 2006, Lessard et al. 2016). Una
forma de representar los patrones estructurales de
las comunidades es la diversidad, la cual se define
como el numero de especies y las abundancias pobla-
cionales, desde un nivel local a uno regional (Jost
2006) y puede ser medida de manera taxondmica y
funcional (Bellwood et al. 2002, Mason et al. 2013).
Mediante el analisis de la teoria de nicho ecoldgico es
posible determinar cémo se estructura una comuni-
dad con relaciéon a su diversidad. Esta teoria men-
ciona que factores bidticos, como son las
interacciones (i.e., competencia) y abidticos como la
temperatura y precipitacion (i.e., filtros ambientales),
generan barreras en la distribucion, la densidad
poblacional de las especies (i.e., nimero de indivi-
duos por unidad de area) y por lo tanto su diversidad
(Newton 1998, Etienne & OIff 2005, Kraft et al. 2008,
Jankowski et al. 2010).

El analisis de la diversidad funcional basado en
rasgos funcionales (e.g., morfoldgicos, fisioldgicos y
ecoldgicos), permite poner a prueba estos dos enfo-
ques (i.e., bidtico y abidtico) de nicho ecoldgico
(McGill et al. 2006, Lebrija-Trejos et al. 2010, Graham
et al. 2012). La diversidad funcional ha sido propuesta
como la clave para entender la relacién entre la di-
versidad, la estructura de las comunidades y el fun-
cionamiento de los ecosistemas (Naeem & Wright
2003).

Los colibries (Trochilidae) han sido un modelo de
estudio para investigar patrones y procesos que
estructuran las comunidades (Dalsgaard et al. 2009,
Graham et al. 2012, Vizentin-Bugoni et al. 2014). Este
grupo de aves es el mas especializado en el consumo
de néctar (Wolf et al. 1976) y el segundo grupo mas
diverso de aves en el continente americano. Estudios
reportan que la riqueza y abundancia de las espe-
cies de colibries disminuye en altas elevaciones
(20006000 m s.n.m.) con temperaturas bajas (-5 °C
en promedio) y vegetacion de montafia como
bosques meséfilos; ademds del incremento del uso
generalista de los recursos (Graham et al. 2009,
Maglianesi et al. 2015, Lessard et al. 2016). Entonces,
la diversidad funcional en estas comunidades de coli-
bries disminuye (Keddy 1992, Altshuler 2006, Maglia-
nesi et al. 2015). En cambio, en comunidades de coli-
bries que se distribuyen en bajas elevaciones (<50 m
s.n.m.) como selvas secas y humedas, la riqueza y
abundancia de especies, asi como la diversidad fun-
cional y la especializacion aumenta (Dobzhansky
1950, Inouye 1978). En estas comunidades de zonas
bajas los rasgos funcionales de los organismos pre-
sentan una alta variacién, considerandose a la com-
petencia como el mecanismo que estructura las
comunidades (Graham et al. 2009, Mouchet et al.
2010, Maglianesi et al. 2015).
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Ademas del efecto espacial en la estructura de las
comunidades de colibries, la estacionalidad también
tiene un efecto debido a la variacion en las precipita-
ciones. Por ejemplo, en ambientes de bosques tropi-
cales el mayor pico de floracion de las plantas
visitadas por los colibries ocurre principalmente
durante la temporada seca (Stiles & Wolf 1979, Ariz-
mendi & Ornelas 1990, Buzato et al. 2000). Ante este
efecto estacional en el ambiente, se observa una
superposicion entre los picos de floracién de las plan-
tas, la presencia de nuevas especies de colibries o el
incremento de individuos de especies locales por
mayor disponibilidad de recursos. Con este incre-
mento de especies o individuos, se reestructuran los
roles de comportamiento de los individuos territoria-
les y ruteros (son colibries no territoriales que visitan
flores de acuerdo a su disponibilidad, y que incre-
mentan su masa corporal por la mafiana y la disminu-
yen por la tarde; Gass & Garrison 1999) en una nueva
reparticién de recursos (Wolf et al. 1976, Arizmendi &
Ornelas 1990, de Queiroz & Galarda 2007).

En este estudio se evalud la estructura espacio-
temporal de tres comunidades de colibries en tres
diferentes elevaciones, cuantificando la diversidad
taxondmica y funcional, asi como la densidad pobla-
cional de las especies en la Reserva de la Biosfera El
Triunfo, Chiapas, México. Con base en estudios pre-
vios (Dalsgaard et al. 2009, Maglianesi et al. 2015)
esperamos encontrar una mayor diversidad taxoné-
mica y funcional, asi como mayor densidad de indivi-
duos en elevaciones medias, ya que ahi se superpo-
nen especies de elevaciones altas y bajas. Asimismo,
esperamos una mayor especializacién y competencia
interespecifica en elevaciones bajas como resultado
de la diferenciacidn de nichos y una mayor riqueza de
especies. Mientras que a mayor elevacidn el ambien-
te determinard la presencia de las especies con una
menor variacidén en sus rasgos funcionales por la dis-
minucion de las especies (Graham et al. 2012, Maglia-
nesi et al. 2015).

METODOS

Area de estudio. El estudio se realizé en la Reserva
de la Biosfera El Triunfo, que se localiza en la por-
cion central de la Sierra Madre de Chiapas, Méxi-
co (15°09°10”"-15°57'02”N, 92°34’04”-93°12'42"W).
Establecimos nueve transectos que abarcan un rango
de elevacién de 300 a 2500 m s.n.m. con una exposi-
ciéon hacia la vertiente de la Planicie Costera del Paci-
fico. La vegetacion predominante en el drea de estu-
dio comprende selva baja, vegetaciéon secundaria,
potreros y cafetales en una elevacién de 300 a 1000
m s.n.m.; la selva media y vegetacién secundaria
forma parte del rango de 1200 a 1600 m s.n.m. y el
bosque mesodfilo de montana de los 1650 a 2500 m
s.n.m. (Figura 1), este ultimo considerado como el
ecosistema forestal mas amenazado en México (Long
& Heath 1991, Rojas-Soto et al. 2012). El clima es
calido subhumedo a templado humedo con abun-
dantes Iluvias en verano con una precipitacién anual
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Figura 1. Localizacidn geografica de los sitios de estudio por elevacion y la distribucion de los transectos utilizados en 2015 y
2016, en la vertiente de la Planicie Costera del Pacifico en la Reserva de la Biosfera El Triunfo, Chiapas, México.

que varia de 1000 mm a 4500 mm. En el 4rea de estu-
dio se registran tres temporadas: secas (enero—
mayo), lluvias (junio—octubre) y post-lluvias (noviem-
bre—diciembre) la cual se caracteriza por presentar
lluvias de menor intensidad y frecuencia en com-
paracion con la temporada de lluvias. La temperatura
media anual oscila de 22°C en las elevaciones bajas a
—3°C en elevaciones altas (CONANP 1998, CONAGUA
2016).

Diversidad taxondmica y densidad. El trabajo de
campo se realizé de febrero de 2015 a marzo de
2016, en tres sitios de muestreo con diferentes eleva-
ciones: El Paval (elevacién baja; 300-1000 m s.n.m.),
Cafiada Honda (elevaciéon media; > 1000-2000 m
s.n.m.) y El Campamento (elevacion alta; >
2000-2500 m s.n.m.; Figura 1). Los sitios de muestreo
estaban separados por una distancia minima de 800
m. En cada sitio se establecieron tres transectos de 2
km cada uno (n = 9), estos se establecieron con base
en los senderos disponibles en el drea y cada uno se
recorrio en dos ocasiones por elevacién y por tempo-
rada. Decidimos utilizar la técnica de transectos,

debido a que de esta forma se registra un mayor
numero de individuos a lo largo del transecto, inclu-
yendo los parches de floracion. La metodologia de
puntos de conteo, puede resultar en la subestimacion
de la densidad de los colibries si los parches de flora-
cién en donde se concentran los individuos quedan
fuera de los puntos. El muestreo en transectos es
recomendado para especies conspicuas con alta
movilidad, ya que el riesgo de doble conteo de aves
disminuye debido a que el observador estd continua-
mente en movimiento y las aves son menos atraidas
por el observador (Gibbons & Gregory 2006).

Los muestreos de los colibries se realizaron en las
tres temporadas (seca, lluvias y post-lluvias) para
cada una de las elevaciones. Las temporadas de secas,
lluvias y post-lluvias, se establecieron con base en
datos historicos de precipitacion (CONAGUA 2016).
Los recorridos se iniciaron al amanecer de las 07:30 a
10:30 h, en donde se identificaron las especies de
colibries con binoculares y guia de campo (Howell &
Webb 1995). Durante el muestreo se registré el nu-
mero de individuos por especie de colibri, y para cada
individuo se midié su distancia perpendicular con
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respecto al transecto con un distanciémetro (Range-
Finder Sport 450).

El uso del distancidémetro facilita e incrementa la
precision en la estimacion de las distancias (Buckland
et al. 2008). Tres especies de colibries se registraron
en parches de floracién, pero fuera del muestreo de
los transectos (i.e., Saucerottia beryllina y Lophornis
helenae - elevacion alta, Amazilia rutila - elevacion
media). Estos registros fueron excluidos en la estima-
cién de densidad poblacional, pero considerados en
los analisis de riqueza y diversidad.

Diversidad funcional. Para el cdlculo de la diversidad
funcional de la comunidad de colibries, se utilizé la
abundancia de las especies como el numero total de
individuos por elevacién de los nueve transectos y los
rasgos morfolégicos de cada especie: culmen
expuesto en mm, curvatura del pico en grados y masa
corporal en g. Las medidas morfoldgicas de las espe-
cies se obtuvieron de individuos colectados en la
Reserva de la Biosfera El Triunfo y depositados en la
Coleccidon Zooldgica Regional (n = 75), asi como de
individuos vivos de la Reserva de la Biosfera El
Triunfo de la base de datos del proyecto Monitoreo
Bioldgico en Areas Naturales Protegidas de Chiapas,
de la Secretaria de Medio Ambiente e Historia Natu-
ral del estado de Chiapas (n = 79; SEMAHN 2016).
Debido a que no obtuvimos informacién para Lam-
prolaima rhami y Heliomaster constantii provenien-
tes de la Reserva de la Biosfera El Triunfo, se
utilizaron datos de la Zona Sujeta a Conservacion Eco-
légica Corddn Pico el Loro-Paxtal y del Parque Nacio-
nal Cafidn del Sumidero, respectivamente. Para estas
especies, se seleccionaron datos de sitios con condi-
ciones de vegetacion y elevacion similares a nuestros
sitios de estudio (SEMAHN 2016). Los datos de la cur-
vatura del pico de las especies estuvieron ausentes
en la base de datos del proyecto Monitoreo Biolo-
gico, por lo que se les asigné el valor promedio de la
curvatura de aquellos ejemplares de la Coleccién
Zooldgica Regional que correspondieran con el valor
del culmen expuesto, el sitio de muestreo y la eleva-
cion.

El rasgo curvatura del pico de los colibries, se
obtuvo mediante el método propuesto por Temeles
et al. (2009). Para esto medimos la longitud del cul-
men expuesto de los ejemplares de la Coleccion Zoo-
légica Regional con un vernier con una precision de
0,025 mm. Con un transportador circular obtuvimos
el angulo que forma el pico del colibri. Para esto colo-
camos la base del pico del colibri sobre el transporta-
dor a 0° y registramos el angulo que forma la
curvatura del pico. Para calcular la curvatura del pico
usamos la férmula de la curvatura de un circulo (K =1
/ Radio). El radio del circulo se calculé a través de la
férmula R = (C/2)/sinA, en donde C = longitud del cul-
men expuesto y A = angulo de declinacion en radia-
nes.

Para determinar el error de medicién de las varia-
bles morfométricas entre las personas que midieron
los colibries, realizamos una prueba de coeficiente de
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correlacion intraclase para obtener el valor de repeti-
bilidad (R) usando el programa IBM SPSS version 21
(IBM 2012). Este valor de R se define como la pro-
porcién de la variacién total entre las mediciones
repetidas de un mismo sujeto o de un grupo (Lessells
& Boag 1987). Los valores de repetibilidad (R) varian
de 0 a1, donde 0 indica que las medidas no son simi-
lares y el 1 que la medicién es perfectamente consis-
tente y no hay un efecto del instrumento o de
quienes tomaron la medida. Con el valor de R calcula-
mos la proporcidn de la varianza en las medidas (1 —
R), la cual estd asociada a un error de medicidn y flexi-
bilidad fenotipica (Nakagawa & Schielzeth 2010). Los
valores de R obtenidos para la medicién de las varia-
bles morfométricas de los colibries fue de 0,93-0,97
(P < 0,05), por lo que el error fue bajo (0,03-0,07).
Por lo tanto, consideramos que los datos analizados
fueron confiables para el andlisis de la diversidad
funcional.

Andlisis de datos. Para evaluar si el nUmero de espe-
cies de colibries registrado durante el estudio fue
representativo de las comunidades en cada elevacién
y temporada, se realizaron curvas de rarefaccion
basada en el nimero de individuos (Chao & Jost
2012). Los analisis de completitud de la muestra
se calcularon usando el software iNEXT (interpola-
cién/extrapolacién) que se encuentran disponible
en http://chao.stat.nthu.edu.tw/blog/softwaredown-
load/. La riqueza total de especies o diversidad de
orden g = 0 se estimé utilizando el estimador Chaol
no paramétrico para las elevaciones y temporadas
(Hill 1973, Colwell et al. 2012). Se calculé el nimero
efectivo de especies 9D = (35 ., p;)/*9 (Jost 2006), D =
diversidad verdadera, pi = abundancia proporcional
de la iésima especie, S = numero de especies, y q es el
orden de la diversidad. Para este andlisis utilizamos el
exponente g = 1 ya que incluye a todas las especies
con un peso proporcional a su abundancia en la
comunidad.

Para comparar la diversidad de especies entre dos
0 mas comunidades a través de la proporcién o por-
centaje de especies se utilizaron los nimeros efecti-
vos. Ya que el calculo de la diversidad a través del
indice de Shannon es dificil de interpretar porque sus
unidades se expresan en bits, nats o decits (Jost 2006,
Moreno et al. 2011). Los calculos se realizaron utili-
zando el programa Species Diversity and Richness
Version 4 (Seaby & Henderson 2006). A través de la
técnica de bootstrap (Efron 1987) obtuvimos las
variaciones del numero efectivo de especies (D) y
con estos datos se determind la diferencia entre los
valores de 9D por elevacion y temporadas utilizando
una prueba de Wilcoxon/Kruskal-Wallis. A través del
indice de similitud de Bray-Curtis se analizo la diversi-
dad beta de especies de colibries entre elevaciones.
Este indice utiliza datos cuantitativos (i.e., nimero de
especies e individuos) y un valor de 1 corresponde a
dos muestras idénticas (Magurran 2004). El analisis se
realizé con el programa Estimates version 9,1 (Colwell
2013).



La estimacion de la densidad de colibries (nimero
de individuos/km?2), se realizd con el programa Dis-
tance 6,0 (Thomas et al. 2010). Debido a que la pro-
babilidad de deteccién de los individuos no es igual,
el programa Distance utiliza la distribucién de las dis-
tancias de los individuos con respecto al transecto,
para modelar la probabilidad de deteccion. Esto lo
realiza mediante una relacidn inversa entre la proba-
bilidad de deteccion y la distancia (Thomas et al.
2010).

Se estimo la densidad por especie en cada eleva-
cién y temporada. El valor de densidad reportado es
el valor minimo bajo el criterio del modelo matema-
tico de Akaike (AIC; Buckland et al. 2001) y con base
en el andlisis de la funcion clave Half-normal, que
determina que la deteccion de los organismos
decrece conforme se incrementa la distancia respecto
al transecto (Thomas et al. 2010). Se utilizaron Mode-
los Lineales Generalizados Mixtos con distribucion
Poisson y con la funcién liga log, para determinar la
variaciéon de la densidad a nivel comunidad y por
especie entre las elevaciones y las temporadas. Para
el analisis de los datos se usaron modelos basados en
distribucion Poisson, ya que se recomiendan cuando
los datos proceden de conteos de individuos (O’Hara
& Kotze 2010) y cuando la naturaleza de los datos es
discreta y por efecto de la aritmética se transforma
en datos continuos (Zar 2010). En el analisis de la
densidad general con relacidn a la elevacién, se consi-
derd como efecto fijo a cada una de las elevaciones y
como efecto aleatorio los transectos. Con respecto a
la temporalidad, se utilizé como efecto fijo las tempo-
radas y como efecto aleatorio los meses de muestreo.
En cambio, para el analisis de la variacién de las den-
sidades a nivel especie en relacién con la elevacién y
la temporada, consideramos como efecto fijo la varia-
ble especie y como efecto aleatorio el transecto y los
meses, respectivamente. Las variables aleatorias se
utilizaron para corregir el efecto de la sobredispersion
de los datos (Stroup 2013). Los andlisis fueron realiza-
dos en el programa InfoStat (Di Rienzo et al. 2011).

La diversidad funcional de las comunidades de
colibries para cada elevacion se calculé con dos com-
ponentes de la composicion de los rasgos morfologi-
cos. El primero fue el valor medio ponderado de la
comunidad (CWM), el cual se calcula para cada rasgo
utilizado a través de la media de los valores de los ras-
gos a nivel comunidad, esta media se pondera con
base en la abundancia relativa de las especies (Diaz et
al. 2007), y la diversidad funcional (FD). Calculamos
cuatro componentes de FD: riqueza funcional (FRic),
gue mide la cantidad del espacio funcional ocupado
por un conjunto de especies (Mouchet et al. 2010),
equitatividad funcional (FEve), que representa la uni-
formidad de la distribucién de la abundancia a través
de los valores de rasgo de la especie (Villéger et al.
2010); divergencia funcional (FDiv) que mide cémo
las abundancias de las especies difieren del centro del
espacio funcional (Villéger et al. 2010). La divergencia
es baja cuando las especies mas abundantes tienen
rasgos funcionales cercanos al centro del rango de
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rasgos funcionales. En cambio, una alta divergencia se
debe a que las especies mds abundantes tienen valo-
res de rasgos funcionales extremos (Villéger et al.
2008) y la especializacién funcional (FSpe) mide la dis-
tancia relativa de los rasgos funcionales de la comuni-
dad con respecto al centroide del espacio funcional
(Bellwood et al. 2006). Los analisis de CWM y FD se
realizaron con el software FDiversity, el cual promedia
los valores de cada rasgo funcional y los pondera con
las abundancias de las especies. El software FDiversity
es una plataforma que hace una conexion (Delphi®
utilizando DCOM-R) con el programa R (Casanoves et
al. 2011). Comparamos los valores de CWM y de los
diferentes indices de diversidad funcional para deter-
minar si hubo diferencias entre las elevaciones. Para
esta comparacidon usamos Modelos Lineales Genera-
lizados Mixtos, consideramos como efecto fijo la
elevacion y como efecto aleatorio los diferentes tran-
sectos. Los analisis fueron realizados en el programa
InfoStat (Di Rienzo et al. 2011).

RESULTADOS

Distribucién, diversidad taxondmica y densidad.
Obtuvimos un total de 551 detecciones de colibries
pertenecientes a 15 géneros y 17 especies. La eleva-
cion media presentd el mayor nimero de géneros de
colibries (n = 11), y especies (n = 14). Mientras que la
elevacion alta tuvo nueve géneros con 11 especies en
donde Lampornis viridipallens fue la especie mas
abundante en la comunidad y la elevacion baja pre-
sentd 10 géneros en 11 especies de colibries. Los gé-
neros Campylopterus y Lampornis presentaron dos
especies cada género.

Del total de especies de colibries registradas,
cinco presentaron una distribucién amplia en todo el
rango de elevacién, una especie se observé Unica-
mente en la elevacion baja (Anthracothorax prevostii)
y dos especies fueron exclusivas en la parte alta
(Eugenes fulgens, Lophornis helenae).

De las 17 especies de colibries, ocho se presenta-
ron en las tres temporadas, y solamente tres especies
se observaron en una sola temporada; Eugenes ful-
gens en la temporada de secas, L. amethystitnus en
lluvias y Lophornis helenae en post-lluvias. La tempo-
rada de post-lluvias presentd el mayor nimero de
géneros de colibries (n = 14) en 15 especies, en donde
Saucerottia beryllina fue la especie dominante de la
comunidad. Por el contrario, el nimero de géneros
fue menor en la temporada de lluvias (n = 6) donde el
numero de especies disminuyd en un 53% con 8 espe-
cies, y donde Lampornis viridipallens presentd el
mayor nimero de individuos.

De acuerdo con las curvas de acumulacién de
especies para las tres elevaciones y temporadas se
registré entre el 97 y 99% de las especies esperadas
para cada una de las comunidades de colibries por
elevacion y temporada. Para la elevacion media y alta
Unicamente faltaria por registrar una especie (n =15y
n = 12 esperado, respectivamente), para la elevacion
baja se registraron todas las especies esperadas (n =
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Figura 2. Densidad de colibries (ind./km?) en las elevaciones alta (> 2000-2500 m s.n.m.), media (> 10002000 m s.n.m.)
y baja (300—-1000 m s.n.m.) en la Reserva de la Biosfera El Triunfo, Chiapas, México. El valor de densidad estd basado en la
funcién clave half-normal y utilizando el criterio de informacién de Akaike (AIC; Thomas et al. 2010).

11). Para la temporada de secas y lluvias también se
registraron todas las especies esperadas (n =14y n =
8, respectivamente) y para post-lluvias falté una espe-
cie por registrar (n = 16 esperada; material comple-
mentario online — Apéndice 1. Curvas de acumulacién
de especies). El nimero efectivo de especies (D) para
comparar la diversidad entre comunidades fue mayor
en la elevacion media con 7,7, para la elevacion baja
fue de 4,5y para la alta fue de 2,9 (H,=7,2, P =0,02).
Por tanto, de manera proporcional la elevacién bajay
alta tienen el 58,4 y 37,6 % respectivamente de la
diversidad de colibries que tiene la elevacién media.
La similitud de especies fue mayor entre las elevacio-
nes media-baja (10 especies compartidas, similitud
de 51,1%) y menor entre las elevaciones extremas
alta-baja (5 especies compartidas, similitud de 4,3%).
El nimero efectivo de especies (D) para la tempo-
rada de secas fue de 6,5, en lluvias 5,7 y post-lluvias
8,1. Por lo tanto, la temporada de secas y lluvias tie-
nen el 80,2% y 70,3 % respectivamente de la diversi-
dad de colibries que tiene la temporada de post-
lluvias. Los valores de diversidad obtenidos no fueron
significativamente diferentes entre las temporadas
(H, = 5,06, P = 0,07). La similitud de especies fue
mayor entre las temporadas de secas y post-lluvias
(14 especies compartidas, similitud de 64,2%) y
menor entre las temporadas secas y lluvias (6 espe-
cies compartidas, similitud de 43%).

La densidad promedio total de individuos fue
mayor en la elevacion media (promedio = 504,8;
Intervalo de Confianza (IC95%) = 390,9-651,8 ind./
km?). Mientras que en la elevacién alta la densidad
fue menor (promedio = 393,5; 1C95% = 287,8-538)
ind./km? asi como para la elevacién baja (promedio =
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334,4; 1C95% = 247,9-451,1) ind./km? (Figura 2). Sin
embargo, no hubo diferencias significativas en las
medias de las densidades por los amplios intervalos
de confianza de los resultados (le 551=0,13,P=0,88;
material complementario online — Apéndice 2. Valo-
res complementarios de los datos de densidad y ana-
lisis estadisticos). En cambio las densidades por espe-
cies si variaron entre las elevaciones, ya que en la ele-
vacion alta Lampornis viridipallens fue la especie mas
abundante (promedio = 231,6 ind./km?; 1C95% =
163,8-327,2) y L. amethystinus fue la especie menos
abundante (promedio = 2,6; 1C95% = 0,3-17; F7 94 =
227,8, P <0,0001). En las otras elevaciones, Saucerot-
tia beryllina fue la especie con la mayor densidad
(promedio = 117,7 ind./km?; IC95% = 73-188,7) enla
elevacion media (F;, ,4; = 26, P < 0,0001) y menor
(promedio = 91,1 ind./km?; 1C95% = 60,6—137; Figura
2) en la elevacion baja (F;g 179 = 112,9, P < 0,0001;
material complementario online — Apéndice 3. Valo-
res complementarios de los datos de densidad y ana-
lisis estadisticos).

La mayor densidad promedio de individuos de
colibries a nivel comunidad se registré durante la
temporada de secas (promedio = 429,5 ind./km?;
IC95% = 357,3-516,3) mientras que en lluvias (pro-
medio = 297,7 ind./km?; IC95% = 214,8-412,7) y post-
lluvias (promedio = 283,9, IC95% = 203,9-396,8) se
tuvo la menor densidad. Sin embargo, estas diferen-
cias no resultaron ser estadisticamente significativas
(F2 551 = 0,15, P = 0,86; Apéndice 3: Valores comple-
mentarios del andlisis). Con relaciéon a la densidad
promedio de las especies en las temporadas, Lampor-
nis viridipallens también presenté la mayor densidad
de todas las especies en las tres temporadas. En secas
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Figura 3. Densidad de colibries (ind./kmz) en las temporadas de secas (enero—mayo), lluvias (junio—octubre) y post-lluvias
(noviembre—diciembre) en la Reserva de la Biosfera El Triunfo, Chiapas, México. El valor de densidad esta basado en la fun-
cidén clave half-normal y utilizando el criterio de informacidn de Akaike (AIC; Thomas et al. 2010).

su densidad promedio fue de 193,2 (IC95%

94,4-395,2) ind./km?, en lluvias 117,4 (IC95%

64,8-212,6) ind./km?, y en post-lluvias 79,8 (IC95%
34,2-185,8) ind./km? (Figura 3). Por otro lado, la
especie que presentd la menor densidad entre las
temporadas fue Amazilia rutila en post-lluvias (pro-
medio = 2; 1C95% = 0,37-10,6) ind/km?2. Encontran-
dose de esta manera una variacién en la densidad de
individuos entre las especies de acuerdo a cada tem-
porada (secas, F13281 = 143,5, P = < 0,0001; [luvias,
F797=280,9, P <0,0001; post-lluvias, F1367=57,5 P<
0,0001; Figura 3; material complementario online —
Apéndice 4. Valores complementarios de los datos de
densidad y analisis estadisticos). La Unica especie
migratoria registrada en este estudio fue Archilochus
colubris, aunque solo se registraron hembras en las
elevaciones media y baja, y solo durante las tempora-
das de post-lluvias a secas, coincidiendo con la tem-
porada de migracién en las zonas tropicales (Figuras 2

y 3).

Diversidad funcional. Se obtuvieron mediciones de
un total de 154 individuos de 17 especies de colibries
(representados por 63 hembras, 53 machos y 38 de
sexo desconocido; material complementario online —
Apéndice 5). Los valores de los rasgos funcionales
entre las elevaciones solamente fueron diferentes
para la masa corporal, donde la elevacién alta fue la
que presenté el mayor valor (promedio = 5,36 g;
Tabla 1, Figura 4). Aunque el atributo longitud del cul-
men expuesto (promedio = 22,04 mm) fue mayor en
la elevacién media, este no fue diferente entre eleva-

ciones. Asimismo, la curvatura de los picos de los
colibries entre las elevaciones tampoco mostré dife-
rencias ya que todas las especies presentaron picos
rectos (Tabla 1). Los componentes de la diversidad
funcional (riqueza y equitatividad) fueron similares
entre las elevaciones. Pero si hubo diferencias signifi-
cativas en la divergencia, la cual fue mayor en la ele-
vacién baja (promedio = 0,48, P = 0,04), y mayores
valores de especializacion en las elevaciones media
(promedio = 4,16, P = 0,01) y baja (promedio = 4,0, P
=0,02; Tabla 2, Figura 4).

DISCUSION

La mayor diversidad de colibries ocurrié en la ele-
vacion media, y no se encontraron diferencias signi-
ficativas de la diversidad entre temporadas. Aunque
la densidad presentd valores mayores en la elevacion
media, no hubo diferencias entre elevaciones ni
temporadas. De acuerdo a los rasgos funcionales en
la comunidad de colibries, la masa corporal fue el Uni-
co rasgo que mostré diferencias siendo mayor en ele-
vaciones altas. Para los valores de la diversidad
funcional, estos fueron similares entre elevaciones,
pero la especializacién fue mayor en elevacio-
nes media y baja, y la divergencia en la elevacidn
media.

Distribucion, diversidad taxonémica y densidad. La
elevacion media presentdé la mayor diversidad de
colibries de las tres elevaciones estudiadas; la super-
posiciéon de especies que se distribuyen en elevacio-
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Tabla 1. Modelos lineales de efecto mixto en relacion a los valores de la media ponderada de los rangos funcionales (culmen
expuesto, curvatura del pico y masa corporal) de tres comunidades de colibries a diferentes elevaciones en la Reserva de la
Biosfera El Triunfo, México. El nivel de referencia (intercepto) fue en la elevacion alta.

Rasgos funcionales Elevacion Media E.E. B (intercepto) Valordet P
Masa corporal (gramos) Alta 5,36
Media 4,73 0,27 -0,63 -2,32 0,05
Baja 4,53 0,27 -0,82 -3,05 0,02
Culmen expuesto (mm) Alta 20,73
Media 22,04 0,95 1,31 1,37 0,22
Baja 20,18 0,95 -0,55 -0,58 0,5
Curvatura del pico (grados) Alta 0,001
Media 0,002 0,0009 0,001 1,39 0,2
Baja 0,001 0,0009 -0,00003 -0,03 0,9

nes altas y bajas, pueden resultar en una mayor
diversidad en elevaciones medias, como ha sido
reportado en otros estudios (Sanders 2002, Bhattarai
& Vetaas 2003, Carpenter 2005, Herzog et al. 2005,
Dalsgaard et al. 2009). La elevacion media es un
punto de interaccion de diferentes tipos de vegeta-
cion como son la selva baja, selva mediana y el
bosque mesdfilo de montafia (Gosz 1993). Esta inte-
raccién permite que las especies de elevaciones altas
y bajas puedan coexistir en esta elevacién estructu-
rando la comunidad de colibries. La heterogeneidad
en la vegetacion o ecotonos que se forman en las par-
tes medias de algunos sistemas montafiosos genera
un incremento en la riqueza de especies y densidad
de organismos (Rusek 1992, Nor 2001, Zalewski et al.
2001, Wimp et al. 2011). Para algunas especies de
aves estas areas heterogéneas o de ecotono repre-
sentan el limite de su distribucién en un gradiente de
elevacion, pero para otras especies no tiene efecto
en su capacidad de dispersion logrando distribuirse
ampliamente en todo el gradiente (Terborgh 1977,
Shmida & Whittaker 1981, Tilman 1982, Terborgh
1985). Asimismo, otros factores como las variaciones
en las condiciones climaticas (Currie et al. 2004) y en
la cantidad de recursos disponibles hace que algunas
especies dentro de la comunidad sean mas abundan-
tes que otras debido a sus diferentes requerimientos
ecoldgicos y adaptaciones especificas (e.g., generalis-
tas y mayor tamafio corporal; Tilman 1999, Kattan &
Franco 2004, Boyle 2010).

Estudios sobre la estimacidn de la densidad de
colibries son importantes para determinar la varia-
cién y dinamica de las poblaciones en el tiempo y el
espacio. Sin embargo, esta informacion ha sido escasa
y solamente se presenta informacion de algunas
especies de colibries por medio de puntos de conteo
(Martinez-Morales 2007). La mayoria de los estudios
que estiman el tamafio de las poblaciones de coli-
bries, se basan en andlisis de abundancia relativa a
través de técnicas de captura y transectos de ancho
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fijo (Ortiz-Pulido & Diaz 2001, Wethington & Russell
2003). Estimaciones de densidad a través del método
de distancias (i.e., Distance) tiene una mayor preci-
sién que los indices de abundancia relativa, porque
considera la probabilidad de deteccién de los organis-
mos, la cual varia entre especies, tipos de vegetacion
y observadores (Buckland et al. 2008, Thomas et al.
2010). Asimismo, las estimaciones de densidad con
transectos de ancho variable reportan un mayor
numero de individuos, pero ademas se reduce el
doble conteo por el movimiento constante del inves-
tigador (Gibbons & Gregory 2006). El uso de transec-
tos permite incluir la variacién espacial y temporal de
los recursos florales y con ello la distribucion de los
colibries en respuesta a este recurso (Wolf et al.
1976).

Lampornis viridipallens fue la especie mdas abun-
dante de la comunidad de colibries en el sitio de estu-
dio, similar con otra especie del mismo género en una
comunidad de colibries en Centroamérica (Lampornis
calolaema; Maglianesi et al. 2015). La distribucién de
esta especie en la Reserva de la Biosfera El Triunfo se
ubica dentro de su area de endemismo, y quizas a
esto se deba su abundancia (Howell & Webb 1995).
Durante este estudio, Lampornis viridipallens debido
a su tamafio poblacional tuvo mayor efecto en la
estructura (diversidad funcional e interacciones) de la
comunidad de colibries en la elevacién alta (Vazquez
et al. 2009). Sin embargo, la estructura actual de esta
comunidad podria cambiar por factores como la dis-
ponibilidad de alimento y porque el drea de distribu-
cion de Lampornis viridipallens se restringe a bosques
mesofilos de montaifa y bosques de pino-encino
(Stotz et al. 1996, Bleiweiss 1998). A pesar de su
abundancia, esta especie es vulnerable por su restric-
ciéon a bosques mesodfilos de montafia, ambientes
altamente amenazados (Sekercioglu 2007, Rojas-Soto
et al. 2012, Sekercioglu 2012).

Solamente una especie migratoria latitudinal
(Archilochus colubris) fue registrada y todos los indivi-



€
£ 23 I
o
':,”',' 22
==
3
c 20
(]
£ 19
3
18
Alta Media Baja
6 ¢
o8
=55
T —
g I
5 5
o
% 45
s’ l
4
Alta Media Baja
0,45
— 4 E
e T
L 04
(5]
S
E 1
©
3
S 0,3
5
5 0,25
g
0,2
Alta Media Baja
7 16
-
s ©
g $
S 5
s 4 =
(5]
8 3
S
iz [
d o1
Alta Media Baja

Curvarura del pico (angulo)

DIVERSIDAD FUNCIONAL EN COLIBRIES

0,004 | g
0,0035 T
0,003
0,0025
0,002
0,0015
0,001
0,0005
0

Alta Media Baja

0,25

0,2 '|'

0,15

0,1

Riqueza funcional

0,05

Alta Media Baja
0,8
0,7
0,6
0,5
0,4

0,3

Divergencia funcional

Alta Media Baja

Figura 4. Estructura funcional de tres comunidades de colibries en un gradiente de elevacion de 300 a 2500 m s.n.m. en la
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duos fueron hembras. Esta observacion responde a
las diferentes rutas de migracién o tiempos de migra-
cién que varian entre sexos. Las aves migratorias al
incorporarse a una comunidad de aves residentes
pueden reestructurar las dindmicas que se presen-
taban y con ello incidir en la diversidad de especies
y parametros como la densidad y la funcionalidad
de una comunidad (Arizmendi & Ornelas 1990,
Ramos-Robles et al. 2016). Las especies migratorias,
aunque pueden ser vulnerables por la fragmenta-
cién en las dareas de migracion (Chapman et al.
2011); también pueden presentar cierta plasticidad al
utilizar ambientes modificados y ser especies ge-

neralista en el uso de los recursos (Parrish 2000).
Sin embargo, hay que analizar cual es el efecto
que estos cambios ambientales estan generando en
las comunidades de colibries. Lo anterior, podria
explorarse a través del analisis de la disponibilidad
del néctar en plantas con diferentes sindromes flo-
rales de especies nativas e introducidas y los artro-
podos que consumen. Estas variables nos propor-
cionarian informacién sobre los factores que con-
tribuyen a la distribucién y estructura de las comu-
nidades de colibries en esta zona (Poulin et al.
1992, Abrahamczyk & Kessler 2010, Maruyama et al.
2016).
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Tabla 2. Modelos lineales de efecto mixto en relacidn a los valores medios de los indices de diversidad funcional
(riqueza, equitatividad, divergencia y especializacion) de tres comunidades de colibries, en tres elevaciones de los 300 a los
2500 m s.n.m. en la Reserva de la Biosfera El Triunfo, México. El nivel de referencia (intercepto) fue en la elevacion alta.

indices de diversidad

funcional Elevacion Media Error estandar B (intercepto) Valordet P
Riqueza alta 0,13
media 0,13 0,07 -0,004 -0,05 0,9
baja 0,11 0,07 -0,03 -0,34 0,7
Equitatividad alta 0,39
media 0,35 0,07 -0,04 -0,63 0,5
baja 0,28 0,07 -0,11 -1,68 0,1
Divergencia alta 0,33
media 0,48 0,13 0,15 1,15 0,2
baja 0,67 0,13 0,33 2,61 0,04
Especializacion alta 2,42
media 4,16 0,51 1,73 3,39 0,01
baja 4,0 0,51 1,57 3,07 0,02

Ademas del efecto de la elevacién sobre la diversi-
dad y densidad de los colibries, la temporalidad, que
se encuentra fuertemente ligada a la disponibilidad
de sus recursos alimenticios, tiene un impacto en los
patrones de diversidad y densidad de las comunida-
des (Arizmendi & Ornelas 1990, Loiselle & Blake
1991). En este estudio, aunque la temporada de secas
presentd una mayor diversidad, no hubo una varia-
cién significativa con el resto de las temporadas. Este
resultado se debid quizas a que las especies que con-
forman la comunidad, se mantuvieron constantes en
el sitio, independiente de la variacién del recurso ali-
menticio entre temporadas (Jiménez et al. 2012).
Algunas especies territoriales de la comunidad
podrian defender parches florales por mas de una
temporada al afio (Temeles & Kress 2010, Jiménez et
al. 2012). Mientras que las especies ruteras pueden
aprovechar diferentes recursos disponibles entre
temporadas, por lo cual podria mantenerse la densi-
dad temporal de la comunidad (Arizmendi & Ornelas
1990, de Queiroz & Galarda 2007). Esta diferencia-
cién de nichos entre especies territoriales y ruteras
por efecto de la competencia, influye en la estructura
de las comunidades de colibries con diferentes rasgos
funcionales (Brown & Bowers 1985, Graham et al.
2009) como ocurre en el sitio de estudio y en este
periodo de estudio (2015-2016), asi como otros fac-
tores bidticos (e.g., capacidad de dispersién de las
especies) y abidticos (e.g., temperatura y humedad)
gue podrian estar estructurando de manera simul-
tdnea las comunidades y su diversidad funcional
(Maggini et al. 2011, Davey et al. 2013, Lessard et al.
2016).

Diversidad funcional. Las comunidades de colibries a

distintas elevaciones presentaron diferencias en
masa corporal. Este rasgo funcional fue mayor con-
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forme incremento la elevacion. La masa corporal de
los individuos esta intimamente ligada a la termorre-
gulacién, por lo que los individuos de mayor tamafo
presentan una menor relacion superficie/volumen, lo
cual permite reducir la pérdida de calor (Altshuler &
Dudley 2006). Individuos en climas frios presentan
por lo general un mayor tamafio corporal que en cli-
mas calidos (Bergmann 1847). Esta caracteristica de
mayor tamafo en masa corporal en climas frios se ha
observado en otras comunidades de colibries (Gra-
ham et al. 2012, Lessard et al. 2016).

Los otros rasgos funcionales (longitud y curvatura
del pico) presentaron una gran variacién en sus valo-
res con respecto a la media, posiblemente porque las
especies presentaron picos cortos y largos, lo cual no
permitié sugerir qué mecanismo (i.e., filtro ambiental
o competencia) podria determinar la estructura de las
comunidades. Se ha documentado que la composi-
cion y abundancia de las especies son componentes
claves en el andlisis de la diversidad funcional, para
entender cémo se estructuran las comunidades (Til-
man 1999, Villéger et al. 2010). Por ejemplo, en
comunidades compuestas por especies de ermitafios
(Phaethornithinae) y colibries comunes (Trochilinae),
se ha encontrado que a través de los rasgos funciona-
les pico y masa corporal, se puede identificar el efecto
de un filtro ambiental y la diferenciacién de nichos.
Los rasgos funcionales son importantes para determi-
nar que mecanismo estructura a una comunidad de
colibries, por lo que estos rasgos tienen un compo-
nente filogenético y ecoldgico a escala local y regional
(Brown & Bower 1985, Maglianesi et al. 2015, Lessard
et al. 2016).

Graham et al. (2009) y Lessard et al. (2016) eva-
luaron la estructura de las comunidades de coli-
bries de una escala local a regional (elevacién 0-
4000 m s.n.m.). Estos autores encontraron que la



estructura de las comunidades de colibries se debe
a mecanismos de diferenciacion de nichos en bajas
elevaciones y un filtro ambiental en elevaciones
altas (> 2000 m) para ambas escalas. Los valores
de los indices de divergencia y especializacion fun-
cional obtenidos a través de la elevacién en este
estudio, corroboran que las comunidades de coli-
bries estdn bajo efectos de diferenciacion de nicho
y filtro ambiental. En la elevacion media, pero en
mayor medida en la elevacion baja, los valores de
diversidad funcional dada por los rasgos funcio-
nales que se analizaron en este estudio mostraron
una alta variacién. Esta variacidn en la diferenciacién
de nicho puede ser un patrén determinado por
las especies dominantes (Mason et al. 2005, Bellwood
et al. 2006, Villéger et al. 2010). No hubo diferencias
entre los valores de riqueza funcional y equitatividad
funcional en las diferentes elevaciones, quiza porque
hay especies generalistas de la comunidad con una
amplia distribucion (e.g., Campylopterus hemileu-
curus, Abeillia abeillei) que no permiten identificar
estas diferencias entre comunidades (Saldafia 2013).
Estas especies con amplia distribucion en el sitio de
estudio pueden considerarse especies redundantes,
donde la pérdida de una especie de colibri puede
ser compensada por otra especie cumpliendo una
funcidn similar (Hooper et al. 2005, Villéger et al.
2010).

Los resultados obtenidos contribuyen a enfatizar
la importancia de considerar ademas de la diversi-
dad taxondmica en el estudio de las comunidades,
la diversidad funcional de las especies, y estimar
el tamafio poblacional de las especies a través de
la densidad (Hooper et al. 2005, Villéger et al. 2010).
Consideramos necesario hacer estudios a largo
plazo para entender los procesos ecoldgicos en el
area (e.g., interacciones mutualistas y competencia)
los cuales influyen en la estructura de las comu-
nidades de colibries. Ademas, analizar como los fac-
tores de cambio (fragmentacién de las selvas y
bosques y climaticos) estdn afectando las comuni-
dades de colibries y sus recursos alimenticios, que
influyen en las interacciones, y con ello los servicios
ambientales como la polinizacion.
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