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RESUMEN

Los movimientos estacionales que presentan las aves son un fenémeno en la naturaleza que
ha llamado la atencién desde hace mucho tiempo. A pesar de ello, la informacién sobre
cémo influyen las condiciones ambientales en la regulacién y conducta migratoria, aun es
escasa. En este trabajo se estudiaron las poblaciones de Selasphorus p. platycerus mediante
un andlisis longitudinal y latitudinal, con base en las frecuencias de registros de presencia
por mes de afio, lo que permitid identificar diez unidades geograficas (UGOs) asociadas a
las estaciones: 1) de invierno (registros correspondientes a los meses de diciembre, enero y
febrero); 2) de verano (registros correspondientes a los meses de junio, julio y agosto); y 3)
anuales (registros durante todo el afio). Para cada UGO, se modeld su nicho estacional
correspondiente (invierno y verano) y se transfirio a la estacion opuesta (los de invierno a
verano y los de wverano a invierno). Posteriormente se cuantifico el traslape entre los
ambientes estacionales de las distintas UGOs, mediante un analisis de similitud. Se
encontraron claras diferencias latitudinales y longitudinales en las UGOs que ademas
tuvieron una asociacion con la estacionalidad. Se identificaron las &reas con idoneidad
ambiental en las UGOs anuales y estacionales (invierno y verano). El anélisis de traslape de
nichos permitio identificar para cada UGO tres tipos de conductas migratorias: 1)
residentes; 2) migratorias de largas distancias; y 3) migratorias de verano de cortas
distancias. Se propone que las distintas conductas en los movimientos estacionales de las

poblaciones pueden ser explicadas por las variaciones climaticas.

Palabras clave: migracion, nicho climéatico estacional, Selasphorus p. platycercus,

similitud ambiental, unidades geograficas operacionales.
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1. INTRODUCCION

A excepcion de la region ecuatorial, la gran mayoria de las regiones del mundo son
estacionales, en términos de temperatura, precipitacion y luz (duracion del dia). De acuerdo
con Rappole (1995) el origen de la migracion en aves se debid al movimiento estacional de
un ancestro sedentario como respuesta a las condiciones desfavorables de sus sitios de
distribucion y fue asi como extendieron sus movimientos locales a migraciones de largas
distancias. Los patrones migratorios han sido descritos de acuerdo a las rutas y a la

conducta que exhiben las aves (Dingle y Drake 2007).

Por ejemplo, en la migracion diferencial, se presentan distintos patrones entre
individuos jOvenes y adultos o entre sexos. La migracion parcial, es otro tipo de estrategia,
que consiste en que una fraccién de la poblacion migra y otra permanece en su area de
reproduccion o invierno (Jahn y cols. 2004, Dingle y Drake 2007). Considerando el
espacio, las poblaciones pueden realizar movimientos de Norte a Sur 0 migraciones
latitudinales, que es el tipo de movimiento mas comun en las especies migratorias que
viven en el norte. El movimiento longitudinal, consiste en desplazamientos que van de Este
a Oeste (Navarro y Benitez 1995) y presentan dos areas a lo largo del afio, de invierno y
reproduccion. Por Ultimo, la migracion altitudinal, se caracteriza por que las poblaciones
realizan movimientos estacionales entre las partes altas y bajas de las montafias, siguiendo
el recurso alimenticio que a altas latitudes abunda solo en una determinada estacion del

afio, coincidiendo con la época reproductiva de las aves (Newton 2010).

Este fendmeno ha despertado un enorme interés dentro de la biologia, diversos
estudios se han enfocado en analizar su origen y evolucion (e.g. Rappole 1995, Chesse y
Levey 1998, Zink 2002), y en los cambios estacionales con respecto al uso de habitat que
presentan las especies a lo largo del afio (e.g. Hagan y Johnston 1995, Webster y cols.
2002; Somweille y cols. 2015). Sin embargo, se ha documentado poco si las especies dan
seguimiento a un conjunto de condiciones ambientales durante su ciclo migratorio, por
ejemplo, a las climaticas que conforman su nicho (Nakazawa y cols. 2004, Battey 2015,
Pérez-Moreno Y cols. 2015, Gémez y cols. 2016).

Con base en la definicion de nicho ecologico, que considera al conjunto

multidimensional de condiciones bioticas y abidticas donde una especie puede establecerse

1



y persistir (Hutchinson 1957), las especies pueden ser clasificadas por su estrategia
migratoria en: 1) nicho permutadoras (“niche shifters”), donde las condiciones climaticas
de las areas de invierno son distintas a las condiciones ambientales de las areas de verano;
2) nicho seguidoras (“niche followers”), cuando las &reas de invierno y wverano son
similares; y 3) mixtas, una combinacién de ambas condiciones (Nakazawa y cols. 2004).
Estas estrategias pueden variar entre especies y poblaciones, probablemente como respuesta

a varios factores ecoldgicos (Hedenstrom 2008).

El movimiento estacional de las especies migratorias podria ser predicho con base
en las condiciones climaticas. Ademas, conocer la variacion climatica, permite hacer
aproximaciones sobre la ecologia y conducta migratoria de las especies (e.g. Pérez-Moreno
y cols. 2016). Recientemente, estas aproximaciones han sido posibles mediante el uso de
los modelos de nicho ecoldgico (MNE), los cuales permiten analizar y mostrar la influencia
de las condiciones climaticas sobre los patrones de distribucion de especies entre estaciones

del ciclo migratorio (Nakazawa y cols. 2004, Battey 2015, Gomez y cols. 2016).

A la fecha los patrones de migracion de los colibries han sido escasamente
estudiados, la mayoria de las mas de 350 especies que conforman este grupo, no realizan
movimientos migratorios de largas distancias y aquellas que lo hacen, se reproducen
alejadas de los tropicos (Schuchmann 1999). La informacién actual sobre las rutas y
tiempos de migracion en colibries se basa principalmente en especies de Norteamérica,
tales como; el colibri rufo (Selasphorus rufus), el colibri de Allen (Selasphorus sasin) vy el
colibri caliope (Stellula calliope) (Phillips 1975, Calder 1993, Calder y Calder 1994, Battey
2015).

El colibri cola-ancha (Selasphorus platycercus) es un ave migratoria con dos
subespecies reivindicadas recientemente como linajes: Selasphorus platycercus platycercus
y Selasphorus platycercus guatemalae (Malpica y Ornelas 2012). Se cree que la
divergencia entre estas poblaciones se debid al cambio en las condiciones climaticas,
durante el Ultimo interglaciar, las poblaciones migratorias comenzaron a expandirse hacia el
norte en busca de condiciones similares a las condiciones del centro de México, lugar
donde residen las poblaciones sedentarias que les dieron origen (Malpica y Ornelas 2012).

A diferencia de Selasphorus p. guatemalae la cual reside en las montafias del sur de México



(Chiapas) y en Guatemala, Selasphorus p. platycercus tiene un patron migratorio complejo,
pudiendose distinguir poblaciones migratorias y residentes (Schuchmann 1999, Koufman
2005, Vuilleumier 2011, Arizmendi y Berlanga 2014, IUCN 2016). En el primer tipo de
estrategia, las poblaciones migratorias de largas distancias (las cuales recorren una distancia
de wuelo de hasta seis mil kilometros) cambian su distribucion entre las estaciones de
verano e invierno, realizando migraciones latitudinales. En el segundo tipo, las poblaciones
residentes permanecen en una region geografica durante todo el afio. La tercera se cree que
involucra migraciones cortas (a escala regional), pues se han reportado poblaciones que
durante el verano estan presentes en una region pero a la llegada del invierno abandonan
estas areas y se mueven a areas aun desconocidas (Lara 2006). Sin embargo, esta Ultima no
se ha corroborado y en general se desconocen los sitios de distribucion invernal y de verano

(la cual coincide con la temporada de reproduccion) de Selasphorus p. platycercus.

2. ANTECEDENTES

2.1 La importancia ecoldgica de los colibries

Los colibries conforman uno de los grupos mas numerosos del mundo. Pertenecen al Orden
de los Apodiformes (del griego a “sin” y podos “pies”) y se agrupan en la familia
Trochilidae. Esta familia se distribuye Unicamente en el continente americano y cuenta con
aproximadamente 350 especies, distribuidas en casi todos los ecosistemas con excepcion de
aquellos con climas donde el frio es extremo. De acuerdo con Arizmendi y Berlanga (2014)
en México existen alrededor de 57 especies, de las cuales 19 también estan presentes en
Estados Unidos y 5 en Canada, siendo el Ecuador el que tiene el mayor nimero de

especies; Y las regiones templadas, el menor numero.

Este grupo de aves desempefia un importante papel ecoldgico en los ecosistemas, ya
que pueden polinizar cerca del 15% de las especies de angiospermas en una comunidad
vegetal (Buzato y cols. 2000). Los colibries consumen néctar como fuente energética para
satisfacer sus altos requerimientos diarios (Jonhsgard 1997), estableciendo generalmente
interacciones mutualistas con las plantas que visitan. Dada su alta dependencia hacia las
plantas que le otorgan alimento, la variacion en distribucion y abundancia espacial y
temporal de estas puede influir directamente en la abundancia y distribucion de los colibries

(Ortiz-Pulido y Vargas-Licona 2008). De hecho, en los proximos 100 afios cerca del 15%



de las especies de colibries podrian estar en serio peligro de extincion (Sekercioglu y cols.
2004) y este decline, a su vez tendria importantes consecuencias en la polinizacion de las

plantas.

2.2 Distribucion estacional de Selasphorus p. platycercus

Se ha reportado que existen varios factores capaces de regular la distribucion y la
abundancia de las especies. En particular, en colibries, se conoce que factores como las
adaptaciones morfolégicas y conductuales (e.g. Calder 2004), la disponibilidad del recurso
(e.g. Arizmendi 2001, Lara 2006) y las condiciones climaticas (e.g. Schondube y cols.
2004), influyen de manera importante. Siendo este ultimo factor el menos estudiado.

La distribucion conocida de Selasphorus p. platycercus no es clara, pues en las
definiciones actuales no se han considerado las distintas estrategias migratorias de las
poblaciones, por lo que estas propuestas varian entre si y se han limitado a representar
informacion temporal estatica, sin hacer referencia a la presencia de individuos entre
estaciones (e.g. Koufman 2005, Vuilleumier 2011, Arizmendi y Berlanga 2014, IUCN
2016) (Fig. 1).

Figura 1. En los mapas se muestran algunas propuestas sobre la distribucién de S. p. platycercus. En el primer
mapa (a), propuesto por Koufman (2005), se muestra en rojo el area de distribucién a lo largo del afio. En el
segundo mapa (b) Arizmendi y Berlanga (2014) indican en amarillo el area ocupada para reproducirse en
verano; en morado, donde esta presente durante todo el afio; en azul, donde inverna; en amarillo, el rea por
donde la especie migra desde o hacia sus zonas de invernacion; y los puntos verdes, son observaciones
aisladas que representan a los registros fuera del area de distribucion regular. En el Gltimo mapa (c), obtenido
de la Lista Roja de Especies Amenazadas de la IUCN (2016), se indica en amarillo claro, el area de
reproduccion en el verano; y en amarillo oscuro, el rea de donde esta presente durante todo el afio (Incluye
el &rea de distribucion del linaje S. p. guatemalae).

Lara y Martinez (comentarios personales) observaron que en diversas regiones del

centro de México S. p. platycercus estd presente solo durante la estacion de verano.
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Observaciones que coinciden con lo reportado por Malpica y Ornelas (2014), quienes
mediante pruebas moleculares encontraron que las poblaciones del centro son las que
dieron origen a las poblaciones migratorias que regresan a anidar en el verano. También se
ha registrado que en algunas localidades Selasphorus p. platycercus esta presente solo en la
estacion de invierno (Lara 2006). Por lo tanto las poblaciones del centro de México son

clave para comprender la dindmica de las residentes y migratorias durante el ciclo anual.

A la fecha los trabajos realizados con colibries y en particular con Selasphorus p.
platycercus, se han enfocado a entender cémo los movimientos estacionales se ven
influenciados por la disponibilidad del recurso floral y las interacciones intra e
interespecificas (e.g. Lara 2006), y muy pocos han intentado explicar el fenébmeno de la
migracion (e.g. Schondube y cols. 2004, Malpica y Ornelas 2012) considerando las

condiciones climaticas que conforman su nicho (e.g. Battey 2015, Laube y cols. 2015).

2.3 Las condiciones climaticas en poblaciones de aves

Se ha demostrado que el movimiento estacional de las especies puede ser predicho con base
en las condiciones climaticas. Un trabajo que lo sustenta, es el realizado por Nakazawa y
cols. (2004), quienes estudiaron el nicho estacional de aves migratorias nearticas-
neotropicales, encontrando amplia variacion en la ecologia estacional de las especies.
Aquellas que migran suelen seguir un nicho climatico a lo largo del afio (probablemente
influenciado por la disponibilidad del recurso alimenticio), mientras que otras especies son

capaces de tolerar las variaciones climaticas entre estaciones.

Gomez y cols. (2016) evaluaron como el clima influye en la conducta migratoria de
aves paseriformes, para ello analizaron la evolucion del nicho climitico entre estaciones y
su relacion con la conducta migratoria. Encontraron que después de moverse varios
kilometros a lo largo del afio las poblaciones migratorias de zonas templadas suelen seguir
condiciones climaticas favorables, en comparacion con las poblaciones residentes que
viven en las regiones tropicales y que aunque su nicho sea méas estrecho, la estabilidad
climatica permite una amplia disponibilidad de recursos a lo largo del afio, y por ende

favorece el establecimiento de poblaciones residentes.

Otros autores han sugerido que las condiciones ambientaless son un factor

importante que regula los movimientos estacionales en distintas especies de aves. Pérez-
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Moreno y cols. (2016) analizaron los patrones climaticos de ocupacion de areas invernales
en distintas especies de aves migratorias y encontraron que, efectivamente, los individuos
siguen un patron de variacion climatica. Es decir, las especies no seleccionan sitios de
manera aleatoria.

Las caracteristicas del nicho climatico, ademas de servir como un criterio para
definir los movimientos estacionales entre especies migratorias y residentes, han sido
utilizadas para definir las areas de reproduccion e invierno de especies de aves con
poblaciones que se distribuyen de manera distinta en la geografia (e.g. Ruiz-Sanchez y cols.
2015). Mediante la comparacion de las variaciones del nicho climatico entre la estacion
reproductiva y la estacién de invierno se han definido éareas potenciales de residencia
estacional, por ejemplo, en el caso del colibri zumbador cola-ancha se desconoce su
dindmica migratoria, pero con estas técnicas se han definido las &reas de reproduccion e

invierno y ademas se han explorado las estrategias de vuelo (Battey 2015).

A pesar del rapido avance en el desarrollo de algoritmos y métodos para analizar el
nicho de las especies, a la fecha, Unicamente existe un trabajo que ha clasificado de manera
general la conducta en el vuelo de colibries migratorios de Norteamérica. Mediante el
anélisis de componentes principales y técnicas de cuantificacion del nicho climético,
Battey (2015) compard el nicho estacional de invierno y de reproduccion de doce especies.
Este enfoque permiti6 proponer que los colibries migrantes obligados podrian experimentar
una menor amplitud en su nicho total si solo permanecieran en las areas de invierno en
lugar de migrar a sus &reas de reproduccion; ademas, la conducta nicho cambiadora parece
ser la estrategia dominante en colibries. Sin embargo, las estrategias pueden variar

dependiendo de la especie.

3. JUSTIFICACION

Los trabajos de modelado de nicho climatico y geogréfico, a lo largo del ciclo anual, de
Selasphorus p. platycercus son escasos, asi como también la informacion acerca de las
estrategias en la conducta migratoria. El caracterizar las areas donde se establecen las
poblaciones, a partir de las variables ecoldgicas, implica utilizar y generar métodos

novedosos en el campo de la ecologia y la biogeografia.



Con los datos derivados de este estudio, se definiran las areas de ocupacion de las
poblaciones durante el ciclo migratorio, y nos ayudaran a describir la dinamica de
residencia estacional, con evidencias sustentadas en el analisis de nicho, ademas podremos
detectar areas que cumplan con las condiciones ambientales Optimas de ocupacién temporal
a lo largo de la ruta migratoria. Por Ultimo, se podran establecer estrategias de manejo y

conservacion.

4. HIPOTESIS
I

Debido a las diferencias climaticas y espaciales asociadas a las distintas poblaciones de S.
p. platycercus, sus nichos climaticos de cada una presentan dinamicas estacionales
diferentes.

Las poblaciones de S. p. platycercus presentes en México, durante todo el afio, realizan

migraciones estacionales cortas, explicadas por las variaciones a escala regional.

5. OBJETIVOS
5.1 General

Modelar el nicho geogréfico y climdtico estacional entre poblaciones migratorias y
residentes de Selasphorus p. platycercus.

5.2 Especificos
a) Describir los patrones puntuales de presencia de las distintas poblaciones de

Selasphorus p. platycercus sobre su distribucion completa.

b) Delimitar unidades geograficas operacionales (UGOs) por tipo de residencia estacional

(de invierno, anual y de verano).

c) Analizar mediante modelos de nicho y transferencias entre estaciones, de wverano e
invierno, los movimientos correspondientes a cada poblacion presente en las distintas
UGOs.



d) Cuantificar el traslape del nicho climatico entre las estaciones de verano e invierno para

cada una de las UGOs.

6. METODOS

6.1 Registros de presencia

La informacion geografica puntual de las poblaciones de Selasphorus p. platycercus, cuya
distribucion abarca distintas regiones de México y Estados Unidos, se obtuvo de la base de
datos de libre acceso “Infraestructura Mundial de Informacion en Biodiversidad” (GBIF
por sus siglas en inglés; <http:// data.gbif.org/species/>). Los registros Unicos de presencia
pasaron un por proceso de depuracion para eliminar registros duplicados y dudosos (e.g. sin
nombre del colector, aquellos alejados de la distribucion conocida de la especies 0 con
sistema de coordenadas distinto al WG84). Para modelar las estaciones de verano e
invierno, se construyeron dos bases de datos: una con los registros del trimestre de verano
(junio, julio y agosto); y otra base con los registros del trimestre de invierno (diciembre,

enero y febrero).

6.2 Andlisis longitudinal vy latitudinal

Se realizd un analisis exploratorio considerando todos los registros Unicos, para ello se
utilizd el paquete raster (Hijmans y cols. 2016) en el ambiente de programacion para
computo estadistico R (R Core Team 2017), los registros fueron proyectados en la
geografia, para facilitar la visualizacion de los patrones longitudinales y latitudinales. Se
realizd un andlisis longitudinal, que consisti6 en fraccionar la distribucion de los registros
en tres bandas, entre el rango -80° a -120° direccion este-oeste. Para el andlisis latitudinal
los registros se fraccionaron en seis bandas, entre el rango 45° N y 15° S, que abarca desde
el norte de Estados Unidos hasta el sur de Meéxico. Una vez delimitadas las bandas, se

extrajo la informacion del ndmero de registros por mes.

6.3 Unidades geograficas operacionales (UGOs)

Los andlisis previos (estacionales, longitudinales y latitudinales) permitieron la agrupacion
de los registros en Unidades Geogréficas Operacionales (UGOs) conformadas por las
distintas poblaciones de Selasphorus p. platycercus, con el objetivo de definir si son
residentes estacionales (inverno, verano) o anuales. El criterio para seleccionar cada UGO,

fue con base en agrupaciones formadas por las distintas poblaciones asociadas a las
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provincias biogeogréficas. Una vez delimitada cada UGO, se extrajo el nimero de registros
por mes para identificar el tipo de residencia de los registros de cada unidad geografica, el

cual se clasificé en: 1) de verano, 2) anuales, e 3) invernales.

6.4 Modelos de nicho

Para caracterizar los nichos ecoldgicos de S. p. platycercus, se crearon dos conjuntos de
variables obtenidas del proyecto Worldclim (Hijmans y cols. 2005), a una escala temporal
mensual, en formato raster y con resolucién espacial de 0.0083/px (~1km?). Para ajustar
las coberturas estacionalmente con la informacion de los registros (verano e inverno), se
construyeron dos bases de datos: una con los registros del trimestre de verano (junio, julio y
agosto); y otra con los registros del trimestre de invierno (diciembre, enero y febrero). Cada
conjunto incluyd tres coberturas correspondientes a las variables: temperatura minima del
mes més frio; temperatura méaxima del mes mas célido; y precipitacion acumulada (que es

la suma de las tres coberturas de precipitacion).

En este trabajo se utilizd el algoritmo de méxima entropia, MaxEnt VV 3.4.1 (Phillips
y cols. 2017), el cual es robusto para realizar modelos de nicho, transferencias ecoldgicas y
cuando se tiene un reducido numero de registros para modelar (Phillips y cols. 2006). La
parametrizacion fue con las opciones predeterminadas del programa, con excepcion de las
opciones ‘“clamping” y “extrapolate” para evitar extrapolaciones artificiales en los valores
extremos de las variables climaticas utilizadas en los modelos. Para calibrar los modelos
fueron usados el 70% de los registros y el 30% restante para validarlos. Debido a que el
mapa resultante en cada modelo es un mapa probabilistico con valores de cero a uno, se
convirtieron los mapas a un formato binario (donde 1=presencia y O=ausencia) usando
como umbral de corte el 10% (10 percentil training presence), ya que los registros de las
localidades de presencia fueron obtenidos de bases que pudieran contener algunos errores
en los datos siendo uno de los mas permisivos de acuerdo con Phillips y cols. (2006). Para
conocer el aporte de cada variable ambiental al modelo, se realizd la prueba Jacknife
(prueba interna de MaxEnt). Para todos los casos se realizaron proyecciones de las

condiciones ambientales a otros espacios geograficos y ambientales (ver siguiente seccion).

Antes de generar los modelos, fue necesario establecer el area de accesibilidad o M;

es decir, aquellas areas potencialmente accesibles (sensu Soberon y Peterson 2005, Soberdn



2007) para la dispersion de Selasphorus p. platycercus. Para delimitar la M, el criterio de
seleccion se baso en las provincias biogeograficas y donde existiera al menos un registro de
presencia. Para modelar la distribucion estacional de verano e invierno se seleccion6 una M
que abarco toda el area de distribucion conocida de la especie; mientras que para las
transferencias de los modelos a escala regional, se seleccionaron conjuntos de UGOs con
base en su estatus de residencia y su cercania geografica y se establecieron tres areas de
accesibilidad (M). La primera M contenia a las UGOs con registros de presencia en la
estacion de verano; la segunda las UGOs con registros de invierno solo del sur de México
(limitando la distribucién hasta Oaxaca, ya que a partir de Chiapas se distribuye el linaje S.
p. guatemalae); y la tercera las UGOs con registros de invierno a lo largo de toda su

distribucion. Una vez definidas las Ms se recortaron las coberturas climaticas.

Como una primera aproximacion, se modelaron los nichos de verano e invierno de
las poblaciones de Selasphorus p. platycercus correspondientes a cada estacion. Esto
permitio identificar y caracterizar ambientalmente el &area total de distribucion con
condiciones ambientales Optimas para el establecimiento de las poblaciones en cada
estacion. Posteriormente se modeld a escala regional cada unidad geogréfica: las
estacionales (verano, invierno) y la anual, identificadas a priori en el analisis de los

patrones puntuales de presencia.

El rendimiento de los modelos fue evaluado, para todos los casos, mediante la
prueba ROC parcial (Peterson y cols. 2008), que es una modificacion a la prueba ROC (por
sus siglas en inglés, Receiver Operacion Characteristic). Para esto se utilizd el programa
Partial-ROC V. 1.0. (Barve 2008). Los resultados de la prueba son proporciones (razones)
del area bajo la curva del modelo con respecto a un modelo nulo, producto de repeticiones
gue permiten evaluar estadisticamente las areas bajo la curva (AUC) con relacion a lo
esperado por el azar (Peterson y cols. 2008), donde un valor derivado del azar seria de 1 y
un valor aceptable (de acuerdo a la proporcion de errores de omision minima tolerada en el

modelo) seria mayor a 1.

6.5 Transferencias ecoldgicas y analisis MOP
Bajo el supuesto de que algunas poblaciones de Selasphorus p. platycercus podrian seguir

un conjunto de condiciones climaticas a lo largo de su ruta migratoria, dada su reciente

10



divergencia de las poblaciones sedentarias, los modelos de nicho fueron transferidos de una

estacion a otra para identificar areas de distribucion potencial que presentan las condiciones

climaticas idoneas a fin de predecir el movimiento estacional de las poblaciones que se

agruparon en las diferentes UGOs. Las transferencias de nicho para los modelos

estacionales de la distribucion completa en verano e invierno, fueron las siguientes:

(1)

(ii)

(iii)

(iv)

v)

Transferencia de las condiciones de la estacion de verano (M de reproduccion
total) al espacio con las condiciones de invierno (M de invierno total).
Transferencia de las condiciones de la estacion de invierno (M de invierno

total), al espacio con las condiciones de reproduccion (M de reproduccion total).

Para los modelos estacionales por UGOs, se realizaron:

Transferencias de cada UGO con condiciones de la estacion invierno (UGOs de
invierno) a una M de verano. Esto con la finalidad de identificar areas, durante
la estacion de verano, para el establecimiento de poblaciones provenientes de las
UGQOs de invierno.

Transferencias de cada UGO anual, usando solo condiciones de la estacion
verano (UGOs anuales) a una M de invierno del sur (abarca las UGOs del sur de
México con registros de invierno). La separacion de los registros durante el
verano permite identificar a las poblaciones residentes del centro de México (y
de las cuales la informacion es escasa) de las poblaciones migratorias; ademas
se pueden identificar sitios claves para el establecimiento de poblaciones. Las
transferencias permiten la identificacion de areas potenciales de invierno
asociadas al sur de México.

Transferencias de cada UGO con las condiciones de la estacion de verano
(UGO de wverano) a una M de invierno total (abarca todas las UGOs con
registros de invierno). Este tipo de transferencia corresponde a poblaciones que
se establecen en UGOs con registros de presencia solo durante el verano, sin

registros de poblaciones presentes durante el resto del afio.

La similitud ambiental entre las areas de calibracion y las areas proyectadas se

evalu6 mediante la prueba de MOP (Mobility-oriented Parity, Owens y cols. 2013), que es
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una modificacion y extension de la prueba MESS (Multivariate environmental similarity
Surface), implementada en MaxEnt. MESS identifica sitios de extrapolacion estricta y
proporciona un indice entre el valor de cada pixel y la mediana de la variable mas disimil.
Este enfoque es (til, pero limitado, ya que dos puntos en el espacio pueden recibir el mismo
valor de MESS como consecuencia de usar la variable mas disimil como indicador general.
En cambio MOP identifica areas de extrapolacion estricta y también calcula la similitud
ambiental entre las regiones de calibracién y proyeccion (ver detalles en Owens y cols.
2013).

Por Ultimo, mediante los registros de presencia que caian dentro del area predicha
proyectada en cada uno de los modelos (area derivada de las transferencias entre
estaciones), se identificaron las UGOs con condiciones similares al &rea de calibracién de
cada UGO. Por ejemplo, en el mapa derivado de transferir las condiciones de una M de
verano a una M de invierno, se sobrepusieron los registros de invierno y se extrajo la
informacion del conjunto de puntos que caia en el area predicha, obteniendo informacion a
cual UGO pertenecian. Esto permiti6 reconocer el sitio potencial de distribucion entre
estacion para una determinada poblacion y para seleccionar que UGOs serian seleccionadas

para realizar la prueba de traslape y similitud ambiental.

6.6 Similitud de nichos ambientales

Considerando que los ambientes predichos por los modelos pertenecen a distintas regiones
en la geografia y con el objetivo de caracterizar la conducta entre poblaciones migratorias y
residentes, se estimd el traslape y similitud de nicho entre los modelos estacionales, de
verano e invierno para todos los casos, a través de un enfoque derivado de la teoria de
ordenacion multivariada (Bréennimann y cols. 2012). Mediante un PCA, se eligieron los
dos componentes principales que explicaran la mayor cantidad de la varianza acumulada.
Se dividi6 en 100 particiones el rango ambiental (PCAs) de cada variable en cada modelo,
obteniendo en el espacio una rejilla de 10 000 celdas. Para suavizar el ruido de las variables
ambientales generado por vacios de informacion de registros de presencia de la especie, fue
implementado el método de estimacion de densidad de probabilidad por Kernel.
Posteriormente, para medir el sobrelape de nichos, se calculd la métrica D (Schoener 1970;
revisado por Warren y cols. 2008). El método determina cuando los nichos de dos entidades

de dos ambientes son similares. La prueba estadistica toma una muestra de los puntos de
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cada ambiente y calcula el traslape 100 veces, después se genera una distribucion nula de
valores de similitud (métrica D). El valor observado de D es comparado con los percentiles
de la distribucion nula en una prueba de una cola, para evaluar la hipdtesis de que
estadisticamente los dos ambientes no son méas similares que lo esperado por el azar. El
rango del indice D, va de O (no hay sobrelape ambiental) a 1 (existe sobrelape total en el

ambiente). Si P < 0.05 se rechaza la hipotesis.

7. RESULTADOS

7.1 Patrones puntuales de presencia

Los patrones tanto longitudinales como latitudinales, fueron distintos en cada rango. Para el
caso de los longitudinales, en el rango -105 a -120 (oeste), la mayoria de los registros
correspondieron a las estaciones de primavera  (54%) y verano (33%), el resto
correspondieron a otofio (9%) e invierno (4%). Entre el rango -95 a -105 (centro), se
encontraron registros durante todo el ciclo anual, con dos picos maximos en los meses de
verano (30%) e invierno (28%) y un menor ndmero de registros en primavera (21%) y

otofio (21%). En el dGltimo rango, -80° a -95° (este), el pico maximo de registros fue en
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invierno (71%) y un menor nimero en primavera (13%) y otofio (16%) (Fig. 1).

Figura 2. Frecuencia del namero de registros de presencia por mes de Selasphorus p. platycercus en los
rangos longitudinales. a) = -105° a-120°, b)=-95° a -105° y ¢) =-80° a -95°.

En el caso de los patrones latitudinales, se observa que en la zona mas nortefia de la

distribucion de Selasphorus p. platycercus, entre 45°N y 40°S, correspondieron a los
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ultimos meses de primavera (28%), a la estacion de verano (67%) y algunos, a los primero
meses del otofio (5%), sin registros de invierno. Entre el rango 40°N a 35°S, el patron fue
similar, el pico maximo de registros fue entre el Gtimo mes de la estacion de primavera
(31%) vy los primeros meses del verano (59%), en las estaciones otofio e invierno se
observd un menor nimero de registros (9% y 1%, respectivamente). En el tercer y cuarto
rango latitudinal, 35°N a 30°S y 30°N a 25°S, se obtuvieron registros correspondientes a
todas las estaciones del afio. En las regiones mas surefias donde se distribuyen las
poblaciones, entre los rangos 25°N a 20°S y 20°N a 15°S, se identificaron registros
correspondientes a todas las estaciones, con valores minimos de registros en la estacion de

primavera y picos maximos de registros en la estacion de invierno (Fig. 3).
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Figura 3. Frecuencia del namero de registros de presencia por mes de Selasphorus p. platycercus en los
rangos latitudinales: a) 45°N y 40°S , b) 40°N a 35°S, c) 35°N a 30°S, d) 30°N a 25°S, e) 25°N a 20°S y f)
20°N a 15°S.
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7.2 Delimitacion de Unidades Geogréaficas Operacionales (UGOs)

Se delimitaron un total de diez unidades geogréficas, a partir del analisis de frecuencias de
registros mensuales, dos en Estados Unidos y ocho en México. Las UGOs identificadas en
Estados Unidos, correspondieron al Oeste al Sureste. En México, se identificaron UGOs
correspondientes a Oaxaca, Centro, Centro oeste, Eje Neovolcanico (este), Noroeste,

Noreste, Guerrero y Sinaloa.

De acuerdo a el estatus de residencia estacional, estos se clasificaron en tres grupos:
1) UGOs de verano (Noreste de México y Oeste de EUA); 2) UGOs anuales (Centro de
México y Eje Neovolcanico (este), y 3) UGOs de invierno (Centro oeste de Meéxico,
Sureste de EUA, Oaxaca, Guerrero y Sinaloa) (Fig. 4).
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7.3 Modelado del nicho

Distribucion estacional total durante el verano e invierno

La informacion derivada de los modelos representa las areas geograficas con la presencia
potencial de las condiciones ambientales Optimas y donde la especie puede estar presente
(Peterson 2011). El area predicha para el modelo de distribucion potencial de verano fue de
~3, 820 311 pixeles (~1 pixel=1km), a lo largo de Estados Unidos y Meéxico, de un total de
11, 761 380 pixeles (~36%, del &rea de calibracion) (Fig. 5a). El area total predicha en el
modelo de invierno fue de ~ 3, 303 490 pixeles, de un total de ~11, 761 380 pixeles (~ 29%
del area de calibracién) (Fig. 5c). Los valores de los umbrales de corte fueron de 0.242,
para el verano y 0.261, para el invierno (en el formato de salida Cloglog). El porcentaje de
contribucion de las variables al modelo de verano, fue del 71.4% para la temperatura
minima, el 24.5% para la precipitacion y 4.1% para la temperatura maxima. El porcentaje
de contribucion para el modelo de invierno, fue del 90.5% de la temperatura minima, 5.8%
de la precipitacion y el 3.7% de la temperatura maxima. La validacion de los modelos de
nichos estacionales, mostraron valores altos (razones) en la prueba ROC parcial, en ambos
modelos: en verano de 1.579 (+ 0.045); y en invierno de 1.653 (+ 0.075).

La transferencia de las condiciones de la estacion de verano (M de verano total) al
espacio con las condiciones de invierno (M de invierno total), predijo ~3, 026 224 Km?
(~26% del area total de calibracion) (Fig. 5b). El modelo derivado de transferir las
condiciones de la estacion de invierno (M de invierno total) al espacio con las condiciones
de verano (M de verano total), predijo un area total de ~ 8, 984 449 Km? (~76% del area
total) (Fig. 5d).
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Figura 5. Modelos de nicho (a = verano, ¢ = invierno) y transferencias estacionales (b = proyeccion de las
condiciones de verano a invierno, d = proyeccion de las condiciones de invierno a verano). Se muestra el area
de calibracién del modelo, M (contorno gris oscuro), el area predicha (gris) y los registros de Selasphorus p.
platycercus correspondientes a cada estacion (puntos negros).

El andlisis del MOP mostrd la extrapolacion estricta y la similitud de las
condiciones entre las areas calibradas y las areas derivadas de cada proyeccion. EI MOP de
la transferencia de las condiciones ambientales de invierno hacia una M con las condiciones
de verano, predijo gran parte de Norteamérica como el area de extrapolacion estricta y el

noroeste y centro de México como areas con mayor similitud ambiental (Fig. 6a). Los
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resultados de la transferencia de condiciones de verano (estacion de reproduccién) a una M
de invierno, mostraron a la provincia biogeografica del Sonorense, algunos sitios del norte
y del centro este de México, como areas de extrapolacion estricta. Por otro lado, las areas
mas similares ambientalmente (cercanas a 1), correspondieron a la Sierra Madre Occidental

y Oriental, parte de la provincia del Golfo de México y a Oaxaca (Fig. 6b).

0

Extrapolacion estricta Similitud con M

Figura 6. Analisis mediante la prueba MOP. Extrapolacién estricta y similitud de las condiciones entre las
areas calibradas y las areas de proyeccion. Transferencias de las condiciones de invierno a una M con las
condiciones de verano (a) y de las transferencias de las condiciones de verano a una M con las condiciones
de invierno (b).

La prueba de similitud de nichos entre estaciones muestra los dos primeros
componentes principales del PCA para verano e invierno (Fig. 7). El valor del traslape

observado entre estaciones (D) fue de 0.061.
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Figura 7. a) Traslape de nichos ambientales (verde) entre las condiciones del nicho de verano (rojo) y las
condiciones del nicho de invierno (azul). Las celdas oscuras indican el area del nicho con mayor densidad de
presencia. Los contornos sélidos y punteados representan el 100% y el 50% de la disponibilidad del ambiente
para cada estacién. b) Los histogramas muestran la sobreposicion observada entre los dos ambientes (linea
roja) y el traslape de nichos simulados (barras grises) en las cuales se realizaron pruebas de similitud de la
estacion de verano a invierno (similitud 1 a 2) y de la estacion de invierno a verano (similitud 2 a 1).

Unidades geogréficas (UGOs)
Los modelos y transferencias se realizaron para ocho UGOs que cumplieron con los
suficientes ndmeros de registros para realizar los modelos de nicho y las validaciones. Dos
UGOs fueron omitidas, ya que el nimero de registros de presencia fue insuficiente para
modelar (Ver Anexo I).

Las UGOs de invierno, correspondieron a: el Centro Oeste de México, el Sureste de
EUA y Oaxaca. Las condiciones ambientales de cada una de las UGOs de invierno fueron
transferidas a la M con condiciones de verano. Las areas de extrapolacion estricta y de
similitud ambiental, también fueron identificadas a través del andlisis del MOP (Fig. 8).
Para la primer UGO de invierno, Centro Oeste de México (Fig. 8a), las condiciones
Optimas durante el invierno fueron: Norteamérica, la Sierra Madre Occidental, Oriental y
del sur, el Noreste, el Eje Neovolcanico y algunas regiones del sur de México (Fig. 8b). Las
areas de extrapolacion estricta correspondieron a la region biogeografica del Sonorense, el

Altiplano Norte Chihuahuense y la region Tamaulipeca. Las regiones mas similares

20



ambientalmente (cercanas a 1), correspondieron a la Sierra Madre Oriental y Oaxaca (Fig.
8c).

La segunda UGO de invierno, Sureste de EUA (Fig. 8d), mostrd regiones con
idoneidad ambiental, durante el verano, correspondientes al Oeste de Estados Unidos y a el
Eje Neovolcénico (este) (Fig. 8e). Las areas de extrapolacion estricta del modelo de
proyeccion, abarcO gran area de Norteamérica, con excepcion del Oeste de Estados Unidos
y el centro de México, donde las condiciones ambientales fueron muy similares (Fig. 8f).

Para la UGO Oaxaca (Fig. 89), las areas predicha en el modelo de proyeccion hacia
el verano, correspondieron al Oeste de Estados Unidos, algunas regiones de la Sierra Madre
Occidental y del Centro de México (Fig. 8h). Las areas de extrapolacion estricta
corresponden al Norte de México y al Sureste de EUA. Las éareas mas similares
ambientalmente correspondieron a las regiones de la Sierra Madre Oriental y el este del Eje

Neovolcanico (Fig. 8i).
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Figura 8. Modelos de nicho de las areas de calibracion (a= UGO Centro Oeste, d= UGO Sureste de EUA y g=
UGO Oaxaca), proyecciones de invierno a verano (b= UGO Centro Oeste, e= UGO Sureste de EUA y h=
UGO Oaxaca) y analisis MOP de las transferencias de las UGOs (c= UGO Centro Este, f= UGO Sureste de
EUA e i= UGO Oaxaca) de invierno a una M de verano total. Los puntos negros representan los registros de
presencia.

Las UGOs con condiciones ambientales idoneas durante el verano (y el resto del
afio), fueron: el Noroeste, el Centro de México y el Eje Neovolcanico (este). Las
transferencias de las condiciones de las UGOs de verano se realizaron hacia la M con

condiciones de invierno en el sur de México (hasta Oaxaca) (Fig. 9). Las condiciones
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idoneas para la UGO Centro de México (Fig. 9a) durante el invierno (en el sur de México),
correspondieron a un area reducida del este del Eje Neovolcanico (Fig. 9b). El area de
extrapolacion estricta abarco regiones de la M de invierno del sur, con excepcion el Sureste
de EUA, Oaxaca y parte del Eje Neovolcanico, que mostraron mayor similitud ambiental
(Fig. 9c).

Para la UGO Eje Neovolcanico (este) (Fig. 9d), las areas predichas en el modelo de
proyeccion correspondieron a los limites entre las provincias biogeograficas del Golfo de
México y la Sierra Madre Oriental (Fig. 9e). El area de extrapolacion estricta abarcé gran
extension de la M de invierno del sur, con excepcion de las areas similares, las cuales
correspondieron a el Golfo de México, la Sierra Madre Oriental, y Oaxaca (Fig. 9f).

La ultima UGO con condiciones idéneas todo el afio para el establecimiento de las
poblaciones de Selasphorus p. platycercus, UGO Noroeste (Fig. 9g), mantuvo condiciones
en el invierno en las provincias biogeograficas del Golfo de Meéxico, la Sierra Madre
Oriental ,parte del Eje Neovolcanico y Oaxaca (Fig. 9h). La extrapolacion estricta del
modelo de proyeccion abarcO gran extension de la M de invierno del sur. Las areas
similares ambientalmente, detectadas mediante el MOP, correspondieron a las areas

predichas por el modelo de proyeccion (Fig. 9i).
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Figura 9. Modelos de nicho en las areas de calibracién de verano (a= UGO Centro de México, d= UGO Este
del Eje Neovolcanico y g= UGO Noroeste), proyecciones a M de invierno sur (b= UGO Centro de México, e=
UGO Este del Eje Neovolcanico y h= UGO Noroeste) y analisis MOP de la transferencia de las UGOs (c=
UGO Centro de México, f= UGO Este del Eje Neovolcénico e i= UGO Noroeste) con condiciones 6ptimas
durante verano (y anuales) a una M de invierno del surde México. Los puntos negros representan los registros
de presencia.

Las UGOs con condiciones ambientales idéneas en el verano, para las poblaciones
de corresponden al Noreste de México y el Oeste de Estados Unidos. Las condiciones
ambientales de cada UGO de verano fueron transferidas hacia una M con las condiciones

de invierno total (Fig. 10). Las condiciones ambientales idéneas durante el invierno, para
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las poblaciones provenientes de la UGO Noreste de México (Fig. 10a), correspondieron a la
Costa del Golfo, y a algunas regiones de la provincia biogeografica Sierra Madre
Occidental (Fig. 10b). La extrapolacion estricta abarcO varias regiones del area de
proyeccion y las condiciones ambientales similares correspondieron a las areas predichas
por el modelo de proyeccién (Fig. 10c).

La segunda unidad geografica de verano, UGO Oeste de Estados Unidos (Fig. 10d),
tuvo condiciones similares durante el invierno en el Sureste de EUA, en la Sierra Madre
Occidental y Oriental. De acuerdo con el MOP, solo en el noroeste de Estados Unidos

existieron condiciones de extrapolacion estricta (Fig. 10f).
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Figura 10. Modelos de nicho en las area de calibracion en el verano (a= UGO Noreste y d= UGO Oeste de
EUA), proyecciones a la M de invierno (b= UGO Noroeste a M de invierno total y e= UGO Oeste de EUA a
M de invierno total) y analisis MOP (c= MOP de la transferencia UGO Noreste y f= MOP de la transferencia
UGO Oeste de EUA) de las UGOs con condiciones éptimas durante verano a una M de invierno total. Los
puntos negros representan registros de presencia.
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La evaluacion de los modelos de cada unidad geografica, mediante la prueba ROC
parcial, mostro valores (razones) alejados de lo esperado por el azar (>1) y se estimo el area
de distribucion predicha para el modelo de calibracién y el modelo de proyeccién de cada
unidad geografica (Tabla 1).

Area de distribucion predicha

AUC parcial Umbral (bajo

UGO (Km2)
el 10 PTP)
Razo6n | Des. estandar Calibracion Proyeccion

Centro 1.439 + 0.208 64 793 1 005 0.309
Centro oeste 1.436 + 0.092 90 432 1415 633 0.518
Costa del Golfo 1.615 + 0.209 625 593 100 766 0.218
Eje Neovolcanico (este) - - 15 909 16 740 0.186
Guerrero* - - - -
Noreste 1.392 + 0.247 53 566 665 048 0.093
Noroeste - - 196 278 69 541 0.902
Oaxaca 1.576 +0.102 7248 3807 961 0.408
Oeste 1.448 + 0.046 2 804 312 2 254 991 0.476
Sinaloa* - - - -

Tabla 1. Se muestran los valores de la prueba ROC parcial, desviacion estandar, area de distribucién predicha
para las areas de calibracién y proyeccion y el valor de corte bajo el umbral del 10% (10 percentil training
presence), para cada una de las UGOs.*UGOs con numero insuficiente de registros para modelar.

A partir de la sobreposicion de los registros de presencia, en el area predicha por las
proyecciones, para las UGOs de invierno Centro Oeste, Sureste de EUA y Oaxaca, se
identificaron condiciones dptimas de verano en cinco UGOs (Ver Anexo ). Se encontrd
que las poblaciones de Selasphorus p. platycercus, presentes durante la estacion de invierno
en la UGO Centro Oeste, tuvieron condiciones Optimas para su distribucién durante el
verano, en la unidad geogréfica Oeste de EUA. Las areas Optimas de distribucion en el
verano, para las poblaciones presentes en el Sureste de EUA durante el invierno, fueron el
Noroeste y Centro de México. Para las poblaciones de la unidad geografica de invierno
correspondiente a Oaxaca, las areas potenciales para su distribucion durante el verano,
fueron las UGOs Noreste, Oeste de EUA, Centro y Eje Neovolcanico (este). Para las
poblaciones presentes durante el verano y el resto del afio que forman UGOs anuales, en el

Centro, el Eje Neovolcanico (este) y el Noroeste de Mexico, solo se registré un dato de
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presencia de Selasphorus p. platycercus dentro del area predicha por el modelo de
prediccion de invierno del sur; el cual correspondid ala UGO del Centro de México.

Para las poblaciones que forman UGOs de verano en el Noroeste de México vy en el
Oeste de EUA, se identificaron condiciones Optimas de invierno en siete UGOs (Ver Anexo
I11). Para las poblaciones presentes en la UGO Noreste, en el verano, las condiciones de
invierno Optimas de se identificaron en las UGOs de invierno correspondientes al Centro
Oeste, Eje Neovolcanico (este), Oaxaca, Sureste de EUA, Noroeste y Sinaloa. Para la UGO
Oeste de EUA con poblaciones presentes en verano, se identificaron UGOs con las
condiciones de invierno para la distribucion de las poblaciones en el Centro oeste, Centro,

Eje Neovolcanico (este), Oaxaca, el Sureste de EUA, Noroeste y Sinaloa.

7.4 Traslape y similitud ambiental

Para examinar la medida en que difieren los nichos climaticos ocupados por S. p.
platycercus en cada estacion en relacion por lo esperado por el azar (dada la variacion del
clima de fondo) se realizd la prueba de similitud que implic 100 iteraciones donde el
traslape entre el nicho en una estacion se compara con una simulacion, un modelo de nicho
nulo que se basa en climas disponibles de la otra estacion. Entonces, el traslape observado
que cae fuera del 95% de los intervalos de confianza de los valores simulados, es

considerado méas similar o distinto que el azar.

La prueba de traslape y similitud de los nichos ambientales se realizo entre: 1) las UGOs de
invierno (Centro Oeste, Sureste de EUA, y Oaxaca) y las UGOs asociadas a la M de verano
total (Noreste, Oeste de EUA, Centro, Eje Neovolcanico (este) y Noroeste); 2) Las UGOs
de verano (y con presencia de Selasphorus p. platycercus el resto del afio) (Centro, Eje
Neovolcanico (este) y el Noroeste) y las UGOs asociadas a la M de invierno del sur (Centro
oeste, Centro y Eje Neovolcanico (este) ); por ukimo, se estimé el traslape y similitud entre
los ambientes de las UGOs de verano (Noreste, y Oeste de EUA) y las UGOs asociadas a
la M de invierno total (Centro oeste, Centro, Eje Neovolcanico (este), Oaxaca y el Sureste
de EUA).

Como resultado de cuantificar se involucraron el traslape ambiental entre las tres
UGOs de invierno y las cinco UGOs asociadas a la M de verano total, se obtuvieron 15

combinaciones, de las cuales, ocho tuvieron condiciones ambientales similares entre
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estaciones con valores de traslape (D) no significativos (P < 0.05) (Ver Anexo IV) (Tabla
2). La similitud fue observada entre: el ambiente de invierno del Centro oeste y las
unidades geograficas de wverano correspondientes al Oeste de EUA (D = 0.050) y Eje
Neovolcéanico (este) (D = 1); La UGO de invierno Sureste de EUA con las UGOs de verano
Centro (D = 0.006), Eje Neovolcanico (este) (D = 0.109) y Noroeste (D = 0.031); y el
ambiente de la UGO de invierno Oaxaca con las UGOs de verano Noreste (D = 0.014), Eje
Neovolcénico (este) (D = 0.106), Noroeste (D = 0.030) y Oeste de EUA (0.172) (Fig. 11).

A partir del anélisis de traslape ambiental de las poblaciones presentes en verano en
tres UGOs anuales y las cuatro UGOs asociadas a la M de invierno del sur, se obtuvieron
12 combinaciones, de las cuales, siete tuvieron algin grado de traslape y condiciones
ambientales similares entre estaciones, solo para cuatro de estas los valores de traslape
fueron no significativos (P < 0.05) (Tabla 3), rechazando la hipétesis de que los nichos no
son mas similares que el azar (Ver Anexo V). El traslape fue observado entre: las
poblaciones de verano presentes en la UGO anual Centro y la UGO de invierno Oaxaca; las
poblaciones de verano presentes en la UGO Eje Neovolcanico (este) y las UGOs de
invierno Centro oeste (D = 0.059), Centro (D = 0.079), Eje Neovolcénico (este) (D = 0.114)
y Oaxaca (D = 0.160); y la UGO Noroeste con las UGOs de invierno Centro oeste (D =
0.012) y Oaxaca (D =0.050) (Fig. 12).

Por (ltimo, se analizd el traslape ambiental de las poblaciones presentes en dos
UGOs de wverano y cinco UGOs asociadas a la M de invierno total, obteniendo 10
combinaciones, de las cuales, seis mostraron traslape, pero sélo en dos de estas los valores
de fueron no significativos (P < 0.05) (Tabla 4) (Ver Anexo VI). El traslape fue observado
entre: las poblaciones de verano presentes en la UGO Noreste y las UGOs de invierno
Oaxaca (D = 0.163) y Sureste de EUA (D = 0.007); las poblaciones de verano presentes en
la UGO Oeste de EUA y las UGOs de invierno Centro oeste (D = 0.026), Centro (D =
0.010), Eje Neovolcanico (este) (D = 1) y Oaxaca (D= 0.093) (Fig. 13).
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Eje Neovolcéanico
UGO Noreste Oeste de EUA Centro (este) Noroeste
1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1
D 0.017 0.017 0.050 0.050 0.000 0.000 1.000 1.000 0.000 0.000
Centro Oeste
P-valor 0.346 0.267 0.168 0.188 1.000 1.000 0.009*  0.009*  1.000 1.000
Sureste de EUA D 0.000 0.000 0.001 0.001 0.006 0.006 0.109 0.109 0.031 0.031
P-valor 0.019* 0.009* 0.257 0.277 0.059 0.049* 0.019* 0.009* 0.039*  0.029*
Oaxaca D 0.014 0.014 0.172 0.172 0.006 0.006 0.106 0.106 0.030 0.030
P-valor 0.049*  0.108 0.108 0.079 0.613 0.712 0.079 0.039*  0.504 0.045*

Tabla 2. Traslape de nicho y valores de similitud. D es el valor del grado del traslape entre los nichos de las UGOs de invierno y las UGOs asociadas a la M de
verano total (1-2) y viceversa (2-1) , sobre una escala de 1 y 0, donde los valores altos representan mayor traslape. El valor de p es la probabilidad de que el
traslape de nicho observado se deba al azar. *Valores por debajo de 0.05 no fueron significativos, por lo cual se rechaza la hipdtesis de que los nichos no son mas

similares que lo esperado por el azar.
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Figura 11. Traslape de nichos ambientales (verde) entre los nichos de las UGOs de invierno (azul) y las UGOs asociadas a la M de veran o total (rojo). Las celdas

oscuras indican el area del nicho con mayor densidad de presencia. Los contornos sélidos y punteados representan el 100% y el 50% de la disponibilidad del
ambiente para cada estacion.
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1) verano 2) invierno
UGO (anual) Centro oeste Centro Eje Neovolcanico (este) Oaxaca
1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1
Centro D 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.004 0.004
P-valor  1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.712 0.712
. -~ 0.059 0.059 0.079 0.079 0.114 0.114 0.160 0.160
Eje Neovolcénico (este)
P-valor 0.118 0.079 0.019* 0.039* 0.069 0.049* 0.049* 0.049*
Noroeste D 0.012 0.012 0.000 0.000 0.002 0.002 0.050 0.050
P-valor  0.445 0.514 1.000 1.000 0.594 0.603 0.445 0.544

Tabla 3. Traslape de nicho y valores de similitud. D es el valor del grado del traslape entre los nichos de las UGOs de verano y las
UGOs asociadas a la M de invierno (1-2) y viceversa (2-1) , sobre una escala de 1 y 0, donde los valores altos representan valores altos
de traslape. El valor de p es la probabilidad de que el traslape de nicho observado se deba al azar. *Valores por debajo de 0.05 no
fueron significativos, por lo cual se rechaza la hipdtesis de que los nichos no son mas similares que lo esperado por el azar.
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Figura 12. Traslape de nichos ambientales (verde) entre los nichos de las UGOs de verano (rojo) y las UGOs asociadas a la M de
invierno del sur (azul). Las celdas oscuras indican el area del nicho con mayor densidad de presencia. Los contornos solidos y
punteados representan el 100% y el 50% de la disponibilidad del ambiente para cada estacion.
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1) verano

2) invierno
Eje Neovolcénico
UGO Centro oeste Centro (este) Oaxaca Sureste de EUA
1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1 1-2 2-1
Noreste D 0.000 0.000 0.000 0.000 0.002 0.002 0.163 0.163 0.007 0.007
P-valor 0.425 0.475 1.000 1.000 0.346 0.405 0.039* 0.049* 0.019* 0.029*
Oeste de EUA D 0.026 0.026 0.010 0.010 1.000 1.000 0.093 0.093 0.000 0.000
P-valor 0.207 0.297 0.405 0.455 0.000*  0.000* 0.198 0.217 0.336 0.435

Tabla 4. Traslape de nicho y valores de similitud. D es el valor del grado del traslape entre los nichos de las UGOs de verano y las UGOs asociadas a la M
invierno total (1-2) y viceversa (2-1) , sobre una escala de 1y 0, donde los valores altos representan valores altos de traslape. El valor de p es la probabilidad
que el traslape de nicho observado se deba al azar. *Valores por debajo de 0.05 no fueron significativos, por lo cual se rechaza la hipdtesis de que los nichos
son mas similares que lo esperado por el azar.
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Figura 13. Traslape de nichos ambientales (verde) entre los nichos de las UGOs de verano (rojo) y las UGOs asociadas a la M de invierno total (azul). Las celdas
oscuras indican el area del nicho con mayor densidad de presencia. Los contornos solidos y punteados representan el 100% y e150% de la disponibilidad del
ambiente para cada estacion.
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8. DISCUSION

Los patrones de las distribuciones de las especies son descritos, por lo general, a partir de
rasgos geogréaficos y politicos (e.g. divisiones estatales); minimizando los procesos
encargados de moldear dichos patrones a una idea combinada que incluye la integracion de
procesos historicos y ecologicos, como lo son analisis finos; o en general, el efecto de la
escala que permitan distinguirlos (Peterson 2001, Peterson y cols. 2002). A partir del
desarrollo de algoritmos computacionales enfocados al andlisis macroclimatico de la
distribucion de especies, la tarea ha sido cada vez mas facil para la distincion entre los
procesos antes descritos. En particular, el andlisis de los movimientos migratorios de
diversas especies de aves se ha esclarecido gracias a las técnicas de modelamiento de nicho

(e.g. Nakazawa y cols. 2004, Pérez-Moreno y cols. 2016, Gomez y cols. 2016).

Patrones puntuales de presencia

Como una primera aproximacion, el analisis de los patrones longitudinales y latitudinales
del area de distribucion completa de Selasphorus p. platycercus, facilitd la delimitacion de
poblaciones geograficas, a su vez, esto permitié clasificar a las poblaciones estacionalmente
y con ello, la delimitacién de las unidades de modelado necesarias para el analisis de su
nicho geogréfico y ambiental. Ademéas, el patron general longitudinal encontrado, sugiere
que en el oeste, las poblaciones se establecen durante el invierno; en el centro, estan
presentes durante todo el afio; y en el este, las poblaciones se establecen principalmente en
la estacion de reproduccion. Por otra parte, los patrones sugieren que en latitudes nortefas,
las poblaciones se establecen durante el verano; en latitudes medias, correspondientes al
centro de México, se establecen durante todo el afio; y en latitudes del sur, en el invierno.
Estos primeros resultados demuestran que los movimientos en las poblaciones de aves
migratorias son influenciados por las variaciones geograficas a lo largo de su distribucion.
Algunos trabajos han tratado de explicar el papel de las variaciones geograficas en las
especies, encontrando que efectivamente, los movimientos en aves migratorias son
influenciados por estas; y que ademas pueden afectar de manera importante la variacion en
parametros reproductivos, de los cuales depende la adecuacion de las poblaciones (e.g. Bell
1996, Méré y cols. 2015).
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Modelado de nicho y similitud estacional total de verano e invierno

La distribucion de las poblaciones de Selasphorus p. platycercus, tanto en la estacion de
verano (reproductiva) como en la estacion de invierno, muestra que las poblaciones de
distintas areas geograficas se establecen de manera ecoldgicamente diferencial;, por
ejemplo, en algunos casos en zonas de mayor altitud (e.g. las poblaciones del Oeste de
EUA y de varias regiones de Meéxico se asocian a regiones montafiosas durante la
temporada reproductiva), mientras que en otros se distribuyen en tierras bajas de las costas
(e.g. las poblaciones migratorias de cortas y largas distancias se asocian a latitudes bajas
durante el invierno) Una conducta similar se ha observado en otras especies migratorias de
colibries como Selasphorus rufus, Selasphorus sasin y Stellula caliope (Phillips 1975,
Calder 1993, Calder y Calder 1994); aunque las similitudes con dichas especies
posiblemente se deban a que su relacién filogenética es cercana (Licona-Vera y cols.
Ornelas 2014).

En la estacion reproductiva, la extension de 4area predicha con condiciones
climaticas adecuadas es mayor con respecto al area de invierno (515 821 pixeles, ~7% mas
area), ocasionando diferencias entre las variaciones de los nichos estacionales. Estas
diferencias en la extension y en las variaciones entre las areas de reproduccidn con respecto
a las areas de invierno, podrian deberse a que, durante la reproduccion, las especies
requieren altas cantidades de recurso para satisfacer las necesidades energéticas y de
alimentacion para las crias, permitiendo su rapido crecimiento y asi disminuir el riesgo por
depredacion. De este modo, ocupar dos areas durante el ciclo migratorio confiere ventajas
evolutivas a las poblaciones (Lincoln y cols. 1998). Un caso particular de estas ventajas ha
sido demostrado en varias especies de colibries, donde se encontré que la migracion ayuda

a incrementar el tamafio del nicho (Battey 2015).

A pesar de las diferencias entre los nichos de wverano e invierno a escala
macroclimatica, el espacio ambiental entre los nichos tiende a traslaparse. Estadisticamente
no son mas similares que lo esperado por el azar; sin embargo, si se considera la historia

evolutiva de las poblaciones migratorias y residentes, se podria asumir que el traslape se
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debe a la reciente divergencia evolutiva entre poblaciones (Malpica y cols. Ornelas 2012).
Siendo las poblaciones migratorias las que conservan condiciones similares entre
estaciones. Es importante considerar que en los modelos a una escala amplia, se incluyen
presencias tanto de poblaciones migratorias como de residentes, pudiendo generar ruido en
el modelo de similitud. Por ello, se realiz6 ademas el andlisis a escala regional, por unidad

geogréafica.

UGOs: Transferencias, cuantificacion de traslape y prueba de similitud ambiental

Las transferencias para cada una de las UGOs sugieren que los complejos movimientos de
las poblaciones migratorias de largas y cortas distancias, responden a las condiciones
geograficas y ambientales entre estaciones, durante el ciclo migratorio. Las condiciones
climaticas como factor para diferenciar poblaciones de aves, han sido utilizadas también
para diferenciar grupos geograficos entre complejos de subespecies (Ruiz-Sanchez y cols.
2015) mostrando un aceptable valor predictivo.

A escala regional fue posible identificar: el tipo de poblacion (migratoria o
residente); las areas de verano e invierno ambientalmente Optimas para su distribucion; y el
tipo de conducta de las poblaciones migratorias. Por ejemplo, los resultados sugieren la
existencia de tres tipos de poblaciones: migratorias latitudinales, migratorias de verano (de
corta distancia); y las residentes. De acuerdo con los andlisis de traslape y similitud de
ambientes, las poblaciones migratorias latitudinales presentes durante el verano en la UGO
Oeste de EUA, conservan condiciones ambientales similares durante el invierno con el Eje
Neovolcénico (este), el Centro, Oaxaca y el Sureste de EUA. Esto coincide parcialmente
con lo reportado por Schuchmann (1999), Koufman (2005) y Vuilleumier (2011). Sin
embargo, en este trabajo se integré a la UGO Sureste de EUA en la descripcion, la cual es
un area que no habia sido descrita antes.

Por otro lado, fueron identificadas las poblaciones migratorias de distancias cortas
que solo estdn durante el verano las cuales se establecen en el verano en el Eje
Neovolcénico (este) y en el Noroeste, y a la llegada del invierno las condiciones similares
se asocian a las UGOs del Centro oeste y Oaxaca. A pesar de no ser significativo, se

observo traslape ambiental con Oaxaca. Este resultado probablemente se deba a que el
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numero de registros entre unidades geograficas son desiguales, siendo menor para Oaxaca.
Por ultimo, las poblaciones presentes en el Centro durante el verano, no tienen sitios con
condiciones similares durante el invierno. Estas poblaciones podrian ser consideradas como
residentes, al igual que las poblaciones presentes en Eje Neovolcanico (este).

Es importante sefialar que el eje Neovolcanico (este), de acuerdo con Malpica y
Ornelas (2012), fue el sitio donde a partir de poblaciones sedentarias divergieron las
poblaciones migratorias durante el Ultimo interglaciar. Lo cual la hace una region
importante para el entendimiento del origen y evolucion de los movimientos en las
poblaciones. Con el analisis de similitud de las areas idoneas ambientalmente entre las
estaciones de verano e invierno, se sugiere que el Eje Neovolcanico (este) es un sitio clave
para el establecimiento de poblaciones visitantes de wverano, residentes y poblaciones
migratorias de largas distancias, formando una poblacion mixta.

Otro caso particular, es el de las poblaciones del Noreste presentes ahi durante el
verano, no tienen sitios idoneos en el invierno en ninguna de las unidades geogréaficas que
conforman la M de invierno sur. Sin embargo, en el analisis de similitud entre las UGOs de
invierno del Centro y la UGO de verano Noroeste, si hubo similitud ambiental entre
estaciones. Esta similitud encontrada probablemente se deba a que el Sureste de Estados
Unidos sea una region con poblaciones reproductoras provenientes del Oeste de Estados

Unidos y poblaciones provenientes del Noroeste de México.

9. CONCLUSION

La distribucion de las poblaciones de Selasphorus p. platycercus presentan distintos
patrones estacionales asociados con la longitud y la latitud. Los analisis del nicho
geografico y climatico estacional, a lo largo de toda el &rea de distribucion, sugieren que a
una macroescala, las caracteristicas de los nichos de las poblaciones migratorias de largas
distancias, entre la estacién de reproduccion y de invierno mostraron tendencias hacia la
conservacién. Con relacion a los analisis regionales de las distintas poblaciones, se
concluye que:l) existen tres tipos de conducta en sus movimientos durante el ciclo anual: 1)

residentes, 2) migratorias de largas distancias y 3) migratorias de wverano de cortas

38



distancias. Las distintas conductas en los movimientos estacionales de las poblaciones
pueden ser explicadas por las variaciones climaticas. En general, las técnicas de modelado
de nicho, como las transferencias y pruebas de traslape y similitud, en conjunto con la
escala geografica apropiada, son una herramienta que permite identificar los patrones y las

areas en las que se distribuyen las poblaciones de aves migratorias.

10. PERSPECTIVAS

Este trabajo contribuird al entendimiento del papel de las condiciones ambientales en la
distribucion estacional de las poblaciones migratorias de largas distancias y residentes. Asi
como también la metodologia empleada podria ser (til para distinguir poblaciones con
distintas conductas en sus movimientos estacionales. Si se considera que las poblaciones de
colibries, y de varias especies migratorias, se enfrentan a la modificacion constante del
habitat, este trabajo adquiere mayor importancia. En este contexto, estos anlisis pueden ser
aplicados a otras especies de colibries para poder clasificar sus conductas migratorias y en
combinacién con informacién genética, por ejemplo, proponer un modelo que permita
explicar los procesos de divergencia evolutiva. Por dltimo mediante estos resultados se
pueden tomar decisiones en programas de conservacién de areas prioritarias donde se

encuentren las condiciones climaticas Optimas para la adecuacion de las especies.
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12. ANEXOS

Anexo |.

estacionales, utilizados para calibrar y validar modelos.

insuficientes para modelar (<20).

Unidades geograficas por tipo de region, ndmero de registros totales y

*UGOs con numero de registros

Tipo de Registros de verano Registros de invierno Registros
UGO Pais

region  Calibracién | Validacién Calibracién | Validacion — t°tles
Centro MEX  Anual 59 24 - - 83
Centro oeste MEX Invierno - - 76 32 108
Costa del Golfo EUA  Invierno - - 113 48 161
Eje Neovolcanico (este) MEX Anual 10 3 - - 13
Guerrero* MEX Invierno * * * * 7
Noreste MEX Verano 29 12 - - 41
Noroeste MEX Anual 11 4 - - 15
Oaxaca MEX Invierno - - 17 6 23
Oeste EUA  Verano 591 253 - - 844
Sinaloa* MEX Invierno * * * * 8

Anexo Il. Porcentaje y nimero de registros predichos por el modelo de proyeccién para
cada UGO de invierno a la M con las condiciones de verano. — No hubo prediccion de

registros.
Registros de verano predichos para cada UGO de laM de werano
Eje

UGO invierno Noreste Oeste de EUA Centro Nem(glt;:)nlco Noroeste

No. | % No. | % No. | % No. % No. | %

Centro oeste - - 50 6% - - - - - -
Sureste de EUA - - - - 2 2% - - 3 7%
Oaxaca 27 66% 667 79% 24 29% 6 46% - -
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Anexo Ill. Porcentaje y nimero de registros predichos por el modelo de proyeccion para
cada UGO de invierno a la M con las condiciones de verano. — No hubo prediccion de

registros.
Registros de invierno predichos para cada UGO de la M de invierno
Eje
Centro Centro Neowolcéanico Oaxaca Sureste de Noroeste Sinaloa
UGO oeste (este) EUA
rano | No. | % No.| % No. | %  No.| % No.| % No.| % No| %
Noreste 7 6% - - 5 16% 3 13% 106 66% 16 89% 2 40%
OeéLtJeAde 8 7% 11 12% 8 26% 2 9% 160 99% 12 67% 2 40%
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Anexo IV. Los histogramas muestran la sobreposicién observada entre los dos rangos (linea
roja) y el traslape de nichos simulados (barras grises) en las cuales se realizaron pruebas de
similitud entre las condiciones ambientales de las UGOs en la estacion de invierno y las
UGOs de verano (similitud 1 a 2) y viceversa, de la estacion de verano a invierno (similitud
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Anexo V. Los histogramas muestran la sobreposicion observada entre los dos rangos (linea
roja) y el traslape de nichos simulados (barras grises) en las cuales se realizaron pruebas de
similitud entre las condiciones ambientales de las UGOs en la estacion de verano y las
UGOs de invierno del sur (similitud 1 a 2) y viceversa, de la estacién de invierno a verano
(similitud 2a1l).
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Anexo VI. Los histogramas muestran la sobreposicion observada entre los dos rangos (linea
roja) y el traslape de nichos simulados (barras grises) en las cuales se realizaron pruebas de
similitud entre las condiciones ambientales de las UGOs en la estacion de verano y las
UGOs de invierno del sur (similitud 1 a 2) y viceversa, de la estacion de invierno a verano
(similitud 2a1l).
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