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RESUMEN

Algunos rasgos del comportamiento podrian ser tan evolutivamente informativos
como lo son los caracteres moleculares y morfologicos al momento de reconstruir
relaciones filogenéticas entre especies. Entre estos caracteres se ha evaluado en
algunas ocasiones la utilidad de los nidos de las aves para la estimacion de
filogenias. En este trabajo se compilan un conjunto de datos correspondientes a
diferentes caracteres de los nidos de la familia de los colibries (Trochilidae), para
evaluar si estos son Utiles en el area de la filogenética. Se obtuvieron datos de 501
nidos de 44 especies de colibries y 4 de vencejos (outgroups). Estos datos
correspondian al tipo de soporte de los nidos, medidas de ancho y largo, externos
e internos, grosor, altura, profundidad, masa del nido, y ademas datos asociados a
la masa de los adultos que incuban los huevos. Los datos continuos de las
medidas se analizaron con el método pPCA (Phylogenetic principal component
analysis) en el cual se retuvieron los primeros componentes principales, para los
cuales se realizaron las respectivas correlaciones. De esto se determind que las
medidas que mejor explicaban la mayor variacion en los nidos y que las de mayor
correlacion eran el ancho y el largo externos (r?=0,83; P=2,2e16). A estas dos
medidas, al soporte de los nidos y a la masa de los adultos se le realizaron varios
métodos comparativos para estudiar su evolucion. De estos se determin6 que el
tipo de soporte ancestral de los colibries es de tipo inferior, y que sus nidos tenian
dimensiones entre los 40 y 50mm de largo y ancho externos. Ademas, se obtuvo
que el ancestro de los colibries tenia un valor de masa corporal cercano a los 6g.
Por altimo, se calcularon indices de consistencia y retencion para los caracteres
discretos y se obtuvo que estos poseian altos niveles de homoplasia (CI=0.33),
pero también contenian alta informacion filogenética (RI=0.76). Con esto se
muestra que los nidos de los colibries no son una fuente viable de informacion
para la reconstruccion de filogenias, pero si pueden ser evolutivamente
informativos dentro de la familia Trochilidae.

Palabras claves: Mapeo de caracteres ancestrales, soporte de los nidos,
dimensiones, comportamiento



1. INTRODUCCION

Actualmente se considera que los caracteres morfoldégicos y moleculares son
rasgos mas precisos para estimar relaciones evolutivas en contraste al
comportamiento (Clayton & Harvey 1993). No obstante, Nik Tinbergen (1959)
argumento que, en principio, no existe una razén por la cual los rasgos del
comportamiento se consideren ni mas ni menos confiables o utiles que otros
rasgos para desentrafiar la evolucion de un grupo taxondmico. Existen varios
estudios que sugieren que el comportamiento es evolutivamente labil por lo
cual no provee informacion sobre relaciones evolutivas entre taxa (e.g. Atz
1970, Urbani 1989, Lee et al. 1996, Blomberg et al. 2003). Sin embargo,
existen otros estudios que apoyan el argumento de Tinbergen (e.g., McLennan
et al. 1988, Brooks & McLennan 1991, McKitrick 1991, de Queiroz &
Wimberger 1993, Paterson et al. 1995), y sugieren que caracteres derivados de
comportamientos pueden ser una herramienta Util para reconstruir las
relaciones evolutivas entre taxa, por ejemplo con el uso de telas de arafas
(Blamires 2006, Kuntner et al. 2008), avisperos (Bailey 2009), y nidos de aves
(de Queiroz & Wimberger 1993, Zyskowski & Prum 1999). En este estudio
utilizaremos los nidos de varias especies de colibries para reconstruir la
evolucion de este caracter dentro de la familia Trochilidae.

Los nidos son una parte del fenotipo extendido (FE) de las aves y proveen
informacion fisica del comportamiento que se ve reflejada en su construccion
(Hansell 2000). EI concepto de fenotipo extendido argumenta que, al igual que
hay genes que codifican para el color de los ojos y la morfologia, deben existir
genes que codifiquen para que a través del comportamiento las aves disefien
sus nidos (Dilger 1962) y las arafas sus telas (Orb-weaver Spiders; Dawkins
1982, Hansell 2000, Blamires, 2010). Esto se apoya sobre la premisa que los
nidos poseen caracteristicas especie-especificas (Collias & Collias 1984), lo
cual conllevaria a pensar sobre las posibles bases genéticas asociadas en la
construccion de los nidos y su utilidad en la reconstruccion de filogenias.
Estudios con grupos de aves que han utilizado los nidos para reconstruir
filogenias han encontrado evidencia contrastante. Zyskowski & Prum (1999)
hallaron que dentro la familia Furnariidae la mayoria de la variacién en la
construccion de los nidos se encontraba a nivel de género y no de especie. Por
otro lado Lee et al. (1996) encontraron que este tipo de caracteres no son
filogenéticamente informativos dentro de la tribu Colcaliini en la familia de los
vencejos. A pesar de los resultados que obtuvieron, Zyskowski & Prum (1999)
no advocaron por utilizar estos caracteres en las reconstrucciones filogenéticas
ya que el comportamiento puede ser informativo en un linaje pero muy variable
en otros. En contraste, otros estudios han demostrado la utilidad de los nidos
de las aves como caracteres filogenéticos utiles (e.g. de Queiroz & Wimberger
1993, Winkler & Sheldon 1993, Sturmbauer et al. 1998)



Con base en lo anterior, nuestro objetivo es realizar un analisis comparativo
filogenético de caracteres que describan la arquitectura de los nidos de
colibries (Aves: Trochilidae). Este andlisis se desarroll6 para reconstruir la
evolucion de caracteres de los nidos dentro de la filogenia de la familia y
también para evaluar la utilidad de los diferentes caracteres de los nidos en la
reconstruccion y estimacion de filogenias aviares.



2. DESCRIPCION DEL PROYECTO

2.1.Planteamiento de la pregunta de investigacion

En el area de la biologia evolutiva existe aun un debate sobre qué tipo caracteres
son mas utiles para la reconstruccion de relaciones evolutivas (Clayton & Harvey
1993). Para resolver este interrogante, se han realizado diferentes estudios
utilizando métodos comparativos para determinar cual de los diferentes tipos de
caracteres es los mas robusto para reconstruir el pasado de diferentes taxones.
Entre los caracteres utilizados en la reconstruccion de filogenias, los mas
discutidos son los comportamentales. Las opiniones varian entre estudios que han
encontrado que el comportamiento es evolutivamente labil y por lo tanto no provee
informacion precisa sobre relaciones evolutivas (Atz 1970, Urbani 1989), y
estudios que soportan la utilidad de estos caracteres comportamentales en
estudios filogenéticos debido a que son resultado de procesos evolutivos y de
seleccion (de Queiroz & Wimberger 1993, Winkler & Sheldon 1993, McLennan
1994, Paterson et al. 1995, McDowall 1997).

El comportamiento de construccion de nidos en las aves se ha empleado en este
tipo de estudios, y esta caracterizado por la utilizacion de una amplia gama de
formas, materiales, y sitios de construccién (Gill 2006), haciéndolos una propiedad
intrinseca de la especie al igual que su morfologia o fisiologia (Collias & Collias
1984). Gracias a esta amplia variedad de arquitecturas y a la conservacién de las
mismas en la historia evolutiva de las aves, este tipo de caracteres deberian ser
utiles filogenéticamente, en la medida que hayan sido resultado de procesos
evolutivos y/o de seleccién, y que tengan una base genética mas que ambiental
(McDowall 1997). Con base en lo anterior, se planted realizar un analisis
filogenético comparativo utilizando caracteres de la arquitectura de los nidos de
diferentes especies de colibries (Aves: Trochilidae). El objetivo es establecer la
evolucion de los caracteres de la arquitectura de nidos en la familia Trochilidae,
asi como evaluar la utilidad de estos, como caracteres de fenotipo extendido, para
la reconstruccion filogenética.



2.2.Marco tedrico y estado del arte

La informacion obtenida de estudios filogenéticos es vital para el entendimiento de
los procesos evolutivos por los que han pasado diferentes genes y especies
(Futuyma 2013). Para evaluar la evolucion de caracteres comunmente se utiliza el
mapeo de caracteres ancestrales. Es una técnica que utiliza una filogenia y datos
de caracteres de especies para estimar condiciones ancestrales de rasgos
fenotipicos, usualmente, en los nodos internos del arbol (Omland 2014). Es un
procedimiento que puede ayudarnos a entender el patrén y momento de evolucion
del caracter estimado (Finarelli & Flynn 2006).

El bidlogo evolutivo Richard Dawkins propuso el concepto del Fenotipo Extendido
(FE) en 1982 (Dawkins 1982). Este concepto argumenta que, en la misma manera
gue existen genes demostrables para la forma corporal o el color de los ojos, debe
haber genes cuya expresion fenotipica se hace aparente directamente en el
comportamiento, por ejemplo en la red de arafas de la familia Araneidae (Orb-
weaver Spiders; Hansell 2000, Blamires 2010). Se sabe que la construcciéon de
nidos en las aves es una detallada parte de su fenotipo extendido, que deja
evidencia fisica y durable de este comportamiento. Esto se apoya sobre la
aceptacion general de que los nidos poseen caracteristicas especie-especificas
(Collias & Collias 1984), lo cual conllevaria a pensar sobre las posibles bases
genéticas envueltas en la construccion de estas arquitecturas.

Aunque se reconoce que los nidos son un FE de las aves, se han originado
muchas criticas en cuanto a la utilidad de los caracteres comportamentales para
establecer relaciones filogenéticas (e.g. Atz 1970, Hodos 1976, Aronson 1981,
Urbani 1989). Por una parte, muchos investigadores apoyan la idea de utilizar
rasgos del comportamiento para este tipo de estudios (e.g. McLennan et al. 1988,
Paterson et al. 1995). Por ejemplo, Tinbergen (1959) argumenté que no habia
razon por la cual el comportamiento deberia ser menos fiable que otros rasgos
para mirar hacia el pasado de las especies. Mdltiples autores concuerdan con
Tinbergen en que los caracteres comportamentales pueden ser usados para
reconstruir estimaciones robustas de filogenias, indicando que estos pueden ser
tan informativos como los caracteres moleculares y morfolégicos (Prum 1990, de
Queiroz & Wimberger 1993, Paterson et al. 1995, Kennedy et al. 1996, Zyskowski
& Prum 1999).

Con respecto a estudios anteriores, en algunos se ha concluido que estos
caracteres de los nidos no eran filogenéticamente informativos dentro de la tribu
de vencejos Colocaliini (Lee et al. 1996). Por otra parte, Zyskowski & Prum (1999)
encontraron que dentro de la familia Furnariidae la mayoria de la variacion en la
construccion de los nidos estd mas distribuida entre los géneros que entre las
especies (i.e. poca variacion intraespecifica), asi como también que los caracteres
de los nidos proveen un soporte para agrupamientos filogenéticos. A pesar de los
resultados que obtuvieron, Zyskowski & Prum (1999) no advocaron por la
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utilizacion de los caracteres de nidos en las reconstrucciones filogenéticas, sino
mas bien como una prueba de la utilidad de los mismos en la sistematica de las
aves, aclarando que al igual que con otros caracteres sistematicos, el
comportamiento puede ser filogenéticamente informativo en un linaje, pero muy
variable en cualquier otro. Otros estudios también han demostrado que los nidos
pueden proveer caracteres sistematicos utiles (e.g. Prum 1993, Winkler & Sheldon
1993, Sturmbauer et al. 1998).

En este proyecto se propone establecer la historia evolutiva de caracteres
asociados a la arquitectura de los nidos de la familia de los colibries (Trochilidae),
a través de un mapeo de caracteres y, ademas, evaluar si estos pueden ser Utiles
para la reconstruccion de relaciones filogenéticas.
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3. OBJETIVOS

3.1.0bjetivo general

Realizar un analisis comparativo filogenético de caracteres que describan la
arquitectura de los nidos en especies de colibries (Aves: Trochilidae).

3.2.0bjetivos especificos

3.2.1. Determinar los caracteres que describan la arquitectura de los nidos
de los colibries.

3.2.2. Evaluar la evolucion de estos caracteres a través de la filogenia

3.2.3. Determinar si existe una concordancia en la ocurrencia de cambios
en los diferentes caracteres evaluados

3.2.4. Analizar la utilidad de los caracteres asociados a la arquitectura de
nidos, como caracteres para la reconstruccion de filogenias.

12



4. METODOLOGIA

4.1.Datos

Se busco informacién asociada a dimensiones de los nidos de colibries para un
total de 48 especies (anexo 1). Esta se obtuvo de datos que provenian de estudios
en campo, colecciones bioldgicas y literatura. Se encontré que los soportes de los
nidos varian entre diferentes especies de colibries. Dentro de las especies
evaluadas se realiz6 una clasificacion mayor de los nidos en 4 categorias. La
primera fueron nidos soportados en una estructura vertical similar a una pared
(Soporte de Pared, anexo 2). En la segunda se incluyeron los nidos sujetos a la
parte apical de hojas de diferentes especies vegetales. A estos se les clasifico
como nidos con un soporte lateral superior (anexo 3), generalmente observados
en los colibries ermitafios (Phaethornitinae). En la tercera se incluyeron nidos con
un soporte inferior. Dentro de esta categoria se clasificaron aquellos nidos que son
soportados en su base, ya sea encima de hojas (e.g. Florisuga mellivora; anexo 4
y 5) o ramas de algunas plantas. En la dltima categoria, nidos con soporte
superior, se incluyeron nidos con un tipo de anclaje en el cual se sujetara solo una
porcién superior del mismo (e.g. Metallura tyrianthina, anexo 6). Ademas, se
tomaron datos de diferentes dimensiones de los nidos (Anexo 7) como lo son el
ancho y largo externos e internos, la altura, el grosor, la profundidad, la masa del
nido y de los adultos.

Los arboles filogenéticos para los analisis comparativos fueron obtenidos de la
pagina web https://birdtree.org/ (Jetz et al. 2012). De este servidor se descargaron
2000 arboles que representaran las 48 especies en estudio. Para los andlisis fue
necesario obtener un consenso de estos arboles. El consenso se obtuvo por
medio la funcién consensus.edges del paquete phytools utilizando los parametros
por defecto. Esta funcién calcula arboles consensos por diferente métodos
posibles. Estos métodos pueden ser de medias por borde (mean-edges) o el
método de minimos cuadrados (least squares). Para calcular nuestro consenso se
utilizé el método de mean-edges. Debido a que el consenso obtenido resulté con
una politomia en un nodo dentro de los ermitafios se utilizé la funciéon multi2di del
paquete ape (Paradis et al. 2004) para resolverla. Esta funcién colapsa o resuelve
las politomias dentro de filogenias, transformandolas en una serie de dicotomias
con una o mas ramas de largo cero. Este mismo consenso se utilizd en los analisis
posteriores cuando fue requerido.

4.2.Analisis filogenético de componentes principales

Se realiz6 un andlisis de componentes principales filogenético (pPCA,
Phylogenetic Principal Component Analysis) en el paquete phytools (Revell 2012)
del programa estadistico R (R Core Team 2017) utilizando la funcion phyl.pca.

13
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Esto para reducir la cantidad de las medidas de los nidos, definir las variables que
explicaban la mayor variacion y utilizarlas en posteriores analisis. Las medias de
los datos fueron corridas en el pPCA para no obtener bloques de correlacion entre
individuos en vez de obtenerlos entre las especies de estudio. Luego de haber
determinado aquellas dimensiones que explicaban el mayor porcentaje de
variacion se procedié a calcular valores de correlacion de Pearson entre las
medidas explicativas obtenidas en los componentes principales con los valores
reales. Aquellas que mostraron mayor correlacion fueron utlizadas en las
estimaciones de estados ancestrales y posteriores analisis.

4.3.Reconstrucciéon de caracteres ancestrales

Para determinar la evolucion del soporte de los nidos se realizd una
reconstruccion de caracteres ancestrales utilizando la funcién ace del paquete ape
(Paradis 2004). Con esto se estima cual de los soportes de nido evaluados tiene
mayor probabilidad de ser el estado en los nodos internos y en la raiz del arbol.
Esta funcidén estima estados ancestrales de caracteres y la incertidumbre asociada
por medio de diferentes modelos. Para el andlisis, se consideraron los siguientes
modelos de evolucion de caracteres: tasas iguales (equal-rates o ER), tasas
diferentes (all-rates-different o ARD) y el simétrico (symmetrical o SYM). Para
seleccionar cual modelo mejor explica la distribucion de datos se utilizé la funcién
AlC.ace del mismo paquete, la cual calcula el criterio de informacién de Akaike
(AIC) de cada modelo evaludo.

Para estimar la condicién ancestral de los caracteres continuos se realiz6 una
estimacion de estados ancestrales por medio de la funcién fastAnc del paquete
phytools (Revell 2012). fastAnc realiza una estimacion rapida de la maxima
verosimilitud de los estados ancestrales para caracteres continuos, dando como
resultado los estados ancestrales estimados para cada nodo interno. Esta se
corrié con los caracteres del largo y ancho externo de los nidos debido a la alta
correlacion entre ambas medidas. Estos resultados de estimaciones para los
nodos ancestrales fueron graficados utilizando la funcion contMap del mismo
paquete.

4.4.Utilidad de los nidos en lareconstruccion de filogenias

Para determinar la utilidad de los nidos en la reconstruccion de filogenias se
calcularon indices de consistencia y de retencion (Kluge & Farris 1969, Farris
1989). Estos se hizo utilizando el programa Mesquite (Maddison & Maddison
2017). El indice de consistencia (Cl) es un estimador directo de homoplasia (i.e.
de 0 a 1, si Cl=1 no existe homoplasia). El indice de retencion (RIl) es un
aproximado sobre lo bien que el caracter evaluado se ajusta al arbol (i.e. de 0 a 1,
si RI=1 se ajusta perfectamente). Si en las reconstrucciones se obtienen indices
con valores por debajo y por encima de 0.5 (Cl y RI respectivamente), esto
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indicaria que, para los taxa de estudio, los caracteres evaluados no son utiles en
la estimacion de filogenias debido al alto nivel de homoplasia que presentaron.
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5. RESULTADOS

Se estudiaron 501 nidos de 48 especies en total, 44 especies de colibries incluidas
en 26 géneros y 4 especies vencejos en 3 géneros, los cuales fueron establecidos
como grupos externos (outgroups). Del pPCA corrido se retuvieron los dos
primeros componentes (PC1 y PC2). La variacion de los nidos entre las especies
de colibries est4 explicada principalmente por el largo y el ancho tanto externos
como internos (PC1, 41%). La altura, la profundidad y la masa del nido explicaron
en menor grado la variacién dentro de los nidos (PC2, 23%, Anexo 8), obteniendo
que la variable menos explicativa fue el grosor del nido. La correlacién entre el
largo y el ancho externos (r?=0,83; P<0.001) de los nidos fue mayor en
comparacion a la de otras dimensiones. Debido a esta alta relacion, el conjunto de
datos para la estimacion ancestral de datos continuos de los nidos de los colibries
se redujo a estas dos medidas, ademas de la masa de los adultos para evaluar si
existia alguna relacion entre las dimensiones del nido y la masa de los colibries.

Para la reconstruccion de estados discretos se obtuvo que el mejor modelo
evaluado, era el modelo ER (Anexo 9). Nuestro andlisis muestra pocos cambios
en los soportes de nido en diferentes clados de la familia, exhibiendo eventos de
convergencia en el soporte de pared y el lateral superior en diferentes clados.
Nuestra reconstruccion de estados ancestrales mostré que la maxima verosimilitud
fue obtenida para el soporte de pared como estado en el ancestro comdn entre
vencejos y colibries (figura 1) en comparacion a los demas soportes evaluados
(anexo 9). Este soporte aparecié como convergencia en tres taxa diferentes dentro
de especies mas derivadas en la filogenia, por ejemplo en el género Doryfera,
(clado 2), Chalcostigma ruficeps y Metallura tyrianthina (clado 4) y por dltimo en
Urochroa bougueri (clado 6). Se obtuvo un valor de similitud menor para el tipo de
soporte inferior. Este se origind en el ancestro del cual divergen los ermitafios
(clado 1) de los demas colibries, siendo este el nodo que describe el tipo de
soporte que utilizaba el ancestro de Trochilidae. Se observa que este tipo de
soporte, desde su aparicion en la familia hace aproximadamente 35 millones de
afos, se siguid presentando en diferentes especies de colibries con cuatro
transiciones hacia otros soportes en los nodos del arbol, sin convergencia de este
caracter en otras especies.

La evolucién del soporte lateral superior se dio tres veces dentro de la filogenia, en
el ancestro del clado de los ermitafios (clado 1) y como convergencia en dos
especies, Heliangelus amethysticollis y Haplophaedia aureliae. Desde su origen,
este tipo de soporte se hizo caracteristico de los ermitafios, ya que se encontré en
todas las especies evaluadas de estos colibries. Este analisis revela que el
soporte superior es una apomorfia dentro de esta familia, resultado de una
transicion desde el soporte inferior. A partir del soporte inferior, se observa
convergencia con el outgroup del soporte de pared en las especies de Doryfera,
Chalcostigma ruficeps y Metallura tyrianthina. Por ultimo, el soporte superior se
observa como un caracter plesiomorfo que se dio en el ancestro del clado 4.
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Figura 1. Tipos de soportes mapeados en el consenso de los arboles obtenidos de BirdTree. Esta
estimacion de estados ancestrales se realizé por medio de ace (Paradis et al. 2004). Se corri6 utilizando
un modelo de tasas iguales (ER, Log-verosimilitud=-34,46). Los colores indicados en las puntas del arbol
representan el estado actual del soporte para cada especie evaluada. Las graficas de tortas en los nodos
del arbol indican la proporcidon posterior de verosimilitud que soporta cada estado de caracter como
estado ancestral del nodo en observacion.

En la reconstruccibn de caracteres continuos con las medidas que mejor
explicaban la variacion en la forma del nido y de mayor correlacion (largo y ancho
externos; figura 2), se obtuvo que el caracter ancestral estimado para estas
variables eran valores intermedios a los encontrados para los nidos de las
especies de estudio en los datos de campo. Estos valores aproximados a los
40mm para el largo y 50mm para el ancho de los nidos de los colibries. En esta
reconstruccion se muestra que estos caracteres han evolucionado de manera
independiente dentro de la filogenia. Se observa que el largo y el ancho externos
varian entre clados, pero no lo hacen de manera continua, i.e. con una
disminucién o aumento gradual a medida que evolucionaron estas especies. A
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pesar de esto, se observa que estas dimensiones se mantienen entre especies

gue se encuentran dentro de los mismos clados con pocas variaciones.

Streptoprocne rutils
Streploprocne zanaris
A

Tachomis squamala
Eutoxeres aguia
E condaminl

Threnetes leucurus
Glaucis hirsutus
Ph WS us

38

rail value

Phaethornis longirosti's
Phaethomis supercosus
Phaeathormis yarugqui
Phaethornis guy
Phaethornis stuarti
Phaethomis hspidus
Phaethornis koepckae
Phaethornis antophius
Phasthornis strigulans
Phaethomis niber
Flonsuga melvora
Coltri thalassinus
Doryfera ludovicae
Darytora johannae

Chi elsncrty

2116

length=31,242

C

us flargyp

Chalybuwa wochrysia

Thaluranda furcato
Amazia tzacall
Chrysuronia 0enone
Amaziha amabis

Phicgophdus harterts

' gokis amethysticolks
Adelo melanogenys

Chat ruficeps

fyrantfing

Coeligana wilsony
o

Coelgena violfer
Coeligena torquata

8 Jardind

OCeroalus undemoody
Urochroa bouguer
Hellodoxa nubinoides
HeXodoxa ivacbaten
HeNodoxa imperatrix

165

rait value

1854

length=31,242

Figura 2. Reconstruccion de estados ancestrales para medidas del largo (A) y ancho (B) externos de los
nidos en el consenso de los arboles de BirdTree. Los mapas de calor a lo largo de las ramas del arbol
muestran los estados de caracter estimados para estas medidas en milimetros y como estas
evolucionaron a lo largo de la familia de los colibries. Este mapeo se realiz6 por medio de la funcion
fastAnc de phytools (Revell 2012).

Para la reconstruccion ancestral del largo externo de los nidos en comparacion a
la de la masa de los adultos, se observa una alta variacion de esta ultima medida
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a lo largo de la filogenia. No se obtuvieron patrones evolutivos en los que se diera
una relacion entre la variacion del largo externo de los nidos con la masa de los
adultos de los colibries. Esto también se observa en los resultados obtenidos para
la correlacion de Pearson corrida para estas dos variables (r2=0,13, P=0,004). Se
obtuvo que el ancestro estimado para el adulto de los colibries podria haber tenido
valores de masa corporal de mas de 6g.
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Figura 3. Reconstruccion de estados ancestrales para medidas del largo (A) y la masa de las hembras
adultas (B). Los mapas de calor a lo largo de las ramas del arbol muestran los estados de caracter
estimados para estas medidas en milimetros y gramos respectivamente y como estos han evolucionado a
medida que se originaron las diferentes especies de colibries. Este mapeo se realiz6 por medio de la
funcién fastAnc de phytools (Revell 2012).
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Por ultimo, con base en los indices calculados para los caracteres del soporte de
los nidos, estos mostraron altos niveles de homoplasia (CI=0,33), aunque se
ajustaron en un alto grado la topologia del arbol (RI=0,76).
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6. DISCUSION

La estimacién de estados ancestrales en este estudio mostré varios patrones
evolutivos entre los diferentes caracteres de los nidos de los colibries evaluados.
Se obtuvo una relacion en la evolucion de las especies de los colibries con el tipo
de soporte utilizado para anclar sus nidos. Esto se debe a que se encontraron
diferentes clados en los que se compartian estructuras similares de soporte,
obteniendo también pocos eventos dentro de la familia. Para las medidas
continuas no se obtuvo un patron continuo de evolucién del largo y el ancho
externo de los nidos, pero si se obtuvo una relacion (figura 2) entre estas dos
medidas ya que dentro del mapeo se observaron cambios reciprocos de estas
dimensiones entre las diferentes especies evaluadas. Por otra parte, luego de
comparar la estimacion ancestral del largo de los nidos con la masa de los adultos
se observo que no hay una relacién clara entre aumentos o disminuciones en las
dimensiones de los nidos con cambios en la masa de las hembras adultas.

En la reconstruccidbn de estados ancestrales para el soporte de los nidos
obtuvimos una mayor verosimilitud para el soporte de pared como caracter
primitivo del ancestro de los colibries y los vencejos bajo un modelo de tasas
iguales (ER). Sin embargo, en el grupo mas basal de los colibries evaluados (los
ermitafios), hay presencia Unica del soporte lateral superior. Esto no es
consistente ya que se esperaria que el estado ancestral del soporte de los nidos
estuviera presente, al menos, dentro de los grupos mas basales de la familia. Sin
embargo, con base en la filogenia de McGuire et al. (2014), el clado de los
ermitafios no es el grupo mas basal dentro de la familia Trochilidae. Los mas
basales son el clado con especies de Topaza sp. y Florisuga sp. Dentro de
nuestro conjunto de datos, Florisuga mellivora presenta un nido con soporte
inferior. Debido a esto, se requeriria una inclusion de estas especies en la
topologia ya que asi podria observarse un patron que concuerde con la presencia
del soporte ancestral estimado para las especies evaluadas.

El segundo valor de mayor verosimilitud para el ancestro de estas dos familias se
obtuvo para el soporte inferior, siendo el mayor valor obtenido para el ancestro de
todos los colibries. Es méas consistente que este tipo de soporte sea el estado
primitivo en vez del soporte de pared. Esto porque este tipo de soporte requiere
menos habilidades motoras en comparacion a los demas nidos. Un soporte inferior
es menos complejo, ya que solo implica la estructuracion de los materiales encima
de una base determinada. Muchos nidos de este tipo estan soportados por debajo,
llegando a ser uno de los soportes que mas aseguran el nido en su posicion y que
incluso no necesitan materiales de fijacion especializados (Hansell & Deeming
2002). La seleccién natural puede favorecer, generalmente, aquellos nidos que
tiendan a economizar el esfuerzo (Collias & Collias 1984, poner las paginas),
debido a esto, siendo el soporte mas simple pudo verse favorecido por seleccién
explicando su amplia distribucion entre los colibries.
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Por otra parte, soportes como el lateral superior significan la busqueda de
materiales mas especializados para sujetar los nidos, e.g., tela de arafias. Esta
tela de arafia es utilizada ampliamente por los ermitafios para sujetar los nidos
enrollandolos con ella en el apice de hojas. En otras especies puede ser utilizada
para adicionar material extra al nido (musgo, liquen, corteza, etc.) que pueda
servir para promover condiciones térmicas para un adecuado cuidado y desarrollo
de huevos y polluelos (Calvelo et al. 2006). Esta busqueda de materiales
especializados puede significar para un individuo un mayor costo energético. A
pesar de que la construccion del nido no contrae tantos costos energéticos como
la incubacion o el alimento de los polluelos (Collias & Collias 1984, Dolnik 1991),
es de igual manera un alto costo en la etapa reproductiva aviar (Mainwaring &
Hartley 2013). La seleccion natural favorecera aquellos nidos que les permitan a
sus constructores criar antes, tener mas descendencia y sobrevivir mejor, por lo
cual la construccién de estos nidos afecta rasgos de la historia de vida de las aves
(Hansell 2005). Esto se traduce en que la energia gastada en la busqueda de
estos materiales debe ser efectiva para obtener un balance costo-beneficio entre
el disefio del nido y su efectividad, de lo contrario, los materiales utilizados para
soportar los nidos podrian conllevar a una pérdida de la descendencia ya que Si
este soporte falla, el nido podria caerse muy facilmente significando la pérdida de
la energia invertida en la construccion del mismo, puesta e incubacién de los
huevos.

Los eventos de convergencia de los soportes de pared y lateral superior pudieron
haberse originado con relacién al tipo de hébitat de estas especies. Los nidos
estan altamente relacionados al medio y lo habitos de la especie, ya que en otras
familias se han observado gran cantidad de casos de evolucion recurrente,
convergente y paralela entre ellos (Collias & Collias 1984). Los ermitafios por
ejemplo son un grupo que disminuye en abundancia y diversidad hacia altas
elevaciones o areas secas y su alta dominancia y diversidad se concentra en los
bosques humedos de tierras bajas (Stiles 1981, Arizmendi & Rodriguez-Flores
2012). Si se observan las especies en las cuales convergieron el mismo soporte
de los ermitafios, H. amethysticollis y H. aureliae, son especies de rangos
altitudinales desde los 1800 hasta los 3200 msnm (Schuchmann 1999) y desde
1500 hasta los 3100 msnm (Hilty & Brown 1986). Su rango minimo de elevacion
se encuentra cercano al de los ermitafios. De esto se puede inferir que, después
de estas dos especies haber divergido de los demas colibries, desarrollaron este
tipo de soporte en lo que eran bosques humedos y luego se distribuyeron hacia
altitudes mas elevadas que los ermitafios, lo cual conllevé a obtener estos
soportes en especies separadas.

En la reconstruccion de estados ancestrales continuos se observa que el largo y el
ancho de los nidos han variado a lo largo de la evolucién de los colibries. A pesar
de que estas dimensiones varian a lo largo de la filogenia, se observa que son
similares entre especies de un mismo clado. En el caso de los ermitafios se
observa que entre todas las especies comparten tamafos pequefos en el largo y
el ancho de sus nidos. En el clado 3 se observa que estas comparten medidas
también pequeiias del nido, altamente relacionadas entre estos taxa. Esta

22



variacion del largo y el ancho no se debe a una relacidon entre la masa corporal de
los adultos y el tamafio del nido segun los analisis realizados. En diferentes
estudios se ha encontrado una relacion entre la masa corporal de algunas
especies y rasgos de historias de vida de las aves (estructura del nido en nuestro
caso; Lindstedt & Calder 1981, Seether 1989), entre ellos el volumen del nido
(Biancucci & Martin 2010). A pesar de esto, en nuestro estudio encontramos que
no existe correlacion entre el ancho y el largo externo de los nidos con la masa de
los adultos, observando también que evolutivamente estas medidas no han
evolucionado de manera articulada ya que se han dado grandes cambios entre los
diferentes clados del arbol. Por lo tanto, la variacion del largo y el ancho puede
deberse a otros factores externos a la historia de vida los colibries, entre los
cuales pueden estar la respuesta a factores ambientales como la temperatura, la
humedad, entre otros.

Con el valor del indice de consistencia calculado para los soportes de los nidos, se
encontré que los soportes, para la topologia utilizada, muestran un alto nivel de
homoplasia (Cl=0.33), es decir que ocurren multiples cambios a lo largo de la
topologia. Sin embargo, el indice de retencion calculado (RI=0.76) para este
mismo caracter muestra que son caracteres que se ajustan a la topologia
evaluada. Segun Savolainen et al. (2000), el indice de retencion es una medida de
la cantidad de informacién que puede contener un determinado tipo de caracter.
Esto muestra que para las especies evaluadas, a pesar de que existen varios
eventos de convergencia o paralelismo entre las especies, los soportes de los
nidos muestran relativamente una alta cantidad de sefial filogenética retenida en el
arbol de los colibries y pueden ser informativos para inferir relaciones
filogenéticas. Se debe tener en cuenta que el Cl es un buen indicativo de
relaciones para caracteres que posean estados binarios, mientras que el Rl lo es
para aquellos caracteres que sean multiestados, como lo es el caso del soporte de
los colibries. Con base en esto, se muestra también que el soporte es buen
indicador de relaciones filogenéticas para las especies evaluadas.

En este estudio se encontr6 ademas que las medidas de ancho y largo de los
nidos han estado relacionadas a lo largo de la evolucion de estas aves a pesar de
gque no sean consistentes dentro de los mismos, mostrando que especies
cercanamente relacionadas comparten tamafios similares del nido sin importar la
masa corporal de los adultos que incuban los huevos en los nidos. Por lo tanto, en
nuestros resultados se hace evidente que la evolucion de estos caracteres
comportamentales varia a lo largo de la evolucién de las especies de los colibries,
obteniendo también que estos son informativos filogenéticamente debido a la
relacion que tienen dentro de diferentes clados.
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7. CONCLUSIONES

En este estudio encontramos que los nidos pueden proveer diferentes caracteres
con base en su arquitectura. Se pueden obtener diferentes datos que hacen
alusion a su forma, materiales, soportes, dimensiones, etc. De estos rasgos
elegimos el soporte y medidas externas del largo y el ancho de los nidos para
describir la historia evolutiva que han tenido a medida que las especies de colibies
han divergido dentro de la familia.

Encontramos que, por valores de similitud mayores, el soporte que poseia el
ancestro de la familia Trochilidae era un soporte de tipo inferior. Esto es
consistente en gran parte con la topologia evaluada debido a que era un tipo de
soporte que se encuentra ampliamente distribuido entre las especies evaluadas y
que se ha ido manteniendo a lo largo de la evolucion de los colibries. También
hallamos que, probablemente, el nido del ancestro de esta familia poseia
dimensiones de largo y ancho de medidas aproximadas a los 40 y a los 50mm
respectivamente. Ademas, se halld que estas medidas se mantienen entre los
diferentes clados de la topologia del arbol de BirdTree i.e. especies cercanas
poseen tamafios similares de los nidos. Encontramos que la masa de la hembra
adulta de los colibries pudo haber estado en valores cercanos a los 6g.

Por ultimo, con base en los indices de retencién y consistencia calculados para el
soporte de los nidos, se encontr6 que estos poseen altos niveles de homoplasia
dentro de la familia. Sin embargo, debido al alto RI, se determiné que estos
caracteres poseen informacion filogenética relevante para la topologia en estudio.
Con base en lo primero se concluyo que, para las especies evaluadas, el soporte
es un caracter fiable a la hora de estimar y reconstruir relaciones filogenéticas
dentro de la familia Trochilidae con base en los resultados obtenidos para el RI.
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8. RECOMENDACIONES

Para futuros estudios sugerimos que se deben enfocar en obtener mas variables
discretas para la descripcidon de la arquitectura de los nidos. Esto porque en este
estudio se tomaron categorias muy generales para el soporte de los nidos. En
estos se puede dar gran variacion. Los soportes inferiores pueden variar desde
estar sobre rocas planas hasta encontrarse en horquillas hechas por 2 y hasta 3
ramas. También se pueden encontrar sobre el haz de diferentes hojas. Si se
clasifican de manera muy general se estaria perdiendo cantidad de informacién
sobre la variacion de estas estructuras. También se sugiere incluir en futuros
estudios datos sobre los materiales de los nidos.

Adicionalmente se sugiere incluir un mayor nimero de especies de colibries que
representen diferentes clados dentro de la familia. Esto porque hay ciertos vacios
en los datos obtenidos, ya que dentro de la topologia evaluada el grupo mas basal
pertenecia a los colibries ermitafios. En filogenias mas completas y recientes se
ha encontrado que los grupos mas basales pertenecen a especies de Florisuga y
Topaza (McGuire et al. 2014). Con esto se pierde informacién sobre las
transiciones entre estados de caracter a lo largo de la filogenia, lo cual es
importante para determinar consistencias dentro de la evolucion de los rasgos
evaluados.
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10.ANEXOS

Anexo 1. Datos de las especies evaluadas para este andlisis comparativo. Se evaluaron diferentes especies
distribuidas entre estudios de campo hechos en variadas localidades de Perd y Colombia en estudios de campo.
Estas correspondian a 48 especies, 44 de la familia Trochilidae y 4 de Apodidae.

*NA: hace referencia a informacion faltante dentro de nuestro conjunto de datos.

Masa de
Masa del | Largo Ancho Largo Ancho los

Especies Soporte |nido interno |interno | Grosor | Profundidad |externo |externo |Altura |adultos
Soporte

Thalurania furcata inferior 1.29 34.93 32.56 8.05 23.61 44.38 42.07 35.74 |4.94
Soporte

Chalybura urochrysia inferior 7.41 37.08 36.66 9.15 28.23 52.67 53.37 45.33 NA
Soporte

Amazilia tzacatl inferior 2.71 28.3 26.4 7.15 3.4 42.25 35.45 33.8 NA
Soporte

Amazilia amabilis inferior NA 29.74 25.54 5.52 22.54 41.94 37.04 27.08 4.23
Soporte

Chrysuronia oenone inferior 0.9 25.6 25.50 10.60 20.30 44.30 43.10 3350 |4.95
Soporte

Campylopterus largipennis inferior 4.26 41.24 36.09 11.65 28.03 58.11 52.37 51.39 |9.71
Soporte

Chlorostilbon melanorhynchus | inferior 2.92 27.2 22.10 5.10 14.60 36.00 35.00 23.00 |8.30
Soporte

Metallura tyrianthina de pared |11.33 42.66 35.92 22.83 50.43 89.88 74.86 80.94 |3.40
Soporte

Chalcostigma ruficeps de pared | 10.94 39.39 36.04 19.66 31.02 69.84 63.58 55.89 |6.00
Soporte

Aglaiocercus coelestis superior | NA 30.7 28.6 15.7 NA NA NA NA 2.57
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Soporte

Adelomyia melanogenys superior | 8.65 48.37 68.03 15.6 37.2 75.55 83.65 98.45 |4.80
Soporte
lateral

Heliangelus amethysticollis superior |9.54 39.67 33.59 255.59 34.28 94.82 71.57 83.80 |6.23
Soporte

Phlogophilus harterti superior |4.89 37.88 24.30 15.55 36.13 59.89 50.13 61.82 |6.95
Soporte

Aglaeactis cupripennis inferior NA NA NA NA NA NA NA NA NA
Soporte

Coeligena torquata inferior 10.56 51.63 47.71 21.33 29.62 82.37 69.20 63.69 |6.94
Soporte

Coeligena violifer inferior 39.7 29.96 26.33 22.77 40.43 78.33 58.93 121.93 4.8
Soporte

Coeligena coeligena inferior 6.59 36.16 34.98 16.53 28.44 65.43 65.08 58.76 |4.70
Soporte

Coeligena wilsoni inferior 8.6 40.91 36.26 13.00 32.25 71.00 60.48 75.50 |5.76
Soporte

Heliodoxa imperatrix inferior NA 33.7 11.40 25.70 34.0 57.10 56.60 5250 ]9.83
Soporte

Heliodoxa leadbeateri inferior 11.52 41.42 34.97 10.56 37.02 54.54 49.04 83.26 9.0
Soporte

Heliodoxa rubinoides inferior NA 44.6 41.20 8.80 21.90 55.10 49.8 8766 |6.77
Soporte

Urochroa bougueri de pared |10.34 41.07 38.51 20.91 27.88 86.38 73.27 93.78 |6.5
Soporte
lateral

Haplophaedia aureliae superior |6.16 37.21 30.38 17.79 31.76 71.62 62.68 57.88 |5.21
Soporte

Ocreatus underwoodii inferior NA 38.1 33.10 8.10 33.50 31.80 16.50 46.30 [4.80
Soporte

Boissonneaua jardini inferior NA 37.8 40.4 9.10 26.2 35.20 50.5 46.0 8.47
Soporte

Colibri thalassinus inferior 4.4 31.63 27.67 9.53 28.13 49.57 46.60 45.47 7.1
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Doryfera johannae

Soporte
de pared

NA

46.00

35.50

17.70

26.00

88.40

76.40

94.50

7.51

Doryfera ludovicae

Soporte
de pared

10.9

47.79

41.16

21.87

36.87

85.11

73.94

86.72

3.5

Florisuga mellivora

Soporte
inferior

0.70

39.16

36.17

11.80

18.44

67.41

61.95

26.30

2.80

Eutoxeres condamini

Soporte
lateral
superior

2.05

35.4

34.70

8.00

28.50

64.30

53.00

46.50

4.5

Eutoxeres aguila

Soporte
lateral
superior

NA

56.8

38.7

13.20

37.50

75.50

66.50

77.60

5.65

Phaethornis stuarti

Soporte
lateral
superior

1.53

28.81

23.97

10.34

19.62

42.28

45.11

61.34

5.0

Phaethornis longirostris

Soporte
lateral
superior

6.79

43.41

37.63

6.92

35.95

68.52

62.26

120.38

4.70

Phaethornis superciliosus

Soporte
lateral
superior

4.60

35.86

27.68

12.82

25.62

60.67

40.20

94.66

5.80

Phaethornis guy

Soporte
lateral
superior

NA

36.15

33.07

10.14

41.33

55.18

49.93

125.80

2.40

Phaethornis yaruqui

Soporte
lateral
superior

NA

31.2

29.70

14.40

18.10

35.00

36.00

53.10

2.37

Phaethornis syrmatophorus

Soporte
lateral
superior

4.74

36.07

28.72

11.60

26.41

71.77

53.29

95.37

2.4

Phaethornis anthophilus

Soporte
lateral
superior

2.08

34.79

33.03

9.45

17.55

55.26

47.28

56.32

5.0

Phaethornis ruber

Soporte
lateral
superior

1.30

30.52

26.28

10.93

32.44

48.52

44.36

84.80

5.64
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Phaethornis striigularis

Soporte
lateral
superior

NA

27.3

26.70

15.30

19.10

56.60

39.80

43.10

5.88

Phaethornis koepckeae

Soporte
lateral
superior

1.60

42.94

32.51

13.10

31.73

55.18

49.50

58.10

24

Phaethornis hispidus

Soporte
lateral
superior

1.61

36.14

29.71

9.07

30.22

58.73

42.04

70.78

4.35

Glaucis hirsutus

Soporte
lateral
superior

3.59

44.39

33.36

9.57

34.37

55.38

49.39

82.39

5.26

Threnetes leucurus

Soporte
lateral
superior

2.56

48.04

36.51

9.54

34.67

42.04

36.73

53.02

9.88

Tachornis squamata

Soport
de pared

2.51

23.5

31.97

10.81

78.98

39.42

53.70

123.82

20.20

Aeronautes montivagus

Soporte
inferior

29.52

48.7

40.7

18.0

15.8

51.9

95.1

38.4

NA

Streptoprocne zonaris

Soporte
de pared

14.80

173.79

75.7

50.1

255

211.6

185.44

74.38

20.15

Streptoprocne rutila

Soporte
de pared

71.32

69.40

61.63

33.97

29.89

100.18

86.6

86.01

10.68
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Anexo 2. Nido de Doryfera ludovicae con un soporte de pared. En este tipo

de soporte se categorizaron aquellos nidos que eran sujetados de un lado
posterior del nido de alguna estructura vertical.

Anexo 3. Nido de Phaethornis antophilus. Soporte del nido, lateral superior.
Estos nidos por lo general son sujetados a la zona apical de hojas colgantes
y son sujetados enrollados con tela de arafias a la hoja de la que cuelgan.
Son nidos comunes de los colibries ermitafios (Phaethornitinae).
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Anexo 4. Nido de Florisuga mellivora. Nidos colocados sobre una base,
clasificados como nidos de soporte inferior.

Anexo 5. Nido de Heliodoxa imperatrix. Soporte del nido, inferior. En este
caso se encuentran posados sobre las ramas de una Melastomataceae.

37



Anexo 6. Nido de Metallura tyrianthina. Soporte del nido, superior. Son
nidos que se encuentran en estructuras colgantes (en su mayoria musgos)
sujetadas a una rama.
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Anexo 7. llustraciones de dos nidos en forma en copa mostrando las medidas
tomadas de los nidos como a) altura, profundidad y b) ancho externo e interno,
largo externo e interno y grosor. Imagenes tomadas y modificadas de
https://co.pinterest.com/

Anexo 8. Cargas obtenidas para todas las medidas de los nidos en los dos
primeros componentes principales del pPCA.

PC1 PC2

Masa del nido 0,1337 0,5833
Largo interno -0,9076 -0,2603
Ancho interno -0,7359 -0,08580
Grosor -0,2157 0,1618
Profundidad -0,1018 0,7699
Largo externo -0,9223 0,1078
Ancho externo -0,9438 -0,06833
Alto -0,2545 0,9007
Proporcion 0,4058 0,6385
acumulativa

Anexo 9. Resultados obtenidos para el criterio de informacion de Akaike (AIC)
utilizando la funcién AlC.ace del paquete ape (Paradis et al. 2004) para cada
modelo evaluado en la estimacion de estados ancestrales discretos.

Modelo AIC

ER (Equal-rates) 70,93
SYM (Symmetrical rates) | 77,71
ARD (All-rates different) | 86,31
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Anexo 10. Verosimilitudes escaladas obtenidas para la raiz del arbol en la
reconstruccion de estados ancestrales discretos utilizando la funcion ace
(Paradis et al. 2004) utilizando un modelo de tasas iguales (Equal-rates).

Carécter Verosimilitud
Soporte de pared 0,4157
Soporte inferior 0,3791
Soporte lateral superior | 0,1327
Soporte superior 0,0725
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