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RESUMEN

La migracion ha representado un reto para el estudio de los patrones ecologicos
de las especies de aves con movimientos estacionales neartico-neotropicales.
Mediante el modelado de nicho ecolégico y un nuevo método comparativo que
permite evaluar el grado de diferenciacion entre nichos, se analizaron las
diferencias entre las dos subespecies reconocidas de Oreothlypis ruficapilla (Chipe
de coronilla): O. r. ruficapilla, distribuida al este de Norteamérica, y O. r. ridgwayi
distribuida al oeste; ademas se evaluaron las diferencias entre las estaciones
reproductiva e invernal de cada subespecie. Se identificé una tendencia a la
conservacion de sus condiciones ambientales durante la temporada de
reproduccion y una tendencia a la variacidén entre las estaciones de reproduccion e
invierno de preferencias ambientales de cada subespecie. Con base en las
diferencias ecoldgicas encontradas entre las estaciones de cada subespecie y las
diferencias conductuales, genéticas y biogeograficas previamente estudiadas, se
sugiere la existencia de linajes independientes para cada una de las subespecies
de O. ruficapilla, que justificaria su revaloracion taxonémica. El estudio de la
diferenciacion de los nichos ecoldgicos entre las formas migratorias puede aportar

informacion importante sobre la historia y evolucion de los linajes.



ABSTRACT

Migration has represented a challenge to study ecological patterns of Neartic-
Neotropical avian species. Using ecological niche modeling and a new
comparative method, which allows to evaluate the degree of differentiation
between niches, | analyzed the differences between the two recognized
subspecies of the Nashville Warbler (Oreothlypis ruficapilla): O. r. ruficapilla,
distributed in Eastern North America, and O. r. ridgwayi distributed in Western
North America; in addition, the differences between breeding and wintering
seasons of each subspecies were assessed. A trend to conserve environmental
conditions during breeding season and a variation between seasons in
environmental preference of each population has been identified. Based on
ecological differences recognized and the behavior, genetic and biogeographic
differences, it is suggested the existence of independent lineages for each
subspecies of the Nashville Warbler, which justify its taxonomic reevaluation. The
study of ecological niche differentiation between migratory forms can give valuable

information about history and evolution of lineages.



INTRODUCCION

Cada ano, la mayoria de las aves terrestres que habitan Norteamérica dejan sus
sitios de reproduccidén (ocupados durante el verano) y viajan hacia el sur para
pasar el invierno en latitudes tropicales (Faaborg ef a/. 2010). Estas especies
componen el grupo denominado migrantes neartico-neotropicales (Levey 1994). El
desplazamiento de la region Neartica a la region Neotropical (Sclater 1858) es
consecuencia de la alternancia de estaciones calidas y frias que ocurren en
latitudes mayores y que influye en la abundancia de recursos (Newton 2008). Las
aves, como muchos otros animales migratorios, se han adaptado para sortear la
variacion estacional en la abundancia de recursos, y la han aprovechado,
mediante la migracién (Faaborg ef al. 2010).

Durante mucho tiempo unicamente se estudiaron los sitios de reproduccién
de las especies migratorias; sin embargo, se llegd a reconocer la importancia de la
calidad de los habitats de invernada para la supervivencia de sus poblaciones
(e.g., Terborgh 1980, Robbins ef a/. 1989), y de los sitios escala usados durante la
migracion (e.g., Hutto 1998). Desde entonces han ocurrido algunos avances en el
entendimiento de procesos ecoldgicos derivados de la migracion (Bowlin et al.
2010, Faaborg ef al. 2010), es decir, de las interacciones resultantes de los

individuos migratorios con los elementos bidticos y abidticos con los que tienen



contacto a lo largo del ano (e.g., uso de recursos en sitios de invernada e
interaccidon con especies residentes, Rappole 1995).

El conocimiento sobre la distribucion geografica (i.e., area geografica en la
cual puede detectarse la presencia de individuos o poblaciones de una especie,
Peterson ef al. 2011) de las aves migratorias ha permitido el reconocimiento de
patrones de distribucion geografica a escala regional o continental (Norteamérica,
MacArthur 1957, Willson 1976; Europa, Herrera 1978, Newton y Dale 1996;
Sudamérica, Chesser 1998), es decir, que se ha identificado la similitud entre las
areas de distribucion de un conjunto individuos de estas especies que estan
presentes en un area determinada en un mismo tiempo (Zunino y Zullini 2003).

La distribucidn geografica de todos los organismos esta influenciada por
factores ambientales (e.g., climaticos, topograficos, interacciones bibticas) que
resultan mas o menos influyentes dependiendo de la escala espacial en la cual
actuan. En escalas regional, continental y global, los factores ambientales que
determinan en gran medida la distribucion de los organismos son los factores
climaticos, mientras que a escala local, de sitio y microescala, son las
interacciones bidticas los factores ambientales determinantes (Pearson y Dawson
2003). Esta influencia se debe que cada especie posee un nicho ecoldgico, es
decir, el conjunto de condiciones ambientales que requiere para mantener sus
poblaciones (Peterson ef al. 2011). La distribucidn ecolégica de una especie esta
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delimitada por su nicho ecoldgico y representa la porcion del espacio ecoldgico
usada por ésta (Schoener 1989).

Las especies migratorias neartico-neotropicales ocupan sitios geograficos a
latitudes distantes, para reproducirse y para invernar, esto ha conducido a la
pregunta sobre la existencia de patrones en la distribucion ecoldgica de éstas. Uno
de los aspectos mas recientemente estudiados sobre estos patrones es la
existencia de cambios en el nicho ecoldgico después de la migracién, es decir, si
las especies siguen o cambian su nicho ecologico a lo largo del afio (Nakazawa ef
al. 2004). Se han realizado algunos avances al respecto (ver antecedentes); sin
embargo, no se han empleado para reconocer diferencias entre los linajes de las
formas migratorias. Evaluar estas diferencias puede aportar mucha informacion
sobre los patrones ecoldgicos y patrones evolutivos de estos, asi como su relacion
con el fendbmeno migratorio. Lo anterior puede lograrse mediante la aplicacion del
modelado de nicho ecoldgico y nuevas herramientas informaticas.

Uno de los complejos en los que pueden evaluarse estas diferencias
claramente es el chipe de coronilla (Oreothlypis ruficapilla) debido a que posee
dos subespecies reconocidas (O. r. ruficapilla y O. r. ridgwayi) totalmente
migratorias, distribuidas alopatricamente al este y oeste de Canada y Estados

Unidos (EUA) en época reproductiva (Williams 1996).



ANTECEDENTES

Estudio de las aves neartico-neotropicales

Por mucho tiempo las aves migratorias neartico-neotropicales fueron estudiadas
sélo en sus sitios de reproduccion y fue hasta finales de la década de los 70’s que
aparecieron varios trabajos en donde se reconocié la importancia de los sitios de
invernada para estas especies (Keast y Morton 1980, Faaborg ef al. 2010).

Varios estudios han sefalado el papel determinante que juegan los sitios de
invierno en la regulacion poblacional de las aves migratorias, al demostrar una
estrecha relacion en el declive de sus poblaciones con la pérdida de habitats
invernales (e.g., Robbins ef al. 1989, Rappole y McDonald 1994, Sherry y Holmes
1995, Norris ef al. 2004). Al mismo tiempo, se ha demostrado la relevancia de la
calidad de los sitios de escala para el mantenimiento de las poblaciones
migratorias (Hutto 1998), asi como de los sitios de reproduccion para su éxito
reproductivo (e.g., decremento de la densidad poblacional de algunas especies
migratorias que anidan en huecos de arboles relacionada a la disminucion de este
recurso, Newton 1994; relacion fragmentacion de habitat- éxito de anidacién de
especies migratorias, Robinson ef a/. 1995). Por lo tanto, se ha demostrado que
cualquier periodo del afo puede limitar las poblaciones migratorias, dependiendo
de la tasa de mortalidad y habitos particulares de cada especie (Hutto 1998).
Especificamente para el complejo O. ruficapilla, presenta poblaciones estables,
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incluso de forma general éstas han aumentado en sitos que han sido
deforestados, ya que son favorecidas por la sucesion vegetal; es comun encontrar
individuos invernando en habitats modificados (Dunn y Garrett 1997).

Se ha reconocido también la importancia del papel ecologico que las
especies migratorias desempefan en los ecosistemas tropicales, ya no son
consideradas como especies ‘invasoras” 0 pasajeras, Sino como especies que
tienen una funcion especifica en estos sitios, tal como las especies residentes
(Powell 1980, Schwartz 1980). Durante varios meses, las especies migratorias
forman parte de las comunidades tropicales, son parte de la cadena trofica y de
las vias de energia y productividad (Rappole ef al. 1995). Por ejemplo, Howe y De
Steven (1979) encontraron que el pico de fructificacion del arbol Guarea glabra, en
la selva humeda de la isla Barro Colorado de Panama, coincide con el paso hacia
el norte de las aves migratorias, los autores sugieren que la temporada de
fructificacion de este arbol esta adaptativamente sincronizada con el paso de las
aves migratorias, ya que éstas funcionan como agentes dispersores de semillas,
particularmente Oreothlypis peregrina. Un caso parecido, es el reportado por
Greenberg (1981) en el que observd que los frutos de Lindackeria laurina eran
consumidos practicamente solo por tres especies de parulidos (i.e., Sefophaga

castanea, Setophaga pensylvanica, Oreothlypis peregrina).



Reconocer la importancia de los sitios escala y de invernada para las aves
migratorias, dio paso al estudio integral (considerando su distribucidén anual) de los
patrones ecoldgicos a gran escala de estas especies, incluso comparando estos
patrones entre los sistemas migratorios del nuevo (neartico-neotropical) y viejo
Mundo (paleartico-etiopico; e.g., Hutto 1985, Ménkkénen y Helle 1989). Durante
los siguientes anos se hicieron grandes avances en el entendimiento de muchos
aspectos relacionados con las aves migratorias neartico-neotropicales (ver Keast y
Morton 1980, Hagan y Johnston 1992, Faaborg ef a/ 2010). Sin embargo, la
conservacion de las condiciones ecologicas, particularmente relacionadas a
condiciones climaticas durante las temporadas de reproduccién y de invernada no

habia sido evaluada, sino hasta hace poco (Nakazawa ef a/. 2004).

Conservacion y diferenciacion de nicho ecolégico

El grado en el que las especies mantienen caracteristicas ecolégicas ancestrales
(conservacion de nicho) o las modifican (diferenciacion de nicho) ha sido
recientemente estudiado en diversos grupos. La importancia de la identificacion de
la conservacién de nicho de las especies radica en las implicaciones que este
proceso tiene en diferentes areas (e.g., evolucion, ecologia biologia de la
conservacion; Wiens y Graham 2005). De acuerdo con Wiens y Graham (2005),
los efectos de la conservacién de nicho derivan de la especializacidon de una
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especie a un ambiente particular que limita su distribucion. Estos efectos pueden
darse en diferentes niveles, algunos de los mencionados por Wiens y Graham
(2005) son: en la especiacion alopatrica (si poblaciones separadas de una especie
no pueden adaptarse a condiciones ecologicas de la barrera que los aisla); en la
biogeografia histoérica (la especializacion climatica de un grupo que se ha
conservado durante largos periodos, e.g., Trogoniformes asociados a ambientes
tropicales del mundo); en la estructura de la comunidades (puede delimitarse por
la conservacion del nicho, ya que limita la dispersion de taxones con preferencias
ecologicas diferentes entre regiones moldeando la comunidad); y la respuesta al
cambio climatico (si todas las especies fueran capaces de adaptarse a
condiciones climaticas cambiantes este no seria un problema serio).

El modelado de nicho ecolégico ha sido un instrumento muy util en la
evaluacion de la conservacion de nicho, ya que ayuda a probar si los factores
climaticos limitan la distribucidon de las especies y pueden sentar las bases para
estudios filogenéticos, ecologicos y fisiologicos adicionales (Wiens y Graham
2005). La conservacion del nicho ecolégico es un atributo que ha sido
ampliamente debatido para varios grupos bioldgicos (e.g., Peterson ef al. 1999,
Losos 2008, McCormack ef al. 2010).

En lo que respecta a especies migratorias, se han realizado estudios sobre
los cambios estacionales del nicho ecoldgico en algunos organismos migratorios
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de Norteamérica haciendo uso del modelado de nicho. Por ejemplo, Batalden ef al.
(2007) evalud los posibles efectos del cambio climatico en las poblaciones
reproductivas de la mariposa monarca (Danaus plexjppus). Observaron que
generaciones reproductivas consecutivas mantienen sus preferencias ecoldgicas a
pesar de ir cambiando su intervalo de distribucién durante el verano, mientras que
existe un gran cambio en dichas preferencias durante el invierno. Por su parte,
Verde-Arregoitia (2009) identificd las condiciones ecoldgicas utilizadas mes a mes
por el murciélago migratorio 7adarida brasilensis mexicana. Se indico que 7.
brasilensis mexicana, al igual que D. plexjppus, sigue las mismas condiciones
durante el verano y cambia de preferencias ecoldégicas durante el invierno. Los
resultados de ambos estudios indican que la conservacion del nicho durante la
temporada reproductiva es preponderante sobre la temporada invernal, el cual es
mucho mas variable, esto es que el grado de conservacion del nicho ecoldgico
puede modificarse a lo largo del afo.

La conservacion o cambio en las preferencias ecoldgicas de las aves
migratorias a través de todo el afio han sido estudiadas, es decir, si existen 0 no
cambios estacionales en el nicho ecologico (Joseph y Stockwell 2000, Martinez-
Meyer et al. 2004, Nakazawa et al. 2004). En estos se identificaron cambios
estacionales en el nicho ecoldgico para algunas especies, entre ellas O. ruficapilla
(Nakazawa 2003, Nakazawa et al. 2004). Sin embargo, la diferenciacion de nicho
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de esta especie fue evaluada considerando las subespecies en conjunto. En este
trabajo se evalua esta posible diferenciacion contemplando las subespecies
separadamente.

Se ha propuesto un nuevo método para el estudio de la conservacién de
nicho haciendo uso de medidas ecoldgicas tradicionales (i.e., sobrelapamiento de
nicho, amplitud de nicho; Warren et a/. 2008, 2010; ver Método) que ha sido util
para determinar divergencia en el nicho ecoldégico en especies hermanas
distribuidas alopatricamente (McCormack ef al 2010). Estudios como el de
McCormack ef al. (2010) han dado paso a la fusidn de analisis ecoldgicos vy
evolutivos, lo que permite una nueva via para el estudio de la evolucién del nicho

ecologico (Warren ef al. 2008).

Oreothlypis ruficapilla

El chipe de coronilla (Oreothlypis ruficapilla), es una especie migratoria neartico-
neotropical perteneciente a la familia Parulidae. Esta especie ha sufrido algunos
cambios taxonodmicos recientes. Originalmente fue descrita como parte del género
Sylvia (Wilson 1811), posteriormente fue considerada como miembro del género
Vermivora (AOU 1998) y, actualmente, ha sido clasificada dentro del nuevo género

propuesto por Lovette ef al. (2010, i.e., Oreothlypis).
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O. ruficapilla esta formada por dos subespecies reconocidas, separadas
geograficamente al este (O. r. ruficapilla) y oeste (O. r. ridgwayi) de Canada y EUA
(Fig. 1). Las subespecies presentan pocas diferencias morfolégicas: los individuos
del oeste son ligeramente mas brillantes, con un amarillo mas brillante en la
rabadilla, blanco mas notorio en la parte inferior del vientre y la cola ligeramente
mas larga que los de la poblacion este (Williams 1996). Ademas de las diferencias
morfologicas, se han identificado diferencias en el canto y la conducta de estas
subespecies. El canto de ambas comienza con una nota de dos silabas, en O. r.
ruficapifla ésta es seguida por un trino rapido (see-pit see-pit see-pit see-pit
tititititity), mientras que el canto de O. r. ridgwayi, es mas variado y con menor
tendencia a presentar un trino final (see-pit see-pit see-pit see-pit sweet-sweet-
sweet tyu, Dunn y Garrett 1997). En cuanto al comportamiento, O. r. ridgwayi
realiza un movimiento con la cola que va de arriba a abajo con un sutil movimiento
lateral, describiendo un arco, este movimiento no es comun en O. r. ruficapilla
(Dunn y Garrett 1997).

Durante la temporada de reproduccién, O. r. ruficapifla se distribuye en el
centro y sureste de Canada y noreste de EUA; mientras que O. r. ridgwayi se
distribuye en el noroeste EUA y la region colindante de Canada (Williams 1996,

AOU 1998, Dickinson 2003; Fig. 1). No se conoce ningun area de superposicion
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entre las areas de distribucidn de las subespecies en temporada reproductiva

(Williams 1996).
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Figura 1. Distribucidon geografica de las dos subespecies O. ruficapilla: durante la época

reproductiva O. r. ruficapifla se distribuye del centro y sureste de Canada y Noreste de EUA; y O. r.

ridgwayi se distribuye al noroeste de EUA vy la region colindante de Canada. En invierno ambas

suespecies se distribuyen principalmente en México, al norte de Guatemala, y en El Salvador;

existen algunos registros incidentales en los que su estatus subespecifico no esta definido. Basado

en el Mapa de distribucion de Nature Serve (InfoNatura 2007).

13



El intervalo altitudinal en el que O. ruficapilla se distribuye durante la
temporada de reproduccion va de moderado a alto (955-2130 msnm). No obstante
se ha observado que O. r. ridgwayi se encuentra a altitudes mayores que O. r.
ruficapifla. Ambas subespecies habitan en bosques deciduos abiertos, mixtos o de
crecimiento secundario, con alto nivel de penetracion de luz (Williams 1996).

En la temporada invernal, el intervalo altitudinal en el que se encuentran las
subespecies de O. ruficapilla aumenta del nivel del mar a los 2800 msnm (Miller ef
al. 1957) y aunque se encuentra en bosques abiertos, también habita en bosques
de niebla, bosques espinosos y bosques de pino-encino (Hutto 1992, Escalona ef
al. 1995), en zonas perturbadas, plantaciones, parques y jardines (Dunn y Garrett
1997).

En cuanto a su distribucion invernal se sabe que ambas subespecies
invernan principalmente en México. Hasta hace poco tiempo, era supuesto que O.
r. ruficapiflla pasaba el invierno en el este de México y Guatemala, mientras que la
mayoria de los individuos de O. r. ridgwayilo hacia en el occidente de México y
algunos individuos en la costa de California (Williams 1996, Del Hoyo ef a/. 2010).

Los habitats ocupados por O. ruficapifla durante la época de reproduccion
han sido mejor estudiados que en invierno. Observaciones directas durante la
temporada reproductiva han reportado las diferencias entre los habitats ocupados
por cada subespecie, mientras que los ocupados en invierno se han reportado
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indistintamente para ambas subespecies (e.g., Williams 1996, Dunn y Garrett
1997). Esto probablemente se debe a las diferencias tan sutiles en el plumaje que
dificultan la distincion entre los individuos durante la migracion y en sitios de
invernada (Pyle 1997).

Un estudio reciente realizado por Lovette ef al. (2004) sobre la utilidad de
marcadores de DNA mitocondrial para la determinacion de patrones de
conectividad entre poblaciones reproductivas y sus sitios de invernada de algunas
especies migratorias, dio informacién valiosa sobre la distribucion invernal de O.
ruficapifla. La evidencia genética de este trabajo sugiere monofilia reciproca entre
las subespecies. Ademas, demostré que gran parte del area de invernada en
México esta dominada por haplotipos de O. r. ruficapilla, es decir, que no limita su
distribucion invernal al oriente sino que ocupa también la porcién occidental del
pais, mientras que O. r. ridgwayi se restringe al noroccidente de México, esto
cambia la extension de la distribucion geografica durante la temporada de invierno
originalmente propuesta para ambas subespecies (Williams 1996, AOU 1998,
Dickinson 2003, Del Hoyo et al. 2010).

Una explicacidon de la distribucion diferencial de los haplotipos en sitios de
invernada fue propuesta por Lovette ef a/. (2004). Los autores sugieren que debido
a que los sitos de muestreo fueron dirigidos a tierras bajas, es posible que O. r.
ridgwayi inverne en habitats de mayor elevacion, y que la alopatria permanezca

15



también en sitios de invernada. Lo anterior sugiere que la informacién basica
sobre la distribucion de las subespecies de O. ruficapifla es aun insuficiente. A
partir de la propuesta de Lovette ef al (2004), es necesario reevaluar la
informacion existente sobre las preferencias de condiciones ecologicas en los
sitios de temporada de reproduccidén e invierno de O. ruficapifla (Hutto 1992,
Escalona ef al. 1995, Williams 1996).

Evaluar las preferencias ambientales de O. ruficapilla considerando las
subespecies separadamente, asi como entre sus sitios de reproduccién e
invernada, daria informacion sobre la probable existencia de diferencias entre
éstas, y entre los sitios de reproduccion e invernada de cada subespecie. Esto
puede complementar la informacion que podria sugerir la independencia evolutiva

entre los linajes de O. ruficapilla (Lovette ef al. 2004).
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OBJETIVO GENERAL

Identificar las diferencias estacionales e interpoblacionales en el nicho

ecologico de las subespecies de Oreothlypis ruficapilla.

OBJETIVOS PARTICULARES

Modelar los nichos ecolégicos de las subespecies de Oreothlypis ruficapilla

separadamente en sus sitios de reproduccion y en sus sitios de invernada.

Comparar lo modelos de nicho ecoldégico (MNE) de ambas subespecies

para determinar las preferencias ambientales de cada una.

Obtener los valores asociados a algunas caracteristicas ambientales de los
sitios de reproduccién e invernada de cada subespecie y compararlos para
reconocer patrones estacionales en la eleccion de condiciones de nicho

ecoldgico.
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METODOS

Datos biologicos

Se obtuvieron registros puntuales de cada subespecie de Oreothlypis ruficapilla
del Global Biodiversity Information Facility (GBIF, http:/data.gbif.org) durante las
temporadas de reproduccion e invierno. Debido al posible error de identificacion a
nivel subespecifico durante la migracion y en temporada invernal, los registros
visuales no fueron considerados, sélo se tomaron aquellos registros que
estuvieran respaldados por ejemplares depositados en colecciones cientificas, con
los cuales una identificacion a nivel de subespecie fuera confiable (ver
Agradecimientos).

Las temporadas de reproduccion e invierno de la especie se determinaron
de acuerdo con la literatura (Bent 1953, Williams 1996). Los meses de inicio y final
de temporada se excluyeron para evitar registros de sitios que pudieran
corresponder a individuos en migracion. Por lo tanto, la temporada de invierno
incluyé los meses noviembre, diciembre y enero, aunque la partida de sitios de
invierno comienza en marzo, febrero quedd excluido por falta de registros. La

temporada de reproduccién incluyé los meses mayo, junio y julio.

Datos climaticos
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Se crearon dos juegos de informacion climatica correspondientes a cada una de
las temporadas a partir de las coberturas de temperatura mensual (maxima, media
y minima) y precipitacion mensual. Se utilizaron las coberturas, unicamente de los
meses: noviembre, diciembre y enero, para la temporada de invierno; y mayo,
junio y julio, para la temporada de reproduccién. Estas se obtuvieron de los datos
climaticos globales de Worldclim 1.4 (Hijmans ef al. 2005, www.worldclim.org).
Mediante el manejo de los datos mensuales en el sistema de informacién
geografica (SIG) ArcGIS 9.3 (algebra de mapas, ESRI 2008), se generaron siete
variables por temporada: temperaturas maxima (valores maximos de los meses
que comprenden la temporada) media (valores promedio de la temperatura
durante toda la temporada) y minima (valores minimos de los meses que
comprenden la temporada), estacionalidad de la temperatura (desviacion
estandar*100), y precipitaciones minima (valores minimos de precipitacién durante
la temporada), maxima (valores maximos de precipitacién durante la temporada y

total (sumatoria de las precipitaciones mensuales).

Modelado de nicho ecologico

Los datos climaticos y de ocurrencia fueron empleados para generar modelos de
nicho ecoldgico (MNE) de cada subespecie utilizando el programa Maxent 3.3.3a
(Phillips ef al. 2004, 2006), el cual calcula la probabilidad de que en un area
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definida se presenten las condiciones de donde habita una especie. Esto se hace
encontrando la distribucién de probabilidades de maxima entropia limitada por los
promedios reales de las variables climaticas de acuerdo con los puntos de
ocurrencia. Maxent se eligi6 sobre otros programas por su buena habilidad
predictiva (Elith ef a/ 2006), su significancia estadistica usando un numero
reducido de registros de presencia (Pearson ef al. 2007), por la facilidad de
interpretacion para analisis posteriores y su automatizacion.

Se generaron MNE por poblacién y temporada. Del 100% de los datos
obtenidos para la elaboraciéon de los modelos, so6lo el 80% fue utilizado para
generarlos, el 20% restante se emplearon como datos de validacién para evaluar
su habilidad predictiva, estos datos fueron usados al final del proceso. Se
obtuvieron diez modelos diferentes seleccionando siempre de manera aleatoria los
puntos para generar y probar el modelo, manteniendo siempre la proporcion 80%
y 20 % respectivamente (random seed). Se eligio el mejor de los diez modelos
bajo dos criterios, de acuerdo con Contreras-Medina ef al. (2010): aquel con la
tasa mas baja de omision (falso negativo o area de presencia existente que es
predicha como ausente por el modelo) y con la mayor puntuacion de AUC (area
under the curve, por sus siglas en inglés) o area bajo la curva ROC (receiver
operating characteristic, por sus siglas en inglés), estadistico usado
frecuentemente como indicador de la precision del modelo. Se ha criticado el uso
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de los valores de AUC como indicador de la precision de los modelos (Lobo ef al.
2008); sin embargo, se han hecho algunas propuesta para solucionarlos; Peterson
et al. 2008). Los valores del AUC varian de 0.5, para modelos que se comportan
segun lo esperado por el azar, a 1.0, para modelos con predicciones perfectas
(Pearson et al. 2006).

Finalmente, con base en los valores mas altos de AUC y las tasas mas bajas
de omisidn, se eligieron los cuatro mejores modelos, dos para O. r. ruficapilla 'y
dos O. r. ridgwayi, uno correspondiente a la temporada de reproduccion y el otro a

la temporada de invierno.

Comparacion de modelos de nicho ecologico entre subespecies

Para evaluar la similitud de los nichos ecologicos de las subespecies de O.
ruficapifla en cada temporada se utilizd el estadistico de similitud | y las pruebas
de aleatorizacion propuestos por Warren ef al. (2008, 2010). El calculo de | esta
basado en la distancia de Hellinger, uno de los estadisticos matematicos
empleados para cuantificar la similitud entre distribuciones de probabilidades
(Warren et al. 2008), tal como las obtenidas por modelos generados en Maxent. La

distancia de Hellinger esta definida como:

H(px,py) = Z(\/Px,i - \/py,i)z )
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donde Px i Y Py, i son distribuciones de probabilidades. El valor de H esta entre 0
(las distribuciones son diferentes) y 2 (las distribuciones son iguales). Para poder
comparar el valor obtenido a partir de la distancia de Hellinger con las medidas
ecologicas convencionales, Warren et al. (2008) sugieren el estadistico de

similitud:

I(px,py) = 1-— %H(px; Py),

donde px Yy Py, representan las distribuciones de probabilidades del modelo de la
especie X y del modelo de la especie Y. Por lo tanto, el valor de | varia de 0 (no
hay sobrelapamiento de los modelos de nicho) a 1 (los modelos son idénticos). El
estadistico | permite probar dos hipétesis: 1) si los MNE de especies hermanas, en
este caso subespecies, predicen la ocurrencia conocida de la otra mejor que lo
esperado por el azar (similitud de nicho); o 2) si el nicho de especies relacionadas
son idénticos (equivalencia de nicho).

La similitud de nicho de las subespecies se evalu6 empleando el programa
ENMTools 1.1 (Warren ef al. 2010); el cual comparo6 el modelo de O. r. ruficapilla
con un modelo obtenido por la seleccion al azar de pixeles del area donde O. r.
ridgwayi esta presente y viceversa. Este analisis se repitio 100 veces, con lo que
se obtuvo una distribucion de valores de I. Para esto se empled una de las dos
pruebas cuantitativas de similitud del programa (i.e., la prueba fondo o background

test), ya que es particularmente util cuando se comparan poblaciones alopatricas,
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tal como las subespecies de O. ruficapilla durante la temporada de reproduccion.
En poblaciones alopatricas una diferenciacion de nicho podria deberse a que
regiones geograficas diferentes dificiimente exhiben distribuciones de variables
iguales. Por esta razén, con la prueba de fondo se evalué si los nichos eran mas
diferentes dadas las diferencias ambientales subyacentes entre los sitios
geograficos que ocupan (Warren et al. 2010).

Con la prueba de fondo se generd una distribucion nula para la diferencia de
los MNE esperada entre una subespecie y los puntos de presencia ubicados al
azar en el area de la otra subespecie, denominada area de fondo (Warren ef al.
2010). Es importante mencionar que el resultado y la interpretacion de esta prueba
pueden ser susceptibles a la definicion del area de fondo que corresponde a cada
especie. Por esta razon se recomienda que al definir el area de fondo para la
prueba, ésta se haga con una justificacion biolégica (Warren ef al. 2010). Sin
embargo, cuando no se cuenta con una justificacion biolégica convincente, pueden
emplearse métodos alternativos para definirla, tales como el uso de zonas de
amortiguamiento alrededor de los puntos de ocurrencia, o el trazo de poligonos
minimos convexos (Warren ef al. 2010). En este caso, debido a la poca
informacion disponible sobre el territorio de O. ruficapilla durante las dos

temporadas (Williams 1996, Peterjohn 2006), el area de fondo se defini6 como un
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poligono delimitado por los puntos de ocurrencia de cada poblacién (McCormack
et al 2010).

Las areas de fondo para cada subespecie en cada temporada se obtuvieron
mediante el método del poligono convexo minimo (PCM, Mohr 1947). Un PCM es
el poligono mas pequefio que puede formarse en el que ningun angulo interno
exceda los 180° y contenga todos los registros puntuales (e.g., Fig. 2). Los cuatro
PCM fueron obtenidos mediante la herramienta Create a Minimum Convex

Polygon de la extension Hawth’s Analysis Tools de ArcGIS 9. 3 (ESRI 2008).

I N

Figura 2. Poligono Convexo Minimo (PCM) que incluye los registros de O. r. ruficapilla en
temporada de reproduccion (Noreste de EUA y Sureste de Canada). El area dentro de la linea
punteada fue usada como el area de fondo de O. r. ruficapifla para la prueba de backgound durante

la época reproductiva.
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Una vez obtenida la distribucion esperada de valores de |, se hizo una
prueba de sobrelapamiento (overlap test), en la cual las distribuciones de
probabilidades de los dos modelos originales (MNE de O. r. ruficapifla vs MNE de
O. r. ridgwayi en cada temporada) se compararon para obtener el valor de |
observado o real.

Finalmente, el valor observado de | se compard con la distribucion nula de
valores esperados de la prueba de fondo. Existen tres posibles resultados: 1) si el
valor real cae dentro de la distribucidn, esto es indicador de que los nichos son tan
parecidos como lo esperado por el azar; 2) si el valor observado es menor a los de
la distribucién, existe diferencia entre los nichos; y 3) por ultimo, si el valor
observado es mayor, los nichos son mas parecidos de lo esperado por el azar.
Ambas pruebas (de fondo y sobrelapamiento) se realizaron primero para los
modelos de la temporada de reproduccidn y posteriormente para los modelos de

invierno, para asi identificar la similitud de nichos entre.

Comparacion de modelos de nicho ecologico entre temporadas

Los MNE de las temporadas reproductiva e invernal correspondientes a cada
subespecie se compararon (e.g., O. r. ruficapilla en reproduccion vs. O. r.
ruficapifla en invierno) para determinar si éstas conservan o modifican
caracteristicas de su nicho ecoldgico en cada temporada. Se establecié un umbral
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de presencia para cada MNE, para obtener un mapa con dos categorias
(presencia y ausencia), en lugar de uno con varios intervalos de probabilidades,
como el generado por Maxent. El umbral fue definido en una probabilidad de 0.6,
para evitar que mas del 10% de los puntos de presencia quedaran fuera del area
de prediccion. Por lo tanto los valores menores a 0.6 se consideraron como
ausencia y los valores mayores como presencia.

Usando el SIG ArcView GIS 3.3 (ESRI 2002), se obtuvo el valor de cada pixel
de presencia de las variables que tuvieron un alto porcentaje de contribucidén para
al menos uno de los dos modelos a comparar y que contribuyeran en ambos
modelos en cada subespecie. El porcentaje de contribucién de las variables (i.e.,
importancia de la variable en la determinacion de probabilidad de presencia) esta
dado por el valor de A asociado a cada una de éstas. La distribucion de

probabilidad de Maxent es igual a la distribucién de maxima probabilidad de Gibbs:
=",

donde X es el punto de presencia de la especie, A es el vector de peso de las

variables, f(X) el vector de las caracteristicas (variables ambientales) y Z; la

constante de regularizacion que asegura que (, sume 1 (Phillips ef a/. 2006). La

contribucion de las variables en el exponente de (, esta dada por la suma de las

lambdas correspondientes a cada variable. Por lo tanto, al descomponer la

combinacion linear en el exponente de (,, se obtiene el valor de contribucion (A)
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de cada variable (Phillips et al 2004). Las variables consideradas para O. r.
ruficapillay O. r. ridgwayi fueron la precipitacion maxima (74.2%) y la temperatura
maxima (15.2%); y la precipitacion minima (73%) y la temperatura media (43.8%)
respectivamente.

Una vez obtenidos los valores correspondientes, se graficd la precipitacion
(mm) contra temperatura (°C*10). La grafica de valores de temporada de
reproduccion se superpuso a la grafica de temporada de invierno para comparar la
distribucion de los valores en ambas temporadas (Nakazawa 2003), y asi poder
apreciar si existen patrones en la eleccidn de condiciones del nicho para cada
subespecie de O. ruficapilla después de la migracion.

Finalmente, se calculé la amplitud de nicho de cada subespecie, tanto para la
temporada de reproduccion e como de invierno, con la finalidad de determinar si
existia variacion en la amplitud de nicho de las poblaciones a lo largo del afo. La
amplitud de nicho es la parte del espacio ecoldgico total usado por una especie o
poblacidon (Van Valen 1965, Colwell y Futuyma 1971). Para calcularlo se utilizé la

medida B propuesta por Levins (1968):

B = 1/22%'2,
J

donde pjj es la proporcion de individuos de la especie I que esta asociada al

recurso J. El célculo de B se realizé también en ENMTools 1.1, con base en los
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mejores modelos obtenidos para cada subespecie en las dos temporadas. En este
caso, P; es el valor de probabilidad en cada pixel, el cual representa el ambiente i
delimitado por las variables incluidas en el analisis. Por lo tanto, el valor de B esta

dado por la suma de probabilidades de presencia en el area de prediccion.
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RESULTADOS
En total se contd con 85 puntos de ocurrencia espacialmente unicos, de los cuales
44 correspondieron a O. r. ruficapilla en temporada de reproduccion y 19 en

invierno, mientras que para O. r. ridgwayi se obtuvieron siete y 15 respectivamente

(Fig. 3).

130T 120°0TW N0 100 TTW SOTW aOTW WTTW BITTW
1 1 1 1 1 1 1 1

oo |-araon

HroTN |-aoraow

0. r. ruficapilla en temporada de reproduccio

0. r. ruficapilla en temporada de invierno

[T TR EA S

0. r. ridgwayi en temporada de reproduccion z Lo
200N o
0. r. ridgwayi en temporada de invierno

|-eoroon
< c% =

330 660 1,320 1,980 2,640
- Kilometers

Residente en reproduccion (0. r. ruficapillay
Residente en reproduccion (0. r. idgwayi)

Migrante pasajero

Residente no reproductivo

T T T T T T T T
130°T0W 120°00W NT00W 100°0TW 0 OTW aroOTW WTTW TTW

Figura 3. Registros puntuales (85) de las subespecies de O. ruficapilla utilizados: O. r. ruficapilla

en reproduccion (44) y en invierno (19); y O. r. ridgwayi en reproduccion (7) y en invierno (15).
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Los mejores MNE de O. r. ruficapilla presentaron un valor de AUC de 0.918
en reproducciéon y 0.793 en invierno, mientras que los de O. r. ridgwayi fueron

0.995 y 0.936, respectivamente.

Diferencias en el nicho ecologico entre subespecies

En temporada de reproduccion, el valor observado (I = 0.32) fue mayor a los
valores generados al azar (Fig. 4), lo que indica que los nichos de ambas
subespecies fueron parecidos entre si; es decir, existe una tendencia de ambas
poblaciones a mantener las condiciones ambientales durante esta época
(conservadurismo de nicho) en sus dos areas de distribucion (ver Fig. 1).

Por otra parte, en temporada de invierno el valor observado (I = 0.75)
coincidié con los valores obtenidos a partir de los datos aleatorios (Fig. 5). Al
observar este valor dentro de los valores esperados conforme al azar, no es
posible distinguir una tendencia a la similitud o a la diferenciacién entre los nichos

de las subespecies, ya que no se puede distinguir de lo esperado por el azar.
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Figura 4. Distribucidon nula de modelos generados por la prueba de backgorund de las dos
poblaciones disyuntas de O. ruficapifla durante la temporada de reproduccion. El valor de
sobrelapamiento (1= 0.32, indicado por una flecha), es mayor a los de la distribucion, lo que indica

que los modelos de nicho son mas similares de lo esperado por el azar.
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Figura 5. Distribuciéon nula de modelos generados por la prueba de backgorund de las dos
poblaciones disyuntas de O. ruficapilla durante la temporada de invierno. El valor de
sobrelapamiento (I= 0.75) se observa dentro de la distribucion, lo que indica que los modelos de

nicho son tan similares como lo esperado por el azar.
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Diferencias en el nicho ecologico entre temporadas

La representacion grafica de los valores de las variables con mayor contribucion
para los MNE, en general muestra que los valores de la temporada reproductiva
son mas restringidos que los de la temporada de invernada para ambas
subespecies (Figs. 6y 7).

Para O. r. ruficapilla, los valores de temperatura y precipitacion de
temporadas de reproduccién e invierno se sobreponen ligeramente (Fig. 6), pero
gran parte de estos no se comparten en ambas temporadas. A diferencia de la
temporada de invierno, el intervalo de temperatura es mucho mas amplio durante
la temporada de reproduccién; mientras que el intervalo de precipitacion es mas
amplio en reproduccién que en invierno. Por su parte, los valores correspondientes
al nicho de O. r. ridgwayi en temporada de reproduccion estan anidados casi
completamente dentro de los valores de la temporada de invierno, y se observa el
uso de un intervalo mucho mas amplio para la precipitacion en la temporada de

invierno que en reproduccion (Fig. 7).
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Figura 6. Distribuciéon de valores de las principales variables para los MNE de O. r. ruficapifla, se
observa un intervalo de valores mas amplio en la temporada de invierno que en reproduccion, y

una ligera superposicién de estos.
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Figura 7. Distribucion de valores de las principales variables para los MNE de O. r. ridgwayi. Se
observa un intervalo de valores mucho mas amplio en la temporada de invierno que en
reproduccién para la precipitacion. Los valores de la temporada reproductiva estan casi

completamente anidados dentro de los valores de la temporada de invernada.
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La prueba de amplitud de nicho muestra que los valores de amplitud (5) en la
temporada de reproduccion son mayores a los valores de amplitud de nicho en

invierno (Cuadro 1), particularmente en O. r. ruficapilla.

Cuadro 1. Amplitud de nicho (B) de las subespecies de O. ruficapilla dada por la suma de
probabilidades de presencia en el area de prediccién, tanto en temporada de reproduccién como

de invierno.

SUBESPECIE AMPLITUD DE NICHO (B)

Reproduccion Invierno

O. r. ruficapilla 967 821.106 294 241.360

O. r. ridgwayi 313 503.669 172 923.449
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DISCUSION

Existe evidencia ecoldgica directa de que varias especies migratorias poseen
requerimientos ecoldgicos muy restringidos durante la época reproductiva (e.g.,
densidad de hojarasca y biomasa de presas en sitios de anidacion de Sejurus
aurocapillus, Burke y Nol 1988), mientras que durante el invierno muestran gran
plasticidad ambiental (Keast 1980). Este patron general puede observarse también
para O. ruficapilla.

Las subespecies de O. ruficapifla tienden a preferir las mismas condiciones
ambientales durante la época de reproduccion, independientemente de las
diferencias altitudinales, la composicion de la vegetacidon donde se distribuye cada
poblacién (Williams 1996), y su separacion geografica. El espacio geografico no
ocupado por las subespecies de O. ruficapilla podria ser un indicador de
conservacion de nicho en su temporada de reproduccion, ya que la conservacion
de nicho es una limitante para la adaptacidon a condiciones ambientales del
espacio deshabitado por las subespecies (Wiens y Graham 2005).

En general, la informacion sobre preferencia de habitat de O. ruficapilla en
los sitios de invierno es mas escasa que en sus sitios de reproduccion (Williams
1996), sin mencionar las diferencias o similitudes entre los sitios ocupados por las
subespecies en el invierno. El estudio de Lovette ef a/. (2004) es una importante
contribucion al reconocimiento de la distribucion de las subespecies de O.
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ruficapifla en México y Centroamérica. Ademas, el uso de marcadores genéticos
es una novedosa técnica que permite determinar el origen de los individuos que
invernan en latitudes inferiores. Tal vez, disponiendo de mas informacion sobre los
sitios de invernada que ocupan las poblaciones O. ruficapilla se podria reconocer
alguna preferencia en las condiciones de nicho de cada subespecie durante el
invierno.

Si bien se reconoce que las especies migratorias tienen gran plasticidad
ambiental durante esta temporada, esto no necesariamente indica que sean
generalistas en cuanto a eleccion de habitat se refiere. Rappole ef al. (1994)
sugieren que la alta densidad de aves durante el invierno y el constante
decremento de habitats o6ptimos para invernar, es lo que ha orillado a los
individuos migratorios a ocupar diversos habitats. No obstante, existen especies
que han mostrado alta especializacion a ciertos habitats durante la temporada
invernal (e.qg., Pheuticus ludovicianus, bosque de niebla; Piranga rubra, selva baja
caducifolia; Tyrannus verticalis, bosque espinoso; Cardellina rubrifrons, bosque de
pino-encino; Hutto 1992).

Numerosos estudios de anillaje han demostrado que varias especies de aves
migratorias presentan alta fidelidad a sus sitios de invernada (e.g., Parkesia
noveboracensis, Setophaga citrina, Kricher y Davis 1986; Sefophaga ruticilla,
Sefophaga caerulescens, Holmes y Sherry 1992; Geothlypis formosa, Mabey y
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Morton 1992). Incluso, el estudio de Thuber y Villeda (1980) muestra evidencia de
la fidelidad de un individuo de O. ruficgpilla a una localidad de Santa Ana, El
Salvador. Por lo tanto, aparentemente la eleccion de los sitios de invernada no es
azarosa.

Aunque no es posible distinguir una tendencia en la conservacion o
diferenciacion de las condiciones ambientales ocupadas por las subespecies
durante el invierno, es un hecho que las condiciones ambientales, junto con
algunos procesos ecologicos e histéricos determinan la distribucion geografica de
todos los organismos (Brown ef al. 1996). En particular para aves, Root (1988)
sugiere que la distribucion de mas de 100 especies Norteamericanas, tanto
migratorias como residentes, esta especialmente limitada por factores ambientales
relacionados a temperaturas minimas, precipitacion anual y elevacion. La razon de
la fuerte asociacidén de la distribucion y las condiciones ambientales podria ser el
costo energético para cubrir las demandas fisioldgicas necesarias para la
supervivencia (Root 1988). Particularmente para O. ruficapilla, la distribucion de
cada subespecie fue definida por diferentes variables relacionadas a la
temperatura y la precipitacion, siendo un rasgo distintivo entre éstas.

El importante incremento de los margenes de temperatura y precipitacion
para ambas subespecies de O. ruficapilla durante la temporada invernal (Figs. 6 y
7) indica la diferencia entre los patrones de distribucién ecolégico entre las
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temporadas. Este podria ser el caso de muchas otras especies en los que la
evidencia directa indica mayor flexibilidad ecolégica durante el invierno (e.g.,
Oreothlypis celata, Mniotilta varia, Icterus galbula, Hutto 1992).

Si bien reconocer la versatilidad en la ocupacion ambiental de las especies
migratorias es importante para el conocimiento sobre su historia natural (e.g.,
Williams 1996), demografia y conservacion (e.g., Reed 1992), analizar la
variabilidad del nicho ecolégico de la especie puede aportar mucha informacion
sobre su evolucion. El estudio de Nakazawa (2003) sugirié que el nicho ecoldgico
de O. ruficapilla se sobrepone en las temporadas de reproduccion y de invierno
(i.e., Nicho sobrelapado). Sin embargo, al analizar las preferencias de las
subespecies de manera independiente, se observd una diferencia en los patrones
de distribucion de valores de las variables. El nicho de O. r. ridgwayi en
reproduccion esta casi completamente anidado en el nicho de invierno, siendo el
intervalo de precipitacion mucho mas amplio en esta temporada, mientras que los
nichos de O. r. ruficapifla son casi totalmente disyuntos. A diferencia de lo
reportado por Nakazawa (2003), ninguna de las subespecies muestra un patron de
sobrelapamiento, sino de anidamiento o disyuncion, aportando nueva informacion
sobre las diferencias entre las subespecies.

Las diferencias en los patrones del nicho de cada subespecie en las dos
temporadas podrian derivarse de la reconocida plasticidad en los habitos de las
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especies causados por la migracion (Keast 1980, Saino et al. 2004, Kondo y
Omland 2007). La migracion estacional se ha perdido, ganado y/o modificado en
muchos linajes en tiempo y forma (Zink 2011). Los ambientes a los cuales estan
adaptados los migrantes durante diferentes épocas del afo son afectados
constantemente por factores externos (e.g., fluctuaciones en el clima global, zonas
de vegetacion y nivel del mar, Sutherland 1998), teniendo efectos directos en la
disponibilidad de recursos (e.g., alimento; Gordo ef al/ 2005), causando una
respuesta en el comportamiento migratorio (caracter fenotipico) y posteriormente
en el genotipo de los organismos migratorios, y por tanto, cambios en sus
poblaciones (Dingle y Drake 2007).

La flexibilidad en los habitos migratorios de aves ha podido observarse a una
escala temporal muy corta (Fiedler 2003). Algunas de las causantes identificadas
de esta variabilidad son los cambios en patrones climaticos globales (Sillett ef al.
2000) y la modificacion antropogénica de los habitats ocupados por estas especies
(Adriaensen et al. 1993).

Una reconstruccion de estado ancestral del comportamiento migratorio de los
parulidos realizada por Winger ef al. (2011), en la cual se examinaron las tasas de
ganancia y peérdida de la migracion en todas las especies de la familia utilizando
una filogenia robusta (Lovette ef al. 2010), sugiere que el ancestro de la familia era
migratorio, y que la pérdida de las caracteristicas migratorias es tan constante
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como la ganancia de éstas. A pesar de esta variabilidad, la distancia de migracion
(uno de los caracteres evaluados) mostré una sefal filogenética significativa, es
decir, estadisticamente se observoé una dependencia entre este caracter y las
relaciones de parentesco. La variabilidad en las caracteristicas migratorias de las
subespecies de O. ruficapilla podria estar determinada por sus relaciones
filogenéticas.

La variabilidad en el comportamiento migratorio O. ruficapilla, se ve reflejada
en la diferenciacion de valores de variables ambientes ocupados entre las
temporadas de reproduccion e invierno y entre subespecies. Uno de los factores
que podrian causar esta diferenciacion podria estar directamente relacionado al
sitio geografico de procedencia de las subespecies durante la reproduccion. Hutto
(1985) reconoce un marcado y distintivo patrén en la distribucién invernal de los
parulidos del oeste de Norteamérica (e.qg., Sefophaga fownsendi, Parkesia
noveboracensis, Cardellina pusilla, Geothlypis trichas) en el que tienden a ocupar
un area mucho mas reducida en invierno respecto al area de reproduccion. Estas
especies, al parecer, prefieren ocupar muchos tipos de habitat en una extension
menor, en lugar del mismo tipo de habitat en una extensién mayor. Una evidencia
de esto son los valores obtenidos en la prueba de amplitud de nicho, donde O. r.

ridgwayi presenta un nicho mas reducido que O. r. ruficapilla. Lo anterior podria
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deberse, entre otras causas, a las propuestas por Rappole (1994): alta densidad
de aves y decremento de habitats de calidad.

Otro factor que podria explicar el patrén descrito por Hutto (1985) es el
relacionado con el costo energético. Tal vez, ocupar diferentes habitats es menos
costoso que desplazarse distancias mas largas, superar restricciones geograficas,
y/o competir con otras especies (Hutto 1985).

Un factor mas es el relacionado con la distribucién de la vegetacion. La
mayoria de los habitats del oeste de México (e.g., desierto, bosque de pino, pino-
encino y pino-oyamel) a diferencia de los del este, son contiguos hacia el norte por
EUA y Canad3, (Hutto 1985, Ricketts ef a/. 1999). La distribucién de la vegetacion
global puede predecirse principalmente por dos componentes climaticos: la
temperatura y la precipitacion (Holdridge 1947), lo que indica que las condiciones
climaticas a lo largo de la regién occidental de Norteamérica son parecidas.
Debido a esto, los parulidos del oeste pudieron adaptarse a usar ambientes
similares, mas no iguales, a los de su habitat de reproduccion, aun en un espacio
geografico reducido, y de este modo evitar la competencia con las especies del
este (Hutto 1985). El patrén de valores anidados obtenidos para el nicho O. r.
ridgwayi se debe a que durante la reproduccion ocupan un habitat con condiciones

ambientales similares a los de los diferentes habitats ocupados en el invierno.
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En contraste, el patron disyunto de valores de las condiciones ambientales
ocupadas por O. r. ruficapilla, se debe a que en la regién oriental de Norteamérica
existe una marcada discontinuidad de habitats (e.g., bosques de coniferas en EUA
y Canada y bosques tropicales en México; Hutto 1985, Ricketts ef a/. 1999). Esto
pudo llevar a los parulidos orientales (e.qg., Sefophaga ruficilla, S. americana,
[cteria virens, Helmitheros vermivorum) a adoptar una estrategia opuesta a los del
oeste. Adaptarse a invernar en habitats diferentes a los de reproduccion, permitid
a los parulidos del este ocupar una region geografica mucho mas amplia
(extendiéndose incluso a Centro y Sudamérica), evitando asi la competencia con
todos los parulidos, tanto los del este como del oeste (Hutto 1985).

Si bien la reduccion de la amplitud de nicho se observa en las dos
subespecies, el estudio genético de Lovette ef a/. (2004) indica que O. r. ruficapilla
ocupa gran parte del territorio mexicano, mientras que la del oeste se restringe a la
region noroccidental, esto concuerda con el patrén identificado por Hutto (1985).
No obstante, se debe considerar el sesgo importante en el muestreo de Lovette ef
al. (2004), el cual fue dirigido a tierras bajas y pudo limitar la obtencion de
individuos del Oeste.

Finalmente, otro factor sumamente importante que explica la distribucion
actual de los parulidos al este y oeste de Norteamérica es el histérico. Mengel
(1964) encontrd una correlacion aparente entre las distribuciones actuales y los
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eventos de glaciacion ocurridos en el Pleistoceno (hace aproximadamente 2.5
Ma). De acuerdo con el modelo de Mengel (1964), el avance de la primera
glaciacién redujo una gran area de bosque deciduo, forzando la adaptacion de
algunas especies de parulidos a bosques boreales, y los avances glaciales
subsecuentes fragmentaron repetidamente las distribuciones de estas especies en
poblaciones orientales y occidentales aisladas (Bermingham ef a/. 1992).

El estudio de Weir y Schulter (2004) mostré evidencia directa de que la
especiacion de 21 especies norteamericanas con distribucion boreal fue iniciada
durante las glaciaciones pleistocénicas, particularmente durante primera mitad de
la época. Las subespecies de O. ruficapilla fueron analizadas independientemente,
y junto con O. viginiae (distribuida al este y sur de las Montafas rocallosas, EUA),
fueron considerados como una superespecie. El tiempo de divergencia entre O. r.
ruficapilla 'y O. r. ridgwayi/ O. virginiae fue estimado aproximadamente hace un
millon de anos, cuando el avance de las capas de hielo fragmentaron la zona
boreal en este y oeste. Mientras que el tiempo de divergencia entre O. r. ridgwayry
O. virginiae fue calculado hace 910 000 afios. El patron de divergencia este- oeste
y posteriormente en la costa del Pacifico y las Montafias Rocallosas fue comun
para todas las especies analizadas.

Un patron recurrente observado por Rappole ef al. (1983), tanto para las
especies de parulidos estudiadas por Mengel (1964) como para especies de otras
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familias (i.e., Trochilidae, Empidonax, Tyrannus, Myarchus en Tyrannidae, Vireo
en Vireonidae), es que al migrar presentan movimientos en un eje norte-sur
mostrando alta afinidad oriental u occidental dependiendo de su sitio de origen, sin
sobrelapar su distribucidon invernal. La explicacidén sugerida para este fenbmeno es
que estas especies se encuentran aisladas también en sitios de inverno debido a
la intensa competencia entre poblaciones del este y oeste, ya que ocupar el
mismo sitio podria conducir a la extincidén o a la exclusién competitiva de una de
las poblaciones (Rappole ef al. 1983).

Rappole ef al (1983) mencionan que las especies en las que sus
poblaciones reproductivas no demostraron especiaciéon, a pesar de estar aisladas
geograficamente, y su distribuciones se sobrelapan en el invierno, pueden estar
forzadas por competencia a permanecer genéticamente similares, ya que un
cambio en una de las poblaciones podria afectar el balance competitivo entre los
individuos de poblaciones diferentes. Los autores utilizan a O. ruficapilla como un
ejemplo claro de este caso; sin embargo, los estudios de Lovette ef a/. (2004) y
Weir y Schulter (2004) sugiere que su comportamiento demografico de
corresponde al del primer caso.

Peterson ef al. (1999) sugirieron que los eventos vicariantes de especiacion,
como el sugerido por Mengel (1964), toman lugar en una dimension geografica, y
que la diferenciacion ecolégica se da mucho tiempo después de este evento, asi
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es comun identificar conservacidon de nicho entre especies hermanas. Esto
coincide con la conservacion de nicho identificada entre las formas oriental y
occidental de O. ruficapilla durante la época reproductiva, la cual podria favorecer
el aislamiento entre las formas (Wiens y Graham 2005).

La diferenciacion en las preferencias ambientales observada en las
subespecies de O. ruficapifla, puede deberse tanto a las diferencias ambientales y
geograficas a las que se encuentran sometidas anualmente a causa de la
migracion, como a la alta variacidén en las caracteristicas migratorias sugeridas por
su historia evolutiva y biogeografica.

Las diferencias observadas en los patrones de distribucion del nicho
ecoloégico de las subespecies de O. ruficapilla se suma a las diferencias ya
identificadas en su conducta (Dunn y Garrett 1997) y estructura genética (Lovette
et al. 2004). Basada en estas diferencias y su historia biogeografica, se sugiere la
existencia de linajes independientes correspondientes a las formas de O. r.
ruficapifla y O. r . ridgwayi, tal como se han identificado en otros grupos (e.g.,
McCormack ef al. 2010, Irwin ef al. 2011). El presente estudio indica la necesidad
de reevaluar la categoria taxondmica del complejo O. ruficapilla.

Ademas de la contribucion sobre el conocimiento de las poblaciones de O.
ruficapifla, este trabajo muestra la utilidad de los MNE para la determinacion de
divergencia en el nicho ecoldgico en las especies migratorias. El reconocimiento
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de diferencias en el nicho ecoldgico de los linajes de aves migratorias neartico-
neotropicales son necesarios para el conocimiento integral de los patrones de
distribucion ecoldgica y evolutivos relacionados al comportamiento migratorio, y
que puede aportar informacién importante sobre la historia y evolucién de los
linajes.

Las poblaciones de O. ruficapilla han demostrado aclimatarse facilmente a
invernar en areas de crecimiento secundario o perturbadas (Williams 1996),
evidenciando la tolerancia que éstas presentan durante el invierno, a diferencia de
otras especies migratorias neartico-neotropicales, en las cuales cambios
ambientales en sitios de invernada han amenazado sus poblaciones (e.g.,
Sefophaga discolor, S. americana, Faaborg y Arendt 1992). El andlisis de las
diferencias entre los nichos de las especies migratorias podria indicar la capacidad
de las especies para incrementar o disminuir la ocupacion ambiental durante el
invierno, y asi reconocer un posible riesgo al que pudieran estar sometidas.

La evaluacion y determinacion de diferencias en nichos ecoldgicos ha sido
ampliamente utilizada en analisis de distribucion y ecolégicos de especies no
migratorias para la estimacion de efectos del cambio climatico en su distribucion
(Peterson ef al. 2001, 2004) y con fines de conservacion de especies en peligro de

extincion o con distribucion restringida (e.g., Rojas-Soto ef a/. 2010). Este trabajo
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representa un nuevo acercamiento para poder obtener este tipo de informacion de

las especies migratorias.
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