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RESUMEN 

 

El dimorfismo sexual en tamaño y morfología es un fenómeno extendido en animales y 

plantas dioicas. En aves, como en otros vertebrados, los sexos usualmente difieren en 

tamaño y también en las proporciones de las partes del cuerpo, incluidas las que utilizan en 

la alimentación. Los colibríes son un buen modelo para el presente proyecto de tesis, ya que 

presentan dimorfismo sexual en tamaño corporal, morfología del pico y estrategias de 

forrajeo. Dentro de una especie  puede haber diferenciación en el largo del pico asociada al 

uso diferencial de recursos que probablemente evolucionó por segregación de nicho. Las 

especies territoriales están más fuertemente asociadas a recursos particulares y por lo tanto 

son más especializadas. Por otra parte, la cuerda alar se ha interpretado como una medida 

de la capacidad de los colibríes para maniobrar, siendo las alas más largas las que les dan 

mayores ventajas para la maniobrabilidad, lo cual es de utilidad para un macho territorial ya 

que le confiere una mayor velocidad en la persecución de los intrusos al territorio. El 

objetivo del presente estudio fue analizar la evolución del dimorfismo sexual en  la longitud 

del pico y alas en colibríes, asociada a las estrategias de forrajeo (sea territorial o rutero) 

que exhiben los miembros de este grupo. Se realizaron revisiones intensivas en colecciones 

ornitológicas de la UNAM así como en la colección perteneciente a la Universidad 

Nacional de Colombia. El muestreo de las especies corresponde a algunas de las especies 

incluidas en la reconstrucción filogenética de McGuire (2009). Se midieron 75 especies, y 

alrededor de 10 individuos por sexo de cada especie. A cada individuo se le midió: cúlmen 

expuesto (longitud del pico) y cuerda alar. Usando una aproximación filogenética 

comparativa, se exploró la relación alométrica entre individuos territoriales y ruteros. 
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Encontrando que el tamaño del ala difiere entre los sexos, siendo los machos tanto ruteros 

como territoriales los que presentan las alas más largas, confirmando con ello la Regla de 

Rensch. En cuanto al dimorfismo del pico entre los sexos, no se encontraron diferencias 

significativas, por lo que la estrategia de forrajeo no tiene un efecto significativo sobre el 

pico de machos y hembras. Son necesarios estudios que examinen la variación fenotípica y 

ambiental enfocándose en un clado específico para eliminar la gran variación que existe, 

considerando la historia filogenética para revelar los principales mecanismos que dirigen la 

evolución del dimorfismo sexual de otros atributos en colibríes. Considerando otros 

aspectos de la morfología alar, fisiología y su relación con el comportamiento de vuelo, 

ampliando el número de individuos por especie y por sexo para las especies en que ambos 

sexos sean territoriales. Y con observaciones adicionales corroborar si estas diferencias 

sexuales en el uso del recurso (estrategias de forrajeo) son más frecuentes en los parches 

para alimentarse o en los parches para la reproducción. 
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ABSTRACT 

 

Sexual dimorphism in size and morphology is a widespread phenomenon in dioecious 

plants and animals. In birds, as in other vertebrates, sexes usually differ in size and also in 

the proportions of the parts of the body, including that used in food. Hummingbirds are a 

good model for the current project, since they are sexually dimorphic in body size, 

morphology of the bill and strategies of foraging. Within a species can be differentiation in 

the bill length with differential use of resources that probably evolved by niche segregation. 

Territorial species are more strongly associated with particular resources and therefore are 

more specialized. On the other hand, chord wing has been interpreted as a measure of the 

ability of hummingbirds to maneuver, is longer wings that give them greater advantages for 

maneuverability, which is useful for a male territorial since it gives a greater speed in the 

persecution of the intruders to the territory. The objective of the present study was to 

analyze the evolution of sexual dimorphism in the bill length and wings in hummingbirds, 

associated with the foraging strategies (either territorial or trapplining) exhibiting the 

members of this group. Intensive revisions in ornithological collections of the UNAM, as 

well as the collection belonging to the National University of Colombia were carried out. 

Sampling of species corresponds to some of the species included in the phylogenetic 

reconstruction of McGuire (2009). I measured 75 species, and around 10 individuals by sex 

of each species. To each individual measured you: exposed culmen (the bill length) and 

chord wing. Using a comparative phylogenetic approach, explored the allometric 

relationship between territorial individuals and trappliners. I found that the length of the 

wing differs between sexes, both territorial males as trappliners males have longer wings, 
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confirming thereby Rensch's rule. In terms of the dimorphism of the bill between the sexes, 

I didn’t find significant differences, so the strategy of foraging doesn’t have a significant 

effect on the bill of males and females. They are necessary studies examining the variation 

in phenotypic and environmental focus on a specific clade to eliminate the great variation 

that exists, considering the phylogenetic history to reveal the main mechanisms that steer 

the evolution of sexual dimorphism of other attributes in hummingbirds. Whereas other 

aspects of the wing morphology, physiology and its relationship with the behavior of flight, 

expanding the number of individuals per species and sex for species where both sexes are 

territorial. And with additional observations corroborate if these sexual differences in the 

use of the resource (foraging strategies) are more frequent in patches to feed or patches for 

the reproduction. 
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I. INTRODUCCIÓN 

 

1.1 DIMORFISMO SEXUAL  

El dimorfismo sexual es un fenómeno extendido en el reino animal. El dimorfismo sexual 

puede adoptar una gran variedad de formas: diferencias en el plumaje y la ornamentación 

del mismo, coloración, en tamaño corporal, en la ornamentación que le sirve de armas a los 

machos al combatir entre ellos, diferencias en el tamaño de alguna parte o partes del 

cuerpo, en conductas de forrajeo, de cuidado parental, territorialidad, etc., por mencionar  

algunos. Un patrón frecuentemente observado es el dimorfismo sexual en tamaño (DST) y 

se define  como la diferenciación morfológica de machos y hembras sexualmente maduros, 

siendo una característica común en animales y plantas dioicas (Andersson 1994).  

 Ahora bien, ¿Porque existe esa variación entre los sexos de las distintas especies que 

existen en el reino animal? La evolución en el dimorfismo sexual ha recibido considerable 

atención entre los biólogos evolutivos, sin embargo la función adaptativa y las bases 

genéticas del desarrollo del dimorfismo no son totalmente entendidas (Lislevand et al. 

2009).  

  

 Para lograr entender la evolución del dimorfismo sexual se requieren poner a prueba 

hipótesis funcionales para entender el por qué y cómo el dimorfismo sexual ha 

evolucionado y se ha mantenido en las poblaciones (Fairbairn 1997; Székely et al. 2007). 

Las causas del dimorfismo sexual en grupos particulares pueden ser exploradas usando 

métodos de sistemática filogenética y biología comparada para reconstruir la historia de los 

taxa y sus caracteres (Hennig 1966; Harvey y Pagel 1991). También es necesario examinar 
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la fuerza de la selección en machos y hembras adultos, y como podría variar entre 

poblaciones, evaluando la importancia relativa de varias presiones evolutivas y 

restricciones en la evolución del DST (Hedrick y Temeles 1989; Badyaev et al. 2000; 

Badyaev y Martin 2000; Preziosi y Fairbairn 2000). 

 

 Existen numerosas hipótesis o teorías que explican el dimorfismo sexual en tamaño y 

morfología, las cuales predicen la fuerza diferencial y/o dirección de las presiones de 

selección (sea natural o sexual) actuando sobre machos y hembras (Hedrick y Temeles 

1989; Shine 1989; Andersson 1994; Abouheif  y Fairbairn 1997; Colwell 2000; 

Blanckenhorn 2005; Fairbairn et al. 2007). Darwin (1871)  propuso que la selección sexual, 

que resulta de las interacciones entre los sexos (ver más adelante) y la selección en un 

incremento en la fecundidad de la hembra, podrían ser mecanismos que expliquen patrones 

de dimorfismo en tamaño (ver también Moller 1988, Andersson 1994). Otra hipótesis 

sugiere que el dimorfismo sexual evoluciona por la competencia de recursos entre los sexos 

(divergencia intraespecífica o intersexual del nicho; Selander 1972) lo que resulta de la 

interacción directa de los miembros de cada sexo con su entorno; otra puede deberse a la 

respuesta especifica de un sexo a gradientes ambientales (Hendry et al. 2006). En algunas 

especies, el dimorfismo puede estar dirigido por diferencias en el papel reproductivo de 

machos y hembras (Ralls 1976). Cuando estos procesos ocurren en especies estrechamente 

relacionadas, pueden resultar en distintos patrones de dimorfismo entre especies (Rensch 

1960, Dale et al. 2007). En el presente estudio nos enfocaremos solo a dos de estas 

numerosas hipótesis. 
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1) Evolución del Dimorfismo Sexual por Selección Sexual 

 

De acuerdo con Darwin (1871), la selección sexual surge de las diferencias en el éxito 

reproductivo causado por la competencia por parejas, por lo que el dimorfismo sexual 

evoluciona cuando los caracteres que les confieren ventajas en la competencia o elección de 

pareja a los individuos de un sexo, son seleccionados por el sexo opuesto. La selección 

sexual puede favorecer machos grandes cuando las hembras prefieren aparearse con ellos, 

ya que son más exitosos en monopolizar territorios o recursos reproductivos en el combate 

macho-macho (Andersson 1994). En los vertebrados superiores, incluyendo algunos 

reptiles, y especialmente aves y mamíferos, el macho usualmente es el más grande de los 

dos sexos. Aunque se pueden presentar excepciones, como lo es una familia de aves, los 

colibríes (Trochilidae), en los cuales el macho es el sexo más pequeño en varias especies. 

Por ejemplo, el colibrí garganta rubí, Archilochus colubris, del este de Norteamérica, el 

largo de sus alas (como índice de tamaño) en promedio es de 38.5 mm en los machos y 44.5 

en las hembras (Amadon 1959).  

 

Varios grupos de animales muestran una relación alométrica entre el tamaño 

corporal del macho y de la hembra. En linajes en los que los machos son más grandes que 

las hembras, el dimorfismo sexual se incrementa de acuerdo a un aumento en el tamaño de 

las especies, sin embargo, el dimorfismo disminuye en los linajes en los que las hembras 

son más grandes que los machos, siguiendo un patrón que se ha denominado “Regla de 

Rensch” (Figura 1; Fairbairn 1997; Colwell 2000). En aves se ha postulado que la selección 

sexual dirige esta relación alométrica (Székely et al. 2004; Dale et al. 2007). 
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Figura 1. Regla de Rensch de alometría en dimorfismo sexual en tamaño. Especies con machos y 

hembras de igual tamaño (línea punteada; pendiente = 1, no existe dimorfismo). Por encima de la 

línea punteada, las hembras más grandes que los machos; por debajo de la línea, los machos son 

más grandes que las hembras. Si la pendiente de la relación entre el logaritmo del tamaño de la 

hembra y el logaritmo del tamaño del macho es menor a 1 (línea continua), entonces en las especies 

pequeñas, las hembras son más grandes que los machos, mientras que en especies grandes los 

machos son más grandes que las hembras, es la conocida Regla de Rensch (Figura tomada y 

adaptada de Colwell, 2000). 
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 La dirección de la selección sexual sobre el tamaño corporal puede depender de si los 

combates entre machos son a nivel del suelo o en vuelo (Payne 1984; Jehl y Murray 1986; 

Figuerola 1999). La selección sexual podría favorecer un tamaño pequeño en los machos en 

especies en las cuales estos hacen vuelos con despliegues acrobáticos (Andersson y 

Norberg 1981; Jehl y Murray 1986; Figuerola 1999; Székely et al. 2004; Raihani et al. 

2006). Un tamaño corporal pequeño incrementa la maniobrabilidad, haciendo a los machos 

más ágiles y hábiles en el desempeño de sus vuelos acrobáticos (Fairbairn y Preziosi 1994). 

Por otro lado, la presencia de alas más largas (como índice de tamaño) les dan mayores 

ventajas para la maniobrabilidad (F. G. Stiles com. pers.), lo cual, entre los colibríes, es de 

utilidad para un macho territorial, ya que le confiere una mayor velocidad y 

maniobrabilidad en la persecución de los intrusos al territorio (Stiles et al. 2005). 

 

 Antes se pensaba que los colibríes tenían alas cortas para obtener una mayor 

frecuencia de aleteos, por lo que ellos tendrían una mayor capacidad de maniobrabilidad en 

interacciones competitivas de forrajeo (Feinsinger y Chaplin 1975; Feinsinger y Colwell 

1978). Sin embargo, la evaluación de la maniobrabilidad en vuelo de un organismo puede 

involucrar hasta tres ejes y tres componentes torsionales de velocidad y aceleración 

(Dudley 2002), así como cada uno de estos podría relacionarse con la capacidad 

competitiva (Stiles et al. 2005).  
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2) Evolución del Dimorfismo Sexual por divergencia intersexual del nicho (hipótesis de la 

división de recursos) 

 

Se ha propuesto que el DS evoluciona como un resultado del desplazamiento de estructuras 

tróficas para reducir la competencia intraespecífica entre machos y hembras por alimento 

haciendo a los sexos más hábiles en utilizar diferentes nichos ecológicos (Selander 1972; 

Shine 1989; Temeles y Kress 2003). Por lo tanto, la pareja dimórfica puede explotar un 

nicho ecológico más amplio que una pareja monomórfica (Serrano-Meneses 2006). Esto no 

está necesariamente asociado a la selección sobre atributos reproductivos (Ralls 1976; 

Hedrick y Temeles 1989). De esta forma, se sugiere que el dimorfismo sea mayor conforme 

sea mayor el tiempo en que ambos sexos necesitan compartir los recursos disponibles en un 

espacio determinado, como un territorio (Székely et al. 2007).  

 

 Al existir variación morfológica entre especies estrechamente relacionadas, se 

hacen inferencias acerca de los tipos de procesos ecológicos que pueden estar causándola, 

como la competencia y el mutualismo (Grant 1986). Desde la época de Darwin, estudios de 

variación morfológica dentro y entre los picos de los pinzones de Darwin han ayudado a 

entender el papel de la selección natural y la competencia interespecífica en la división de 

recursos por especies y la evolución de las diferencias entre ellos mediante el 

desplazamiento de caracteres (Grant 1986; Grant y Grant 2008). 
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 El papel de la competencia en dirigir la evolución de diferencias entre sexos 

dentro de una especie es pobremente entendido (Hedrick y Temeles 1989, Shine 1989, 

Fairbairn et al. 2007). Y aunque existen numerosos ejemplos de diferencias sexuales en el 

uso de los recursos (Temeles 1986, Shine 1989, Butler et al. 2000, Pearson et al. 2002; 

Temeles et al. 2003, 2010), es difícil demostrar que el dimorfismo sexual es ocasionado por 

las diferencias en el uso del recurso, ya que las diferencias sexuales en el tamaño de las 

estructuras alimenticias están relacionadas positivamente con el tamaño corporal (relación 

alométrica) en varias especies de animales (Shine 1989), además de que es complicado 

excluir la hipótesis que el dimorfismo trófico evoluciono como una consecuencia de un DS 

preexistente (Andersson 1994; Reynolds y Harvey 1994). 

 

 

 Aquellas especies que exhiben dimorfismo sexual conductual y morfológico asociado 

a diferentes estrategias de explotación del recurso representan un modelo adecuado para 

probar las hipótesis evolutivas planteadas. Se esperaría que la selección natural actué 

diferencialmente en cada sexo, promoviendo atributos clave para las estrategias de 

explotación que incrementen las habilidades competitivas y, consecuentemente la 

adecuación de los individuos (Bleiweiss 1999).  
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1.2 DIMORFISMO SEXUAL EN AVES 

En aves, como en otros vertebrados, los sexos generalmente difieren en tamaño, pero 

también lo hacen en diferentes partes del cuerpo, incluyendo las que son utilizadas en la 

alimentación (Darwin 1871, Amadon 1959), varían en el tamaño corporal que van desde 

sólo 2 gramos (colibrí abeja Mellisuga helenae) hasta los 100,000 gramos (avestruz). Como 

ejemplo citamos el estudio más completo que se tiene del DST en Aves, es el de Székely y 

colaboradores (2007) realizado con datos de 3767 de las 9702 especies de aves, agrupadas 

en 125 de las 146 familias. Utilizaron datos de cinco rasgos morfológicos: largo del ala, 

masa corporal, largo del pico, de la cola y del tarso. De acuerdo con sus resultados, las 

familias de aves que exhiben un sesgo de DST hacia los machos son las avutardas, 

urogallos, viudas, aves acuáticas y zanates; mientras que el DST sesgado hacia las hembras 

es exhibido por aves rapaces. Esto sin importar que característica morfológica sea 

observada, siendo consistente tanto a nivel de especie como de familia. Las correlaciones 

entre las cinco características morfológicas fueron débiles, además de que la dispersión en 

el DST fue mayor en la masa corporal que en la longitud alar, del tarso y del pico (Székely 

et al. 2007). 

 La familia Trochilidae (colibríes) muestra uno de los rangos más grandes de DST en 

longitud alar [junto con las familias Tytonidae (lechuzas), Otididae (avutardas) y 

Ciconiidae (cigüeñas)], y en longitud del pico [junto con las familias Eurylaimidae 

(eurilaimos), Otididae y Threskiornithidae (ibis y espátulas)]. En cuanto a masa corporal, el 

rango más grande pertenece a Otididae, Tytonidae y Centropidae, en longitud del tarso: 

Tytonidae, Otididae y Phasianidae, y en longitud de la cola: Nectariniidae, Menuridae y 

Cerylidae (Székely et al. 2007). 
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1.3 DIMORFISMO SEXUAL EN COLIBRIES 

Los colibríes (Trochilidae: Apodiformes) son un sistema ideal para el estudio del 

dimorfismo sexual. Este grupo diverso, representa un linaje monofilético (familia 

Trochilidae) de 331 especies actualmente reconocidas [American Ornithologists’ Union 

(AOU) 1998] que varían en tamaño corporal, forma y conducta. La familia Trochilidae en 

la clasificación tradicional comprendía  2 subfamilias: los ermitaños (Phaethornithinae) con 

6 géneros Glaucis, Threnetes, Ramphodon, Eutoxeres, Anopetia y Phaethornis, y los 

colibríes (Trochilinae) con cerca de 96 géneros (del Hoyo et al. 1999). Sin embargo, 

estudios filogenéticos basados en genes mitocondriales, hicieron que la clasificación fuera 

dividida en 9 grupos, los cuales comprenden a: topases, ermitaños, mangos, coquetas, 

brillantes, patagona (con una sola especie), gemas de la montaña, abejas y esmeraldas. (Fig. 

2; Bleiweiss et al. 1997; Altshuler et al. 2004, McGuire et al. 2007, 2009). Tanto la 

competencia intra e interespecífica son prevalentes en colibríes, dentro y entre sexos 

(Kodrick-Brown y Brown 1978). Las hembras se encargan de todo el cuidado parental 

(Kaufman 1996).  

  

 El dimorfismo sexual ocurre en la morfología del ala (Stiles et al. 2005), pico, 

coloración y tamaño (Temeles et al. 2003, 2010). La morfología del pico es un atributo 

crítico que probablemente esta bajo fuertes presiones de selección (Colwell 2000) y está 

estrechamente ligado con la eficiencia de alimentación y preferencias de forrajeo en varias 

especies. También muestran dimorfismo sexual en la coloración y ornamentación del 

plumaje, así como en las estrategias de forrajeo (Temeles y Roberts 1993). Existen datos 
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que sugieren que cerca de un 30% de los colibríes, las hembras tienen picos que pueden ser 

más cortos o el mismo largo que el pico de los machos. Por otra parte, dentro de los 

ermitaños ocurre el patrón opuesto: los machos tienen picos más largos que las hembras en 

alrededor del 70% de las especies examinadas (ver Temeles y Roberts 1993). 

 

 Darwin (1871) observó que las causas ecológicas podían estar relacionadas con los 

atributos asociados con la alimentación. En este caso la variedad de picos que presentan los 

colibríes, podrían representar un claro ejemplo de adaptabilidad. Estudios experimentales y 

observacionales sugieren que la morfología del pico está directamente relacionada con el 

forrajeo del néctar de las flores (Bleiweiss 1999).  

  

 Por otra parte, existe una gran variación en la magnitud de las diferencias en el 

tamaño de hembras y machos, la cual se ha considerado como un resultado de la selección 

sexual, ya sea por la competencia entre machos por territorios para el apareamiento o por 

acceder a las hembras, aunque existen evidencias de machos con tendencia a disminuir su 

tamaño para tener despliegues más ágiles y atraer de forma acrobática a las hembras (Ruiz-

Albizuri 2008).  

 

 Cabe destacar que existen diferencias entre los colibríes ermitaños y el resto de los 

colibríes. Los ermitaños son de tamaño grande, el macho tiende a ser más grande que la 

hembra en la mayoría de las especies, aunque la magnitud del dimorfismo en tamaño es 

típicamente pequeña (Temeles et al. 2010). Su comportamiento de forrajeo no es territorial, 

sino mediante rutas de forrajeo y usualmente tienen picos largos y altamente curvos, 
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adaptados a las flores que visitan. El dimorfismo en pico puede estar dirigido por 

diferencias en el papel reproductivo tales como combate entre machos o por la construcción 

de nidos en hembras (Temeles et al. 2009). Los demás colibríes presentan picos rectos 

hasta curvados, con un marcado dimorfismo sexual en el color del plumaje, y pueden tener 

colores brillantes iridiscentes. Los machos con colores más brillantes son generalmente 

territoriales, el brillo y colores iridiscentes dependen de la luz sobre garganta, cresta o 

espalda, y juegan un papel importante intra e interespecífico, como señales de amenaza 

para la defensa territorial, así como de advertencia durante el despliegue o las señales de 

reconocimiento específico de la especie. La mayoría de las hembras exhiben una coloración 

críptica, y esto tal vez esta dado por la relación depredador-presa, ya que todas las 

actividades asociadas con la anidación y crianza de los polluelos son llevadas por la hembra 

(del Hoyo et al. 1999). 

 

 

Competencia y Territorialidad 

Los machos de colibríes defienden territorios por dos principales razones: asegurar el 

acceso al alimento y para atraer a las hembras. Dentro de las causas ecológicas que podrían 

provocar un dimorfismo sexual en el tamaño sesgado hacia los machos se encuentra entre 

otras, la competencia entre machos y hembras por recursos limitados (Slatkin 1984). La 

limitación de un recurso cualquiera que sea de difícil acceso (pareja, sitio de anidamiento o 

alimento) puede preceder a la territorialidad. Tales recursos tienen una localización espacial 

y son susceptibles a ser defendidos bajo esta conducta agresiva (Brown 1964). Los 

despliegues agresivos asociados con la lucha por el recurso alimenticio y la dominancia 
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sobre dichos recursos han moldeado la territorialidad como una estrategia alimenticia 

importante en colibríes (Wolf 1969; Stiles y Wolf 1970). Dentro de una especie puede 

haber diferenciación en el largo de pico asociada al uso diferencial de recursos, que 

probablemente evolucionó por segregación de nicho (Bleiweiss 1999; Colwell 2000; 

Temeles et al. 2010). El tamaño del pico se ha interpretado como una adaptación 

correlacionada directamente con el largo de las corolas de las flores visitadas (Selander 

1966; Wolf 1975; Arizmendi y Ornelas, 1990; Temeles et al. 2000, 2003, 2009, 2010). Las 

especies territoriales están más fuertemente asociadas a recursos particulares y por lo tanto 

son más especializadas. 

 

 Los machos de colibríes algunas veces defienden un territorio en el cual se alimentan, 

los cuales son a menudo independientes del territorio de apareamiento y pueden ser 

defendidos en o fuera de la estación reproductiva. Machos de ciertas especies son 

territoriales solo cuando las flores son moderadamente o poco abundantes. Cuando la 

abundancia local de flores incrementa a un punto al cual las aves no ganan nada al excluir a 

otros individuos que se alimentan del territorio, o cuando decaen a un punto en el cual las 

aves gastan más energía en excluir intrusos que lo que ganan en fuentes de néctar, los 

colibríes abandonan la territorialidad (Payne 1984, Stiles 1973, 1980, 1981; Stiles y Wolf 

1979).  

 

 Tanto la competencia intersexual por alimento y la selección sexual pueden resultar 

en competencia entre machos por territorios, ya sea como fuente de alimento durante el 

periodo de no reproducción o como territorios de alimentación y apareamiento durante la 
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época reproductiva (Temeles et al. 2004). La competencia entre machos y hembras por 

flores durante la estación no reproductiva es un indicador de competencia intersexual por 

alimento, debido a que muchas hembras visitan el territorio del macho durante la época 

reproductiva. Sin embargo, se ha mostrado que en el colibrí Eulampis jugularis la defensa 

territorial del macho durante el período de reproducción es principalmente por alimento y 

es producida por competencia intersexual alimenticia, mientras que cuando es por selección 

sexual, las hembras entran al territorio del macho, sugiriendo que la calidad de éste podía 

ser una señal para la elección de pareja en este sistema colibrí-flor (Temeles et al. 2004).   

  

  Entre los colibríes norteamericanos, los machos tienden a defender fuentes ricas 

en néctar contra los demás colibríes, independientemente de la especie o sexo, mientras que 

las hembras se mueven más ampliamente entre fuentes pobres, o roban néctar furtivamente 

del territorio de los machos (Stiles 1973; DesGranges 1978; Kodrick-Brown y Brown 1978; 

Carpenter et al.1993). Durante la estación reproductiva los machos defienden territorios 

para el apareamiento que pueden o no contener flores. La territorialidad reproductiva a 

menudo involucra intensa competencia macho-macho, incluyendo persecuciones y 

despliegues aéreos (Stiles 1982; Baltosser y Russell 2000; Mitchell 2000). En los 

despliegues rápidos, los machos alcanzan altas velocidades en vuelo (Pearson 1960; Stiles 

1982) y se llevan a cabo en cientos de ocasiones en el transcurso de la estación 

reproductiva. La fase final de cortejo consiste en un despliegue violento de vuelo oscilante 

cerca de la hembra. Ambos tipos de despliegue involucran efectos de sonido específicos, 

algunos de los cuales son producidos por las alas (Miller e Inouye 1983). La territorialidad 

alimenticia en otoño e invierno es similar en machos adultos e inmaduros, partiendo del 
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hecho de que los adultos usualmente dominan a los inmaduros (Stiles 1973; Carpenter et al. 

1993), probablemente por los altos niveles de testosterona y la mayor experiencia (Stiles et 

al. 2005). 

   

 Las hembras de la mayoría de las especies rara vez defienden flores y son 

usualmente subordinadas de los machos. La defensa de un territorio por hembras es más 

probable cuando los machos son escasos o ausentes (Carpenter et al. 1993). Las hembras 

reproductivas típicamente defienden sus sitios de anidamiento de otros colibríes y algunas 

veces hasta de otras aves, pero esto generalmente incurre en un costo menor de tiempo y 

energía que la defensa del territorio del macho (Hainsworth 1977; Stiles 1995). 

 

 

Morfología del pico 

Aunque varios atributos anatómicos contribuyen a un forrajeo exitoso en aves, la 

morfología del pico afecta la diferenciación del nicho entre especies y entre los sexos (ver 

Feinsinger y Colwell 1978). Diferentes especies de colibríes que coexisten en el mismo 

hábitat se especializan en ciertas flores o subdividen el hábitat.  Defienden sus recursos de 

néctar en un territorio o se mueven entre parches ricos en flores en un comportamiento 

llamado traplining (ruteros; Camfield 2004).  

 

 La morfología del pico de los colibríes está relacionada directamente con la eficiencia 

de forrajeo de las flores de diferentes formas de las cuales se alimenta. Temeles (1996) 

encontró que colibríes con picos largos tienen una mayor extracción profunda del néctar en 
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menor tiempo que las aves con pico corto. En contraste, encontró que colibríes con pico 

corto se equivocan menos en insertar sus picos dentro de flores angostas. Por lo tanto, 

Temeles argumentó que las diferencias en el largo del pico pueden estar relacionadas con 

trade-offs en la habilidad de forrajeo, por lo que aves con pico largo son hábiles para 

alimentarse más rápido en flores con corolas largas,  pero pueden cometer más errores de 

inserción que los de pico corto lo cual puede ser costoso energéticamente (Smith et al. 

1996).  

 

 La morfología del pico no sólo está relacionada a la alimentación por néctar de las 

flores, sino también de su alimentación complementaria que son los artrópodos. Las 

especies con picos más largos son principalmente ruteras y las de picos rectos y menos 

largos defienden territorios (ver Rico 2008). Los ruteros cazan más presas sobre sustrato y 

los territoriales más presas al aire, lo cual va relacionado con la estrategia de forrajeo para 

buscar néctar. Los colibríes territoriales tienen que pasar mucho tiempo vigilando su 

espacio de alimentación, lo cual sería difícil y costoso en términos energéticos hacer en 

vuelo. Posados para vigilar, sólo pueden hacer vuelos de captura cortos. En cambio, la 

cacería de presas del sustrato requiere pasar mucho tiempo escudriñando la vegetación con 

vuelo lento y continuo, lo cual sería incompatible con la vigilancia de un territorio (Rico 

2008). El comportamiento de vigilancia territorial es más compatible con la táctica de 

halconeo desde una percha (Stiles 1995). 
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 Debido a que los colibríes muestran dimorfismo sexual en la mayoría de sus atributos 

morfológicos, son un excelente modelo de estudio para probar si las estrategias de forrajeo 

juegan un papel crucial como fuerza selectiva en la evolución y mantenimiento de las 

diferencias morfológicas entre los sexos. Tres componentes morfológicos: largo del ala, 

largo de pico y tamaño corporal, están relacionadas con la estrategia de forrajeo (territorial 

vs. rutera), y se plantea que el dimorfismo sexual en estas especies ha evolucionado como 

resultado de la relación de estos componentes.  

 

 La presente investigación tiene como finalidad evaluar el dimorfismo sexual que 

exhiben los colibríes en un contexto sexual e histórico, utilizando el método comparativo, 

método que ha sido usado en diferentes estudios para explorar hipótesis funcionales de 

dimorfismo sexual (Owens y Hartley 1998; Székely et al. 2000; Dunn et al. 2001). Estos 

métodos se aplican para comparar atributos entre y dentro de especies o taxa, sobre una 

estructura estadística que controla el efecto de la ancestría común. 
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II. OBJETIVOS 

 

Objetivo general: 

 

Analizar la evolución del dimorfismo sexual en longitud de pico y alas en colibríes, e 

identificar si existe un componente adaptativo. 

 

Objetivos particulares: 

 

i) Analizar la evolución del dimorfismo sexual en colibríes a partir del establecimiento 

de una base de datos morfológicos.  

 

ii) Identificar si las estrategias de forrajeo que exhiben los colibríes están asociadas con 

la evolución del dimorfismo sexual en la longitud de las alas (como un índice de 

tamaño corporal).  

 

iii) Examinar si las diferencias sexuales en el largo del pico están asociadas con las 

diferencias en la conducta de forrajeo, comparando las dos estrategias de forrajeo 

que presentan los colibríes: ruteros y territoriales. 

 

iv) Comparar los atributos morfológicos anteriores entre individuos del mismo sexo, 

pero de diferente estrategia de forrajeo: ruteros vs. territoriales. 

 

v) De manera adicional, evaluar si los atributos morfológicos (ala y pico) exhiben una 

señal filogenética.  
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III. HIPÓTESIS 

 

 

La selección sexual puede favorecer machos grandes cuando las hembras prefieren 

aparearse con ellos, ya que son más exitosos en monopolizar territorios (combate macho-

macho). Por lo tanto, machos que tienen alas más largas poseen una mayor ventaja para la 

maniobrabilidad, siendo de utilidad para un macho territorial ya que le confiere una mayor 

velocidad y maniobrabilidad en la persecución de los intrusos al territorio. Por lo tanto: 

 

1. Se espera que los machos de especies territoriales tengan una mayor cuerda alar que 

las hembras, y en las especies ruteras existirá poca diferencia entre los sexos. 

 

Partiendo de la hipótesis de la división de recursos, para una hembra es benéfico tener un 

pico largo para ampliar su rango de tamaño de flores de las cuales se alimenta, 

especialmente plantas con corolas largas, las cuales ofrecen una mayor cantidad de néctar, 

lo que les brinda mayor energía, y así evitar competir con los machos.  

2. Se espera que las hembras de especies ruteras tendrán una mayor diferencia en el 

largo del pico con los machos y las diferencias serán mínimas en las especies 

territoriales. 
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IV. ANTECEDENTES 

 

Diversos estudios han reportado el dimorfismo sexual y estrategias de forrajeo en colibríes. 

En 1999, Bleiweiss evaluó a 166 especies de colibríes, las cuales revelaron una asociación 

de dimorfismo sexual en el largo del pico con el plumaje y la conducta de reproducción 

(estrategias reproductivas como leks, arenas, etc.). Los picos de las hembras fueron más 

largos que los de los machos conforme el dicromatismo se incrementa. Sin embargo, el pico 

de los machos es más largo tanto cuando forman leks al congregarse para reproducirse, a 

diferencia de los que están dispersos. Por lo que sugirió que la asociación positiva del 

plumaje con dimorfismo en el pico sugiere que el estatus social determina la prioridad de 

acceso al néctar de las flores. En cuanto a la reproducción, el dimorfismo puede surgir de la 

conducta sobre la prioridad de los machos por las flores: dominancia de la hembra sobre los 

machos que anidan en colonias, y el establecimiento de territorios en la reproducción lek. 

 

 Temeles y Roberts en 1993 examinaron si las diferencias sexuales en la morfología 

trófica estaban asociadas con diferencias sexuales en la conducta de forrajeo a través de dos 

experimentos de laboratorio en Selasphorus rufus. Los picos de las hembras son cerca de 

10.5% más largos que el pico de los machos y esta diferencia fue asociada con diferencias 

sexuales en las habilidades de forrajeo. Debido a sus largos picos, las hembras de S. rufus 

tienen el potencial de alimentarse de flores más largas que de las que se alimentan los 

machos, haciéndolo más rápidamente. Por lo que sugieren que no es un único mecanismo el 

responsable de la evolución del dimorfismo sexual en el largo del pico de los colibríes, 
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probablemente se deba a efectos combinados de la división del papel reproductivo, la 

competencia intersexual por alimento, y posiblemente la selección sexual. 

 

En el 2004, Altshuler y colaboradores evaluaron la hipótesis que la estrategia de 

forrajeo y la habilidad competitiva son funciones de la carga del disco alar (WDL por sus 

siglas en ingles; explicada que debido a que en el sostenimiento de los colibríes baten sus 

alas casi horizontalmente, el área barrida hacia fuera por las alas puede ser tomado para ser 

el disco propulsor en cuestión. La proporción de peso corporal a esta área es lo que se 

conoce como WDL, parámetro que incorpora la envergadura alar y la masa corporal). 

Interpretando a la carga del disco alar como el impulso de la presión requerida para el 

sostenimiento en vuelo. Sin embargo, los resultados del estudio no revelaron una relación 

de la conducta de forrajeo con el WDL, tal vez debido a que la variación en la conducta no 

puede ser fácilmente clasificada usando el WDL, ya que ésta se correlaciona con una 

diversidad de atributos morfológicos y fisiológicos. 

 

Rico en el 2008 examinó tácticas de caza, selección de presas, estructura 

morfológica y parámetros aerodinámicos en colibríes de bosque altoandino, cerca de 

Bogotá, Colombia, para hacer una caracterización inicial de la depredación de artrópodos 

por colibríes en ambientes de alta montaña. Obteniendo que la razón de forma del ala (la 

cual se obtuvo dividiendo la longitud del ala por el ancho máximo de cada ala) de los 

colibríes halconeadores (caza insectos voladores) son más altas que en los revoloteadores 

de sustrato. Haciendo una comparación en tierras bajas y altas, es que pesan más los hábitos 

de forrajeo para néctar de los individuos, ruteros vs. territoriales (relacionados con la forma 
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del ala), que la curvatura o largo del pico en las preferencias de consumo de artrópodos. Por 

lo que sus resultados sugieren la existencia de condicionamientos morfológicos y por lo 

tanto presiones selectivas impuestas por la caza de artrópodos sobre el diseño corporal de 

los colibríes. 
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V. MATERIAL Y MÉTODOS 

 

 

5.1 DATOS MORFOLÓGICOS  

Se realizaron mediciones de 2181 especímenes, correspondientes a 75 especies de colibríes, 

depositados en las colecciones ornitológicas del Museo de Zoología de la Facultad de 

Ciencias, Colección Nacional de Aves del Instituto de Biología, UNAM, México y la 

Colección Ornitológica del Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de 

Bogotá, Colombia. 

 

De las 75 especies de colibríes que fueron medidas para el presente estudio, 46 están 

presentes en la reconstrucción filogenética de McGuire et al. (2009), la cual se tomó como 

modelo para elaborar la topología del grupo. A cada individuo se le midió (en mm): cuerda 

alar (del hombro a la punta del ala) y cúlmen expuesto (inicio del pico a la punta; Fig. 1) 

utilizando un vernier digital (0.05 mm Mitutoyo Corp®, Tokio, Japón). Se midieron por lo 

menos 40 individuos por cada especie, y 20 de cada sexo. De las especies que no se contaba 

con un amplio número de especímenes, se tomaban como mínimo 10 individuos por 

especie y 5 de cada sexo (46 de las 75 especies). 
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Figura 2. Macho de Florisuga mellivora y las variables morfológicas medidas: 

CE = culmen expuesto y CA = cuerda alar. © 2011 Foto tomada por SIRROYALTY 

http://ibc.lynxeds.com 

 

 

 

Para cada una de las especies se tomó la información sobre datos de estrategia de 

forrajeo  (rutero o territorial) de cada sexo, así como su descripción, a partir de láminas y 

descripciones del libro Handbook of the birds of the world (del Hoyo et al. 1999), guías de 

campo de aves de México (Peterson y Chalif 2000), Guía de las Aves de Colombia (Hilty y 

Brown 1986), así como del Check-list of North American Birds (AOU 1998). Con estos 

datos se construyó una base de datos morfológicos apoyada de la información obtenida en 

las colecciones para su posterior análisis.  

 

CE 

CA 

http://ibc.lynxeds.com/
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5.2 FILOGENIA  

A raíz del uso moderno de las filogenias, muchos de los rasgos fenotípicos y ecológicos de 

los organismos han sido evaluados bajo una perspectiva histórica, la cual incluye métodos 

que consideran las relaciones jerárquicas de parentesco (Felsenstein 1985).  

 

 Dado que las especies no son unidades independientes, debido a que comparten un 

ancestro común, en este estudio se utilizó una hipótesis filogenética para 75 especies de 

colibríes representantes de especies territoriales y ruteras. Se utilizó la filogenia de colibríes 

de McGuire y colaboradores (2009), la cual representó el análisis filogenético más 

completo y reciente al momento de hacer este estudio para determinar la relación de las 75 

especies. La filogenia fue construida empleando dos genes mitocondriales codificantes de 

proteínas (N2 y N4), ARNts y dos intrones nucleares (AK1 y BFib).  

 

 Apoyada en esta filogenia, se construyó una topología para las 75 especies, usando el 

programa Mesquite versión 2.74 (Maddison y Maddison 2007).  Todas las ramas tuvieron 

la misma longitud (largo= 1, Pagel 1992). Aquellas especies que no estaban en la filogenia 

de McGuire et al. (2009; 27 especies en total) fueron colocadas como dicotomías o grupos 

hermanos en sus clados correspondientes (mismo género; clasificación tradicional). En el 

caso de tres especies del género Cynanthus (género que no aparecía en la filogenia) se 

colocó de acuerdo al orden del Check-list of North American Birds (AOU 1998). 
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Figura 3. Relación filogenética para 75 especies de colibríes, basada en la filogenia de datos moleculares de McGuire et 

al. (2009). A la derecha de cada clado se muestra el nombre de los principales grupos para colibríes. 
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5.3 ANÁLISIS ESTADISTICOS 

 

Variación morfológica  y  Regla de Rensch 

Se utilizaron las medias de cada especie para cada variable, evaluando la relación entre el 

cúlmen expuesto (CE) y cuerda alar (CA) sobre ambos sexos, así como para las 75 especies 

de colibríes por medio de regresiones lineales en el programa R (versión 2.1.5, 

http://www.R-project.org/).  

  

 Para evaluar la Regla de Rensch, en las regresiones se predice que la pendiente del 

tamaño macho: hembra debe ser significativamente mayor a 1 (b > 1) cuando los machos 

son más grandes, y, menor a 1 (b < 1) cuando las hembras son el sexo grande. 

 

Relación de variables morfológicas con estrategias de forrajeo para ambos sexos 

Se determinó la relación entre el cúlmen expuesto del macho (variable dependiente) en 

función del cúlmen expuesto de la hembra (variable independiente) por especie, de la 

misma manera se hizo con la cuerda alar. Además de hacerlo de manera independiente con 

cada estrategia de forrajeo (ruteros y territoriales).  

 

Relación de variables morfológicas con las estrategias de forrajeo de individuos de cada 

sexo 

Posteriormente se hicieron correlaciones del pico y ala de los machos con cada una de las 

estrategias de forrajeo, y de la misma manera se hizo con las hembras, con la finalidad de 

examinar si el dimorfismo está relacionado a la estrategia de forrajeo más que al sexo. 

 

http://www.r-project.org/
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5.4 ANÁLISIS COMPARATIVOS 

 

Análisis usando contrastes filogenéticamente independientes 

Se empleo el método de los contrastes filogenéticamente independientes (Felsenstein 1985) 

para controlar la falta de independencia filogenética de las especies. Se analizaron las dos 

variables morfológicas y las dos estrategias de forrajeo, utilizando la topología resultante 

del programa Mesquite y empleando el paquete Ape en R (por sus siglas en ingles ape: 

Analyses of Phylogenetics and Evolution; R Development Core Team 2012). Previo a los 

análisis comparativos, las variables morfológicas fueron transformadas a logaritmo10 ya que 

es usual utilizar la transformación a logaritmo de los datos desde que las diferencias entre 

machos y hembras expresadas como logaritmos proveen estimaciones más precisas que las 

proporciones. La transformación log del tamaño también hace supuestos más razonables de 

que diferentes linajes son igualmente probables a hacer el mismo cambio proporcional en 

tamaño (Purvis y Rambaut 1995). 

   

 Para poner a prueba la relación alométrica entre las especies de colibríes, fue utilizado 

el modelo II de regresión. También conocido como regresión de eje mayor (REM; Sokal y 

Rohlf 1995) de los contrastes de cada variable morfológica y estrategia de forrajeo de 

machos y hembras, para determinar si la pendiente (b) de la línea de regresión es 

significativamente menor o mayor a 1, considerando como h0=1 (isometría). Las REM se 

utilizan en estudios de alometria debido a que las regresiones tradicionales requieren que la 

variable independiente sea fija y estimada sin error (Abouheif  y Fairbairn 1997; Fairbairn 

1997).  
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 Cada regresión fue forzada a través del origen (Harvey y Pagel 1991), además de que 

se muestran los valores de las pendientes (b) y sus intervalos al 99% de confianza (IC 

inferior – IC superior) los cuales fueron calculados empleando el paquete caper en R (por 

sus siglas en ingles caper: Comparative Analyses of Phylogenetics and Evolution in R; R 

Development Core Team 2012). La REM se empleó en este análisis, puesto que ambas 

variables (ala y pico) se estiman con un error, ya que son muestras tomadas de una 

población (Fairbairn 1997).  

 

 También se empleó el paquete SMATR en el programa R (por sus siglas en ingles 

smatr: Standardized Major Axis Estimation and Testing Routines; R Development Core 

Team 2012) para probar si las pendientes de cada regresión eran significativamente 

diferentes de 1 (rechazar la H0 = 1). Para todas las regresiones de eje mayor, la línea 

continua es la que tiene una pendiente de 1 lo que significa isometría. 
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Señal filogenética 

 

Debido a que las especies están relacionadas, tienden a compartir valores de atributos 

similares, es decir, exhiben una “señal filogenética”. Esta señal se puede calcular mediante 

el estadístico K  (Blomberg et al., 2003), el cual indica la magnitud de la señal filogenética 

observada en un conjunto de datos comparativos, divididos por la cantidad esperada bajo la 

evolución de caracteres a lo largo de las ramas de la filogenia pueden ser modeladas por un 

proceso de movimiento Browniano (es decir, un camino aleatorio) con la variación 

acumulada linealmente con el tiempo (Felsenstein 1985). Para calcularla se llevó a cabo un 

procedimiento de aleatorización para probar si cada atributo estudiado exhibe una tendencia 

significativa de especies relacionadas que se parecen entre sí, o que tan conservado está tal 

atributo a través del tiempo evolutivo. Esto se llevó a cabo con el paquete Picante en el 

programa R (versión 2.1.5, http://www.R-project.org/). 
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VI. RESULTADOS  

 

Variación morfológica  y  Regla de Rensch 

Los datos del promedio de culmen expuesto y cuerda alar de cada sexo para cada clado se 

muestran en la tabla 1, resaltando que los ermitaños son los que presentan una mayor 

longitud en el culmen expuesto, y para la cuerda alar, las gemas son las que presentan la 

mayor longitud así como la única especie de los topases (Florisuga mellivora). A nivel de 

especie, Phaethornis mexicanus (ermitaño) es la especie que tiene el pico más largo y 

Campylopterus hemileucurus (esmeralda) el que tiene el ala más larga. En contraste, 

Metallura tyrianthina (coqueta) es la del pico más corto y Phaethornis griseogularis 

(ermitaño) con el ala más corta. 

  

 La pendiente de la regresión de eje mayor (REM) de la cuerda alar de machos sobre 

las hembras para todas las especies es mayor a 1 (lo que quiere decir que no existe 

isometría: b = 1.23, IC 95%: 1.163 - 1.31, n = 75 especies; Anexo 3, Fig. 3C), lo que 

significa que en los colibríes grandes, el macho es más grande que las hembras. Estos 

resultados permanecen estadísticamente significativos cuando se emplearon los contrastes 

independientes filogenéticamente (b = 1.25, IC 95%: 1.04 - 1.377, n = 74 contrastes; Tabla 

2, Anexo 3, Fig. 3D).  

 

 En las diferencias entre machos y hembras de cada especie, el largo del pico (cúlmen 

expuesto), la regresión sin contrastes es significativamente diferente de 1 (b = 1.04, IC 

95%: 1.007 - 1.083, n = 75 especies; Anexo 3, Fig. 3A), lo que significa que en los 
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colibríes de pico largo, los machos son los que presentan un pico largo y en los de pico 

corto, las hembras son las que tienen una mayor longitud en el pico. La regresión de los 

contrastes no es significativa (b = 1.065, IC 95%: 0.975 - 1.151, n = 74 contrastes; Anexo 

3, Fig. 3B). 

Los resultados son consistentes con la regla de Rensch para esta familia en la cuerda alar y 

permanece estadísticamente significativo al usar los contrastes independientes. Por otra 

parte, al usar los contrastes desaparece la relación en el largo de pico. 

 

 

 

Tabla 1. Promedio de culmen expuesto y cuerda alar para machos y hembras de cada clado de las 

75 especies de colibríes. 

CLADO SEXO CÚLMEN EXPUESTO CUERDA ALAR 

Topaz 
Macho 18.29 69.03 

Hembra 19.06 65.11 

Ermitaño 
Macho 31.06 54.98 

Hembra 30.23 52.94 

Mango 
Macho 23.8 63.74 

Hembra 24.69 60.65 

Coqueta 
Macho 13.54 60.47 

Hembra 13.59 52.4 

Brillante 
Macho 21.25 65.59 

Hembra 22.39 61.62 

Gema 
Macho 25.18 68.63 

Hembra 26.44 63.65 

Abeja 
Macho 16.09 41.05 

Hembra 16.88 44.08 

Esmeralda 
Macho 19.42 56.23 

Hembra 20.18 53.6 
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 La pendiente de la regresión de eje mayor (REM) de la cuerda alar de machos sobre 

las hembras para todas las especies es mayor a 1 (lo que quiere decir que no existe 

isometría: b = 1.23, IC 95%: 1.163 - 1.31, n = 75 especies; Anexo 3, Fig. 3C), lo que 

significa que en los colibríes grandes, el macho es más grande que las hembras. Estos 

resultados permanecen estadísticamente significativos cuando se emplearon los contrastes 

independientes filogenéticamente (b = 1.25, IC 95%: 1.04 - 1.377, n = 74 contrastes; Tabla 

2, Anexo 3, Fig. 3D).  

 

 En las diferencias entre machos y hembras de cada especie, el largo del pico (cúlmen 

expuesto), la regresión sin contrastes es significativamente diferente de 1 (b = 1.04, IC 

95%: 1.007 - 1.083, n = 75 especies; Anexo 3, Fig. 3A), lo que significa que en los 

colibríes de pico largo, los machos son los que presentan un pico largo y en los de pico 

corto, las hembras son las que tienen una mayor longitud en el pico. La regresión de los 

contrastes no es significativa (b = 1.065, IC 95%: 0.975 - 1.151, n = 74 contrastes; Anexo 

3, Fig. 3B). 

  

 Los resultados son consistentes con la regla de Rensch para esta familia en la cuerda 

alar y permanece estadísticamente significativo al usar los contrastes independientes. Por 

otra parte, al usar los contrastes desaparece la relación en el largo de pico. 
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Relación de variables morfológicas con estrategias de forrajeo 

En el caso de las especies ruteras, las REM de cúlmen expuesto no fueron 

significativamente diferentes de una pendiente de 1, por lo que no existen diferencias 

significativas entre los sexos (b = 1.04, IC 95%: 0.99 - 1.09, n = 43 especies, Anexo 3, Fig. 

4A; b = 1.007, IC 95%: 0.92 - 1.08, n = 42 contrastes, Anexo 3, Fig. 4B). Para la cuerda 

alar, las regresiones con y sin contrastes filogenéticos son significativas (Tabla 2, b = 1.19, 

IC 95%: 1.12 - 1.27, n = 43 especies, Anexo 3, Fig. 4C; b = 1.21, IC 95%: 1.08 - 1.34, n = 

42 contrastes, Anexo 3, Fig. 4D). Lo que podría indicar que existe una tendencia hacia un 

tamaño de ala más grande en los machos por presiones de selección sexual (cuando el largo 

del ala se toma como un índice de tamaño corporal). Pero no hay diferencias entre los sexos 

en cuanto al largo del pico para este tipo de estrategia de forrajeo, por lo tanto no se cumple 

la Hipótesis 2.  

  

 Para las especies territoriales ninguna de las pendientes de las REM fue 

significativamente diferente de 1. Esto pudo deberse a que son muy pocas las especies (6 

especies) en que ambos sexos comparten esta estrategia territorial que se tienen para este 

estudio (Tabla 2, Anexo 3, Fig. 5A-D). Debido a lo anterior, no hay consistencia con la 

hipótesis 1. 
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Tabla 2. Resultados de las regresiones alométricas (modelo Tipo II) de contrastes independientes de 

cúlmen expuesto y cuerda alar de machos en función de las  hembras de todas las especies de 

colibríes y por cada estrategia de forrajeo (ruteros y territoriales). 

 

 

 

Variables Pendiente (b) ICS ICI r P 

Cúlmen expuesto* 1.065 1.149 0.988 0.194 0.097 

Cuerda alar* 1.25 1.362 1.155 0.546 <0.0001 

Cúlmen expuesto de ruteros 1.007 1.083 0.936 0.032 0.84 

Cuerda alar de ruteros 1.21 1.343 1.103 0.54 0.0002 

Cúlmen expuesto de territoriales 1.30 - - 0.411 0.49 

Cuerda alar de territoriales 1.11 1.682 0.75 0.46 0.44 

 

Intervalos de confianza del modelo II, superior (ICS) e inferior (ICI) al 95%, se muestran los valores de la 

varianza explicada (r) y los valores de P. Grados de libertad para el total de especies = 1,74; para ruteros = 

1,42; para territoriales = 1, 5. *todas las especies. 

 

 

 

Relación de variables morfológicas con las estrategias de forrajeo individuos de 

cada sexo 

 

No existe una relación estadísticamente significativa entre el cúlmen expuesto de machos 

ruteros vs. machos territoriales (r = 0.03, P = 0.07, Anexo 3, Fig. 6A; para los contrastes 

independientes: r = -0.013, P = 0.84, n= 74 contrastes, Anexo 3, Fig. 6B), pero si hay una 

relación significativa para el caso de los contrastes filogenéticos en la cuerda alar, donde se 

observa una tendencia a que los machos territoriales tengan alas más largas (r = 0.06, P = 

0.02, n= 74 contrastes, Anexo 3, Fig. 6D). 
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 Para el caso de las hembras, no existe relación significativa ni para el cúlmen 

expuesto ni para la cuerda alar, esto puede estar dado por las pocas hembras de especies 

territoriales con las que se está relacionando (6 especies; Anexo 3, Fig. 7). Es decir, se está 

comparando un gran número de especies de hembras ruteras, en comparación con la 

pequeña cantidad de hembras territoriales, haciendo que la tendencia sea siempre hacia los 

ruteros. 

 

 El análisis de varianza (ANOVA) de dos factores: sexo y estrategia de forrajeo 

(ruteros y territoriales),  para analizar las diferencias entre las especies estudiadas, dio como 

resultado que al utilizar como variable dependiente el cúlmen expuesto, no se encuentran 

diferencias significativas tanto en la estrategia de forrajeo como entre sexos (Tabla 3). Por 

otra parte, tomando a la cuerda alar como variable dependiente, tampoco se obtienen 

diferencias significativas por sexo, estrategia de forrajeo, ni la interacción de ambas (Tabla 

4).  

 

Tabla 3. ANOVA de dos factores: sexo y estrategia de forrajeo. Variable dependiente: Cúlmen 

Expuesto. 

 

 
G.L. 

Suma de 

Cuadrados 

Cuadrados 

Medios 
Valor F Valor P 

Sexo 1 0.0086 0.0086 0.569 0.4517 

Estrategia 1 0.0581 0.0581 3.867 0.0511 

Sexo*Estrategia 1 0.0008 0.0008 0.051 0.8209 

Residuos 146 2.1922 0.0150   
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Tabla 4. ANOVA de dos factores: sexo y estrategia de forrajeo. Variable dependiente: Cuerda Alar. 

 

 

Señal Filogenética  

Como se muestra en la Tabla 5, los dos atributos empleados en este estudio (cúlmen 

expuesto y cuerda alar) muestran una señal filogenética estadísticamente significativa (P < 

0.001), con el estadístico K en un rango de 0.3 - 0.6. Lo que podría indicar que la cuerda 

alar es el atributo que más se ha conservado a lo largo del tiempo evolutivo (K = 0.63; más 

cercano a 1; Blomberg et al., 2003). Para el estadístico K de cada sexo sucede lo mismo, 

tanto para machos como para hembras la cuerda alar es el atributo mas conservado a través 

del tiempo. 

 

Tabla  5. Prueba de aleatorización del estadístico K para todas las especies, el cual indica la 

cantidad de señal filogenética y la prueba de significancia de la presencia de señal filogenética 

(Blomberg et al., 2003). 

 

 

  

 

 

 

 

        *Ambas variables están en logaritmo10. 

 
G.L. 

Suma de 

Cuadrados 

Cuadrados 

Medios 
Valor F Valor P 

Sexo 1 0.0143 0.01434 2.408 0.123 

Estrategia 1 0.0006 0.00064 0.107 0.744 

Sexo*Estrategia 1 0.0039 0.00385 0.647 0.422 

Residuos 146 0.8691 0.00595   

Variables Morfológicas n K Valor de P 

Cúlmen Expuesto 75 0.378 < 0.001 

Cuerda Alar 75 0.635 < 0.001 
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Tabla  6. Prueba de aleatorización del estadístico K por sexo del total de especies, el cual indica la 

cantidad de señal filogenética y la prueba de significancia de la presencia de señal filogenética 

(Blomberg et al., 2003). 

 

 

 

 

 

 

     

 

 

 

 

 

 

   *Todas las variables estan en logaritmo10. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Variables Morfológicas n K Valor de P 

Cúlmen Expuesto Machos 75 0.375 < 0.001 

Cúlmen Expuesto Hembras 75 0.376 < 0.001 

Cuerda Alar Machos 75 0.647 < 0.001 

Cuerda Alar Hembras 75 0.615 < 0.001 
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VII. DISCUSIÓN 

 

 

Relación estrategia de forrajeo con la cuerda alar 

Tanto en los análisis filogenéticos y no filogenéticos en la correlación entre la cuerda alar 

de machos y hembras se encontró una relación positiva y significativa estadísticamente (la 

pendiente fue superior a 1), lo que quiere decir que el tamaño del ala difiere entre los sexos, 

siendo los machos grandes los que presentan las alas más largas que las hembras y los 

colibríes chicos tienen alas más cortas que las hembras. La relación se mantiene de esta 

manera después de controlar el efecto filogenético, lo que sugiere que estos atributos 

efectivamente han experimentado una evolución correlacionada (ó integración fenotípica, 

que se refiere a la variación coordinada de atributos o características relacionadas 

funcionalmente y del desarrollo del organismo, Olson y Miller 1958). Los análisis  

confirma la regla de Rensch  en colibríes, cuando los machos son la variable dependiente en 

una REM, una pendiente (b) que es mayor a 1, representa alometría consistente con la 

Regla de Rensch, lo que significa que en las especies grandes los machos son más grandes 

que las hembras, mientras que una pendiente menor es inconsistente (Fairbairn 1997), así 

como lo demostró el estudio de Colwell (2000) con colibríes y los ácaros de las flores de 

las cuales se alimentan los colibríes. 

  

 Alas más largas y angostas sirven para cacerías cortas y rápidas, lo que es útil para un 

macho territorial, mientras que las alas más anchas son convenientes para la búsqueda en 

vuelo sostenido cerca del follaje (Stiles 1995; Rico 2008). Sin embargo, en el presente 

estudio se observó que los machos de especies ruteras también presentan alas más largas, lo 
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que podría indicar que la estrategia de forrajeo no influye directamente en la evolución de 

este atributo.  

  

 La morfología alar de los machos adultos probablemente refleja la selección sexual 

sobre despliegues aéreos, especialmente en un sistema de apareamiento poligínico como el 

de los colibríes. Específicamente estas modificaciones alares producen sonidos propios de 

cada especie, asociados a los despliegues de cortejo (Stiles et al. 2005). 

  

 La estrategia de forrajeo de los colibríes y la energética del vuelo están 

correlacionadas (Feinsinger et al. 1979). Especies agresivas gastan una parte de su energía 

diaria defendiendo una pequeña área. Una defensa exitosa requiere de un vuelo rápido y 

alta maniobrabilidad. En estas aves territoriales, la selección natural podría resultar a favor 

de alas cortas capaces de una alta frecuencia de aleteos. Aunque esto resulte en una alta 

carga alar y un gran gasto de energía en el sostenimiento en vuelo, la alta densidad de flores 

defendidas provee de abundante néctar, el cual puede ser obtenido con un pequeño gasto de 

energía en vuelo entre las flores. A pesar del alto costo del sostenimiento, el forrajeo puede 

requerir solo una pequeña parte del presupuesto diario de energía (Wolf y Hainsworth 

1971). 

  

 Feinsinger y Chaplin (1975) probaron que los colibríes ruteros tienen alas más largas 

relativas al tamaño corporal, porque aparentemente ellos necesitan menor cantidad de 

energía para el sostenimiento en vuelo que los colibríes territoriales. Además de que se 

había propuesto que los colibríes territoriales podrían estar bajo fuerte selección de 
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velocidad y maniobrabilidad en persecuciones, asumiendo que aumentan con la 

disminución de la longitud del ala (Feinsinger y Colwell 1978). Sin embargo, Altshuler y 

colaboradores (2004) encontraron que era imposible predecir tanto la estrategia de forrajeo 

para alimentarse de néctar como el ganador en encuentros agresivos entre especies de 

colibríes de México, Costa Rica y Perú. 

  

 En contraste con lo anterior,  en el presente estudio, se demostró que los machos, 

tanto ruteros como territoriales tuvieron alas más largas que las hembras, y 

específicamente, machos territoriales tienen alas más largas que los machos ruteros. Las 

alas cortas son ventajosas para los machos ruteros para el revoloteo, pero debido a su mayor 

arrastre, son posiblemente menos aptas para maniobras rápidas o altas velocidades, como 

las disputas y persecuciones entre machos que defienden un territorio (Altshuler 2001).  

  

 Estos resultados concuerdan con lo encontrado por Rico (2008), que demostró que los 

machos (más territoriales que las hembras) tenían alas relativamente más largas, y que estas 

alas más largas y angostas servirían para cacerías cortas y rápidas. Las hembras tenían alas 

relativamente más anchas y redondeadas  que los machos, características favorables para el 

comportamiento rutero de las hembras. Aunque también esto podría indicar que 

probablemente la defensa territorial podría no ser un factor determinante en la morfología 

del ala, tal vez porque buena parte de esta defensa se efectúa mediante vocalizaciones y 

choques aéreos cortos, tal como sucede en tierras bajas (Stiles 1995). 

  

  



 
 

 
45 

Lo anterior es visto en términos de selección natural, ya que el ala está relacionada con una 

mayor eficiencia al momento del forrajeo. En términos de selección sexual, los machos 

territoriales podrían variar en su habilidad de evadir intrusos al territorio y por lo tanto 

prevenir la perdida de recursos. Tal variación en la conducta podría ser esperada a 

contribuir variación en la calidad del territorio y éxito de apareamiento, es decir, mejores 

defensores podrían tener territorios de alta calidad conteniendo más recursos alimenticios, 

no solo por su habilidad de obtener mejores territorios, sino por su habilidad de prevenir la 

perdida de los recursos por los intrusos (Temeles y Kress 2010). Las hembras inicialmente 

evalúan la calidad de los machos en base al número de flores en sus territorios así como de 

la cantidad de néctar acumulado y mantenido por la defensa del macho y el forrajeo. Una 

defensa exitosa está basada en parte en un tamaño corporal grande (Temeles y Kress 2010) 

y estudios de aves nectarívoras en territorios de alimentación demuestran que el beneficio 

de la defensa floral es que permite a las aves territoriales acumular una gran cantidad de 

néctar en sus territorios (Gill y Wolf 1975; Temeles et al. 2005). 

 

 

Relación estrategia de forrajeo con el cúlmen expuesto 

Las regresiones entre el cúlmen expuesto de machos y hembras no fueron estadísticamente 

significativas al igual que en el ANOVA (P = 0.051), lo que nos indica que la estrategia de 

forrajeo independientemente del sexo, no tiene ningún efecto significativo sobre la variable 

dependiente (cúlmen expuesto). Por lo que no podría considerarse como la consecuencia de 

fuerzas selectivas diferenciales que resultan de una competencia por recursos ecológicos. 

Por ejemplo, la hipótesis de Bleiweiss (1999) dice que la división de recursos podía 
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influenciar la evolución del dimorfismo sexual en tamaño sesgado hacia machos o hembras 

en colibríes, pero en este estudio en particular, los resultados demuestran que la estrategia 

de forrajeo no influye en el tamaño del pico ni en el tamaño corporal. 

  

 Un pico largo permite alimentarse de una amplia variedad de recursos, mientras que 

un pico corto es más eficiente en un parche con el mismo tipo de flor, es decir de corola 

corta. En especies donde los machos son el sexo dominante y defienden territorios, las 

hembras tienden a tener picos más largos, lo que les permite alimentarse de recursos más 

dispersos (ruteros), mientras que los machos que tienden a tener picos más cortos, 

incrementan la eficiencia de forrajeo en territorios pequeños los cuales monopolizan 

(Bleiweiss 1999). Las hembras de estas especies visitan los territorios del macho para 

alimentarse y aparearse, o se alimentan en parches no defendidos. Dado este estatus 

subordinado de las hembras, la selección natural puede favorecer que tengan un pico largo 

para ampliar su rango de tamaño de flores de las cuales se alimentan, especialmente plantas 

con corolas largas, las cuales ofrecen una mayor cantidad de néctar (Feinsinger y Colwell 

1978), inaccesibles para los machos, evitando la competencia entre sexos (Bleiweiss 1999).  

  

 La selección natural también puede ser promotora del dimorfismo sexual en atributos 

que están estrechamente relacionados con la ecología de forrajeo y la estrategia de 

explotación del recurso, con el fin de optimizar su explotación y minimizar el costo de la 

competencia entre sexos. Además de que la diferenciación del nicho puede, en principio, 

explicar el dimorfismo sexual en tamaño (ver Shine 1989 y Fairbairn 1997), debido a que 

diferencias en el largo del pico son una clave morfológica para diferenciar el nicho 
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alimenticio entre colibríes coexistentes (Feinsinger y Colwell 1978). 

Por otra parte, es posible que las limitaciones de tamaño de puesta puedan hacer 

poco viable para las hembras tener un tamaño tan grande como los machos. El tamaño de la 

nidada de un colibrí es constante, de dos huevos por puesta sobre toda la familia, a pesar de 

un intervalo de 10 veces en masa corporal (Johnsgard 1997). 

 

Independientemente de lo anterior, el tamaño de los machos puede estar moldeado 

por selección sexual. Los colibríes presentan las condiciones de selección intrasexual entre 

machos (competencia para accesar a la hembra), así como el potencial para la selección 

intersexual por elección de las hembras (Kirkpatrick 1982; Andersson 1994). Tienen un 

sistema poligínico, y los machos generalmente no juegan ningún papel en la reproducción, 

aparte del cortejo y el apareamiento (Payne 1984; Colwell 1985; Colwell y Naeem 1994; 

Johnsgard 1997; Colwell y Naskrecki 1999). Un sistema de apareamiento poligínico puede 

promover la especiación y la radiación adaptativa, y los colibríes (a diferencia de los 

vencejos, su grupo hermano, que no son polígamos) posiblemente proveen de un claro 

ejemplo (Mitra et al. 1996). 

 

Existe suficiente evidencia morfológica de selección sexual, aparte del dimorfismo 

sexual de tamaño en aves (Payne 1984; Abouheif y Fairbairn. 1997; Badyaev et al. 2000; 

Colwell 2000; Dale et al. 2007; Fairbairn et al. 2007; entre otros) La mayoría de especies 

de colibríes de la subfamilia Trochilinae, son sexualmente dimórficos en coloración, y los 

machos de muchas especies presentan ornamentación elaborada y vistosas modificaciones 

del plumaje (Payne 1984; Bleiweiss 1998). 
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En colibríes, el cortejo y la conducta de reproducción (el éxito o fracaso de los 

cuales, es crucial para la adecuación del macho) relacionados con las interacciones entre los 

machos, y un costo energético considerablemente mayor en machos que en hembras por 

unidad de peso corporal. Los machos deben pagar un costo mayor manteniendo un mayor 

consumo de recursos durante el cortejo, en comparación con las hembras conespecíficas, o 

por el simple hecho de ser más pequeños. De acuerdo a  este razonamiento, los machos de 

la especie con acceso a los recursos más ricos (colibrí grande) tienden a pagar el costo por 

consumo adicional, mientras que los machos que se limitan a los recursos más pobres 

(pequeñas especies) pagan el costo por ser más pequeños que las hembras. El resultado de 

ello, se ajusta a la regla de Rensch, con o sin selección estabilizadora en el tamaño corporal 

de la hembra (Colwell 2000). 

 

 

Señal filogenética  

La cuerda alar mostró una señal filogenética significativa, basada en la prueba de 

aleatorización de Blomberg et al. (2003) (Tablas 5 y 6). Aunque fue altamente 

significativo, la cantidad de señal filogenética que muestra (K = 0.63), es menor que si el 

árbol filogenético (y asumiendo el modelo de movimiento Browniano) provee de un 

perfecto ajuste de los datos de las puntas del árbol, es decir una K = 1. Una señal 

filogenética más baja que la unidad pueden ser causados por la desviación del movimiento 

Browniano, variación en cualquier factor podría explicar las diferencias en K entre atributos 
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individuales o entre tipos de atributos (morfológicos, conductuales, fisiológicos, etc.), 

evolución adaptativa en respuesta a la selección natural, evolución en respuesta a la 

selección sexual y varios tipos de “error de medición” (Blomberg et al. 2003; Ives et al. 

2007).  Aunque para el caso particular de este estudio todos los atributos morfológicos 

fueron medidos de la misma forma, eliminando ese error de medición.  

 Una manera obvia de que la evolución de un atributo pueda desviarse del simple 

movimiento browniano es una adaptación a un determinado factor ambiental. Tal como 

sucede con la K menor a la unidad (K=0.378) en el caso del cúlmen expuesto en colibríes, 

que la evolución del pico está estrechamente relacionada con la evolución de las flores de 

las cuales se alimentan. Cabe resaltar que se utiliza la señal filogenética simplemente para 

describir una tendencia (patrón) de organismos relacionados evolutivamente a parecerse 

entre sí, con ninguna implicación en cuanto a los mecanismos que podría causar tal 

semejanza (Blomberg et al. 2003), sino tan solo ver que tan conservado se encuentra un 

atributo dentro del grupo en cuestión. 

  

 El que los análisis de las especies territoriales no hayan sido significativos puede 

deberse al pequeño número de especies de colibríes territoriales en el análisis, lo cual limita 

el poder estadístico de los modelos.  

  

 Son necesarios estudios que examinen la variación fenotípica y ambiental 

enfocándose en un clado específico (separar clados) para eliminar la gran variación que 

existe, considerando la historia filogenética para revelar los principales mecanismos que 

dirigen la evolución del dimorfismo sexual de otros atributos en colibríes. Considerando 
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otros aspectos de la morfología alar (forma, largo y ancho), fisiología y su relación con el 

comportamiento de vuelo, ampliando el número de individuos por especie y por sexo para 

las especies en que ambos sexos sean territoriales. Y con observaciones adicionales 

corroborar si estas diferencias sexuales en el uso del recurso (estrategias de forrajeo) son 

más frecuentes en los parches para alimentarse o en los parches para la reproducción. Así 

como analizar otros factores, como lek vs. no lek, coloración, analizar la variación 

individual dentro y entre poblaciones y entender mejor los costos energéticos de las 

conductas y los tamaños.  
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VIII. CONCLUSIONES 

 

1.  En el presente estudio se pusieron a prueba las hipótesis de que las estrategias de 

forrajeo (ruteros y territoriales) jugaban un papel importante en la evolución de dos 

atributos morfológicos: el ala (cuerda alar) y el pico (cúlmen expuesto). 

 

2.  La hipótesis de que los machos territoriales tienen alas más largas que las hembras y 

que los ruteros en general fue aceptada. Esto podría significar que existe una presión 

selectiva sobre alas más largas en especies territoriales, particularmente para un 

mayor éxito en persecuciones y despliegues aéreos, así como para evitar la pérdida 

de recursos y obtener un territorio de mejor calidad, logrando con ello la elección y 

por lo tanto el acceso a las hembras. 

 

3.  La hipótesis de que las hembras ruteras tienen picos más largos fue rechazada, ya que 

los machos fueron los que presentaron picos más largos, y esto puede ser explicado 

de que a pesar de que machos y hembras tienen el mismo largo de pico puede que la 

forma sea totalmente diferente y eso evite la competencia intersexual por los 

mismos recursos.  



 
 

 

ESPECIES CE M CE H CA M CA H PESO M PESO H ESTRAT. M ESTRAT. H 

Florisuga mellivora 18.29 (20) 19.06 (11) 69.03 (20) 65.11 (11) 6.76 (6) 6.8 (8) R R 

Eutoxeres aquila 30.5 (10) 31.3 (10) 74.3 (10) 68.8 (10) 11.34 (4) 10.27 (3) R R 

Phaethornis anthophilus 33.77 (10) 32.4 (10) 56.75 (10) 54.1 (10) 5.32 (8) 4.6 (2) R R 

P. bourcieri 28.87 (8) 26.87 (6) 54.87 (8) 50.83 (6) 4.37 (6) 3.69 (5) R R 

P. griseogularis 21.16 (8) 21.83 (7) 32.87 (8) 34.28 (7) 2.2 (7) 2.5 (4) R R 

P. hispidus 31.76 (10) 30.61 (10) 57.1 (10) 52.85 (10) 4.9 (6) 5.17 (5) R R 

P. longirostris 38.64 (15) 37.22 (5) 62.46 (15) 59.88 (5) 5.98 (14) 5.17 (3) R R 

P. longuemareus 21.32 (12) 20.79 (14) 36.4 (12) 38.25 (14) 2.51 (10) 2.78 (12) R R 

P. mexicanus 42.48 (20) 40.81 (20) 65.07 (20) 64.55 (20) 5.95 (19) 5.92 (19) R R 

Doryfera johannae 32.43 (20) 32.66 (20) 60.35 (20) 56.8 (20) 6.17 (6) 6.1 (7) R R 

Colibri thalassinus 19.34 (20) 19.79 (20) 64.33 (20) 61.56 (20) 5.68 (20) 4.46 (20) R R 

C. coruscans 22.83 (20) 21.52 (20) 76.7 (20) 69.07 (20) 7.86 (10) 6.59 (9) T T 

Androdon aequatorialis 34.23 (6) 38.02 (6) 65.67 (6) 65.5 (6) 7.37 (3) 6.47 (5) R R 

Polytmus guainumbi 22.02 (5) 22.32 (5) 57.7 (5) 54.8 (5) 5.43 (3) 5.23 (2) R R 

               

               

               

ANEXO 1 – ESPECIES DE COLIBRÍES 

 

TABLA 7. Se muestran los valores de las medias para 75 especies de colibríes, de: cúlmen expuesto de machos y hembras (CE M, CE 

H; respectivamente) cuerda alar (CA M, CA H) y peso (PESO M, PESO H). Además de la estrategia de forrajeo (ESTRAT.M, 

ESTRAT H) de cada sexo de cada especie (R: rutero, T: territorial). Los tamaños de muestra de cada sexo por especie se muestran 

entre paréntesis. 

 

 

 

 



 
 

 

Chrysolampis mosquitus 10.75 (15) 12.62 (9) 53.73 (15) 51.55 (9) 3.62 (3) 3.52 (4) T T 

Anthracothorax nigricollis 23.12 (20) 23.86 (20) 66.32 (20) 64.27 (20) 6.43 (6) 7.13 (8) R R 

A. prevostii 25.72 (8) 26.7 (11) 65.14 (8) 61.62 (11) 6.83 (4) 6.07 (7) R R 

Heliangelus exortis 15.49 (10) 14.77 (7) 64.4 (10) 56 (7) 4.86 (9) 3.5 (2) T T 

Adelomyia melanogenys 13.84 (20) 13.79 (20) 53.25 (20) 49.1 (20) 3.89 (13) 3.41 (8) R R 

Aglaiocercus coelestis 15 (9) 15.27 (6) 67.72 (9) 56 (6) 6.1 (9) 4.6 (5) R R 

Metallura tyrianthina 9.83 (10) 10.55 (10) 56.5 (10) 48.5 (10) 3.39 (7) 3.24 (6) T T 

Haplophaedia aureliae 17.74 (8) 17.97 (9) 58.75 (8) 55.22 (9) 4.6 (2) 4.21 (5) T T 

Eriocnemis vestitus 17.68 (10) 19.54 (10) 55.65 (10) 57.35 (10) 4.46 (5) 4.58 (9) T T 

E. cupreoventris 17.68 (13) 17.89 (13) 59.53 (13) 57.27 (13) 5.37 (6) 4.94 (9) T T 

Coeligena wilsoni 31.45 (9) 33.57 (7) 70.44 (9) 65.57 (7) 6.91 (6) 6.31 (4) R R 

C. torquata 31.81 (20) 34.06 (20) 76.27 (20) 70.3 (20) 7.53 (7) 6.74 (5) R R 

C. helianthea 27.83 (12) 30.21 (13) 71.04 (12) 67.61 (13) 7.06 (6) 6.31 (8) R R 

Boissonneaua flavescens 16.19 (20) 17.7 (15) 74 (20) 70.73 (15) 8.6 (2) 7.9 (2) T T 

B. jardini 18.2 (5) 18.7 (6) 76.6 (5) 71 (6) 9.4 (4) 8.56 (4) T T 

Ocreatus underwoodii 13.16 (10) 13.83 (10) 42.35 (10) 40.3 (10) 2.83 (3) 2.77 (2) R R 

Heliodoxa aurescens 18.5 (7) 19.04 (5) 59.86 (7) 56.8 (5) 6.11 (5) 5.5 (3) R R 

H. imperatrix 23.81 (7) 24.14 (5) 71.28 (7) 64.4 (5) 7.71 (7) 8.36 (5) R R 

H. jacula 21.02 (10) 22.03 (10) 71.35 (10) 62.9 (10) 7.6 (6) 6.61 (4) R R 



 
 

 

Eugenes fulgens 27.7 (20) 29.47 (20) 71.88 (20) 67.17 (20) 7.83 (19) 6.34 (19) T T 

Heliomaster longirostris 32.07 (11) 34.55 (5) 58.94 (11) 60.21 (5) 6.21 (10) 6.6 (5) T T 

H. constantii 33.56 (20) 33.7 (6) 63.85 (20) 63.63 (6) 7.07 (16) 6.65 (2) T T 

Lampornis amethystinus 20.72 (20) 22.16 (20) 66.51 (20) 60.35 (20) 5.92 (19) 5.71 (18) R R 

L. clemenciae 23.67 (20) 26.16 (20) 77.68 (20) 69.89 (20) 7.91 (19) 6 (18) T T 

L. viridipallens 21.27 (14) 22.36 (20) 65.09 (14) 58.7 (20) 6.37 (11) 4.77 (18) R R 

Lamprolaima rhami 17.25 (16) 16.66 (19) 76.47 (16) 65.64 (19) 7.96 (14) 5.35 (16) T R 

Archilochus alexandrii 17.88 (5) 18.19 (12) 40.59 (5) 44.99 (12) 2.55 (4) 2.95 (8) T T 

A. colubris 16.57 (20) 17.53 (20) 40.13 (20) 43.72 (20) 2.77 (19) 3.4 (20) T T 

Calypte costae 16.95 (20) 17.54 (15) 43.47 (20) 44.34 (15) 2.89 (12) 2.69 (11) T T 

Selasphorus platycercus 17.21 (20) 17.97 (20) 47.02 (20) 48.62 (20) 4.35 (17) 3.19 (17) T T 

S. rufus 16.54 (20) 17.69 (20) 41.13 (20) 45.08 (20) 3.1 (18) 2.97 (16) T T 

Atthis heloisa 11.39 (11) 12.35 (18) 33.98 (11) 37.73 (18) 2.34 (9) 2.31 (16) R R 

Chlorostilbon canivetii 13.37 (20) 14.08 (20) 45.04 (20) 43.3 (20) 2.69 (16) 2.62 (14) R R 

Campylopterus hemileucurus 25.94 (20) 28.63 (20) 78.39 (20) 72.87 (20) 11.27 (20) 9.24 (20) R R 

C. excellens 27.65 (17) 25.13 (14) 66.09 (17) 60.81 (14) 9.94 (16) 6.97 (13) T T 

C. falcatus 22.57 (20) 24.91 (16) 66.2 (20) 61.29 (16) 7.5 (8) 5.68 (5) R R 

Chalybura buffonii 22.91 (20) 23.41 (20) 68.1 (20) 61.92 (20) 6.18 (5) 5.67 (5) T T 



 
 

 

Thalurania colombica 17.53 (10) 18.62 (10) 52.9 (10) 49.9 (10) 4.02 (6) 3.97 (3) T T 

T. ridgwayi 17.69 (5) 18.89 (6) 53.63 (5) 54.24 (6) 3.84 (5) 3.42 (6) R R 

Cynanthus sordidus 19.97 (20) 20.68 (20) 53.64 (20) 52.58 (20) 3.86 (18) 3.7 (15) R R 

C. doubledayi 16.82 (19) 18.21 (10) 46.67 (19) 47.01 (10) 2.3 (19) 2.94 (9) R R 

C. latirostris 20.58 (20) 21.18 (20) 52.85 (20) 52.19 (20) 3.55 (20) 3.81 (17) R R 

Eupherusa eximia 18.46 (11) 19.6 (7) 59.77 (11) 54.38 (7) 4.54 (10) 4.5 (5) T R 

E. cyanophrys 18.79 (16) 18.65 (16) 59.98 (16) 54.96 (16) 4.69 (16) 4.09 (16) R R 

E. poliocerca 17.6 (20) 18.19 (20) 60.69 (20) 54.74 (20) 4.14 (19) 3.83 (20) R R 

Amazilia saucerottei 16.86 (15) 17.69 (11) 52.1 (15) 49.54 (11) 4.88 (6) 4.7 (3) R R 

A. viridigaster 17.46 (20) 18.22 (20) 52.3 (20) 51.22 (20) 3.87 (6) 3.37 (3) R R 

A. rutila 21.72 (20) 21.54 (20) 56.13 (20) 54.79 (20) 4.4 (19) 4.46 (19) T T 

A. tzacatl 19.99 (20) 20.61 (20) 56.5 (20) 53.97 (20) 5.03 (20) 4.58 (15) T T 

A. franciae 22.29 (20) 22.5 (20) 53.67 (20) 51.17 (20) 4.93 (14) 4.64 (5) R R 

A. candida 15.97 (20) 17.27 (20) 52.18 (20) 50.35 (20) 3.96 (20) 3.63 (17) R R 

Lepidopyga goudoti 17.48 (9) 19.53 (7) 47.28 (9) 46.57 (7) 3.97 (4) 3.5 (3) R R 

Amazilia amabilis 17.59 (9) 18.81 (7) 53.22 (9) 51.36 (7) 3.63 (6) 3.32 (4) R R 

A. fimbriata 19.7 (20) 20.82 (20) 54.32 (20) 52.1 (20) 4.99 (10) 4.71 (9) R R 

A. cyanocephala 20.31 (20) 20.54 (20) 58.45 (20) 56.59 (20) 5.49 (19) 4.8 (17) R R 



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Todas las unidades están expresadas en mm, excepto en las medidas de peso que están dadas en g.  Se muestra la Media, desviación estándar (DESV.EST) y el 

coeficiente de variación (C.V).  

 

 

 

 

 

 

 

A. beryllina 18.27 (20) 18.96 (20) 54.9 (20) 51.72 (20) 4.54 (20) 4.14 (19) T T 

A. yucatanensis 20.07 (20) 20.79 (18) 55.5 (20) 51.68 (18) 4.11 (18) 3.84 (16) T T 

A. violiceps 21.51 (20) 21.89 (20) 56.27 (20) 55.14 (20) 5.29 (17) 4.66 (16) R R 

A. viridifrons 20.83 (20) 21.77 (13) 58.11 (20) 55.55 (13) 5.44 (17) 5.14 (7) R R 

Hylocharis leucotis 16.37 (20) 16.81 (20) 55.83 (20) 52.82 (20) 3.07 (20) 3.53 (19) R R 

H. xantusii 16.92 (18) 17.88 (8) 49.88 (18) 49.68 (8) 2.99 (16) 3.14 (7) R R 

MEDIA 21.36  22.05  58.73  55.83  5.35  4.87    

DESV.EST. 1.40  1.37  2.28  2.42  0.74  0.66    

C.V. 6.57  6.21  3.88  4.33  13.83  13.55    
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ANEXO 2 – MAPEO DE ATRIBUTOS Y ESTRATEGIAS DE 

FORRAJEO EN LA FILOGENIA 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Figura 4. Representación gráfica de las estrategias de forrajeo en la filogenia de  las 75 especies de colibríes. Las líneas 

naranjas corresponden a las especies ruteras; las líneas azules corresponden a las especies donde el macho es territorial y 

la hembra es rutera; y las líneas rojas corresponden a las especies territoriales en ambos sexos. Las demás líneas 

representan a los clados como se muestra en la figura 3. 
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Figura 5. Representación gráfica del tamaño del pico en la filogenia de  las 75 especies de colibríes. Las líneas rojas  

corresponden a las especies con pico corto (5-20 mm) y las líneas azules corresponden a las especies con pico largo (21-

45 mm). 
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Figura 6. Representación gráfica del tamaño del ala en la filogenia de  las 75 especies de colibríes. Las líneas rojas  

corresponden a las especies con ala corta (tamaño pequeño; 40-50 mm) y las líneas azules corresponden a las especies con 

ala larga (51-80 mm). 
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ANEXO 3 – REGRESIONES ALOMÉTRICAS 

 

 

Análisis de todas las especies  

 
 

 

 

        

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Regresiones alométricas de eje mayor para machos y hembras de todas las especies para: 

A) Cúlmen expuesto (b = 1.044, línea punteada, IC 95%: 1.007 - 1.083, n = 75 especies). Línea 

continua b = 1. B) Con contrastes independientes (CI; b = 1.065, IC 95%: 0.975 - 1.151, n = 74 

contrastes). C) Cuerda alar (b = 1.23, IC 95%: 1.163 - 1.309, n = 75 especies). D) Con contrastes 

independientes (b = 1.25, IC 95%: 1.04 - 1.377, n = 74 contrastes).  

A) B) 

C) D) 
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Análisis de especies ruteras  

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Regresiones alométricas de eje mayor para machos y hembras de especies ruteras para: 

A) Cúlmen expuesto (b = 1.04, IC 95%: 0.99 - 1.09, n = 43 especies). B) Con contrastes 

independientes (b = 1.007, IC 95%: 0.921 - 1.08, n = 42 contrastes). C) Cuerda alar (b = 1.19, IC 

95%: 1.12 - 1.27, n = 43 especies). D) Con contrastes independientes (b = 1.21, IC 95%: 1.08 - 

1.34, n = 42 contrastes). 

A) B) 

C) D) 



 
 

 
62 

Análisis de especies territoriales  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Regresiones alométricas de eje mayor para machos y hembras de especies territoriales 

para: A) Cúlmen expuesto (b = 1.13, IC 95%: 0.847 - 1.52, n = 6 especies). B) Con contrastes 

independientes (b = 1.30, IC 95%: -4.95 – 2.35, n = 5 contrastes). C) Cuerda alar (b = 0.83, IC 

95%: 0.514 - 1.304, n = 6 especies). D) Con contrastes independientes (b = 1.11, IC 95%: 0.66 – 

1.55, n = 5 contrastes). 

A) B) 

C) D) 
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RUTEROS vs. TERRITORIALES (sólo machos) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Regresiones para los machos de ambas estrategias de forrajeo: 1 = ruteros, 2 = 

territoriales. A) para el cúlmen expuesto (r = 0.03, F1,73 = 3.28 , P = 0.07, n = 75 especies), B) 

contrastes independientes filogenéticamente del cúlmen (r = -0.013, F1,73 = 0.04, P = 0.84, n= 74 

contrastes), C) cuerda alar (r = -0.008, F1,73 = 0.38 , P = 0.54, n = 75 especies) y D) contrastes 

independientes para la cuerda alar (r = 0.06, F1,73 = 5.77, P = 0.02, n= 74 contrastes).  

B) 

C) D) 

A) 
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RUTEROS vs. TERRITORIALES (sólo hembras) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 11. Regresiones para el cúlmen expuesto de hembras de ambas estrategias de forrajeo: 1 = 

ruteros, 2 = territoriales. A) para el cúlmen expuesto (r = -0.005, F1,73 = 0.57 , P = 0.45, n = 75 

especies), B) contrastes independientes filogenéticamente del cúlmen (r = -0.011, F1,73 = 0.16, P = 

0.69, n = 74 contrastes), C) cuerda alar (r = -0.008, F1,73 = 0.37 , P = 0.54, n = 75 especies) y D) 

contrastes independientes para la cuerda alar (r = -0.01, F1,73 = 0.08, P = 0.78, n = 74 contrastes). 

C) 

B) A) 

D) 
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ANEXO 4 – COLIBRÍES UTILIZADOS EN EL ESTUDIO 

 

1. Florisuga mellivora 2. Eutoxeres aquila 3.Phaethornis bourcieri 

 

 

 

 

 

 

4.  Phaethornis hispidus 5. Phaethornis anthophilus  6.  Phaethornis griseogularis  

7.  Phaethornis longuemareus  8. Phaethornis longirostris  

 

 

 

 

 

 

9. Phaethornis mexicanus 

10. Doryfera ludovicae  11. Colibri thalassinus  

 

 

 

 

 

 

12. Colibri coruscans 
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13. Androdon aequatorialis 

 

 

14. Polytmus guainumbi  
15. Chrysolampis mosquitus  

 

16. Anthracothorax nigricollis 
17.  Anthracothorax prevostii  

 

 

 

 

 

 

18. Heliangelus exortis 

19. Adelomyia melanogenys  20. Aglaiocercus coelestis  21. Metallura tyrianthina  

22. Haplophaedia aureliae  23. Eriocnemis vestitus  

 

24. Eriocnemis cupreoventris 
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25. Coeligena wilsoni  
26. Coeligena torquata  

 

 

 

 

 

 

27. Coeligena helianthea 

28. Boissonneaua flavescens  

 

 

 

 

 

 

29.  Boissonneaua jardini 

 

30. Ocreatus underwoodii  

 

 

 

 

 

 

31. Heliodoxa aurescens 

 

 

 

 

 

 

32.  Heliodoxa imperatrix 33. Heliodoxa jacula  

34. Eugenes fulgens 

 

 

 

 

 

 

35. Heliomaster longirostris 
36. Heliomaster constantii  

 

 

 

 

 

37. Lampornis amethystinus 

 

 

 

 

 

38. Lampornis clemenciae 

 

 

 

 

 

39. s viridipallens 
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40.Lamprolaima rhami 

 

 

 

41. Archilochus alexandrii  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

42. Archilochus colubris 

 

 

 

 

 

 

43. Calypte costae 

 

 

 

 

 

 

44. Selasphorus platycercus 45. Selasphorus rufus  

46. Atthis heloisa  47. Chlorostilbon canivetii  

 

 

 

 

 

48. 

Campylopterus hemileucurus 

 

 

 

 

 

 

49. Campylopterus excellens 

50. Campylopterus falcatus  

 

 

 

 

 

 

51. Chalybura buffonii 
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52. Thalurania colombica 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

53. Thalurania ridgwayi 

 

 

 

 

 

54. Cynanthus sordidus 

 

 

 

 

 

 

55. Cynanthus doubledayi 56. Cynanthus latirostris  57. Eupherusa eximia 

 

 

 

 

 

 

58. Eupherusa cyanophrys 59. Eupherusa poliocerca  60. Amazilia saucerrottei  

61. Amazilia viridigaster  62. Amazilia rutila 63. Amazilia tzacatl  
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64. Amazilia franciae 65. Amazilia candida  

 

 

 

 

 

 

66. Lepidopyga goudoti 

67. Amazilia amabilis  
68. Amazilia fimbriata  69. Amazilia cyanocephala  

70. Amazilia beryllina  71. Amazilia yucatanensis  72. Amazilia violiceps  

 

 

 

 

 

 

73. Amazilia viridifrons 

 

74. Hylocharis leucotis  
75. Hylocharis xantusii  

 

 

 Todas las imágenes fueron sacadas de internet. 
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