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RESUMEN

RESUMEN

Uno de los principales retos en la ecologia es tratar de descifrar los patrones que
condicionan el arreglo espacial de las especies, considerando todos los posibles
factores que determinan su ubicacién geografica. En los ultimos afios, los modelos de
nicho ecolégico (ENM) se han utilizado para tratar de estimar el nicho de las especiesy
distribucion potencial, mediante la relacion de variables ambientales y registros de
presencia. A escala regional, los patrones de distribucion en las areas de invernada de
aves migratorias, asi como el estudio de su nicho climatico han recibido poca atencion,
sobre todo los patrones de evolucion de nicho, los cuales estan fuertemente vinculados
con la idea de cambio o seguimiento de nicho estacional. El objetivo de esta
investigacién fue determinar la influencia de la estacionalidad climética y la temporalidad
biética en el seguimiento de nicho de aves migratorias durante la temporada no
reproductiva. Elegimos la Peninsula de Yucatdn como area de estudio por ser un
importante sitio de parada o estadia para las aves migratorias. Evaluamos el
seguimiento de nicho en el espacio geografico a partir de la construcciéon de modelos
estacionales, utilizando registros de presencia de ciencia ciudadana (eBird) y 15
predictores de temperatura y precipitacion mediante el paquete kuenm en Ry la interfaz
de Maxent. De manera analoga, evaluamos el seguimiento de nicho en el espacio
ambiental, bajo un marco estadistico robusto que emplea pruebas de similitud y
equivalencia. Con esto pudimos demostrar que nuestras especies buscan las
condiciones de su nicho climatico entre temporadas cortas, de manera que la variacion
climatica y los patrones de coocurrencia, resultan importantes variables en la
conformacion de los nichos estacionales. En definitiva, dividir el nicho en temporadas
cortas nos permite vislumbrar sucesos que no seria posible al trabajar bajo el nicho
completo de las especies, ademas de resaltar el desafio al modelar especies como las

aves migratorias.

Palabras clave: aves migratorias, estacionalidad climatica, seguimiento de nicho.







ABSTRACT

ABSTRACT

One of the main challenges in ecology is trying to decipher the patterns that
condition the spatial arrangement of species, considering all the possible factors
that determine their geographical location. In recent years, ecological niche
models (ENM) have been used to estimate a species’ niche and potential
distribution, through the relationship of environmental variables and presence
records. At a regional scale, the distribution patterns and climatic niche of
migratory birds in their wintering areas has received little attention. Likewise, little
is known about the patterns of niche evolution, which are strongly linked to the
idea of seasonal niche switching or tracking. The objective of this research was
to determine the influence of climatic seasonality and biotic temporality in the
tracking of migratory bird niche during the non-reproductive season. We chose
the Yucatan Peninsula as a study area because it is an important stopover and
overwintering site for migratory birds. We evaluate niche tracking in geographic
space from the construction of seasonal models using citizen science presence
records (eBird) and 15 temperature and precipitation predictors using the kuenm
in R package and the Maxent interface. Similarly, we evaluated niche tracking in
environmental space under a robust statistical framework that uses similarity and
equivalence tests. With this we were able to demonstrate that our species track
the conditions of their climatic niche between seasons, so that climatic variation
and species co-occurrence patterns are important variables in the conformation
of seasonal niches. In short, dividing the niche into short seasons allows us to
glimpse events that would not be possible when working with the complete niche
of the species, in addition to highlighting the challenge of modeling species such
as migratory birds.

Key words: migratory birds, climatic seasonality, niche tracking.
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INTRODUCCION

Uno de los principales retos en la ecologia es tratar de descifrar los patrones que
condicionan el arreglo espacial de las especies, considerando todos los posibles
factores que determinan su ubicacion geogréafica (Osorio-Olvera et al., 2016; Maciel et
al., 2015). Definir esta serie de condiciones no es algo tan sencillo, debido a los distintos
elementos fisiologicos, ecoldgicos y biogeograficos que se interrelacionan (Maciel et al.,
2015). A partir del desarrollo de los sistemas de informacién geografica y su aplicacién
a la biologia, se han implementado herramientas que contribuyen al conocimiento de los
patrones espaciales y temporales. Ejemplo de ello, son los modelos de nicho ecolégico
(ENM), los cuales estiman mediante la relacién de variables climéticas y registros de
presencia de la especie sitios ambientalmente idéneos, proyectados en la geografia

como la distribucién potencial (Soberén et al., 2017; Toews, 2017; Ralston et al., 2016).

En los dltimos afos el uso de los ENM ha tenido un incremento sustancial, gracias a la
disponibilidad y facil acceso a datos bioldégicos y ambientales, la diversidad de
algoritmos de modelado, el rapido tiempo de procesamiento y bajo costo operacional
(Elith et al., 2011). Generalmente la construccién de modelos se da a escalas gruesas,
donde los aspectos climaticos tienen mayor peso en las distribuciones geogréficas
(Soberdn y Nakamura, 2009). Los ENM han sido ampliamente utilizados, por ejemplo,
en la estimacion del potencial de especies invasoras (Anderson et al., 2003), para
simular la respuesta de especies ante los impactos del cambio climatico (Ralston et al.,
2016), contribuir al conocimiento de los patrones temporales y espaciales de las
especies (Zurell et al., 2018; Laube et al., 2015; Broennimann et al., 2012), entre otros.
La base tedrica parte del concepto de nicho ecoldgico, definido como el espacio n-
dimensional que contiene los multiples factores biéticos y abidticos que permiten la
adecuacion positiva de la especie (Hutchinson, 1957). El concepto ha sido clasificado
en dos tipos: el nicho realizado que esté en funcién de interacciones bidticas y factores
limitantes de dispersion como las barreras geograficas y la capacidad de dispersion de
las especies (ver también Toews, 2017 y Soberén, 2007) y el nicho fundamental que
alude al conjunto de factores abiéticos que fisioldgicamente tolera el individuo, que para
términos de esta investigacion lo llamaremos nicho climatico (ver también Tingley et al.,
2009 y Soberdn, 2007).

Especialmente, en relacién con el nicho climatico, vale la pena mencionar que a medida
gue las condiciones ambientales presentan fluctuaciones a diferentes escalas espacio-

temporales, las especies pueden adecuarse a las condiciones existentes o bien
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desplazarse hacia sitios cuya tolerancia fisioldgica les permita (Tingley et al., 2009).
Particularmente, las aves son muy susceptibles a los efectos de la estacionalidad
climética (Chablé y Pasos, 2010; Berlanga, 2001), pues muchas de ellas como las
migratorias buscan sitios y condiciones ambientales favorables para llevar a cabo cada
una de las fases de su ciclo de vida (Toews, 2017; Ocampo, 2010; Salewski y Brudered,
2007; Deppe y Rotenberry, 2005; Greenberg et al., 1994). Asi, cada afio las especies
migratorias se ven inmersas en recorridos de miles de kilometros, utilizando a su paso
sitios de escala para alimentarse y descansar antes de llegar a sus zonas de invernada
(Deppe y Rotenberry, 2008). Uno de los sitios de parada mas reconocido e importante
para las aves migratorias provenientes de América del Norte es la Provincia Biotica
Peninsula de Yucatan (PBPY), ya que se ubica luego de una gran barrera geografica,
el Golfo de México (Cortés et al., 2012; Chablé y Pasos, 2010; Deppe y Rotenberry,
2008).

El estudio de los patrones espacio-temporales en aves ha centrado su atencion a nivel
de comunidad en sitios particulares (Deppe y Rotenberry, 2005). Por lo que, la
construccion de modelos de nicho ha contribuido al conocimiento de estos patrones a
escalas espaciales mas gruesas (Zurell et al., 2018; Goémez et al., 2016; Pérez-Moreno
et al., 2016; Laube et al., 2015; Broennimann et al., 2012; Papes et al., 2012; Tingley et
al., 2009 y Nakazawa et al., 2004). En estos estudios donde se caracterizan los nichos
de aves entre época reproductiva y no reproductiva, se terminan agrupando los periodos
de otofio, primavera e invierno en una sola temporada, omitiendo los cambios
estacionales que estan ocurriendo entre ellos (Laube et al., 2015). Aunque dividir el
nicho en temporadas mas cortas refleja s6lo una pequefia porcion de este (Williams et
al., 2017), la informacion puede ser muy util para describir todo el ciclo anual de las
especies, sobre todo en aves migratorias que pueden tener diferentes requerimientos
entre las estaciones o etapas de desarrollo (Laube et al., 2015). Ademas, la idea de
cambio o seguimiento de nicho en aves sigue siendo un tema a discusion, pues algunos
estudios muestran evidencia a favor del rastreo de las condiciones ambientales a través
del tiempo (Zurrell et al., 2018; Gémez et al., 2016; Pérez-Moreno et al., 2016; Papes et
al., 2012; Tingley et al., 2009; Nakazawa et al., 2004), mientras que otros apoyan el
cambio de dichas condiciones (Pérez-Moreno et al., 2016; Laube et al., 2015; Nakazawa
et al., 2004). Es probable que la dinAmica encontrada en el nicho de algunas aves, no
solo se deba a la estacionalidad climatica, sino también a factores como los patrones de
coocurrencia ligados a algunas especies. Concretamente, estos patrones pueden ser
vistos en la Peninsula de Yucatan debido al fenbmeno migratorio, ya que podemos

encontrar aves migratorias residentes invernales y aves migratorias transeuntes. Las
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primeras permanecen en la region durante toda la temporada no reproductiva, la cual
puede abarcar desde el otofio y hasta la primavera. Las segundas, utilizan la region
como sitio de descanso para continuar a sus zonas de invernada. Por lo anterior, estas
especies pueden coexistir durante una o mas temporadas del periodo no reproductivo.
A esta coexistencia entre especies residentes invernales y transeuntes, le hemos

denominado temporalidad bidtica.

En este sentido, la Peninsula representa un sitio propicio para evaluar la dinamica en el
nicho climatico de aves migratorias durante el periodo no reproductivo en funcién de la
estacionalidad climatica y la temporalidad bi6tica. Para mi caso de estudio consideré
dos especies del género Vireo y dos especies del género Setophaga, aves comunes y
abundantes en toda la region. La eleccion de estas especies parte de una posible
competencia entre ellas, ya que, en ambos casos, se ha documentado una estrecha
relacion en su forma de alimentacion y eleccion de habitats para establecerse dentro de
la PY (NASc, 2019; NASa, 2018; MacKinnon, 2017). La principal diferencia entre las
especies de estos géneros se debe a que, en el caso de los Vireos, coocurren durante
el otofio y primavera dentro de la PY. Por su parte, las dos especies de Setophagas,
coocurren durante el otofio, invierno y primavera. Este hecho nos permite separar los
efectos de la estacionalidad climatica, de los efectos de la temporalidad biética en el
seguimiento de nicho. De manera que, por el lado de la estacionalidad esperamos: 1)
variacion en la distribucion de las especies analizadas entre las distintas temporadas
siguiendo de cerca su nicho climético y 2) altos sobrelapes entre temporadas en los
nichos de las especies, indicando un mayor seguimiento de su nicho estacional.
Mientras que por el lado de la temporalidad esperamos que: 3) V. olivaceus le impida a
V. griseus ocupar todo su rango de distribucion durante la temporada de otofio y
primavera, 4) el nicho de V. griseus expanda en la geografia a los ambientes
desocupados por V. olivaceus durante el invierno, y 5) la coocurrencia entre Setophaga
americana y Setophaga dominica durante la temporada no reproductiva, condicione la
ocupacion de los ambientes disponibles representados en la geografia, evitando que

ambas especies ocupen todo su rango de distribucion.

Analizar temporalmente el nicho climatico, permite esclarecer cambios estacionales que
influyen en la dindmica de este, de manera que informacion mas detallada nos ayuda a
caracterizar el nicho completo de las especies (Heikkinen et al., 2006). Finalmente,
esperamos que nuestra investigacion favorezca el conocimiento de la avifauna de la
Peninsula de Yucatan y proporcione datos beneficiosos que sigan incrementando los

estudios en torno a los factores que impactan sobre la conformacién de los nichos.
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ANTECEDENTES

1.1 HISTORIA EVOLUTIVA DEL CONCEPTO DE NICHO ECOLOGICO: UNA
PERSPECTIVA GENERAL

El concepto de nicho ecolégico ha sido un tema bastante discutido a lo largo de la
historia de la ecologia. Su importancia radica en las aplicaciones que ha tenido entorno
a su definicion ya que se encuentra fuertemente vinculado con otros conceptos
ecoldgicos como la competencia, el habitat o la adaptaciéon (Pocheville, 2015). El
concepto de nicho ha sido empleado en la determinacién de los requisitos e impactos
de las especies, en la dinAmica de comunidades y en el analisis de la respuesta de las
especies a cambios en su ambiente (Schurr et al., 2012). La definicion de nicho causé
mayor relevancia durante las décadas de 1960 y 1970, cuando entender la
estructuracion de las comunidades, asi como el uso de los recursos e interacciones

entre especies se volvio una necesidad (Pocheville, 2015).

El primero en ahondar en la definicion del concepto fue Joseph Grinnell (1917), quien
hace referencia al conjunto de factores ambientales como principales limitantes
(requerimientos) del rango geogréfico de las especies (Broennimann et al., 2012; Tingley
et al., 2009; Soberén, 2007; Odling et al., 2003). La definicién deja fuera factores bidticos
como la presencia de competidores, alimento o depredadores, los cuales condicionan
la existencia de una especie en un tiempo y espacio determinados, por el contrario, hace
especial énfasis en la temperatura como principal limitante del rango de las especies
(Peterson et al., 2011; Soberon y Nakamura, 2009; Odling et al., 2003). Grinnell también
propone el concepto de nichos vacios, el cual asume que un nicho puede estar ocupado
en una region y desocupado en otra debido a limitantes de dispersion como las barreras

geogréficas (Peterson et al., 2011).

Otra aportacion al concepto de nicho fue la de Charles Elton (1927), quien sigue un
enfoque meramente tréfico (Broennimann et al., 2012; Peterson et al., 2011; Odling et
al., 2003). Su definicion determina el nicho como el lugar que ocupa un organismo en el
medio bidtico y su relacion con otras especies. Contrario al concepto de Grinnell, este
pone especial atencion en los impactos que tienen unas especies sobre otras (Soberén
y Nakamura, 2009). Ambos conceptos establecen el nicho como una propiedad del

ambiente, diferenciados por el enfoque hacia los factores bidticos y abioticos, asi como
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los impactos o requerimientos de los individuos (Peterson et al., 2011; Odling et al.,
2003).

En una definicibn més robusta, G. Evelyn Hutchinson (1957), propone el nicho ecoldgico
como la suma de todos los impactos y requerimientos que permite la adecuacion positiva
de una especie (Schurr et al., 2012; Peterson et al., 2011; Costa et al., 2008; Soberoén,
2007; Odling et al., 2003). Cada factor es visto como una dimension del nicho, de
manera gue se crea un hipervolumen de un espacio n-dimensional el cual incluye todas
las variables bidticas y abibticas que van a determinar los rangos geogréaficos de los
organismos (Peterson et al., 2011; Sillero, 2011; Odling et al., 2003). Generalmente la
presencia de otros individuos y los factores limitantes de dispersion, impiden que una

especie ocupe todo su rango geografico potencial (Costa et al., 2008; Soberén, 2007).

En resumen, el concepto de nicho ecolégico parte de tres ideas fundamentales que se
relacionan ampliamente. Primero, los requerimientos fisiolégicos, ecolégicos o
biolégicos que una especie necesita para tener una adecuacion positiva. Segundo, los
impactos que ocasiona la presencia o ausencia de un individuo en la comunidad a la
gue pertenece, es decir las interacciones intra e interespecificas. Y tercero, los efectos
expresados mediante medidas de adecuacién como la supervivencia o la tasa intrinseca
de crecimiento (Pocheville, 2015; Peterson et al., 2011; Costa et al., 2008; Soberon,
2007; Odling et al., 2003).
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1.2 LAS IDEAS DE HUTCHINSON EN LA CONSTRUCCION DEL
CONCEPTO DE NICHO ECOLOGICO

El concepto de nicho Hutchinsoniano, hace referencia a dos tipos de espacios
sumamente relacionados entre si, el espacio fisico donde se encuentran las especies,
al que Hutchinson llamo biotopo y el espacio de nicho n-dimensional (Colwell y Rangel,
2009). A esta relacion que existe entre el espacio fisico, actualmente conocido como
espacio geografico (G) y el espacio de nicho o espacio ambiental (E), se le conoce como
la dualidad de Hutchinson (Colwell y Rangel, 2009; Fig. 1.1), la cual asume que a cada
punto del espacio G le corresponde un punto en el espacio E (Soberén et al., 2017).
Pudiendo existir una combinaciéon de ambientes en el espacio E que se encuentra en
uno o mas puntos del espacio G (Peterson et al., 2011, Soberén, 2010; Soberén y
Nakamura, 2009; Soberdn y Peterson, 2005).

Hutchinson establecio6 dos tipos de variables que determinan los rangos geogréficos: las
variables escenopoéticas y las variables biondmicas o dinamicas. Las variables
escenopoéticas no se encuentran vinculadas dinamicamente con el individuo y sélo
definen las condiciones en donde se puede encontrar (Peterson et al., 2011, Soberon,
2010; 2007). Este tipo de variables y la especie no guardan una relacién de impacto
mutua, son variables que no se consumen y no producen competencia (Ralston et al.,
2016; Peterson et al., 2011; Soberon, 2010; 2007). Por ejemplo, la temperatura o
precipitacion afectaran la distribucion geogréfica de una especie, no obstante, estas

variables no se veran afectadas por la presencia o la ausencia de esta.

Por el contrario, las variables bionémicas describen los aspectos ambientales que se
ven afectados por la especie ya sea por consumo u otras modificaciones (Peterson et
al., 2011; Soberoén, 2010; 2007). Este tipo de variables guardan una relacién dinamica
entre variable-especie, son variables consumibles y producen competencia (Ralston et
al., 2016; Peterson et al., 2011; Soberdn, 2010; 2007). Por ejemplo, en las interacciones
planta-animal, cada organismo tiene impacto sobre el otro. Las interacciones dinamicas
vinculadas refieren a una trayectoria dependiente de los cambios en poblaciones de
especies, cuyo analisis matematico parece ser bastante complejo (Peterson et al., 2011,
Soberén, 2007). La raz6n de esta clasificacion radica en que las variables
escenopoéticas se pueden utilizar facilmente en la construccién del nicho ambiental de
las especies. En cambio, la construccion de nicho bajo las variables bionémicas requiere

definiciones matematicas mucho mas elaboradas (Peterson et al., 2011).
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Figura 1. 1 Representacion grafica de la dualidad de Hutchinson. El mapa
de la izquierda hace referencia al espacio geografico (G), los puntos rojos
representan los sitios con las condiciones ambientales adecuadas para la
especie, mientras que los puntos azules delimitados por la linea negra
denotan el area que esta realmente ocupada por la especie (Go). La nube
de puntos en dos dimensiones es el espacio de nicho (E), el cual representa
las combinaciones de ambientes que existen. La elipse roja engloba todos
los requerimientos fisioldgicos 6ptimos para la especie (puntos rojos y
azules), los puntos azules refieren al espacio de nicho que es ocupado
realmente por la especie. Por lo tanto, los puntos rojos en el espacio G
corresponden a los puntos rojos en el espacio E, asimismo los puntos azules
en el espacio G tienen una correspondencia con los puntos azules en el
espacio E (Peterson et al, 2011). Imagen tomada de

http://nicho.conabio.gob.mx/

1.3 DISTINCION DENTRO DE UN MISMO NICHO

A partir de la clasificacion de las variables ambientales y del enfoque de los factores
bidticos y abidticos, se pueden identificar dos tipos de nichos. Los nichos Eltonianos que
guardan un enfogue meramente biético, donde lo que principalmente importa es medir
los impactos en las especies a una escala local, a partir del uso de variables dinamicas
(Peterson et al., 2011; Soberén, 2010; 2007). En este tipo de nichos, las interacciones
de competencia, depredacién, consumo de recursos, alteracion del habitat, etc., son un

factor fundamental para entender los rangos geogréficos de los individuos.

Por otro lado, los nichos Grinnellianos también conocidos como nichos ambientales o

climéticos, se basan en las mediciones de los requerimientos a escalas geograficas,
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siendo las condiciones climéticas las que determinan los rangos geograficos de las
especies (Peterson et al., 2011; Soberdn, 2010; 2007). A su vez, estos nichos se pueden
clasificar en tres tipos. El Nicho Fundamental (NF), definido por el rango de condiciones
ambientales que una especie tolera fisiologicamente, del cual bajo condiciones
controladas en laboratorio es posible tener una medida aproximada. El Nicho
Fundamental Existente (NE), definido como el espacio con las condiciones idéneas
donde una especie puede existir en ausencia de interacciones, en otras palabras, es el
traslape del NF en el espacio G. Finalmente el Nicho Realizado (NR), donde la
distribucion de las especies se encuentra restringida debido a interacciones bidticas y
factores geogréficos e histéricos (Sillero, 2011; Soberdn, 2007), el cual corresponde al

espacio E donde se observa realmente a la especie (Fig. 1.2; Peterson et al., 2011).

Figura 1. 2 Representacion grafica de los nichos Grinnellianos. La
nube de puntos en dos dimensiones es el espacio de nicho (E), el
cual representa todas las condiciones ambientales que existen en el
planeta. El rango de condiciones ambientales que puede tolerar la
especie esta delimitado por la elipse roja, siendo el nicho fundamental
(NF). Los puntos rojos representan el espacio de nicho en donde se
encuentran las condiciones ambientales 6ptimas para la especie, es
el nicho fundamental existente (NE), cabe mencionar que los puntos
rojos también se encuentran debajo de los puntos azules. Finalmente,
los puntos azules son la parte del espacio de nicho que ocupa
realmente la especie, el cual corresponde al nicho realizado (NR) o
un subconjunto de éste (Peterson et al., 2011). Imagen tomada de

http://nicho.conabio.gob.mx/
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1.4 MODELOS PREDICTIVOS, NICHOS Y DISTRIBUCIONES

Los Sistemas de Informacién Geogréfica (SIG) y su aplicacion a la biologia, han
permitido el desarrollo de modelos predictivos que ayudan a estimar la distribucion
geogréfica de las especies (Pearson y Dawson, 2003). Este tipo de herramientas
estiman mediante variables climéticas el 6ptimo ambiental de la especie, dando como
resultado su distribucion potencial (Toews, 2017; Ralston et al., 2016; Boria et al., 2014;
Elith et al., 2011). El fundamento de los modelos se basa en el concepto de nicho
ecolégico y la dualidad de Hutchinson, ya que la estimacion de los modelos de
distribucion de especies (SDM, por sus siglas en inglés) y los modelos de nicho
ecologico (ENM, por sus siglas en inglés) se dan tanto en el espacio geografico (G)
como en el espacio ambiental (E). Los SDM estiman objetos en el espacio G, que
pueden ser interpretados como areas potenciales o invadibles, al ignorar los efectos de
las interacciones bidticas y la capacidad de dispersion de las especies. Por su parte, los
ENM estiman las condiciones ambientales en el espacio E que pueden aproximarse al
NF o NR de la especie, al mismo tiempo pueden ser proyectados a la geografia

determinando el &rea potencial, ocupada o invadible (Soberdn et al., 2017).

A partir de la relacion de variables climéticas y registros de presencia, se generan
combinaciones en el espacio ambiental por medio de una serie de algoritmos y
relaciones matematicas. Dichas combinaciones representan las condiciones
ambientales adecuadas para la especie. Este resultado es mapeado al espacio
geografico, en donde puede ser visualizado a través de un SIG como un mapa de
distribucion potencial (Fig. 1.3; Peterson et al., 2011; Soberén y Peterson, 2005;
Anderson et al., 2003). Cabe mencionar que en las areas potenciales de distribucién
que arrojan los modelos, no siempre se encontrara la presencia del individuo. Estas
estimaciones dejan por fuera factores que limitan su distribucion, ejemplo de ello son las
interacciones biéticas o los factores histéricos. En efecto, el resultado debe interpretarse
como una aproximacion a su area de distribucion (Peterson et al., 2011; Sober6n y
Peterson, 2005). Una manera de contrarrestar las limitaciones de los modelos es
evaluando los resultados a partir de la congruencia entre las distribuciones predichas y
las distribuciones reales, con base en la biologia de la especie, la zona de estudio o su

alta probabilidad de ocurrencia (Sillero, 2011; Costa et al., 2008).

Dentro de la gama de algoritmos que pueden ser utilizados se encuentra Bioclim, GARP,
Maxent, GLM, GAM, DOMAIN, entre otros. Sin embargo, se debe considerar el interés
de la modelacién y sobre todo el tipo de datos disponibles (Elith et al., 2011). En

ocasiones, algunos algoritmos requieren utilizar datos de presencia que hayan sido
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explorados previamente, mientras que otros trabajan con grandes cantidades de datos
para funcionar adecuadamente (Elith et al., 2011), esto representa una desventaja
cuando trabajamos con especies poco estudiadas pues el nUmero de datos puede ser
muy reducido. En definitiva, la seleccion del mejor modelo para estimar la distribucion o
nicho de las especies se basa en el interés del modelado y el tipo de datos que se
disponga (Peterson et al., 2011).

Modelo de Nicho Ecolégico
5
= Algoritmo de =
% modelado 2
£ .
< Proyeccién de vuelta al

1 £ Fii
-g espacio geogrdfico
S 5
o o
Ll
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Reg"gg’lf]d;ggg”do Prediccién de distribucion

Figura 1. 3 Descripcion esquematica del modelado de nichos ecoldgicos
y distribuciones de especies. Elaboracién propia a partir de Osorio-
Olvera et al., 2016 y Soberén y Peterson, 2005.

1.5 CREACION DE MODELOS DE NICHO ECOLOGICO: USANDO MAXENT
A TRAVES DE KUENM

Debido a su alto poder predictivo y su facil acceso, Maxent (Steven et al., 2019; Phillips
y Dudik, 2008; Phillips et al., 2006) es un algoritmo ampliamente utilizado para estimar
distribuciones potenciales de especies y nichos ecoldgicos (Guevara et al., 2018; Elith
et al., 2011). Este programa permite hacer predicciones utilizando datos de presencia y

algunas variables ambientales del area de ocupacién de la especie. Ademas, es posible
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analizar la relaciéon de cada variable con la distribucion predicha (Sillero, 2011). Maxent?!
se basa en el principio de maxima entropia que supone que la distribucion de la especie
es uniforme y luego se va restringiendo conforme la afecta las variables ambientales
(Dudik et al., 2007; Phillips et al., 2006, Elith et al., 2006).

El algoritmo mide la capacidad predictiva de los modelos mediante el &rea bajo la curva
(Area Under the Curve: AUC) la cual se deriva de la curva operacional (Receiver
Operating Characteristic: ROC?), (Elith et al., 2011). Sin embargo, el AUC parece ser
una medida engafiosa del rendimiento de los modelos, ya que ignora los valores de
probabilidad y la bondad de ajuste del modelo, dando igual peso a los errores de
comision (falsas presencias) y de omision (falsas ausencias), (Lobo et al., 2008). Por lo
anterior, se han desarrollado herramientas que ayudan a contrarrestar las deficiencias
de este algoritmo, ejemplo de ello es kuenm (Cobos et al., 2019), un paquete en R
disefiado para la creacion de modelos de nicho ecoldgico bajo la interfaz de Maxent.

Kuenm realiza calibraciones y evaluaciones automatizadas para estimar la complejidad
optima de los modelos, creando multiples modelos candidatos a partir de todas las
posibles combinaciones de los multiplicadores de regularizaciéon (RM)3, las clases de
identidad (FC)* y distintos conjuntos de variables ambientales. Por cada combinacién
de parametros, se crea un modelo mediante el conjunto completo de ocurrencias y otro
modelo basado solo en los datos de entrenamiento. La seleccion del mejor o mejores
modelos cumple con tres criterios en orden de prioridad: 1) importancia: que sean
estadisticamente significativos, 2) capacidad predictiva: que cumplan con la tasa de
omisién establecida y 3) complejidad: que tengan valores de Delta AICc menores a dos
(Cobos et al., 2019).

! Para una revisién en extenso del funcionamiento del algoritmo ver Elith et al., 2011 y Dudik et
al., 2007.
2 Lacurva ROC es la medida de la capacidad de un algoritmo para hacer una clasificacién binaria

correcta. Se obtiene al graficar los valores de los umbrales y la sensibilidad (tasa de acierto en
las presencias), contra los valores del inverso de la especificidad (tasa de acierto en las
ausencias).

3 El multiplicador de regularizacién (RM) es un parametro de Maxent, que afecta la distribucion
de salida de los modelos. Los valores por debajo de 1.0 dan como resultado una distribucion de
salida mas ajustada a los registros de presencia dados y modelos mas complejos. Por otro lado,
los valores por encima de 1.0 daran una predicciébn mas dispersa, entre mayor sea el RM, mayor
sera la penalizacion.

4 Las clases de identidad (FC) de Maxent, son las formas en que las variables ambientales
pueden ser afectadas, es decir, pueden ser multiplicadas, exponenciadas, etc., teniendo de esta
manera derivados de las variables originales. Las clases de identidad son 5: lineal (L), cuadratico
(Q), producto (P), umbral (T) y bisagra (H).

12
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Antes de iniciar todo el proceso de construccion de modelos, los datos deben tener cierta
estructuracion. Los registros deben ser divididos en datos de calibracion y datos de
evaluacién. La creacion del modelo final y transferencias a otros escenarios se da a
partir de todos los pardmetros utilizados en el proceso de calibracién, en donde es
posible seleccionar con o sin extrapolacion®. La evaluacién del modelo final debe

realizarse a partir de datos de ocurrencia independientes (Cobos et al., 2019).
1.6 LOS MODELOS PREDICTIVOS: USOS Y APLICACIONES

En los ultimos afios el uso de los ENM ha tenido un incremento sustancial, debido a la
disponibilidad de datos tanto biol6gicos como ambientales, la diversidad de algoritmos
y herramientas de modelado, asi como el bajo costo de operacién (Peterson et al., 2018;
Elith et al., 2011; Peterson, 2001). A pesar de sus limitaciones (Pearson y Dawson,
2003); su aplicacion se ha diversificado dentro de la biologia de la conservacion,
biogeografia, evolucién, ecologia y manejo de especies invasoras (Boria et al., 2014;
Anderson et al., 2003). Los modelos permiten hacer estimaciones aun cuando los sitios
no han sido explorados o cuando las especies han sido poco estudiadas (Costa et al.,
2008), razon por la cual han sido ampliamente utilizados. Ademas, pueden ayudar a
identificar zonas a conservar y/o restaurar, reconocer sitios potenciales para
exploraciones directas y, también, facilitan informacién para determinar el
comportamiento de los organismos frente a perturbaciones antrépicas (Williams et al.,
2017).

Dependiendo del objetivo, se han empleado para predecir las distribuciones geograficas
de las especies en sitios de interés (Young et al., 2009; Lentz et al., 2008; Solano et al.,
2007; Peterson et al., 2002; Peterson, 2001). Del mismo modo, han sido utilizados en la
modelizacion de la respuesta de las especies ante escenarios de cambio climatico
(Freeman et al., 2019; Ralston et al., 2016), la finalidad es evaluar la distribucién actual
para luego proyectarla en la misma region bajo condiciones de clima futuro (Peterson et
al.,, 2018). Este enfoque se ha aplicado, ademas, con fines de conservacion,
determinando posibles areas para la reintroduccion de especies (Jarvie y Svenning,
2018), en la delimitacion de los rangos de expansion (Rivrud et al., 2019) y para evaluar
invasiones biologicas (Magory et al., 2019; Petric et al., 2017; Broennimann y Guisan,
2008; Anderson et al., 2003).

5 La extrapolacion en los modelos de nicho ecolégico hace referencia a la predicciéon de las
presencias en las zonas donde no hay datos de muestreo (Elith et al., 2011).

13
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En adicion, los modelos han contribuido al conocimiento de los patrones temporales y
espaciales de las especies, de manera particular las aves han despertado gran interés
debido a su alta movilidad, capacidad de dispersion y sensibilidad a las variaciones
ambientales (Williams et al., 2017; Zuckerberg et al., 2016; Heikkinen

et al., 2006). Algunos estudios han evaluado posibles cambios en la conformacion del
nicho climatico de estas especies, comparando los requerimientos ambientales entre la
temporada reproductiva y no reproductiva (Zurell et al., 2018; Zuckerberg et al., 2016,
Laube et al., 2015; Engler et al., 2014; Broennimann et al., 2012; Papes et al., 2012;
Tingley et al., 2009).

1.7 EL NICHO CLIMATICO Y LAS AVES

Dentro de los mudltiples factores que condicionan la distribucion geografica y
supervivencia de las especies, las condiciones climaticas tienen un efecto directo sobre
sus ciclos de vida, reproduccion y desarrollo (Rich et al., 2018; Molina et al., 2017; Uribe,
2015; Engler et al., 2014; Barnagaud et al., 2012; Jiguet et al., 2010). El acelerado
aumento de las temperaturas esta provocando el desplazamiento de algunos individuos
fuera de sus rangos de distribucién (Rivrud et al., 2019), otros organismos, cuya
respuesta a las nuevas condiciones climaticas es lenta, como los anfibios, reptiles o
plantas (Molina et al., 2017), presentan una disminucién en sus poblaciones (Freeman
et al., 2019), lo que conlleva a menores rangos de ocupacién, mientras que especies de
mayor movilidad, expanden sus distribuciones hacia otros ambientes si las condiciones

del clima les favorecen (Rivrud et al., 2019; Bellard et al., 2012).

Las variaciones climaticas son particularmente importantes para especies migratorias
como las aves, ya que sincronizan sus fechas de migracion con las estaciones del afio
(Uribe, 2015; Crick, 2004), siguiendo las fluctuaciones de los recursos en el tiempo y el
espacio (Rivrud et al., 2019). Los cambios abruptos en el clima impactan de manera
directa sobre la disponibilidad de alimento y sus sitios de anidacion (Jiguet et al., 2010;
Crick, 2004), por lo que este grupo de individuos representa un buen indicador de los
efectos del cambio climatico (Sekercioglu et al., 2012). Diversos estudios han
documentado que las aves se estan moviendo en busca de condiciones ambientales
especificas entre las distintas temporadas (Zurell et al., 2018; Zuckerberg et al., 2016,
Engler et al., 2014; Broennimann et al., 2012; Papes et al., 2012; Tingley et al., 2009),
siguiendo su nicho climatico, como respuesta al cambio ambiental global. Por ejemplo,
los incrementos de temperatura conducen a la blisqueda de sitios 6ptimos altos en

latitud y altitud, con nuevas fuentes de alimento y refugio, lo que genera menores areas
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disponibles de ocupacion (Uribe, 2015; Bellard et al., 2012; Jiguet et al., 2010; Crick,
2004).

Las aves pueden moverse hacia sitios cuya tolerancia fisioldgica les permita (Tingley et
al., 2009) o bien, adaptarse a las nuevas condiciones ambientales, sin embargo, esto
ultimo conduce a modificaciones en su dieta, comportamiento o respuesta energética
(Bellard et al., 2012). Ademas, las variaciones climéaticas pueden afectar la distribucién
de los recursos de los cuales se alimentan, como los arboles frutales o insectos,
volviendo inadecuados los sitios de reproduccion e invernada debido a la escasez de
recursos. Por esa razon, la aclimatacion de las aves a la distribucion del nuevo nicho
climatico en la geografia se vuelve mas complicado, observdndose en algunos casos
viajes migratorios mas largos en busca de su nicho, y en consecuencia de los recursos
para su subsistencia (Sekercioglu et al., 2012).

1.8 ECOLOGIA DE AVES MIGRATORIAS

Sin duda la principal razon por la cual las aves migran se debe al aprovechamiento de
los recursos que esta en funcion de la estacionalidad (Ocampo, 2010; Moore et al.,
1991). En consecuencia, los requerimientos que las aves tienen entre las estaciones o
etapas de desarrollo son distintos. La migracién de aves involucra modificaciones en su
comportamiento y fisiologia, antes de emprender el vuelo, durante el vuelo y una vez

gue se establecen en sus zonas de invernada (Ocampo, 2010).

La conducta de vuelo es un claro ejemplo de las modificaciones que sufren las aves
migratorias. Algunas especies gue suelen ser solitarias, durante la migracién vuelan en
grupos aprovechando las corrientes de aire para minimizar el gasto energético. Las
especies diurnas, por su parte, se ven favorecidas por los menores riesgos de
depredacion y deshidratacion al volar de noche, aprovechando la luz del dia para
reabastecerse de alimento y energia (Ocampo, 2010). También, en sus zonas de
invernada, algunas especies se unen a grupos de especies mixtas para ir en busqueda
de alimento, aunque se han identificado comportamientos ligeramente agresivos. En
particular, la territorialidad interespecifica ha sido registrada en especies estrechamente
relacionadas o por la defensa de un recurso valioso (Greenberg et al., 1994). La
competencia por recursos durante la temporada no reproductiva depende en gran
medida de la disponibilidad de energia con la que llegan las especies a la zona de

invernada (Moore et al., 1991).
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Por otro lado, la dieta de las aves migratorias puede estar en funcion de algunos factores
como la morfologia y comportamiento de las especies, el uso del habitat o la
estacionalidad (Carlisle et al., 2012; Levey y Stiles, 1994). Algunas especies pueden ser
mas flexibles que otras para explorar sitios en donde existe mayor disponibilidad de
insectos o frutas, por ejemplo. Muchas de ellas se ajustan al tipo de dieta que les permita
ganar masa y que no implique mucho gasto energético (Carlisle et al., 2012). La
disponibilidad de alimento difiere espacial y temporalmente entre habitats, por lo que
Levey y Stiles (1994), sugieren que, durante el otofio los insectos no son tan abundantes
como para ser notables en la dieta de los migrantes. Sin embargo, esto puede diferir
durante la temporada de primavera y verano, donde la abundancia de insectos puede
elevarse. Por el contrario, los frutos son considerados un elemento clave en la dieta de
muchas especies insectivoras durante la temporada no reproductiva. Ademas, los
recursos vinculados con el follaje, como los insectos, son mas constantes en el espacio
y tiempo. Mientras que, los recursos como el néctar y frutos dependen en mayor medida
de la variabilidad estacional. Por estas razones, muchas de las aves migratorias que en
sus zonas de anidacion suelen ser insectivoras, durante el invierno se vuelven

frugivoras (Levey y Stiles, 1994).

1.9 SEGUIMIENTO, CAMBIO Y SUPERPOSICION DE NICHOS

El estudio de los patrones espacio-temporales en aves ha centrado su atencion a nivel
de comunidad en sitios particulares (Deppe y Rotenberry, 2005). Por lo que, la
construccion de modelos de nicho ha contribuido al conocimiento de estos patrones a
escalas espaciales mas gruesas, ejemplo de ello son los trabajos realizados por Zurell
et al., 2018; Gémez et al., 2016; Pérez-Moreno et al., 2016; Laube et al., 2015;
Broennimann et al., 2012; Papes et al., 2012; Tingley et al., 2009 y Nakazawa et al.,
2004. El fundamento de estos estudios se basa en el andlisis del cambio y seguimiento
de nicho entre la temporada reproductiva y no reproductiva de las especies, empleando
en ocasiones técnicas para evaluar las superposiciones, con la finalidad de comparar
cdmo cambian o difieren en el tiempo (Zurell et al., 2018; Gémez et al., 2016; Laube et
al., 2015; Broennimann et al., 2012). Los resultados de estas investigaciones son
contrarios, algunos muestran evidencia a favor del rastreo de las condiciones
ambientales a través del tiempo (Zurell et al., 2018; GOmez et al., 2016; Pérez-Moreno
et al., 2016; Papes et al., 2012; Tingley et al., 2009; Nakazawa et al., 2004), mientras
que otros han demostrado que, bajo el mismo analisis, algunas especies pueden

cambiar sus requerimientos ambientales entre las diferentes temporadas (Pérez-
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Moreno et al., 2016; Laube et al., 2015; Nakazawa et al., 2004). Ademas, el andlisis del
nicho entre la temporada reproductiva y no reproductiva agrupa las temporadas
migratorias y la época invernal, omitiendo de alguna forma cambios estacionales entre

estos periodos (Laube et al., 2015).

Muchos de los métodos empleados en el estudio de las superposiciones de nichos se
realizan en el espacio geografico, cuyos resultados muchas veces son dependientes de
la densidad de ocurrencias y del area geografica en la que se evalian (Broennimann, et
al., 2012; Warren et al., 2008). En consecuencia, se ha disefiado un marco estadistico
gue puede ser aplicado a diferentes grupos de ocurrencias taxondémicas, geograficas o
temporales (Broennimann, et al., 2012). El marco corrige la dependencia de las
ocurrencias de las especies al aplicar funciones de densidades suavizadas en su
proceso, evitando asi la subestimacién en la superposicion de los nichos. Al mismo
tiempo, es posible moverse del espacio geogréfico al espacio ambiental en donde se
realizan los analisis, no importando el esfuerzo de muestreo y la resolucién del espacio

ambiental (Broennimann, et al., 2012).

El proceso inicia con la construccion del espacio ambiental definido a partir de los
valores minimos y maximos de las variables ambientales que corresponden al area de
interés, aplicando un analisis de componentes principales. El espacio ambiental es
dividido en una cuadricula de 100 * 100 celdas, donde cada celda contiene un Unico
conjunto de condiciones ambientales (vi), ‘i’ y j° pertenecen a la celda con el valor del
eje x y del eje y, respectivamente. Debido al esfuerzo de muestreo de las especies,
donde algunos lugares reciben mas visitas que otros, es posible tener multiples registros
en una misma celda del espacio ambiental. Esto introducira sesgo en la correspondencia
de las variables ambientales y la densidad de ocurrencia de las especies, pues algunas
combinaciones de variables tendrdn pocas o ningunas observaciones, mientras que
otras tendran muchas. Para eliminar este sesgo, se aplica una funcién de densidad de
kernel a las ocurrencias de las especies para suavizar los datos, mediante la ecuacion
_ 6(1;
i .

- b
- max(n; . . : .
(n;) , donde & (n;) se refiere a la densidad de ocurrencias de la especie en

las zonas con entorno vi, y max (n;) indica el numero maximo de ocurrencias en
cualquier celda. El o5 es un indice de abundancia relativa con valores de 0 a 1, donde 0
corresponde a las condiciones ambientales en las cuales no se ha observado la especie

y 1 indica aquellas condiciones en las cuales la especie estuvo con mayor frecuencia.

17



CAPITULO |

De igual frrm~ e~ ~nlrulg |3 densidad suavizada de los entornos disponibles e j con la
__8(Ny)
i .. >
" max(N;)
ecuacion , donde & (Nj) corresponde al numero de sitios con entorno vi,
y max (Nj) al niumero de celdas con el entorno que mas se repite en el area de estudio.

Einalmanta  ca aualiia |3 gcupacion de la celda v; por la especie (zj), a partir de

0 /e .
if :—”/ ”.‘ lf € #0
max(o/e)

, donde zj = 0 si ej = 0. Los valores de zjvan de 0 a 1, e indica
una comparacion entre las densidades de ocurrencia de las especies que se estan
comparando.

A partir de la métrica D de Schoener (1970), definida por la ecuacién
1
IJ=1_5[2|21J_22H|J5
i

interseccién de las variables ij y z2ij es la ocupacion de la especie 2 en la interseccion

, donde zi1ij corresponde a la ocupacion de la especie 1 en la

de las variables ij, es posible evaluar la superposicion de nichos en el espacio ambiental.
Los valores de la métrica se miden de 0 a 1, donde 0 indica una superposicién nulay 1

indica una superposicién completa.

Finalmente, si la investigacion lo requiere se aplican pruebas estadisticas de
equivalencia y similitud de nicho. La prueba de equivalencia mide qué tan diferentes son
los modelos de nicho de dos especies, de manera que, si se combinaran sus datos para
la construccién de nuevos modelos, estos dos serian idénticos. Para cada par de
especies con n numero de ocurrencias se crean conjuntos de datos pseudoreplicados y
se dividen aleatoriamente en dos, manteniendo el nimero de ocurrencias original. Con
estos datos se crean dos modelos de nicho y se comparan mediante la métrica de
similitud D. Este proceso se repite 100 veces para rechazar con alta confianza la
hipotesis nula de que “los modelos de nicho de dos especies son idénticos”, y se
construye un histograma de valores simulados. Los valores observados de D se
comparan con los percentiles de la distribucién nula en una prueba de una cola (Warren
et al., 2008). Cuando el valor real de D cae dentro de la densidad del 95% de los valores
simulados, la hipétesis nula de equivalencia de nicho no puede ser rechazada

(Broennimann et al., 2012).

La prueba de similitud evalta si el modelo de nicho de una especie predice el modelo
de nicho de otra especie mejor de lo esperado al azar (Warren et al., 2008). Para la
especie 1 se genera un modelo de nicho real y un modelo simulado a partir de los valores
ambientales ocupados por la especie 2 elegidos aleatoriamente. De igual forma, para la

especie 2 se genera un modelo de nicho real y un modelo simulado mediante los valores
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ambientales ocupados por la especie 2 elegidos al azar. El modelo real se compara con
el modelo generado al azar mediante la métrica de similitud D, repitiendo este proceso
100 veces para rechazar con alta confianza la hipétesis nula de que “los modelos de
nicho de dos especies son mas o menos similares de lo esperado por casualidad” (Di
Cola et al., 2017), y se construye un histograma de valores simulados. Si el valor de
superposicion observado (D) se encuentra fuera del intervalo de confianza del 95% de
los valores simulados, la especie utiliza entornos en los dos rangos que resultan ser mas

similares o diferentes entre si de lo esperado por casualidad (Broennimann et al., 2012).

Algunos autores (Zurell et al., 2018; Gomez et al., 2016; Laube et al., 2015) han
empleado el marco estadistico de Broennimann et al., (2012) para evaluar el
seguimiento de nicho en aves entre la temporada reproductiva y no reproductiva. Laube
et al., (2015) utilizaron este enfoque en la construccion del espacio ambiental y la
evaluacion de la superposicion de nichos de las currucas Sylvia mediante la métrica D,
con la finalidad de determinar si las especies rastrean las condiciones de nicho a través
de las temporadas o debido al costo de movimiento, se mueven a la ubicacion
geogréfica mas cercana. Sus resultados indican que las currucas Sylvia prefieren
cambiar las condiciones de su nicho climatico entre temporadas. Por otro lado, Zurell et
al., (2018), aplicaron el método en la construccion del espacio ambiental y la evaluacion
del rastreo de nicho en currucas del Nuevo Mundo a partir de la métrica de superposicion
D y la prueba de similitud. Los analisis incluyeron variables climaticas, coberturas
terrestres y productividad vegetal. Sus resultados sugieren que las aves rastrean en
mayor medida la asociacion de clima + cobertura terrestre en comparacion con clima +

productividad vegetal.
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1.10 ECOLOGIA DE LAS ESPECIES DE ESTUDIO

Para este caso de estudio elegi especies que muestran patrones temporales.
Consideramos dos especies del género Vireo: Vireo griseus, pasa el otofio, invierno y
primavera en la Peninsula de Yucatan al ser una especie residente invernal, Vireo
olivaceus, una especie transelnte, que solo esta presente durante el otofio y primavera
dentro de la PY, ya que durante el invierno continla su migracion hacia otras regiones.
Por otro lado, seleccionamos dos especies del género Setophaga: Setophaga
americana y Setophaga dominica, ambas especies residentes invernales, lo cual indica
gue pasan el otofio, invierno y primavera en la region. Los patrones de coocurrencia
entre estas especies, nos permite separar los efectos de la estacionalidad climética, de

los efectos de la temporalidad bidtica en el seguimiento de su nicho climatico.
1.10.1 Setophaga americana

Es una especie residente invernal, migrante de larga distancia, conocida cominmente
como chipe pecho manchado (Fig. 1.4a), anida en Canada y Estados Unidos y durante
el invierno ocupa sitios de México, América Central y las Antillas (NASa, 2018). En su
paso por la Peninsula de Yucatan habita una variedad de selvas, desde nivel medio
hasta alto, alimentandose de insectos, semillas, frutos pequefios y néctar (MacKinnon,
2017). Se le puede encontrar forrajeando en la copa de los arboles, pero también en el
suelo en busca de insectos (NASa, 2018). En la Peninsula se encuentra de agosto a

principios de mayo (MacKinnon, 2017).
1.10.2 Setophaga dominica

Es una especie residente invernal y migrante nocturno de larga distancia, conocido
comunmente como chipe garganta amarilla (Fig. 1.4b), anida en el sureste de Estados
Unidos y durante el invierno ocupa sitios de América Central, el Caribe y la costa este y
sur de México, hasta la Peninsula de Yucatdn (NASb, 2018). En su paso por la
Peninsula se le puede ver en los condominios de playa en busca de insectos,
usualmente forrajea en palmas de coco (MacKinnon, 2017). En la Peninsula se

encuentra de fines de agosto a principios de mayo (MacKinnon, 2017).
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1.10.3 Vireo griseus

Es una especie residente invernal, migrante de larga distancia, conocida cominmente
como vireo de ojos blancos (Fig. 1.4c), anida en el centro norte y sureste de Estados
Unidos y migra hacia México, hasta Honduras y Cuba. Es una especie migratoria
altamente frugivora, aunque también llega a consumir artrépodos (Greenberg et al.,
1995). En su paso por la Peninsula de Yucatan se alimenta de insectos, principalmente
orugas (MacKinnon, 2017), pero durante época de invierno consume en gran medida
Bursera simaruba (Greenberg et al., 1993). Ademas, evita la competencia con vireos
estrechamente relacionados con estrategias como el cambio de habitat (Hopp et al.,
2019). En la época migratoria habita matorrales, arbustos, vegetacion en regeneracion,
orillas de selvas, manglares, petenes, duna costera y bosques tropicales (MacKinnon,
2017; Llamosa, 2011; Greenberg et al., 1995). En la Peninsula se encuentra entre
septiembre y mayo (MacKinnon, 2017).

1.10.4 Vireo olivaceus

Es una especie transeulnte y migrante de larga distancia, conocido cominmente como
vireo de ojos rojos (Fig. 1.4d), anida en Canada y Estados Unidos, y migra hacia América
del Sur a través de México y el Caribe (Woodworth et al., 2014; Callo et al., 2013).
Durante su paso por la Peninsula de Yucatan utiliza todo tipo de ambientes, excepto
selvas muy himedas y cerradas, alimentandose de insectos, pero principalmente de
bayas y frutos pequefios (NASc, 2019; MacKinnon, 2017; Woodworth et al., 2014). En
época no reproductiva, parece tener una alta tolerancia social; es una especie silenciosa
y usualmente ocurre en grupos de especies (Callo et al., 2013). Habita en la Peninsula

de agosto a noviembre y de finales de marzo a mayo (MacKinnon, 2017).
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Figura 1. 4 Especies de estudio a) Setophaga americana, b) Setophaga dominica, c)

Vireo griseus y d) Vireo olivaceus. Imagenes tomadas de GBIF (Global Biodiversity
Information Facility).
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JUSTIFICACION

A escala regional, los patrones de distribucién en las areas de invernada de aves
migratorias, asi como el estudio de su nicho climatico han recibido poca atencion (Pérez-
Moreno et al., 2016), sobre todo los patrones de evoluciéon de nicho, los cuales son
importantes para determinar las implicaciones del seguimiento o cambio de nicho en la
evolucion del fenébmeno migratorio (Gomez et al., 2016). Contribuir al conocimiento del
nicho climético de aves migratorias durante la temporada no reproductiva, nos permitiria
hacer inferencias sobre sus rangos de ocupacion en gran parte de su ciclo anual, pero
principalmente esclarecer la idea del seguimiento o cambio de nicho, ya que todavia no
estamos seguros si las aves rastrean o cambian sus nichos ocupados entre las
estaciones, o pueden tener un comportamiento “mixto” (Pérez-Moreno et al., 2016;
Nakazawa et al., 2004). Por un lado, hay estudios que demuestran que algunas especies
se mueven buscando condiciones ambientales especificas, mientras que otras pueden

tolerar los cambios y adaptarse a las condiciones estacionales.

Por otro lado, los parametros ambientales no son los Unicos promotores de variacién en
la distribucion de las especies. A escalas espaciales finas, la competencia entre
individuos se ha reportado como un factor que interviene en el establecimiento y rangos
de ocupacién (Greenberg et al., 1993). Aunque los ENM se construyen a escalas
espaciales gruesas, donde las interacciones bidticas no alteran el arreglo espacial de
las especies (Soberén y Nakamura, 2009), otros factores como la coocurrencia entre
éstas podrian generar variacién en sus distribuciones. Para mi caso de estudio
consideré dos especies del género Vireo y dos especies del género Setophaga. La
eleccion de estas especies parte de una posible competencia entre ellas, ya que, en
ambos casos, se ha documentado una estrecha relacion en su forma de alimentacion y
eleccion de habitats para establecerse dentro de la PY (NASc, 2019; NASa, 2018;
MacKinnon, 2017). Ademas, estas especies muestran patrones temporales, es decir; en
el caso de los Vireos, coocurren durante el otofio y primavera dentro de la PY. Mientras
gue las dos especies de Setophagas, coocurren durante el otofio, invierno y primavera.
Este hecho nos permite separar los efectos del clima (estacionalidad climatica) de los
efectos de la coocurrencia (temporalidad biética) en la dinAmica del nicho de las

especies analizadas.

Pese a las limitaciones de los modelos predictivos, esta ha sido una de las herramientas
mas utilizadas para estimar la influencia de los factores ambientales en la distribucion
de las especies (Soberén y Peterson, 2005). Por lo cual, la inclusién de variables

ambientales en estos modelos, se considera un procedimiento oportuno para predecir
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variaciones en los nichos ecolégicos de especies migratorias, dado que muchos de sus
procesos estan influenciados fuertemente por parametros climéticos (Heikkinen et al.,
2006). En conclusién, esta investigacion centra su atencion en discutir la influencia de
la estacionalidad climética y la temporalidad biética en el seguimiento de los nichos
climaticos de aves comunes migratorias en su paso por la regién biogeogréafica
Peninsula de Yucatéan.
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PREGUNTA DE INVESTIGACION

1. ¢Cudl es la influencia de la estacionalidad climatica y la temporalidad biética en

el seguimiento del nicho climatico de aves migratorias?
HIPOTESIS

a) Estacionalidad climatica. La estacionalidad climatica durante la temporada no
reproductiva de aves migratorias influye en el seguimiento de las condiciones de su

hicho climético.

Prediccion: Las especies analizadas seguiran su nicho climatico en funcion de
las condiciones climaticas entre las distintas temporadas, mostrando variaciones

en su distribucién potencial.

b) Temporalidad biética. La temporalidad biética durante la temporada no reproductiva
de aves migratorias influye en el seguimiento de sus nichos climéticos, evitando que

algunas especies ocupen todos los ambientes disponibles (Fig. 1.5).
Predicciones:

- Altos sobrelapes entre temporadas en los nichos de las especies, indicando un
mayor seguimiento de su nicho estacional.

- La presencia de Vireo olivaceus durante la temporada de otofio, la cual abarca
los meses de septiembre, octubre y noviembre, provocard una superposicion con
el nicho de Vireo griseus impidiendo que este uUltimo ocupe todo su rango de
distribucion.

- Laausencia de Vireo olivaceus durante la temporada de invierno, provocara que
Vireo griseus expanda su nicho en la geografia para ocupar todo su rango de
distribucion.

- La presencia de Vireo olivaceus durante la temporada de primavera, provocara
una contraccién en la geografia del nicho de Vireo griseus impidiendo que este
ocupe todo su rango de distribucion.

- La coocurrencia entre Setophaga americana y Setophaga dominica durante la
temporada no reproductiva, condicionard la ocupacién de los ambientes
disponibles representados en la geografia, evitando que ambas especies ocupen

todo su rango de distribucion.
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Figura 1. 5 Predicciones de la hipdtesis de temporalidad bidtica. La expansion

del nicho de V. griseus durante el invierno implica una superposiciéon del nicho

invernal de V. griseus y el nicho otofial de V. olivaceus mayor que la

superposicion entre ambas especies de Vireo durante la temporada de otofio.

De igual manera, la contraccion del nicho de V. griseus durante la primavera,

espera un sobrelape del nicho invernal de V. griseus y el nicho primaveral de V.

olivaceus mayor que la superposicion entre las especies de Vireo en la

primavera. Por su parte, los sobrelapes entre las especies de Setophaga no

difieren tanto entre las distintas temporadas.
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OBJETIVO GENERAL

Determinar la influencia de la estacionalidad climaética y la temporalidad biética en el
seguimiento de los nichos climaticos de aves migratorias en su paso por la region

biogeogréfica Peninsula de Yucatan.
OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Estimar el nicho climatico y distribucién potencial de Vireo griseus, Vireo
olivaceus, Setophaga dominica y Setophaga americana durante la temporada de
otofio, invierno y primavera mediante el modelado de nicho ecolégico.

2. Evaluar la superposicion en los nichos de cada especie entre temporadas: otofio-
invierno, invierno-primavera y primavera-otofio, a partir del marco estadistico de
Broennimann.

3. Evaluar la superposiciébn de nichos entre especies por cada temporada:
Setophagas-otofio, Setophagas-invierno, Setophagas-primavera, Vireos-otofio y
Vireos-primavera, a partir del marco estadistico de Broennimann.

4. Evaluar la superposicion entre el nicho invernal de V. griseus y el nicho otofial de
V. olivaceus.

5. Evaluar la superposicion entre el nicho invernal de V. griseus y el nicho primaveral

de V. olivaceus.
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CAPITULO II

MATERIALES Y METODOS

2.1 AREA DE ESTUDIO

La Peninsula de Yucatan definida desde el punto de vista biogeografico esta constituida
por los estados de Campeche, Yucatan, Quintana Roo, algunos municipios de Tabasco
(Balancén, Centla, Emiliano Zapata, Jonuta y Tenosique), de Chiapas (Acapetahua,
Catazaja, La Libertad y Ocosingo), tres departamentos del norte de Belice (Belice,
Corozal y Orange Walk) y el departamento del Petén de Guatemala (Fig. 2.1), llamada
asi Provincia Biética Peninsula de Yucatan (PBPY) (Pérez-Sarabia et al., 2017; Cortés
etal., 2012; Duno et al., 2012). Debido a su posicién geogréfica, la regién es considerada
un lugar de suma importancia para las aves migratorias provenientes de América del
Norte al situarse luego de la gran barrera geografica el Golfo de México (Cortés et al.,
2012; Chablé y Pasos, 2010; Deppe y Rotenberry, 2008).

En cuanto a condiciones ambientales refiere, la Peninsula presenta un gradiente de
precipitacién durante los meses de mayo a noviembre, el cual aumenta gradualmente
de norte a sur, y en la parte norte de la regién, aumenta de oeste a este (Lynch, 1989).
Dicho gradiente da lugar a climas mas secos en la parte norte que en el resto, con
rangos anuales de 1221 a 1261mm en el sureste y de 572 a 767mm en el noroeste,
presentando una temperatura media anual que va de los 25 a los 28°C (Pérez-Sarabia
et al., 2017; Duno et al., 2012). En general, los climas se distribuyen gracias a factores
climéticos propios de la region como las corrientes marinas, los vientos alisios, ondas y
tormentas tropicales, frentes frios y nortes (Orellana et al., 2010). Las elevaciones en
esta zona son menores a los 350 msnm, a excepcion de las montafias Mayas de Belice
(Pérez-Sarabia et al., 2017; Lynch, 1989). Buena parte del territorio carece de rios y

arroyos, sobre todo al norte de la region (Lynch, 1989).

Ademas de la variacidén espacial del clima, la Peninsula esta compuesta por vegetacion
costera, manglar, selva baja caducifolia, selva mediana subcaducifolia, selva mediana
subperennifolia, selva baja inundable, sabanas, comunidades de hidréfilas y vegetacion
secundaria (Pérez-Sarabia et al., 2017). En la costa noroccidental de Yucatan, en
Progreso, la vegetacion que prevalece corresponde al matorral espinoso, con una
precipitacién anual de 450mm. Hacia el interior de la region, donde se encuentra la
ciudad de Mérida, la vegetacion predominante es la selva baja caducifolia y la

precipitaciébn aumenta aproximadamente a los 900mm anuales. Hacia la costa del
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Caribe, al lado este, la precipitacion puede elevarse hasta los 1.200mm, en esta zona
podemos encontrar selva mediana subcaducifolia, mientras que en el norte y centro de
Quintana Roo encontramos la selva mediana subperennifolia. Mas adelante, hacia el
sur de Quintana Roo y Campeche podemos hallar rios y corrientes de agua y
precipitaciones por encima de los 1.500mm, que dan lugar a la selva alta
subperennifolia. En el sur de Belice, donde se localizan las montaifias Mayas, la
precipitaciéon aumenta hasta los 4.000mm anuales, con una vegetacién de bosque
tropical humedo (Lynch, 1989).

Particularmente, en la costa de Yucatan, la vegetacion que prevalece es el manglar, la
sabana y el matorral de dunas (Lynch, 1989). Este ultimo, al situarse a lo largo de las
costas del Caribe y el Golfo de México, representa un sitio de parada importante para

las aves terrestres migratorias (Lynch, 1989).
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Figura 2. 1 Representacion de los limites geogréficos que
constituyen la Provincia Bibtica Peninsula de Yucatan

delimitados por la linea A (Duno et al., 2012).
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2.2 SEGUIMIENTO DE NICHO EN EL ESPACIO GEOGRAFICO
2.2.1 Area de calibracion

La construccion del area de calibracion se determind con base en los limites
biogeogréaficos de la Provincia Bidtica Peninsula de Yucatan reportados por Pérez-
Sarabia et al., 2017 y Duno et al., 2012, (Fig. 2.1). De esta manera se descargaron las
capas vectoriales de la division politca de México (Geoportal CONABIO,
http://www.conabio.gob.mx/informacion/gis/), Belice (Geoportal BERDS; Meerman y
Clabaugh, 2017) y Guatemala (SINIT, http://ide.segeplan.gob.gt/descargas.php). Se
seleccionaron los estados de Campeche, Yucatan, Quintana Roo, los municipios de
Balancéan, Centla, Emiliano Zapata, Jonuta y Tenosique para Tabasco, de Chiapas los
municipios de Acapetahua, Catazaja, La Libertad y Ocosingo, de Belice los tres
departamentos del norte, Belice, Corozal y Orange Walk y el departamento del Petén
de Guatemala, los procesos se realizaron en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018) y

ArcMap versién 10.3.
2.2.2 Descargay limpieza de registros de ocurrencia

Se utilizaron registros de la base de datos de ciencia ciudadana eBird, los cuales se han
empleado a menudo para modelar nichos y areas potenciales (Coxen et al., 2017). Se
descargaron ocurrencias para México, Belice y Guatemala, para las cuatro especies
migratorias Vireo griseus, Vireo olivaceus, Setophaga dominica y Setophaga americana.
Estos registros se seleccionaron a partir de 1979, afio que coincide con la elaboracion
de las variables ambientales, y hasta el 2018, eliminando los que no corresponden al
area de calibracion. Posterior, los datos se dividieron por temporadas: otofio que
contempla los meses de septiembre, octubre y noviembre, invierno que incluye
diciembre, enero y febrero y primavera considerando marzo, abril y mayo. Los rangos
de temporadas se definieron con base en los meses que V. olivaceus permanece fuera
de la Peninsula. Se eliminaron los registros duplicados en las mismas coordenadas
geogréficas y registros dentro de un radio de 1, 2.5, 5y 7 km de distancia con el paquete
R spThin (Aiello-Lammens et al., 2015), para evitar sobreajuste en los modelos. Los
registros de presencia fueron divididos aleatoriamente en dos conjuntos, 70% para
calibracion (datos de train) y 30% para evaluacién (datos de test). Todos los andlisis se

realizaron en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018).
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2.2.3 Variables ambientales

Se utilizaron 15 variables climaticas (Anexo 1) del repositorio de CHELSA (http://chelsa-
climate.org/), climatologias en alta resolucion (30 arcsec, ~1 km) para las areas de
superficie terrestre, que comprende los patrones de precipitacion y temperatura anual
para el periodo de 1979-2013 (Karger et al., 2017), evitando cuatro que generan
artefactos (temperatura meda del trimestre mas humedo, temperatura media del
trimestre mas seco, precipitacion del trimestre mas calido y precipitacion del trimestre
mas frio) (Escobar et al., 2014). Las variables climaticas se acoplaron al tamafio del
area de calibracion, posterior se determinaron las correlaciones entre ellas mediante la
matriz de correlacion de Pearson, considerando correlacién cuando r = 0.8. Finalmente
se organizaron en 3 conjuntos de variables como se sugiere en la aplicacion del paquete
kuenm: set_1 contiene las 15 variables climaticas de temperatura y precipitacion, set_2
contiene las variables climéticas sin correlacion (bio 1, 12, 15, 2, 3, 4y 6) y el set_3
contiene los 6 componentes principales de las variables climéaticas. Todos los analisis

se realizaron en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018).
2.2.4 Construccién de modelos estacionales

Para cada especie y temporada, creamos 252 modelos candidatos mediante la funcion
kuenm_cal del paquete kuenm en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018), con la
combinacibn de 3 conjuntos de predictores ambientales, 9 configuraciones de
multiplicador de regularizacién (0.5, 1, 1.5, 2, 3, 4, 6, 8 y 10), y 7 combinaciones de
clases de identidad (L, LP, LQ, LQP, P, Q y QP). Posterior se aplicé la funcién
kuenm_ceval para evaluar y seleccionar el mejor modelo mediante el criterio OR_AICc,
que evalla la significancia estadistica mediante la ROC parcial®, capacidad predictiva
aplicando tasas de omision permitida del 5% y complejidad, considerando aquellos
modelos que tienen delta AlCc < 2. A partir de esta informacién, se crearon los modelos
finales mediante la funcion kuenm_maod, utilizando el conjunto completo de ocurrencias

y las mejores parametrizaciones (Cobos et al., 2019).

6 La ROC parcial fue disefiada para contrarrestar las deficiencias del AUC que deriva de la curva
ROC, a diferencia de ésta, la ROC parcial se obtiene al graficar en el eje x el area total predicha
por el algoritmo, mientras que en el eje y se establece un punto de corte denominado “parametro
E”, el cual indica el error que se tolera en las omisiones.
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2.2.5 Mapas de idoneidad de héabitat

Generamos mapas de idoneidad de habitat utilizando el modelo de salida continuo para
identificar zonas con ambientes adecuados para la ocurrencia de las especies. Los
mapas continuos muestran un gradiente de idoneidad ambiental que va de 0 a 1, donde
valores cercanos a 1 indican mayor idoneidad para la especie. A partir de los resultados
continuos, aplicamos un umbral de corte del 5% para generar rasters con valores
binarios que discriminan zonas adecuadas y no adecuadas ambientalmente para la
especie. Para apreciar los cambios en la distribucién de las aves entre temporadas, se
realizé un algebra de mapas, restando las idoneidades [otofio — invierno], [invierno —
primavera], [invierno — otofio] y [primavera — invierno]. Para V. olivaceus se aplicé [otofio
— primavera] y [primavera — otofio]. Todos los andlisis se realizaron en ArcMap 10.3 y
en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018).
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2.3 SEGUIMIENTO DE NICHO EN EL ESPACIO AMBIENTAL
2.3.1 Construccidn del espacio ambiental

El seguimiento de nicho estacional se baso en las recomendaciones de Broennimann et
al., (2012). Para cada especie, calculamos la densidad de los puntos de ocurrencias y
las variables climaticas descritas anteriormente para la PY, a partir de un analisis de
componentes principales (PCA) que resume la variacibn ambiental principal.
Seleccionamos la variable con mayor contribucion en el PCl y en el PC2,
respectivamente, utilizandolos como ejes para la construccion del espacio ambiental.
Los analisis se realizaron en R version 3.5.2 (R Core Team, 2018) con la funcién

ecospat.grid.clim.dyn en el paquete ecospat (Di Cola et al., 2017).
2.3.2 Medicién de la superposicion de nichos

Posteriormente, calculamos el sobrelape de nichos para cada especie entre el otofio —
invierno, invierno — primavera y otofio — primavera; el sobrelape de nichos entre S.
americana — S. dominica para el otofio, invierno y primavera, el sobrelape entre V.
griseus — V. olivaceus para el otofio y primavera; y el sobrelape entre el nicho invernal
de V. griseus y el nicho otofial y primaveral de V. olivaceus. La estimacion se realiz6 a
lo largo de los dos ejes de nicho seleccionados, utilizando la métrica D de Schoener
(Schoener, 1968). El valor de D varia de 0 (sin superposicién) a 1 (superposicion
completa). Los andlisis se realizaron en R versién 3.5.2 (R Core Team, 2018) con la

funcién ecospat.niche.overlap en el paquete ecospat (Di Cola et al., 2017).
2.3.3 Prueba de similitud de nicho

Finalmente, utilizamos la prueba de similitud para cuantificar el seguimiento de nicho de
cada especie entre el otofio — invierno, invierno — primavera y otofio — primavera. Los
resultados de cada prueba (valores simulados de D) se compararon con los valores de
la superposicién de nicho (valores observados o reales de D). Dicha prueba nos da una
estimacion de la probabilidad de obtener el valor real de D si la hip6tesis nula fuera
cierta. Aqui probamos si la superposicion de nicho es méas similar que lo aleatorio, por
lo que utilizamos la alternativa “greater” (Di Cola et al., 2017). Todos los andlisis se
realizaron en R version 352 (R Core Team, 2018) con la funcion

ecospat.niche.similarity.test en el paquete ecospat (Di Cola et al., 2017).
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CAPITULO Il

RESULTADOS

3.1 SEGUIMIENTO DE NICHO EN EL ESPACIO GEOGRAFICO

3.1.1 Seleccién de modelos

Elegimos los modelos construidos a partir del set de los 6 componentes principales de
las variables y el set de datos en donde solo se eliminaron los registros duplicados
(Cuadro 3.1). Todos los modelos seleccionados cumplieron con el criterio de evaluacion
OR_AICc (Anexo 2).

Cuadro 3. 1 Estadisticas de rendimiento para los modelos seleccionados en funcion

del criterio de evaluacion OR_AICc, para cada especie y temporada.

Especie |Temporada Modelo AUC Tasa AlCc Delta W Num
ratio omision AlICc AICc parametros
5%
Setophaga |Invierno M_3_F lgp_Set_3 1.217 0.044 3183757 O 1 12
americana oo M_1.5 F lgp_Set 3 1.257 0.046 1658155 0 1 19
Primavera M_3 F Iqp_Set 3 1.181 0.048 1127020 O 1 16
Setophaga |Invierno M_0.5_F_ Igp_Set_ 3 1.312 0.049 4255052 O 1 23
dominica  |ntofig M_0.5 F Igp_Set 3 1286 0.048 2844326 O 1 21
Primavera M_0.5_F Igp_Set 3 1.260 0.034 18264.09 0 1 22
Vireo Invierno M_6_F lg_Set 3 1.170 0.049 60900.39 O 1 6
griseus Otofio M_0.5 F Igp_Set 3 1.196 0.046 30521.99 O 1 24
Primavera M_3_F Iqp_Set_3 1.192 0.048 29699.22 O 1 18
Vireo Otofio M_1 F Ip_Set 3 1.240 0.039 15450.79 O 1 17
olivaceus  |primavera M_1_F_Ip_Set 3 1.243 0.046 1325217 0 1 18

*** E|l nombre del modelo se compone por M = multiplicador de regularizacion,

F = clases de identidad y Set = conjunto de variables.
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3.1.2 Posicion de las especies en el espacio geogréfico
3.1.2.1 Setophaga americana

Encontramos idoneidad de ambientes muy similar entre las tres temporadas (Fig. 3.1),
dichas condiciones las podemos observar en diversidad de climas y tipos de vegetacion.
Los modelos resultantes para S. americana presentan idoneidades que van desde 0.2
hasta 0.9, sin embargo, la mayor ocupacién de ambientes se da en zonas con
idoneidades mayores a 0.4, sobre todo durante el invierno cuando la especie se ha

establecido por completo en la region.

El norte de la PY con idoneidades por encima de 0.6, presenta un clima seco y
vegetacion que va desde selva baja y mediana subperennifolia, manglar, tular, matorral
de dunas, asi como pastizal y vegetacion secundaria. El este y sureste de la PY son
caracteristicos de un clima calido subhimedo asociados a selva mediana
subperennifolia, vegetacion secundaria arbdérea, manglar y duna costera. En las
regiones de Chiapas y Tabasco predomina un clima calido humedo, con pastizal
cultivado, agricultura de temporal, manglar y tular (INEGI, 2016; Garcia, 1998; Lynch,
1989). En las zonas con idoneidades por debajo de 0.2 en Campeche, prevalece un
clima céalido himedo con vegetacion secundaria de selva mediana caducifolia y selva
baja espinosa subperennifolia, mientras que en el Petén de Guatemala predomina el
clima tropical humedo con humedales, pastos y mangle (INEGI, 2016; CATHALAC,
2011; Garcia, 1998).

De acuerdo con el umbral de corte aplicado, en las tres temporadas las zonas no
adecuadas para la especie pertenecen a sitios del estado de Campeche, parte del Petén
de Guatemala y las elevaciones de Chiapas. Algunas porciones de Tabasco durante la
temporada de otofio e invierno pertenecen también a zonas no favorables (Fig. 3.2). Los
mayores cambios en la distribucién de la especie se dan entre el invierno y primavera
(Fig. 3.3), particularmente hacia el territorio de Quintana Roo, gran parte de Belice y el
interior de Tabasco hasta donde comienzan las elevaciones de Chiapas y Guatemala.
Los menores cambios ocurren durante el otofio e invierno, destacando parte de Belice
y la zona centro norte de la PY como la regién con mayores cambios entre estas dos

temporadas.
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Figura 3. 1 Modelos de idoneidad de habitat de S. americana. Los colores mas
calidos muestran areas mayor idoneidad ambiental: a) temporada de otofio, b)
invierno y c) primavera. Los circulos negros representan los puntos de ocurrencia

de la especie.
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N

[:] Adecuado
[:, No adecuado

Figura 3. 2 Modelos binarios donde se pueden observar zonas adecuadas y no

adecuadas para S. americana: a) temporada de otofio, b) invierno y c) primavera.
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Otofio - invierno Invierno - primavera
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Figura 3. 3 Diferencias en la distribucion de Setophaga americana entre
temporadas. El color verde denota los sitios con mayores cambios entre
temporadas, mientras que el color rosado indica los menores cambios.
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3.1.2.2 Setophaga dominica

Encontramos idoneidad de ambientes con ligeras diferencias entre temporadas (Fig.
3.4). De acuerdo con los modelos, S. dominica se distribuye en idoneidades desde 0.2
hasta 0.9, sin embargo, existe una alta densidad de ocurrencias en zonas con
idoneidades por encima de 0.6. En general, las regiones con idoneidades mayores a 0.4
pertenecen a la costa noroccidental de Yucatan, en Progreso, donde prevalece el
matorral espinoso y un clima seco, hacia el interior de Mérida, con selva baja caducifolia,
la costa norte de Quintana Roo y el Caribe, donde la vegetacion caracteristica es la
selva mediana subcaducifolia y un clima calido subhimedo y la region de Belice
asociada a manglares, areas agricolas, sabanas y arbustos con clima tropical himedo
(INEGI, 2016; CATHALAC, 2011; Garcia, 1998; Lynch, 1989). Las zonas con
idoneidades por debajo de 0.2 se concentran en regiones de Campeche, principalmente
en elevaciones por encima de los 100 msnm, donde la vegetacion que destaca es la
selva alta subperennifolia y un clima calido subhumedo, ademéas del Petén de
Guatemala donde hallamos manglares, arbustos, pastos y un clima tropical himedo
(INEGI, 2016; CATHALAC, 2011; Garcia, 1998; Lynch, 1989).

De acuerdo con el umbral de corte aplicado, en las tres temporadas, las zonas no
adecuadas para la especie pertenecen a sitios del estado de Campeche, las zonas
elevadas de Chiapas y parte del Petén de Guatemala (Fig. 3.5). Entre el otofio e invierno,
los mayores cambios en la distribucion de la especie se pueden observar en la zona
noroccidental de Yucatan, la zona de Mérida, la costa norte y el sur de Quintana Roo,
sobre todo en elevaciones menores a los 20 msnm, donde predomina la selva mediana
subperennifolia y vegetacion secundaria de selva mediana subperennifolia, ademas
sitios de Belice y Guatemala que no sobrepasan los 200 msnm (Fig. 3.6). Durante el
invierno y primavera, los mayores cambios se dan en gran parte del norte de la PY, la
costa Caribe de Quintana Roo, zonas bajas de Belice y parte de Tabasco. Finalmente,
los cambios notables entre el otofio y primavera se observan en la zona norte de la

peninsula, en sitios de Belice y parte de Tabasco y Chiapas (Fig. 3.6).
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Figura 3. 4 Modelos de idoneidad de habitat de S. dominica. Los colores mas
calidos muestran areas mayor idoneidad ambiental: a) temporada de otofio, b)
invierno y c) primavera. Los circulos negros representan los puntos de ocurrencia

de la especie.
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:l Adecuado
[:l No adecuado

Figura 3. 5 Modelos binarios donde se pueden observar zonas adecuadas y no

adecuadas para S. dominica: a) temporada de otofio, b) invierno y c) primavera.
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Figura 3. 6 Diferencias en la distribucion de Setophaga dominica entre
temporadas. El color verde denota los sitios con mayores cambios entre

temporadas, mientras que el color rosado indica los menores cambios.
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3.1.2.3 Vireo griseus

Encontramos idoneidad de ambientes que coinciden en la temporada de otofio y
primavera (Fig. 3.7). La distribucion de V. griseus es muy variada, segun los modelos
estacionales, ya que lo podemos encontrar en sitios con idoneidades muy bajas (0.2),
hasta muy altas (0.9). La maxima densidad de ocurrencias de la especie puede
observarse en regiones tropicales de Belice y la costa del Caribe mexicano. Las zonas
con idoneidades por encima de 0.4 pertenecen a la costa norte de la PY hasta el interior
de Mérida, excepto en la temporada de invierno que se restringe hacia la costa, dichas
regiones son caracteristicas de climas secos y vegetacion de selva baja caducifolia.
Gran parte del Caribe y la zona sureste de la PY presentan también altas idoneidades
ambientales, zonas asociadas a vegetacién de manglar, selva baja y mediana
subperennifolia y selva baja espinosa. Las idoneidades mas bajas se concentran
principalmente en sitios de Campeche donde existe vegetacion secundaria de selva
mediana subperennifolia y un clima célido subhumedo, ademas de la costa de Tabasco
en la temporada de otofio (INEGI, 2016; CATHALAC, 2011; Garcia, 1998; Lynch, 1989).

El umbral de corte indica la costa de Campeche y buena parte del estado como zonas
no favorables para la especie durante las tres temporadas, ademas de la costa de
Tabasco y las elevaciones de Chiapas y el Petén de Guatemala en la temporada de
otofio y primavera (Fig. 3.8). Los mayores cambios en la distribucion de la especie se
dan entre el otofio e invierno, en la costa noroccidental de Yucatan y hasta llegar a
elevaciones por debajo de los 30 msnm dentro del estado (Fig. 3.9). También se
registran cambios notables en la zona de Chiapas antes de llegar a los 100 msnm.
Finalmente registramos variacion en la zona de Belice con elevaciones menores a 50
msnm. Entre el invierno y primavera, las diferencias mas notables en la distribucion de
la especie se dan al interior de la PY, en gran parte del estado de Campeche y Tabasco,
Guatemala y las altas elevaciones al sur de la PY. En lo que respecta al otofio —
primavera, los cambios mas significativos se encuentran en el norte de la region y la

zona de Chiapas.
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Figura 3. 7 Modelos de idoneidad de habitat de V. griseus. Los colores mas
calidos muestran areas mayor idoneidad ambiental: a) temporada de otofio, b)
invierno y c) primavera. Los circulos negros representan los puntos de ocurrencia

de la especie.
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Figura 3. 8 Modelos binarios donde se pueden observar zonas adecuadas y no

adecuadas para V. griseus: a) temporada de otofio, b) invierno y c) primavera.
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Figura 3. 9 Diferencias en la distribucion de Vireo griseus entre temporadas. El
color verde denota los sitios con mayores cambios entre temporadas, mientras
gue el color rosado indica los menores cambios.
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3.1.2.4 Vireo olivaceus

Las altas idoneidades para esta especie no difieren gradualmente entre temporadas
(Fig. 3.10). Valores por encima de 0.4 se registran en una pequefia porcion de la costa
yucateca, asociada a clima seco y matorral espinoso, la costa norte de Quintana Roo
con clima calido subhimedo y selva mediana subperennifolia, el Caribe, la region de
Belice con diversidad de ambientes (manglares, areas agricolas, sabanas y arbustos)
con clima tropical humedo, gran parte del Petén de Guatemala con vegetacion de
humedales, arbustos y pastos, y la zona baja de Chiapas (50 msnm), (INEGI, 2016;
CATHALAC, 2011; Garcia, 1998).

De acuerdo con los resultados de los modelos, V. olivaceus se distribuye en idoneidades
de 0.2 hasta 0.9, sin embargo, las altas densidades de ocurrencia se localizan en la
zona de Belice que corresponden a idoneidades mayores a 0.8. No es raro que las altas
idoneidades de Belice coincidan con la alta densidad de ocurrencia de la especie, ya
gue durante la temporada de invierno V. olivaceus continia su migracién hacia la cuenca
Amazdnica. En este sentido, podemos encontrar zonas no adecuadas para la especie
en regiones de Yucatan, buena parte de Campeche y las altas elevaciones de Chiapas
y Guatemala durante ambas temporadas, mientras que en el otofio el norte del Petén
de Guatemala se une a los sitios no favorables (Fig. 3.11). Por otro lado, las diferencias
mas notables en la distribucion de la especie corresponden a regiones del Caribe, la
zona sur de Quintana Roo, la region norte de Belice, el interior de Yucatan y la zona de
Chiapas (Fig. 3.12).
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Figura 3. 10 Modelos de idoneidad de habitat de V. olivaceus. Los colores mas
calidos muestran areas mayor idoneidad ambiental: a) temporada de otofio, b)
primavera. Los circulos negros representan los puntos de ocurrencia de la

especie.
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Figura 3. 11 Modelos binarios donde se pueden observar zonas adecuadas y no

adecuadas para V. olivaceus: a) temporada de otofio, b) invierno y c) primavera.
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Figura 3. 12 Diferencias en la distribucién de Vireo olivaceus entre
temporadas. El color verde denota los sitios con mayores cambios
entre temporadas, mientras que el color rosado indica los menores

cambios.
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3.2 SEGUIMIENTO DE NICHO EN EL ESPACIO AMBIENTAL
3.2.1 Descripcién del espacio ambiental

Los parametros biocliméticos considerados en la construccion del espacio ambiental
(Fig. 3.13) fueron la temperatura media anual (bio 1) y el rango diurno promedio (bio 2),
contribuyendo con el 42.1% y 31.47% de la variacion del PC1y PC2, respectivamente
(Anexo 3). La mayor interseccion de los predictores se da en los valores mas altos de
ambas variables, en la geografia estos ambientes se localizan en elevaciones por
debajo de los 100 msnm. La temperatura media anual muestra una asociacién con la
elevacion de la superficie terrestre, a medida que incrementan dichas elevaciones la
temperatura comienza a descender. El rango diurno promedio, al ser una variable
construida a partir de la media mensual de temperaturas maximas y minimas, tiene sus
valores minimos asociados a la costa de toda la regién, con los valores maximos al

interior de esta (Anexo 4).

Rango diurno promedio (°C)
5

T T T

I T T
21 22 23 24 25 26
Temperatura media anual (°C)

Figura 3. 13 Representacion gréafica de la construccion del espacio ambiental de la
PBPY.
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3.2.2 Posicion de las especies en el espacio ambiental
3.2.2.1 Setophaga americana

La ocupacion de ambientes de la especie fue bastante similar en las tres temporadas,
distribuyéndose en el 50% del entorno disponible (Fig. 3.14). S. americana utiliza
ambientes con valores de 2.5 a 7 °C de rango diurno promedio y valores de 23.5 a 27
°C de temperatura media anual. Sin embargo, las altas densidades de ocurrencia se
concentran en valores altos de temperatura media anual (26 °C) y valores medios de
rango diurno promedio (3 - 4.5 °C), lo cual corresponde en el espacio geogréfico a la
costa norte y este de la PY. Durante el otofio la densidad de ocurrencias se concentra
en el rango de valores 25.5 — 26.5 °C de temperatura media anual y 2.5 -5 °C de rango
diurno promedio. En el invierno, existe la mayor concentracion de ocurrencias de la
especie, mientras que en la primavera hay menor presencia mostrando un patron

coincidente con el otofio (Anexo 5).
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Figura 3. 14 Espacio de nicho para Setophaga americana, basado en la
temperatura media anual y el rango diurno promedio por cada temporada. Las
lineas de contorno continuas y punteadas corresponden al 100% y el 50% de los
ambientes disponibles en toda el area de estudio, respectivamente. La sombra gris
muestra la densidad de ocurrencias de la especie en el espacio ambiental, es
decir, el nicho ocupado.
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3.2.2.2 Setophaga dominica

La ocupacion de ambientes de la especie se distribuye en el 50% del entorno disponible,
desde 2.5 a 6.5 °C de rango diurno promedio y de 23.5 a 27 °C de temperatura media
anual (Fig. 3.15), en la geografia, esto indica que la especie evita el interior de la PY.
En general, la densidad de ocurrencias de S. dominica parece ser persistente con el
cambio de temporada, ya que las altas densidades se concentran en una zona
particular, esto es la costa norte y este de la region. A pesar de que las tres temporadas
presentan una ocupacioén de ambientes muy parecida, en la primavera existe la mayor
concentracion de presencias en valores de 3.5 -5 °C y 25.5 — 26.5 °C, de rango diurno

promedio y temperatura media anual, respectivamente (Anexo 5).
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Figura 3. 15 Espacio de nicho para Setophaga dominica, basado en la
temperatura media anual y el rango diurno promedio por cada temporada. Las
lineas de contorno continuas y punteadas corresponden al 100% y el 50% de los
ambientes disponibles en toda el area de estudio, respectivamente. La sombra gris
muestra la densidad de ocurrencias de la especie en el espacio ambiental, es
decir, el nicho ocupado.
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3.2.2.3 Vireo griseus

La ocupaciéon de ambientes de la especie se ajusta al 50% del entorno disponible, en
valores de 2.5 a 6.5 °C de rango diurno promedio y valores de 23.5 a 27 °C de
temperatura media anual (Fig. 3.16), geograficamente esto corresponde a zonas donde
existen elevaciones por debajo de los 100 msnm. En general, la alta densidad de
ocurrencias de V. griseus se encuentra restringida a la parte noreste y sureste de la
peninsula, siendo el invierno la temporada con la mayor concentracion de ocurrencias
en un rango de 4 — 4.5 °C de rango diurno promedio y de 25.5 — 26.5 °C de temperatura
media anual. Durante la primavera, la alta densidad de ocurrencias se concentra
mayormente en dos sitios, que corresponden al territorio de Belice y la zona noreste de
la PY (Anexo 5).
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Figura 3. 16 Espacio de nicho para Vireo griseus, basado en la temperatura media
anual y el rango diurno promedio por cada temporada. Las lineas de contorno
continuas y punteadas corresponden al 100% y el 50% de los ambientes
disponibles en toda el area de estudio, respectivamente. La sombra gris muestra

la densidad de ocurrencias de la especie en el espacio ambiental, es decir, el nicho
ocupado.
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3.2.2.4 Vireo olivaceus

La ocupacion de ambientes de la especie se distribuye en poco mas del 50% del entorno
disponible. El rango de ocupacion se encuentra entre los 23 — 27 °C de temperatura
media anual y 2.5 — 7 °C de rango diurno promedio (Fig. 3.17). Durante el otofio la alta
densidad de ocurrencias se localiza entre los 26 y 4.5 °C, valores de temperatura media
anual y rango diurno promedio, respectivamente. Dichos ambientes corresponden
geogréaficamente a la regién de Belice. Por otro lado, en la temporada de primavera,
existe una ligera expansion en la ocupacion de los ambientes, acentuando la alta
densidad de ocurrencias entre los 24.5 — 25 °C de temperatura media anual y 5 — 5.5

°C de rango diurno promedio (Anexo 5).
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Figura 3. 17 Espacio de nicho para Vireo olivaceus, basado en la temperatura
media anual y el rango diurno promedio por cada temporada. Las lineas de
contorno continuas y punteadas corresponden al 100% y el 50% de los ambientes
disponibles en toda el area de estudio, respectivamente. La sombra gris muestra

la densidad de ocurrencias de la especie en el espacio ambiental, es decir, el nicho
ocupado.
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3.2.3 Superposicion de nichos entre temporadas por especie

El andlisis de deteccién de superposicion de nicho mostré distribuciones altamente

superpuestas (> 0.75), nichos mas parecidos entre estaciones, lo cual indica un

seguimiento de nicho estacional. El mayor sobrelape lo presenta S. dominica entre el

otofio e invierno con un valor de superposicion de 0.88, mientras que el menor sobrelape

fue el de V. olivaceus entre el otofio y primavera con una superposicion de 0.76 (Cuadro

3.2).

Por su parte, la prueba de similitud indica que los nichos de las especies son mas

similares de lo que se esperaria por casualidad, lo que apunta a un mayor seguimiento

de nicho estacional (Cuadro 3.2, Anexo 6).

Cuadro 3. 2 Resultados de la métrica de sobrelape y la prueba de similitud de nichos

entre temporadas por cada especie.

Especie Temporadas Sobrelape (D) Similitud (p)
Setophaga americana Otofio-invierno 0.85 *0.029
Invierno-primavera 0.85 *0.029
Otofio-primavera 0.83 *0.039
Setophaga dominica Otofio-invierno 0.88 *0.029
Invierno-primavera 0.82 *0.009
Otofio-primavera 0.83 *0.039
Vireo griseus Otofio-invierno 0.83 *0.029
Invierno-primavera 0.79 *0.039
Otofio-primavera 0.82 *0.039
Vireo olivaceus Otofio-primavera 0.76 *0.009

Un valor significativo (* p < 0.05) apunta a nichos mas similares entre si.
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3.2.4 Superposicion de nichos entre especies por temporada

El analisis de deteccién de superposicién de nicho entre las especies de Setophaga
mostro distribuciones medianamente superpuestas (Cuadro 3.3), lo que indica nichos
medianamente parecidos. Sin embargo, existe una mayor similitud en los nichos durante
la temporada de otofio y mas diferencias en el invierno y primavera (Cuadro 3.3, Anexo
6).

Por su parte, las especies de Vireo mostraron los mayores sobrelapes entre temporadas
(Cuadro 3.3), siendo sus nichos mucho mas parecidos entre si. Los resultados de la
prueba de similitud muestran que los nichos de las especies son mas similares de lo

gue se esperaria por casualidad (Cuadro 3.3, Anexo 6).

Cuadro 3. 3 Resultados de la métrica de sobrelape y la prueba

de similitud de nichos entre las especies por cada temporada.

Especies Temporada Sobrelape (D) Similitud (p)

Setophagas Otofio 0.69 *0.039
Invierno 0.74 0.07
Primavera 0.66 0.11

Vireos Otofio 0.79 *0.049
Primavera 0.74 *0.019

Un valor significativo (* p < 0.05) apunta a nichos mas

similares entre si.
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3.2.5 Evaluacion de la expansién de nicho de V. griseus durante el invierno y

contraccion en primavera

El andlisis de superposicion mostré altos sobrelapes en los nichos de V. griseus y V.
olivaceus (Fig. 3.18). Los resultados de las comparaciones entre el nicho invernal de V.
griseus vs el nicho otofal y primaveral de V. olivaceus, no sustentan la prediccién sobre
la expansion del nicho de V. griseus en el rango de distribucién desocupado por V.
olivaceus y en consecuencia la contraccion durante la primavera. Contrario a lo
esperado, las superposiciones que hallamos entre el nicho invernal de V. griseus y el
nicho de otofio/primavera de V. olivaceus resultan menores que los sobrelapes entre
estas especies para la temporada de otofio y primavera, respectivamente (Fig. 3.18).
En tanto los sobrelapes de las S. dominica y S. americana entre temporadas no difieren

en gran medida, tal como lo esperdbamos.

Temporada NO-Reproductiva

A
A 4

Otono Invierno Primavera
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V. olivaceus - Jrise V. olivaceus -
£ primavera
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Setophagas

S. americana S. americana S. americana

Figura 3. 18 Comparacion de la superposicion (D) entre especies por temporadas.
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CAPITULO IV
DISCUSION

A escala regional, los patrones de distribucion en las areas de invernada de aves
migratorias, asi como el estudio de su nicho climético han recibido poca atencién (Pérez-
Moreno et al., 2016), sobre todo los patrones de evolucion de nicho, los cuales son
importantes para determinar las implicaciones del seguimiento o cambio de nicho en la
evolucion del fenébmeno migratorio (Gomez et al., 2016). En este sentido, nos
preguntamos qué tanto la estacionalidad climética y la temporalidad biética pueden
influir en el seguimiento del nicho climatico de aves migratorias durante la temporada no
reproductiva. Elegimos la Peninsula de Yucatan como é&rea de estudio por ser un
importante sitio de parada o estadia para las aves migratorias luego de largos y costosos
vuelos. Utilizando los modelos de nicho ecolégico y el marco estadistico de
Broennimann et al.,, (2012), pudimos demostrar que algunos migrantes de larga

distancia buscan las condiciones de su nicho a través de temporadas cortas.

La primera parte de esta investigacion se centr6 en determinar la influencia de la
estacionalidad climatica en el seguimiento de nicho, prediciendo una variacion en la
distribucion potencial de las especies entre temporadas. Los patrones de distribucion
encontrados indican que las aves migran mas entre Florida y la Peninsula de Yucatan,
gue entre la costa norte del Golfo y la Peninsula de Yucatan. En la mayoria de los
modelos es posible observar altas idoneidades ambientales hacia la costa norte de la
PY, asi como la regién del Caribe y Belice, mientras que la parte oeste de la region
presenta las menores idoneidades ambientales. Nuestros hallazgos estan respaldados
por el trabajo de Deppe y Rotenberry (2005) quienes sugieren que algunas especies
migratorias, entre ellas Setophaga americana (objeto de esta investigacion) podrian
estar saliendo de la peninsula de Florida, impulsadas por la frecuencia de vientos que
les facilita volar hacia el sur, de manera que, estas aves estarian llegando a lo largo de
la costa norte de la Peninsula de Yucatan. Asimismo, identificamos coincidencias en las
favorabilidades ambientales entre la temporada de otofio y la temporada de primavera,
lo cual podria deberse a que las aves siguen la misma ruta migratoria al regresar a sus
zonas de reproduccioén. En nuestros resultados, la dindmica de distribucion de las aves
lleva una direccién de este a sur, evitando siempre el suroeste y oeste de la PY, lugares
gue pueden estar desocupados debido a la estructura del habitat, ya que, nuestras
especies tienen preferencia por estratos bajos o arbustivos. También podriamos

considerar factores como el costo energético del vuelo migratorio, ya que, al elegir una

65



CAPITULO IV

ruta mas corta, las especies tendrian niveles de energia superiores, lo cual elevaria el
éxito para ir en busca de alimento o para elegir un habitat adecuado (Zurell et al., 2018).
Por lo tanto, volar desde la peninsula de Florida hacia la costa norte de la PY, implicaria

menos costo energético que salir de la costa norte del Golfo.

De manera general, los mapas de distribucién de las especies muestran que durante la
temporada de otofio las aves llegan por la costa norte de la PY estableciéndose
principalmente en esta regién. La interpretacion de estos modelos sugiere que los
patrones de distribucion se deben al orden de llegada de las especies. Aquellos sitios
gue corresponden con altas idoneidades ambientales podrian considerarse Optimos
para nuestras especies, mientras que los de baja favorabilidad serian subdptimos, los
cuales son utilizados una vez que los primeros se saturan (Bar-Massada, 2015). La
investigacion de Pérez-Moreno et al., (2016) plantea que, los individuos que llegan
primero a las zonas de invernada eligen las mejores areas para establecerse, y esto a
su vez se ve reflejado en sitios con altas idoneidades ambientales. De acuerdo con los
datos de eBird, nuestros migrantes arriban a la PY durante septiembre, el inicio de la
migracién de otofio, por lo tanto, pueden considerarse especies tempranas. Durante el
invierno, probablemente las especies se han establecido por completo en los sitios
Optimos dejando libres sitios subdptimos para individuos tardios, y solo abandonaran
estos espacios hasta el momento de volver a sus zonas de reproduccion. Ademas, las
aves tempranas abandonan antes los sitios Optimos para darle oportunidad de
reenergizarse a los individuos tardios y de esta manera puedan emprender el vuelo en

la migracion de primavera (Pérez-Moreno et al., 2016).

Por otro lado, evaluamos también el seguimiento de nicho en el espacio ambiental, bajo
la influencia de la temporalidad biética. Nuestros analisis arrojaron altos valores de
superposicion y nichos més similares entre temporadas para todas las especies,
aportando evidencia a favor del seguimiento de nicho estacional, el cual esta vinculado
con altas superposiciones en los nichos superpuestos, ademas de una similitud
significativa entre ellos (Goméz et al., 2016). Cabe resaltar que, cuanto mas amplios son
los nichos de las especies existe una mayor superposicion entre ellos (Bar-Massada,
2015), ademas de que el seguimiento de nicho puede estar mediado por la mayor
amplitud de nicho climatico de las especies (Dufour et al., 2020; 2019). Posiblemente
nuestras aves tengan una amplitud de nicho muy similar, ya que los valores de
superposicion encontrados no difieren en gran medida. Aungque en este trabajo no se
calculd la amplitud de nicho, se ha documentado que las especies migratorias tienen

nichos amplios, influenciados por la estacionalidad climatica local (Goméz et al., 2016).
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Es importante mencionar que las currucas parulidae y las currucas de Sylvia han sido
objeto de estudio en la dinAmica del seguimiento y cambio de nicho, investigaciones
como la de Laube et al., (2015), sugieren que las currucas de Sylvia no rastrean su nicho
climético, por el contrario, Goméz et al., (2016) encontraron un seguimiento de nicho en
currucas parulidae. El contraste de resultados se debe a que Laube et al., (2015), no
consideraron la variacion climatica entre estaciones, por lo tanto, se desconoce si existe
un cambio de nicho por eleccién de las especies, 0 el cambio se dio en el espacio
ambiental. Ademas, los analisis de esta investigacion no incluyeron una prueba de
similitud mas robusta para la evaluacion del seguimiento de nicho estacional. Por el
contrario, Goméz et al., (2016) analizaron el rastreo de nicho bajo la prueba de similitud
para la temporada reproductiva y no reproductiva de sus especies, considerando la
variacion climatica y variables topogréaficas. Nuestra investigacion llevo a cabo pruebas
de similitud como en Goméz et al., (2016) y la aplicacion de la métrica de sobrelape

como en Laube et al., (2015) para la determinacién del seguimiento de nicho estacional.

El analisis de similitud en los nichos de cada especie entre temporadas resulté en una
mayor coincidencia en la ocupacién de ambientes para la mayoria. Lo que puede
deberse a la distribucion de las aves en el espacio geografico, ya que tienen preferencia
hacia la costa norte y este de la peninsula ocupando siempre el 50% de los ambientes
disponibles. En cuanto a la evaluacion de nichos entre pares de especies, obtuvimos
nichos mas distintos entre las especies de Setophaga, lo cual podria explicarse por la
especializacion de nicho individual, pues individuos estrechamente relacionados no
pueden ocupar nichos ecolégicamente idénticos (Schirmer et al., 2020). A pesar de que
los nichos de las S. dominica y S. americana en el invierno y primavera resultan en una
mayor disimilitud, las especies presentan altos valores de sobrelape. Esto es consistente
con la idea de que las especies migratorias estrechamente relacionadas no deberian
tener grandes diferencias cuando se superponen sus nichos estacionales (Goméz et al.,
2016).

Las especies de Vireo por su parte, presentaron nichos climéticos més parecidos en el
otofio y primavera, con altos valores de superposicion. Esto indica que las aves estan
seleccionando ambientes muy similares entre temporadas, y en consecuencia podria
existir una mayor competencia entre ellas. A pesar de que ambas especies comparten
ambientes en buena parte de su distribucion, no encontramos evidencia de que V.
griseus expanda su nicho en ausencia de V. olivaceus durante el invierno. Aunque
ambas especies guardan una estrecha relacion en su forma de alimentacién, asi como

preferencia por habitats dentro de la PY, las especies que presentan mayor
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superposicion de su nicho climatico tienden a estar mas segregadas espacialmente,
(Bar-Massada, 2015; Slagsvold y Wiebe, 2007). En este sentido, el nivel de competencia
entre estas especies podria ser menor a escalas finas, lo que permite su coexistencia
aun presentando altos niveles de sobrelape en sus nichos. Si bien, nichos ecolégicos
similares corresponden con altos niveles de competencia por recursos (Weinstein et al.,
2017), la cual aumenta cuando las especies tienen un comportamiento similar (Schirmer
et al., 2020), V. griseus, presenta estrategias para evitar la competencia con otras
especies, como el cambio de habitat (Hopp et al., 2019), mientras que V. olivaceus tiene

alta tolerancia social (Callo et al., 2013).

Contrario a lo esperado, es posible que V. griseus esté condicionando la ocupacién de
ambientes de V. olivaceus durante la primavera. Pese a que V. olivaceus presentd un
seguimiento de nicho entre el otofio y primavera con un valor de sobrelape relativamente
alto, estos nichos no fueron tan coincidentes entre si, a diferencia de las especies de
Setophaga donde obtuvimos valores de superposicion mas altos entre dichas
temporadas. La principal diferencia entre las cuatro especies de estudio es que V.
olivaceus es un ave transeunte, por lo que podria ser mas susceptible a la estacionalidad
climética, asi como a la competencia por espacio y recursos (Chen et al., 2019). Los
visitantes estacionales, tienen la ventaja de establecerse en la Peninsula de Yucatan
durante toda la temporada invernal, y si llegan pronto durante el otofio, pueden llegar a
ocupar sitios 6ptimos que abandonan al final de temporada (Pérez-Moreno et al. 2016).
Es posible que V. olivaceus pueda llegar a ocupar sitios 6ptimos durante el otofio, sin
embargo, esos sitios son abandonados en el invierno al continuar su migracion hacia la
cuenca Amazonica, quedando restringido en su regreso a la peninsula, a los espacios
gue otras especies le permitan ocupar, ya que la seleccion de los sitios de invernada
por las aves migratorias esta en funcién de la disponibilidad de recursos, la productividad
o la competencia con las especies residentes (Pérez-Moreno et al. 2016), o0 en este caso

con V. griseus.

Como se ha demostrado, dividir el nicho en temporadas cortas nos permite vislumbrar
sucesos que no seria posible al trabajar bajo el nicho completo de las especies, ademas
de resaltar el desafio al modelar especies como las aves migratorias. Es evidente que
existen diversos mecanismos o interacciones que tienen efecto sobre la dindmica del
nicho climatico de las especies que estamos estudiando. Sin embargo, nuestro objetivo
era determinar la influencia de la estacionalidad climatica y la temporalidad bi6tica, en
el seguimiento de los nichos climéticos de aves migratorias en su paso por la Peninsula

de Yucatan. Al ser el espacio de nicho n-dimensional, son diversas las variables que
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influyen en este rastreo, pueden ser factores histéricos, como la herencia migratoria,
factores ambientales, como los medidos aqui, interacciones bioticas, como la
competencia por espacio, recursos, etc. (Pérez-Moreno et al., 2016), determinar su
influencia resulta un gran reto que llega a ser casi imposible. Claro est4 que esta
investigacién es un acercamiento al estudio de los nichos de aves migratorias, y que se

necesitan de mas andlisis que den mayor soporte a nuestras contribuciones.
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CAPITULO V
CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS
5.1 Conclusiones

Nuestros resultados proporcionan evidencia a escala regional de cémo los nichos
climéticos estacionales se relacionan con la variabilidad ambiental y los patrones de
coocurrencia en aves migratorias. Ademdas, podemos apoyar la hipétesis del
seguimiento de nicho estacional, lo cual es una valiosa contribucion a la migracion aviar,
asi como a la conformacién de su nicho climatico. Asimismo, deducimos una relacién
entre la estacionalidad climatica, la temporalidad biética y la amplitud del nicho climético,
baséndonos en trabajos como el de Gémez et al., (2016) y Bar-Massada, (2015).
También es importante considerar que en escalas de tiempo cortas como las que
medimos aqui, las tolerancias fisiol6gicas explican bien la distribucion de las especies
(Wiens, 2011), por lo tanto, concluimos que las variables medidas resultan ser

importantes en la dindmica del nicho climéatico de aves migratorias.
5.2 Perspectivas

Esta investigacion contribuy6 al conocimiento de los factores que influyen en el nicho
climético de las aves migratorias, sin embargo, sabemos que existen otros factores que
pueden ser determinantes en la dindmica del nicho. Lo que nos lleva a nuevas
investigaciones, como el hecho de probar el mismo efecto de las variables evaluadas,
comparando especies residentes contra migratorias, con la intencion de valorar la
dindmica del nicho climético y a su vez el comportamiento migratorio. Por otro lado, seria
interesante realizar modelos mensuales como en el trabajo de Peréz-Moreno et al.,
(2016), con predictores mensuales, con el fin de estudiar la dindmica del nicho a escalas
temporales mas cortas y de esta manera obtener resultados mas precisos. Al mismo
tiempo, es necesario incluir otras métricas que parecen tener una buena contribucion a
esta investigacion como la amplitud de nicho (Bar-Massada, 2015). Finalmente, es
importante considerar nuevas variables en nuestros analisis como la inclusion de
predictores topograficos o tipos de vegetacion de tal forma que el espacio de nicho sea
mas especifico, ya que este tipo de variables parecen determinar la preferencia de nicho
a escalas pequefas (Gomez et al., 2016). Cabe resaltar la importancia de nuestros
aportes en los patrones de evolucion de nicho que siguen siendo poco estudiados y son

importantes en la evolucién de la migracion.
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ANEXOS

ANEXOS

Anexo 1. Descripcion de las variables ambientales utilizadas en el proceso de modelacion de

nichos.

Cédigo Nombre de la variable Descripcion
Bio 1 Temperatura media anual

. . . Promedio de la temperatura mensual [temp
Bio 2 Rango diurno promedio max - temp mir]
Bio 3 Isotermia (Bio 2/ Bio 7) * (100)
Bio 4 Estacionalidad de la temperatura Desviacion estandar * 100
Bio 5 Temperatura méxima del mes mas célido
Bio 6 Temperatura minima del mes mas frio
Bio 7 Rango anual de temperatura
Bio 10 Tgr_nperatura media del trimestre mas

célido

Bio 11 Temperatura media del trimestre mas frio
Bio 12 Precipitacién anual
Bio 13 Precipitacion del mes mas humedo
Bio 14 Precipitacién del mes mas seco
Bio 15 Estacionalidad de la precipitacion Coeficiente de variacion
Bio 16 Precipitacién del trimestre mas humedo
Bio 17 Precipitacion del trimestre mas seco
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ANEXOS

Anexo 2. Posicién de los modelos seleccionados en la distribuciéon de todos los modelos

candidatos en términos de significancia estadistica, tasas de omisién y valores de AlCc, para

cada especie y temporada.
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Vireo griseus
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Anexo 3. Contribucién de las variables climaticas en los dos ejes del PCA y el porcentaje

explicado.
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Anexo 4. Representacion grafica de los parametros biocliméticos: A) temperatura media anual,

B) Rango diurno promedio, en la construccion del espacio ambiental.
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Anexo 5. Representacion gréfica

construido en dos dimensiones.
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Vireo griseus
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Anexo 6. Histogramas de valores simulados generados en la prueba de similitud, los cuales
muestran la superposicion de nicho observada D (linea roja con un diamante) y la superposicién
de nicho simulado (barras grises) entre las especies a partir de 100 iteraciones.
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Setophaga americana — Otofio — primavera
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Setophaga dominica — Invierno — primavera
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Vireo griseus — Otofio — invierno
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Vireo griseus — Otofio - primavera
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Setophagas — Otofio
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Setophagas — Primavera
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Vireos — Primavera
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