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Origen y evolucion
de los colibries

Fulisg Eccard|
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L_J.‘.i colibries o chupamirtes lorman un
grupo monolilélico, esio es. que poses
un origen coman, de aproxXimadamen-
e B4 espodics gue varian en lornma, ta-
mafit corpural v conducta. Agrupadas
en lafamilia rochdidae; pur legue tamn-
hien sedes conode como rroquilidos, eswe
conjunito de avies s despuds del de los
masqueros (familia Tvrannidae ) el gre
pomenafilético de pajaros mas diverso
delconiinente amertcano (Talla 1), Tas
refaciones filogencricas de fos colibries
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claras v debido a los avances en la siste-
maticd molecular, guizds va sean caduo-

cas, Hay prochas al menos de que apa-
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recen al misme tempo que los vence:
jos, con losque han sido clasificados tras
diciomulmente porcompardr algunas ca
racterisncas martolagicas: Por otro lado,
s acepti que |os colibries se ardenen
en dos grupos, los ermitnos en la subfa-
milia Phaethorninae (v 30 especies); v
Ios demas colibriesen la Trochilinae (oo
30 especies)

Aungue bay clerta vartacion en tama-
fiw corporal, aproximadamentes 0% de
las especies son de wmano medio {en
promedio pesan 4 gramos v encn ung
cuerda alar de 5060 mm ) El mrano del
pico varia entre 10w 120 mm, pero en
promedio i mavoria de las especies te-
nen un pico de aproximadamente 20
mir, aundgiae se puede ohservar en ba fi-
gura 1 queno iy una distibuocian nor
mal en tamata de pricos,

Los colibries se pueden encontear en
una gran vartedad de habivats, desde Las
selvas humedas v secas en los oropicos
—donde proliferan con uni gran varie-
dad de tormas— hasta los bosques.de
coniterds en las zonas templadas, des
de los desiertos cilidoys hasca las mon-
tanas cuhiertas de nicve en donde so-
breviven silo losque pueden enoar en
torpor, Geograficamente, s¢ disoibuyven
desde Alaska Tasia la Patagonia, pero
sudred de mavor diversidad se ubica a

o larea de la lnea del ecuador (Fipiara
ler ] belal 1] [ Fip

Figura 1. Biswibucidn ds frecuencias (en miiimelros) de |os colibries del zrgo del pica
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nal, los colibries se encuentran desde
el nivel del mar hasta a mas de 4 000
msnm (Figura 3).

Los colibries poseen ciertas caracte-
risticas nicas. Con su peculiar manera
de volar, al revolotear pueden maniobrar
en todas las direcciones y a una veloci-
dad sorprendente. Los cambios en el
esqueleto, como el gran tamaiio del es-
ternén y la reduccién de los huesos en
el brazo, asi como la musculatura aso-
ciada al esternén son interpretados
como adaptaciones para su forma de
vuelo. Otra peculiaridad es que se ali-
mentan esencialmente del néctar de las
flores. Aunque llegan a consumir gran-
des cantidades de artrépodos, los coli-
bries, junto con los murciélagos, son los
nectarivoros vertebrados mas importan-
tes en el Nuevo Mundo. Colectan por
capilaridad el néctar floral con la lengua,

Tabla 1. Grupos de aves méas ricos en nimero de especies

2). En cuanto a su distribucién altitudi- I
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que es un tubo largo que se bifurca ha. Familia Nim. de géneros  Nim. de especies Distribucidn
cia la punta y que se puede extender Emberizidae 134 560 Nuevo Mundo y Eurasia
hacia afuera hasta la misma distancia del Tyrannidae M 376 Nuevo Mundo
Sin duda, una de las caracteristicas Sl .k

que convierte a los colibries en un gru- %ﬁrg:‘:ae g ggg Iggg 2: mﬂ:gﬁ
po tnico es su plumaje. Debido a la va- Psittacidae 64 268 Pantropical
riedad de sus ornamentos —crestas, gar- Timaliidae 44 257 La mayoria en el Viejo Mundo
gantas y colas largas de varios colores y Formicariidae 52 240 Neotropical
formas—, los colibries forman un gru- Fumariidae 34 218 Neotropical
po.que se presta a la formulacién de pre- gfalspig:?;:e g gg Egg :: mzzgg
guntas sobre seleccion sexual y evolucién Picidae o7 204 Todo el mundo menos Australia
de formas y caracteres. Quizas lo mas - Meliphagidae 39 172 Asia y Australia
interesante sea que la mayoria de los  Muscicapidae 24 153 Asia y Europa
colores en sus plumas no son produci- f% ::ﬁit:;? gg 1:; Egg :: mzﬁ
g CXd‘*S‘"“"“.e“‘e ] plg-mentf)s e ‘ Strigidae 28 135 Todo el mundo
sucede en casi todas las aves, sino me- Monarchidae 19 132 Asia y Australia
diante la refraccién de laluz que incide | = Gyculidae 38 129 Todo el mundo
en ellas, lo que se conoce como iridis- | ©  Estildidae 28 127 Los trépicos del Viejo Mundo
cencia. Sin embargo, a diferencia de | = Parulidae 28 126 Nuevo Mundo
OURS PRi0s £oN PIINSRL FHMICESES lfﬁmi)ll?r?:ga i ;g :gg ¢;:t;a e): ;ir?do menos Australia
como los quetzales, la iridiscenciadelas | 8§ \CU e 5 17 Los trdpicos del Viejo Mundo
plumas de los colibries es producto de | ©5  gymigae 26 11 La mayoria en el Viejo Mundo
la modificacién de la estructura de las | Ploceidae 10 107 La mayorfa en el Viejo Mundo
plumas y del niimero y grosor de capas - Corvidae 26 106 Todo el mundo
de aire y pigmentos (dos tipos de mela- | Icteridae 23 95 Nuevo Mundo

. Alcedinidae 14 o1 Todo el mundo

ninas). Aunque la fisica de la produccién
de colores es bien entendida, la variacién
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y los patrones de la distribucién de colo-
res entre las especies no se ha estudiado
ain. Por ejemplo, no se sabe si el color
magenta se produce de la misma mane-
ra en todas las especies que lo presen-
tan y si el color se observa siempre en
una misma regién corporal.

Las interacciones sexuales de los coli-
bries también son interesantes. Mucho se
ha hablado de la promiscuidad de su sis-
tema de apareamiento (un caso extremo’
de la poligamia), en donde las hembras
se encargan de la construccién del nido,
del cuidado de los huevos y las crias. Sin
embargo, aiin no existen suficientes da-
tos de historia natural para asegurar que
éste sea el patrén mas extendido en el
grupo. Otra generalizacién que se ha
hecho acerca de los colibries es que los
plumajes vistosos son exclusivos de los
machos, argumentando que esto incre-
menta la probabilidad de su diversifica-
cién morfoldgica y especiacion. De he-
cho se han utilizado argumentos clasicos
de seleccion sexual para explicar el por-
qué de la evolucién del dimorfismo
sexual en colibries. Sin embargo, es posi-

ble refutar este convencionalismo, ya que
s6lo 54% de todas las especies presentan
plumajes dimoérficos. En la figura 4 se
muestran los patrones generales. Por un
lado, el dimorfismo sexual en donde s6lo
los machos poseen plumajes iridiscentes
u ornamentaciones sin iridiscencia; en se-
guida el monomorfismo sexual en don-
de machos y hembras comparten un plu-

“maje iridiscente u opaco, y por tltimo,

un patrén ontogenético tinico documen-
tado sé6lo para algunas especies, en don-
de las hembras pierden la iridiscencia al
madurar sexualmente (polimorfismo). Se
piensa que las hembras “pierden” la iri-
discencia para reducir posibles agresio-
nes entre sexos, es decir, que la funcién
de estos plumajes no estaria ligada nece-
sariamente a un contexto sexual, sino a
otro tipo de interacciones agonisticas
entre individuos y entre especies. La re-
ciente documentacién de estos polimor-

fismos abre nuevas posibilidades de inter-
pretacién y estudio sobre la funcion y evo-
lucién del plumaje iridiscente de los coli-
bries. Asimismo, para explicar la presen-
cia de todos estos patrones de coloracién
es necesario recurrir a explicaciones
miiltiples.

¢Por qué hay tantas especies de colibries?

Poco se sabe acerca de los mecanismos
que determinan el origen y el manteni-
miento de la diversidad biologica, sobre
todo en grupos ricos en especies. La di-
versificacion bioldgica y la descripcién
de patrones de diversidad a distintas es-
calas son problemas fascinantes en la
biologia evolutiva, sin embargo, por lo
general estos patrones de diversidad se
definen en paises con megadiversidad
como el nuestro, pof medio de inventa-
rios que, si bien pueden ayudar a descri-

Figura 2. Patrones de distribucion latitudinal de la familia Trochilidae
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La distribuci6n de frecuencias (nimero de especies) fue creada al medir el punto mas nortefio
(A), mas surefio (B), y medio (C) de distribucion de cada especie en la familia. Obsérvese que
en los tres casos el mayor nimero de especies se encuentra aproximadamente 5 grados
latitud norte, aunque el nimero en México y en los Andes es mayor al esperado en una
distribuciéon normal. El rango de distribucion latitudinal es presentado también en grados (D).
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bir ciertas dreas geograficas ricas en es-
pecies y endemismos para luego poder
proponer estrategias de conservacién,
poseen un valor predictivo limitado, ya
que muchas de las hipétesis que formu-
lan son poco realistas. Por ejemplo, ya
que resulta casi imposible financiar la
obtencién de datos de cada uno de los
puntos de interés y escalas, los valores
de diversidad que se obtengan para cier-
tas localidades se tienen que extrapolar
a otras escalas mayores para entender los
patrones geograficos de diversidad de
otras areas geogréficas menos conocidas.
Es por ello que la observacion empirica
a distintas escalas de grupos biologicos
muy ricos en especies, punto medular de
este ensayo, puede ser de gran ayuda
para entender el origen y mantenimien-
to de la diversidad bioldgica.

En el caso de los colibries, se ha pro-
puesto en la literatura que su diversifi-

cacion esta asociada a una gran capaci-
dad de dispersién y de explotacion de
recursos nuevos, Un ejemplo de ello se-
rian los grupos de colibries que llevan a
cabo movimientos locales pronunciados,
migraciones altitudinales y latitudinales
de gran extension geogrifica, lo que, se
ha dicho, potencialmente puede favore-
cer un incremento en las tasas de espe-
ciacién en una region topograficamen-
te compleja. También se ha sugerido que
la diversificacion de los colibries esti aso-
ciada a la variacién de los caracteres
sexuales secundarios entre machos. Se
piensa que los colores brillantes y las plu-
mas elaboradas, mismas que los machos
presentan a las hembras en sesiones de
cortejo, caracterizan a esta familia de
Péjaros, y pueden facilitar un aislamien-
to reproductivo. Sin embargo, no se ha
demostrado que la aparicion de plumas
y colores iridiscentes en los colibries haya

Figura 3. Patrones de distribucién altitudinal de la familia Trochilidae ¥ l
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La distribucién de frecuencias (nimero de especies) fue creada al medir el punto méas bajo (A), =
mas alto (B), y medio (C) de distribucion de cada especie en la familia. Se puede observar
como tendencia que el nimero de especies de colibries disminuye con la altitud, aunque el
nimero de especies es mas alto alrededor de los 1 000 msnm. El rango de distribucién altitudinal

es presentado también en metros sobre el nivel del mar (D).

sido la causa de una radiaci6én adaptati-
va. Ciertamente, la estructura de las plu-
mas de los colibries es tinica, los colores
iridiscentes en otros grupos de pajaros
se producen de manera distinta y la es-
tructura de las plumas no se modifica
como en los primeros. No obstante, en
mi trabajo de investigacion he encontra-
do que la radiacién adaptativa de los
colibries no se debe sélo a estos feno-
menos, sino que ésta se puede explicar
también por la forma en que usan los
recursos florales.

Es conocido que los caracteres no-
vedosos que pueden ser seleccionados
sexualmente son capaces de incremen-
tar la probabilidad de diversificacién
morfologicay la especiacion. Es por ello
que la evoluci6n del dimorfismo sexual
de los colibries se ha explicado sélo re-
curriendo a argumentos de seleccion
sexual. Sin embargo, los patrones de di-
morfismo sexual observados en los co-
libries pueden ser el resultado de diver-
$0s procesos que operan en distintos
taxa, asi como a la existencia de dife-
rencias interespecificas en ecologia, fi-
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siologia e historia evolutiva. Asimismo,
la creencia convencional de que el di-
morfismo sexual caracteriza a la fami-
lia no es totalmente cierta, ya que se ha
observado que el monomorfismo y al-
gunos polimorfismos son mas comunes
de lo que se pensaba. Se ha generaliza-
do también la idea de que la coloracién
iridiscente caracteriza a toda la familia,
pero aunque ésta se presenta en buena
parte de las especies (74% de ellas), en
s6lo 73% de éstas los machos poseen
plumajes iridiscentes. Asimismo, en
20% de todas las especies de colibries,
machos y hembras comparten un plu-
maje iridiscente, y en 18% de éstas un
plumaje opaco.

Si se utiliza una aproximacién heuris-
tica y filogenética, es posible evaluar al-
gunas de las hipétesis propuestas para
explicar ciertos patrones de variacién en
tamano y plumaje observados en los co-
libries, y luego identificar las posibles
tendencias evolutivas en las diferencias
sexuales. En mi trabajo de investigacién
encontré que el grado de dimorfismo
sexual de los colibries depende no sélo
de algunos aspectos de su sistema de
apareamiento (poligamia), sino de cier-
tos caracteres, como la iridiscencia de los

Figura 4. Patrones de coloracion y diferencias sexuales de los colibries

A. Dimorfismo sexual
Machos Hembras

Plumaje iridescente

~ON

Plumaje opaco

plumajes y los asociados a la aerodina-
mica del vuelo, como la forma de la cola.

Con base en estudios detallados de la
historia natural de algunas especies de
colibries, se ha generalizado la idea de
que la poliginia (los machos se aparean
con varias hembras en la misma tempo-
rada reproductiva) caracteriza a esta fa-
milia. En el caso de aproximadamente
40 especies, incluso se ha sugerido que
los machos forman leks, que son agrupa-
ciones en donde los machos se exhiben
(mostrando sus plumajes vistosos, ha-
ciendo acrobacias y/o vocalizando) para
atraer a las hembras. Los leks funcionan
como cualquier otra estructura social,
como si fuera un mariachi, con una com-
pleja organizacién y establecimiento de
relaciones entre miembros en donde los
machos dominantes obtienen la mayo-
ria de las cépulas. Sin embargo, no hay
consenso sobre cul es la verdadera fun-
cién de estas agrupaciones de colibries;
incluso he propuesto que la funcién de
dichos leks deberia ser evaluada de nue-
vo para saber si esta estructura social no
tiene una funcién alternativa (por ejem-
plo, un sistema social de comunicacién
para la deteccién de intrusos y la trans-
ferencia de informacion).

B. Monomorfismo sexual
Machos Hembras

Tradicionalmente, el dimorfismo
sexual en aves (plumaje y tamaro) se ha
correlacionado con los sistemas de apa-
reamiento; esto debido a que se ha ob-
servado que los organismos con sistemas
poliginicos presentan dimorfismo se-
xual. Entre los colibries se esperaria que
aquellas especies de plumaje monomér-
fico (muchas de las cuales forman leks o
arenas) fueran de tamano dimoérfico
debido a las fuertes presiones que su sis-
tema de apareamiento impone. Sin em-
bargo, no existe la asociaciéon esperada
aun cuando se considere la historia evo-
lutiva del grupo. La conducta de formar
agrupaciones (lekking) no implicala evo-
lucién de dimorfismo en tamafio mas de
lo que se esperaria al azar. Una interpre-
tacion alternativa es que ciertas diferen-
cias morfologicas entre sexos evolucio-
naron como una consecuencia indirec-
ta de la seleccién sexual (correlaciones
genéticas).

La asociacién que he encontrado en-
tre la tendencia a formar agrupaciones
y la coloracién iridiscente es interesan-
te, puesto que la brillantez del plumaje
deberia esperarse no sé6lo en los machos
como resultado de la seleccién sexual,
sino también como resultado de cambios

C. Ontogenia revertida
Jovenes Adultos

v

Plumaje iridescente

Machos

e

Plumaje opaco

Hembras
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entre las hembras si los caracteres estan
genéticamente correlacionados. Los re-
sultados de este estudio y la asociacién
entre el dimorfismo sexual en tamario y
otros factores ambientales son un indi-
cativo de que varios mecanismos estin
operando simultineamente. Es necesa-
rio, en futuras investigaciones, buscar
miultiples explicaciones para los patro-
nes de tamario corporal y plumajes ob-
servados en los colibries.

Innovaciones evolutivas y radiaciones
adaptativas

Se entiende por “radiacién adaptativa”
la diversificacion evolutiva de lineas fi-
logenéticas'y la diversificacion asociada
a la manera en que los organismos usan
los recursos y sus habitats. Se trata de un
término usado por lo general para des-
cribir la diversificacién de especies con
un antepasado comiin en nichos ecolé-
gicos diferentes. La radiacion adaptati-
va explica la diversificacién de ciertos
taxa, ejemplos clasicos de esto son los
pajaros drepanididos de Hawai y los pe-
ces ciclidos de los lagos africanos. Mas
recientemente, varios investigadores han
propuesto otros ejemplos, en donde los
cambios morfologicos asociados a la eco-
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logia de los organismos han evoluciona-
do varias veces bajo las mismas condicio-
nes, incluyendo los pinzones de las islas
Galapagos, los mosqueros del Nuevo
Mundo, los pericos y tucanes del Ama-
zonas y sus afluentes, las lagartijas del
género Anolis de las islas del Caribe, los
peces de tres espinas de los lagos post-
glaciales de Norteamérica, la fauna de
gasteropodos del lago Tangaiiica y las
aranas saltarinas del género Habronattos.
Sin embargo, en todos estos casos hay
atn muchas lagunas en la comprensién
de la totalidad del proceso que lleva a la
diversificacion.

Laidea de radiacion adaptativa como
la diversificacién evolutiva de una linea
mediante una variedad de recursos es
invocar la explicacion de las historias de
vida y caracteres de ciertos grupos, pero
la aplicacién del concepto no siempre
esta bien justificada. Para probar esta
hipétesis (radiacion adaptativa), es ne-
cesario averiguar si los cambios adapta-
tivos en cuestion se repiten de manera
independiente en varios grupos y si son
seguidos por una diversificacion acele-
rada. Es decir, debemos tener pruebas

de la influencia de tal o cual caracteris-

tica en la diversificacién y demostrar que
distintas lineas evolutivas han invadido

zonas adaptativas diferentes. Un caso
bien documentado en la literatura es el
de varios grupos de insectos y el habito
de la fitofagia. En cada grupo de insec-
tos fitéfagos, Mitter y sus colaboradores
demostraron que el habito de la fitofagia
era seguido por una diversificacion ace-
lerada en distintos grupos de insectos; con
lo que demostraron que las innovaciones
evolutivas, en este caso la fitofagia, y los
caracteres asociados a ésta, son capaces
de disparar una radiacién adaptativa.

El concepto de “innovaciones clave”
como se aplica en la actualidad, combi-
na al menos tres mecanismos ecolégicos
distintos por los cuales organismos con
caracteres novedosos, evolutivamente
hablando, permiten a los individuos ex-
plotar nuevos recursos y habitats, y lue-
go iniciar una radiacion adaptativa. Y
como no toda innovacién evolutiva es
una innovacién clave, la adquisicién de
caracteres novedosos no es suficiente
para que los organismos de un linaje
puedan invadir zonas adaptativas nuevas
y luego diversificarse.

Picos y néctar

La diversidad morfolégica y conductual
de los colibries, excepto los caracteres
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seleccionados sexualmente, se puede
relacionar con las distintas maneras en
que éstos explotan los recursos florales.
La manera en que los colibries usan sus
recursos florales, y cdmo se reparten las
flores entre las especies en una determi-
nada comunidad puede tener conse-
cuencias evolutivas. Para entender los
patrones macroevolutivos de diversidad
de los colibries es necesario apuntar que
éstos obtienen diariamente sus requeri-
mientos energéticos de diversas mane-
ras. Aunque se ha reconocido que la
mayoria de los colibries obtienen el néc-
tar floral revoloteando, también lo ha-

cen de otras maneras menos costosas
energéticamente. Por ejemplo, los coli-
bries se perchan o se cuelgan cuando las
plantas ofrecen una percha bien defini-
da hacia la cual las flores estin orienta-
das (8% de las especies se especializan
en usar esta técnica). Otros colibries
encuentran acceso al néctar floral al per-
forar la base de las corolas de tubo lar-
go, al visitar flores perforadas por otros
robadores, o en flores que son visitadas
por una clase diferente de polinizadores
(25% de todas las especies) sin tocar las
estructuras reproductivas de las flores.
Los picos de los colibries varian en

dimiento de los mecanismos y procesos que mantienen la riqueza de las especies.
Los investigadores han interpretado la diversificacién evolutiva de estos grupos como resultado de una especiacion por divergencia. Sin embar-

GRUPOS DE ORGANISMOS CON EXITO EVOLUTIVO

tamaio, desde muy cortos a muy largos
como mencioné anteriormente, pero
también en forma; por ejemplo, hay es-
pecies que tienen picos curvados hacia
arriba o hacia abajo. La forma (y tama-
no) de los picos de los colibries se ha
interpretado como perfectamente dise-
fiada para explotar el néctar de las flo-
res con formas similares, pero se ha ig-
norado que la forma no es la Gnica ma-
nera de predecir la interaccion entre los
colibries y sus flores. He descrito cémo
los picos de 28 géneros de colibries tie-
nen pequenas sierras (y algunas veces
ganchos) en la punta del pico (25% de

Se ha considerado tradicionalmente que los grupos de organismos ricos en especies son mas exitosos,
ecologica o evolutivamente, que sus grupos hermanos con menor nimero de especies; es decir, de alguna
manera las tasas de especiacion son mas altas (o las de extincién mas bajas) en ciertos grupos de organismos
denominados “exitosos”. Organismos como las orquideas, las higileras y sus avispas polinizadoras, las moscas
Drosophila de las islas de Hawai, las aves del paraiso y los faisanes han sido el centro de atencién de estudios
evolutivos precisamente porque su diversidad es extremadamente alta. Sin embargo, poco se ha avanzado en el enten-

go, raramente han ligado la diversificacion de un grupo de organismos en particular con la manera de obtener su alimento. Una regla empirica de la
macroevolucién dice que las tasas de especiacion y de extincion estén correlacionadas. La correlacion general entre las dos tasas se da en una
misma direccion, Por ejemplo, aquellos taxa que gozan de tasas de especiacion relativamente altas también sufren una extincién relativamente alta.
¢Por qué? Esto parece contradictorio, ya que podria pensarse que en los grupos ricos en especies no se presentan tasas altas de extincién. Antes
de que la argumentacion se torne circular, es necesario aclarar que la idea de los “supertaxa” se aplica sdlo a aquellos que se diferencian por sus
tasas extremadamente altas en relacién con los grupos mas proximos; son supertaxa porque parecen “controlar” la correlacion que existe entre la
tasa de especiacion y la de extincion, es decir, son superorganismos que parecen “manipular” su propio rumbo evolutivo. Esta idea es interesante,
pues implica que los organismos no son entes pasivos, a merced de la seleccion natural.

La pregunta es, entonces, como es que estos superorganismos logran, sin que esto se interprete de manera antropocéntrica, “moldear su
futuro”. Se han identificado a la fecha cinco factores, extrinsecos e intrinsecos, que parecen influir en la correlacién entre la especiacién y la
extincion, que probablemente operan de manera simultanea. El efecto de los factores extrinsecos en la aceleracion (o la detencién) de la especia-
cién y extincién dependera de las cualidades infrinsecas de los organismos.

1) Complejidad conductual. Se piensa, por un lado, que las conductas estereotipadas (y con cierta complejidad) de los organismos, mismas
que se pueden entender como una forma de especializacion ecoldgica, tienden a reducir ciertas dimensiones del espacio de un nicho; es decir, esta
especializacion hace que ciertas especies sean vulnerables a cambios ambientales, con lo que se aceleran en promedio sus tasas de extincion. Por
otro lado, también se puede predecir qué conductas estereotipadas pueden acelerar las tasas de especiacion. Imagine, por ejemplo, que una planta
al cambiar de polinizador pueda generar mecanismos de aislamiento para diferenciarse de otras plantas (la tasa de especiacién se acelera), pero si
se especializa de tal manera con respecto a su polinizador, es claro que ante la extincién del polinizador exclusivo, la tasa de extincién de la planta
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tre las plantas y sus polinizadores legiti-
mos ha sido investigado como una cade-
na de interacciones interdependientes,
es decir, s6lo considerando la perspecti-
va de uno de los componentes del mu-
tualismo. Esta manera de aproximarse
al problema ha impedido conocer de
manera concluyente el efecto de los la-
drones de néctar sobre interacciones
miiltiples. Una aproximacién alternati-
va es averiguar si al cambiar la densidad
del ladrén de néctar la naturaleza de la

interaccion entre la planta y su poliniza-
dor legitimo se altera. El costo que el
robo de néctar impone tanto en las plan-
tas como en sus polinizadores legitimos
es grande, pero los colibries, que se com-
portan como “aprovechados”, obtienen
beneficios obvios.

En teoria, la competencia interespe-
cifica por los recursos florales puede fa-
vorecer la evolucién de una divergencia,
de manera que los colibries obtengan el
néctar de varios modos. Existe eviden-
cia que apoya la idea de que las especies
responden a la competencia interespe-
cifica mediante el desplazamiento de
caracteres, pero son pocos los casos en
donde se ha demostrado. El efecto del
robo de néctar en el polinizador legiti-
mo es comiinmente reportado, pero no
se ha cuantificado rigurosamente. Para
demostrar si la divergencia en la morfo-
logia y el uso de recursos en especies
nuevas es causada por la competencia
por el alimento, se debe probar que la
direccién de la evolucién de una espe-
cie en su forma de obtener el alimento
es afectada por la especie con la que
compite.

En un anilisis filogenético sugiero
que varios clados de colibries han adqui-
rido las sierras de manera independien-
te. La adquisicién de picos aserrados en
el tiempo evolutivo puede estar ligado a
la diversificacion de los colibries, esto si
se comparan lineas de colibries con pi-
cos aserrados con sus grupos hermanos
que carecen de ellos. Sin embargo, ni la
prueba comparativa sugerida ni la argu-
mentacién ecoldgica presentada son to-
talmente convincentes. La prueba filo-
genética establece una correlacion en-
tre los picos aserrados y la diversidad de
los colibries, pero la relacién no es cau-
sal; la diversificacion de los colibries po-
dria estar caracterizada por multiples
innovaciones; caracteres morfol6gicos o
conductuales compartidos por el grupo.
De no ser tan estrictos, sin embargo, el
robo de néctar es al menos una manera
innovadora de explotar los recursos flo-

rales y una posible ruta en la creacién
de diversidad. Este escenario supone que
los colibries con picos aserrados se han
liberado de tener picos largos, del reto
que representa especializarse en ciertas
flores, (ya que puede haber una subse-
cuente extincion) de la manipulacion de
las plantas y de un ambiente muy com-
petitivo compuesto por colibries territo-
rialistas de picos cortos. Esta morfopo-
tencialidad, sugerida en particular en el
caso de los ciclidos, permite a los orga-
nismos subdividir los recursos y especia-
lizarse al forrajear.

Los reduccionistas, quienes usan la
morfologia como tinico argumento, de-
finen la mayoria de los colibries como
generalistas por la manera en que usan
los recursos florales. Sin embargo, no
deben hacerse generalizaciones ecol6-
gicas como éstas simplemente valiéndo-
se de la morfologia de los picos, ya que
los individuos son marcadamente plas-
ticos en su conducta de forrajeo, algu-
nos incluso se pueden comportar como
oportunistas, lo que significa que pue-
den cambiar sus estrategias de forrajeo
de acuerdo con la fluctuacién en la dis-
ponibilidad de los recursos en un am-
biente que cambia constantemente. La
conexion entre especializacién ecolégi-
ca y diversificacién ha sido sugerida en
la literatura, pero nunca probada.
Bleiweiss propone que la especiacion
puede ser promovida por niveles inter-
medios de movilidad. El argumento ba-
sico utilizado por Bleiweiss para expli-
car la disparidad en el nimero de espe-
cies entre el grupo de los ermitanos es-
pecialistas, Phaethorninae, depaupera-
do en niimero de especies (30 especies)
y el mas diverso compuesto sobre todo
por generalistas, Trochilinae (310 espe-
cies), es la diferencia entre los grupos
en movilidad y la especializacién ecolé-
gica. La correlacién se facilitaria, de
acuerdo con Bleiweiss, si hubiera una ex-
trema heterogeneidad ambiental y una
topografia compleja. Los clados que con-
tengan especies generalistas tenderan a
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diversificarse al tomar ventaja de esa
complejidad ambiental. Por otro lado,
los clados, compuestos en su mayoria por
individuos especializados, se diversifica-
ran en ambientes homogéneos al existir
una tendencia hacia la formacién de po-
blaciones restringidas. Sin embargo, esta
dicotomia no considera que una posible
consecuencia en la proliferacién de for-
mas, particularmente cuando la especia-
lizacién es ecoldgica, no es sélo la pro-
duccién de nuevas especies que sean ca-
paces de explotar nuevos recursos, sino
también un incremento en la tasa de ex-
tincion; la posibilidad de que los espe-
cialistas tengan una tasa mayor de extin-
cion hace que los argumentos presenta-
dos por Bleiweiss sean una interpreta-
cion débil de los patrones macroevoluti-
vos de la diversidad de los colibries.

La diversificacion de un clado puede
acelerarse con la especializacién, pero
también puede causar su extincién. Por
ejemplo, los colibries y las flores de las
que se alimentan entran en un proceso
irreversible de especializacién que los
condena a la extincién; tanto los colibries
con picos muy largos como las plantas con
corolas largas que son polinizadas por
éstos son atrapados en una competencia
de “alargamiento”. En este escenario, las
lineas evolutivas de extremistas especiali-
zados, en un continuum de morfologias y
conductas, son grupos mis sensibles a la
extincién y depauperados en especies que
los que logran escapar de la extincién.

Para entender los patrones macroevo-
lutivos de los colibries hay que empezar
por abandonar esta perspectiva reduc-
cionista y buscar multiples explicaciones.
La diversificacion de los colibries segu-
ramente se ha manifestado mediante va-
rias etapas en la produccién de especies
causadas por la aparicion de multiples
innovaciones asociadas a la explotacion
del néctar floral y las interacciones re-
sultantes. El primero, quizas, al ganar el
habito de la nectarivoria y al procesar de
una manera novedosa la sintesis y los ti-
pos de azicares, y luego, con la alterna-

tiva de varias formas de explotacion. Para
probar esta hipétesis el siguiente paso
seria investigar si, como en el caso de los
insectos fitéfagos, el habito de la necta-
rivoria ha causado la proliferacion de for-
mas en los grupos de aves que se alimen-
tan de néctar de manera independiente
y repetida.
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