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Abstract. — White-eared Hummingbird (Hylocharis leucotis) territorial behavior is affected by
energy availability. — Territoriality is a costly-foraging strategy. As a result, territorial animals must
ensure that the energy within their territories is sufficient to support the costs of its defense. Humming-
birds are territorial and depend on nectar-containing flowers as their main energy source. In this study,
we hypothesized that White-eared hummingbirds (Hylocharis leucotis), depending on the amount of
energy (nectar) available in the environment, modify four aspects of their behavior (i.e., time spent for
perching, foraging, and actively and passively defending territory), as well as territory size and response
to intrusions into their territory. We monitored 30 individual territories during the winter flowering season
at El Chico National Park, Mexico, and did not detect a significant effect of the energy available on time
spent for perching or foraging, respectively. However, White-eared hummingbirds invested significantly
more time in active and passive defense when the intrusion pressure was higher, and successful intru-
sions increased when the territories were bigger. Moreover, although territory size increased or
decreased, a similar amount of energy therein was maintained throughout the duration of the study. Our
results indicate that in this hummingbird species energy availability determines the size of their territories
and the time spent on its defense.

Resumen. — La territorialidad es una estrategia de forrajeo costosa. Debido a ello, los animales territo-
riales deben garantizar que la energia dentro de sus territorios sea suficiente para sustentar los costos
de su defensa. Los colibries son territoriales y dependen del néctar que contienen las flores como fuente
de energia principal. En este estudio, hipotetizamos que los colibries zafiro oreja blanca (Hylocharis leu-
cotis), dependiendo de la cantidad de energia (néctar) disponible en el ambiente, modifican cuatro
aspectos de su conducta (i.e., tiempo dedicado a percha, forrajeo y defensa activa y pasiva del territo-
rio), asi como el tamafo de su territorio y su respuesta a las intromisiones en su territorio. Nosotros mo-
nitoreamos 30 territorios durante la temporada invernal de floracion en el Parque Nacional El Chico,
México, y no detectamos un efecto significativo de la energia disponible en el tiempo de percha ni de for-
rajeo. Sin embargo, el zafiro oreja blanca invirtié significativamente mas tiempo en defensa activa y
pasiva cuando la presién de los intrusos fue mayor, y las intromisiones exitosas aumentaron cuando los
territorios fueron mas grandes. Ademas, aunque el tamano del territorio aumentd o decrecid, una canti-
dad de energia similar fue mantenida en ellos a lo largo del estudio. Nuestros resultados indican que en
esta especie de colibri la disponibilidad de energia determina el tamafio de sus territorios y el tiempo
dedicado a su defensa.
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INTRODUCCION

La territorialidad es la delimitacién y defensa
de un area por parte de un individuo contra
coespecificos y heteroespecificos para obte-
ner acceso exclusivo a los recursos ahi presen-
tes (i.e,, comida, parejas, sitios de anidacion,
sitios de apareamiento; Brown 1964, Aradjo-
Silva & Bessa 2010). El tamafio y forma de un
territorio puede variar de acuerdo a su propoé-
sito y temporada en que estd funcionando, as{
como de la cantidad y calidad de los recursos
que contiene, o la geografia del sitio (Adams
2001). Se ha sugerido, que el tamafio del terri-
torio refleja usualmente un compromiso entre
los recursos que necesita el organismo, los
costos de la defensa del area, la presién de
depredacién y las necesidades reproductivas
del propietario del territorio (Ydenberg &
Krebs 1987, Stamps 1994, Lépez-Sepulcre &
Kokko 2005). Estas caracteristicas provocan
que el tamafio de un territorio generalmente
tienda a no ser mas grande de lo que un indi-
viduo necesita para sobrevivir y reproducirse,
debido particularmente al riesgo de dafio fisi-
co y los costos en tiempo y energia que
implica su defensa. Por ello, la calidad del
territorio (desde el punto de vista energético)
juega un papel crucial para su establecimiento.

Los colibries han sido utilizados como
modelos para estudiar diferentes aspectos de
la territorialidad (Kodric-Brown & Brown
1978, Copenhaver & Ewald 1980, Pimm e 4/.
1985, 1998),
debido a la relacién que existe entre su activi-

Dearborn particularmente
dad conductual y la disponibilidad de su prin-
cipal recurso alimenticio, el néctar floral. La
defensa territorial en colibries es una estrate-
gia de forrajeo energéticamente costosa pues
involucra persecuciones, vocalizaciones, des-
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pliegues aéreos y ataques para expulsar intru-
sos fuera de los limites del territorio
(Camfield 20006). Por lo anterior, se ha postu-
lado la existencia de limites de abundancia
floral dentro de los cuales los colibries man-
tienen una estrategia de forrajeo territorial
que compense los costos implicados en su
defensa (Kodric-Brown & Brown 1978, Jus-
tino ef al. 2012). La abundancia floral es una
medida comunmente usada en estudios de
colibries (e.g., Kodric-Brown & Brown 1978,
Hixon et al. 1983, Ortiz-Pulido & Vargas-
Licona 2008, Ortiz-Pulido & Lara 2012), que
en combinacién con estimados de energfa
contenida por flor en forma de néctar, per-
mite estimar la energfa producida en forma de
néctar en un sitio. Como la abundancia de flo-
res varia estacionalmente, incluso entre sema-
nas en un mismo sitio (e.g,, Pimm e al. 1985,
Diaz-Valenzuela & Ortiz-Pulido 2011), es
posible pensar que esta variaciéon puede ser
usada para determinar como la disponibilidad
de néctar afecta la conducta de los colibries.
Considerando lo anterior, hipotetizamos
que los colibries territoriales trataran de man-
tener dentro de sus territorios la misma canti-
dad de energfa en forma de néctar a lo largo
de la época de floracién, y que para lograrlo
los colibries modificaran su conducta y el
tamafio de sus territorios. En el presente tra-
bajo evaluamos esta hipétesis en una especie
territorial ampliamente distribuida en ambien-
tes templados de México (Lara-Rodriguez ef
al. 2012), el colibti zafiro oreja blanca (Hylo-
charis leucotis), a través del seguimiento de la
variacion temporal de su conducta territorial,
asi como del tamafio de su territorio y de la
energia en forma de néctar contenidas en
ellos. Para lograrlo monitoreamos territorios
de forrajeo establecidos por esta especie en el



Parque Nacional El Chico, México. El pre-
sente estudio se desarrollé durante la época
invernal de floracién de plantas visitadas por
colibries en la zona, la cual fue dividida en tres
periodos. Estos periodos fueron definidos
dependiendo de la abundancia floral (ver
abajo). En dichos periodos cuantificamos (1)
la cantidad de energfa contenida en forma de
néctar en los territorios de dicha especie, (2)
calculamos el tamafio de los territorios vy,
finalmente, (3) evaluamos variacién en la con-
ducta territorial en estos periodos.

METODO

El trabajo de campo se desarrollé en un bos-
que de oyamel localizado dentro del Parque
Nacional el Chico (PNEC), en el estado de
Hidalgo, México (98°43°52”W,, 20°12°26”N;
2950-3030 m s.n.m.; CONANP 2005), du-
rante los meses de enero a marzo del 2013.
Las especies arbéreas mas abundantes en el
PNEC son Abies religiosa, Pinus patula, P. monte-
gumae, P. teocote 'y P. bartwegii (Pinaceae).
Durante estos meses pueden encontrarse en
floracién especies ornitéfilas tales como Salvia
elegans (Lamiaceae), Senecio angulifolius (Compo-
sitae), Fuchsia microphylla (Onagraceae), Loni-
cera  mexicana  (Caprifoliaceae) 'y Lupinus
angustifolius  (Fabaceae) (Arregui 2004). De
estas, la especie mas abundante en la zona de
estudio es S. elegans, cuya época de floracion
ocurre entre noviembre—abril. Martinez-Gar-
cfa (2008) indica que esta especie es abun-
dante de noviembre a enero (inicio de la épo-
ca de floracién), muy abundante durante fe-
brero (mitad de la floracién) y rara en marzo y
abril (final de la floracién). Por ello, para fines
de nuestro estudio y considerando que S. e/-
gans produce mas del 50% de las flores ornito-
filicas disponibles en invierno (Martinez-
Garcia 2008) categorizamos a la floracién
invernal en inicio, mitad y final. LLa comunidad
de colibties del PNEC se compone de siete
especies: colibti oreja violeta (Colibri thalassi-
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nus), colibti pico ancho (Cynanthus latirostris),
zafiro oreja blanca (Hylocharis leucotis), colibri
garganta azul (Lampornis clemenciae), colibri
magnifico (Eugenes fulgens), zumbador cola
ancha (Selasphorus platycercus) y zambador rufo
(8. rufus), siendo el zafiro oreja blanca la espe-
cie mas abundante en la zona (Ortiz-Pulido 7
al. 2008). Durante cinco afios de estudios en la
zona no se ha registrado cortejo ni anidacion
de zafiro oreja blanca en el periodo de flora-
cion invernal (ROP, observ. pers.), por lo que
asumimos que los resultados de nuestro estu-
dio no han sido afectados por la conducta
reproductiva de especie.

Durante el periodo de floracién invernal
en el PNEC (enero a marzo) se realizaron
busquedas diarias de posibles territorios del
zafiro oreja blanca. Una vez ubicados, se
observo y registré el momento de la floracion
invernal (i.e., inicio, mitad o final) y el com-
portamiento del colibti propietario del territo-
rio por una hora. Debido a la dificultad que
representa marcar individualmente a los coli-
bries para identificarlos en campo, en este
estudio, se considerd que era un mismo indi-
viduo aquel que us6 los mismos sitios de per-
cha y forrajeo durante la hora de observacion,
una aproximacién usada en otros estudios
(Camfield 2000).

Se considerd que el area observada era un
territorio si el colibti propietario cumplia los
siguientes criterios: (1) permanecié dentro de
los limites del territorio al menos el 50% del
tiempo de observacioén, (2) forrajeé dentro del
territorio y (3) defendi6 el territorio de intru-
sos, ya sea mediante persecuciones (defensa
activa) o vocalizaciones (defensa pasiva).
Cuando un territorio cumplia dichos criterios,
se georeferencié la localizacién del mismo
dentro PNEC con el propésito de no medir el
mismo territorio varias veces.

Los limites de los territorios se establecie-
ron mediante la ubicacién espacial de los
registros de actividad del colibri (i.e., sitios de
percha, forrajeo y defensa activa). Si bien, la
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complejidad estructural del PNEC dificulta el
seguimiento de los colibties, el observador
cambié de ubicacién cuando fue necesatio
con el fin de obtener una estimacién de los
limites del territorio lo mds certera posible.
El area del territorio se calculé usando el mé-
todo del poligono minimo convexo (MCP)
empleando el software Biotas™ 2.0 Alpha
(Ecological Software Solutions LLC 2004).
En los territorios localizados se registré el
tiempo que invirti6 el colibt{ en cada uno de
los siguientes comportamientos: percha,
forrajeo, defensa activa y pasiva. Cuando se
observé un evento de intromisién de otro
colibri en el territorio se registrd la especie y
sexo del intruso. Se clasificé a los intrusos en
exitosos y no exitosos. Los intrusos exitosos
fueron los que lograron forrajear dentro del
territorio (i.e., introducir el pico dentro de una
flor), aunque posteriormente fueran expulsa-
dos de la zona. Por otro lado, los intrusos no
exitosos fueron aquellos que fueron expulsa-
dos antes de lograr forrajear dentro del terri-
torio (sensu Paton & Carpenter 1984). Aunque
las interacciones agonisticas registradas usual-
mente implican vuelos largos y rapidos, la
diferenciacién entre el intruso y el duefio ori-
ginal del territorio pudo en todos los casos ser
hecha, al tener identificado al duefio del terri-
torio por pequeflas marcas especificas de su
plumaje (e.g., longitud de su linea postocular).
Para estimar la energia necesaria para el
establecimiento de un territorio se contabilizé
el numero de flores de todas las especies orni-
tofilas presentes dentro de cada territorio
identificado. Posteriormente, el numero total
de flores de cada especie se multiplicé por la
energia que produce una flor por dia (Kj/dia).
Los estimados de produccion diaria de ener-
gfa fueron obtenidos de estudios previos para
las plantas S. elegans = 0,0036 Kj/flor/dia
(Lara 2006) y E microphylla = 0,0041 Kj/flot/
dia (Arizmendi 2001, Ortiz-Pulido & Lara
2012). Mientras que al no existir informacion
para S. angulifolins su produccion diaria fue
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estimada en el sitio de estudio. Para ello, el
néctar de 20 flores (provenientes de 20 plan-
tas) fue removido usando capilates calibrados
a 80 pl. Las flores fueron inmediatamente
embolsadas con tela de malla para evitar la
remocién de néctar por polinizadores. Des-
pués de 24 horas se volvié a medir el volumen
de néctar producido, mientras que la concen-
traciéon de azucar se determiné usando un
refractémetro portatil (VEE GEE, modelo
ABT-32). El estimado de produccién energét-
ica diaria de S. angulifolins fue de 0,0044 *
0,00015 Kj/flor/dia (media * 1 ee).

Para evaluar si existieron diferencias en los
parametros evaluados (i.e., tamafio del territo-
rio, intromisiones y conducta territorial) se
us6 una MANOVA empleando como factor
el periodo de floraciéon invernal (con tres
niveles: inicio, mitad y final de la floracién). El
uso de esta prueba permitié usar solo un ana-
lisis estadistico en vez de los mas de 10 nece-
sitados si hubiéramos ocupado ANOVA's,
por lo que no fue necesario hacer modifica-
ciones (e.g., correcciéon de Holm) sobre la sig-
nificancia de P. Los datos de los parametros
evaluados se distribuyeron normalmente (en
todos los casos %> < 2,71, P > 0,05). Cuando
se encontraron diferencias significativas, se
realiz6 una prueba de comparaciones multi-
ples de Tukey para determinar entre qué
periodos se encontraron las diferencias. En
todos los casos, salvo que se indique lo con-
trario, se indica media £ 1 error estindar. De
igual manera, en todos los casos se considerd
un alfa de 0,05 para determinar diferencias
entre periodos de la floracién invernal.

RESULTADOS

Se monitorearon treinta territorios del zafiro
oreja blanca (8 territorios al inicio, 15 a la
mitad y 7 al final de la época de floracién), de
los cuales diecinueve pertenecieron a machos
y once a hembras. El tamafio promedio de los
territorios de forrajeo fue de 129,83 + 13,79
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FIG. 1. Relacién entre tamafio de territorios del zafiro oreja blanca y produccién energética diaria en el

mismo. Las lineas punteadas representan los umbrales energéticos dentro de los cuales el zafiro oreja blan-

ca presenté un comportamiento territorial. Los colores de los puntos representan las combinaciones de

especies de plantas ornitéfilas dentro del territorio. Para cada punto se indica si el tertitorio pertenecia a un

macho o una hembra.

m? siendo el territorio mas grande de 293,52
m”y el mas pequefio de 36,19 m* El area pro-
medio de territorio para machos fue de 124,19
+ 17,04 m®, mientras que para hembras fue de
139,60 + 24,21 m” No existieron diferencias
significativas en el tamafio del territorio entre
sexos (F = 0,28, ¢l = 1, 29, P = 0,59). Por esta
razén, de aqui en adelante los datos de hem-
bras y machos son analizados en conjunto.

La produccién energética diaria de los
territorios del zafiro oreja blanca varié en un
rango de 1,12 a 8,64 Kj/dia y tuvo un prome-
dio de 3,94 + 0,45 Kj/dia (Fig. 1). No se
encontraron diferencias estadisticamente sig-
nificativas en la energfa producida por los
territorios durante los tres periodos de flora-
cién invernal (Tabla 1), donde se obtuvo 3,52
* 0,08 Kj/dfa, 4,83 £ 0,77 Kj/dia y 2,54 *
0,26 Kj/dia, respectivamente para inicio,

mitad y final de la floracién. Sin embargo, el
tamafio de los territorios si fue distinto entre
estos periodos (Tabla 1, Fig. 2). Los territorios
fueron significativamente mas grandes al final
de la época de floracién invernal respecto a
los territorios formados al inicio de la misma
(Q=4,05n=09,12, P=0,02).

Las variables conductuales medidas en
este estudio, tomadas como conjunto, difieren
significativamente entre distintos momentos
de la floracién invernal (inicio, mitad y final)
(MANOVA, Tabla 1). Por ejemplo, el tiempo
dedicado a la defensa del territorio varié entre
los tres periodos de la floracién invernal
(Tabla 1, Fig. 3). El tiempo invertido en la
defensa del territorio (activa y pasiva) fue sig-
nificativamente mayor en la mitad de la flora-
ci6on que al inicio de ésta (Defensa activa
inicio vs mitad Q = 1,56, n =9, 12, P = 0,02;
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TABLA 1. Resultados de ANOVA’s parciales obtenidos con una ANOVA multivariada significativa (A de
Wilk = 0,174, P = 0,001, p = 8, ¢ = 27). Se presenta el efecto de tres momentos (inicio, mitad y final) del
periodo de floracién invernal en nueve variables relacionadas con la territorialidad del colibti zafiro oreja
blanca. En todas las variables gl = 2, 27. El asterisco (¥) indica varianza parcial multivariada.

Variable F P n**
Energia en el territorio 2,39 0,110 60,3
Tamafio tertitorio 3,43 0,047 53,9
Tiempo defensa activa 7,18 0,003 421
Tiempo defensa pasiva 4,28 0,024 59,2
Tiempo de percha 0,7 0,504 154
Tiempo forrajeo 0,81 0,454 287
Numero de intromisiones totales 8,15 0,002 35,9
Numero de intromisiones exitosas 4,29 0,024 58,7
Numero de intromisiones NO exitosas 5,03 0,014 55,4

Defensa pasiva inicio vs mitad Q = 3,75, n =
9,12, P=0,03); ademas, se invirtio significati-
vamente mas tiempo en la defensa pasiva
durante el periodo final que al inicio de la flo-
racién (inicio vs final Q = 3,79,n=9,9, P =
0,03).

Por otra parte, hubo variables que no pre-
sentaron diferencias significativas entre mo-
mentos de la floracién invernal. Por ejemplo,
aun cuando los colibries invirtieron la mayor
parte del tiempo en perchar y forrajear, el
tiempo dedicado a dichas actividades no difi-
ri6 significativamente entre los periodos de
floracién (Tabla 1, Fig. 3).

Los individuos que actuaron como intru-
sos fueron conespecificos en su mayor parte
(i.e., 84%), aunque se registraron también a
colibtf oreja violeta, colibtf magnifico y colibri
lucifer (Calothorax lucifer). Hubo diferencias en
el nimero de intromisiones en todas las cate-
gorfas: totales, exitosas y no exitosas a lo largo
de las etapas de la época de floracién (Tabla 1,
Fig. 4). El numero total de intromisiones
vari6 significativamente entre épocas de flora-
cién (Tabla 1), aumentando conforme avanzo
la época de floracién. Las intromisiones to-
tales se incrementaron significativamente
durante la mitad y el final de la época de flora-
cién en comparaciéon con el inicio de la
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misma (inicio vs mitad; Q = 3,87, n =9, 12,
P = 0,02, inicio vs final Q = 6,08, n = 9, 9,
P < 0,01). El éxito de los intrusos al robar
néctar también varié entre periodos (Tabla 1),
siendo mayor al final comparado con el inicio
y mitad de la época de floracién (inicio vs
final Q = 429, n = 9,9, P = 0,01; mitad vs
final Q = 4,05, n = 12, 9, P = 0,02). Por ult-
imo, hubo diferencias estadisticas entre perio-
dos de floracién en cuanto a intromisiones
no exitosas (Tabla 1). Mas intrusos fueron
expulsados durante la mitad de la floracion
que al inicio (Q = 4,10, n = 12, 9, P = 0,01,
Fig. 4).

DISCUSION

Los resultados obtenidos muestran que el
tamafio de territorio, asi como la defensa
activa y pasiva de H. /leucotis, estan relaciona-
dos con la energfa disponible en forma de
néctar en el ambiente (Figs 1, 3). A continu-
acion, discutiremos las principales implica-
ciones de esto, considerando para ello los
datos de intromisiones en los tetritotios.

Tamario del territorio. Nuestros resultados indi-
can que el tamafio del territorio del zafiro
oreja blanca varia entre periodos de floracién,
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FIG. 2. Variacién del tamafio de los territorios del zafiro oreja blanca durante tres momentos del periodo
de floracién invernal (inicio, mitad y final) en el Parque Nacional El Chico, México. Letras distintas entre
tratamientos representan diferencias significativas. Los circulos representan la media y las barras un error

estandar alrededor de la media.

incrementandose al disminuir la abundancia
de néctar en el ambiente. También encontra-
mos que la energfa contenida en dichos terri-
torios no varfa entre periodos de floracion.
Esto nos indica que al incrementar el tamafio
de su territorio, el zafiro oreja blanca puede
mantener la misma disponibilidad de energfa
en el. Nuestros resultados son semejantes a
los reportados por Kodric-Brown & Brown
(1978) y Hixon ez al. (1983) los cuales indican
que al disminuir la cantidad de flores disponi-
bles en los territorios del colibri zumbador
rufo éste responde incrementando el area que
defiende. En el futuro seria interesante modi-
ficar experimentalmente la energfa disponible
en territorios de H. leucotis, para determinar si
responde modificando el tamafio de su terri-
totio.

Comportamiento. En este trabajo evaluamos
también cOmo cuatro conductas del zafiro
oreja blanca son afectadas por la cantidad de

energfa disponible en el ambiente. Dos de

ellas, las defensas activa (i.e., persecuciones) y
pasiva (i.e., vocalizaciones), fueron las unicas
que se modificaron entre periodos de flora-
cién. En general, observamos que el tiempo
dedicado a ambas defensas fue mayor durante
la mitad y el final de la época de floracién.

Lo anterior puede explicarse si considera-
mos que puede existir una relacién entre el
incremento de la cantidad de intromisiones, el
tamafio del territorio y el tiempo invertido en
la defensa del mismo. Esta relaciéon ha sido
reportada en otras investigaciones, por ejem-
plo Norton e al. (1982) determinan que la
presion que pueden ejercer los intrusos sobre
un territorio puede llegar a influenciar otras
variables como el tamafio del territorio e
incluso la permanencia del colibti duefio en el
area.

En el caso de defensa pasiva del territorio
(i.e., vocalizaciones), Goldberg & Ewald
(1991) postulan que la vocalizacién en coli-
bries puede tener el propédsito de expulsion.
En este caso la vocalizacién es un elemento
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FIG. 3. Tiempo invertido en cuatro actividades (percha, forrajeo, defensa activa y defensa pasiva) por indi-
viduos del zafiro oreja blanca en los territorios de forrajeo evaluados durante tres momentos de la flora-

cién invernal en el Parque Nacional El Chico, México. El color del punto representa el periodo de

floracién. Letras distintas sobre las batras de un mismo comportamiento indican las diferencias estadisti-

camente significativas entre periodos.

defensivo que se emplea para expulsar a otros
colibries. Nuestros resultados sugieren que las
vocalizaciones son usadas en el zafiro oreja
blanca como una fuente de informacion rela-
tiva a la tenencia del territorio que va dirigida
hacia el resto de la comunidad de colibries, y
que constituye un componente de la defensa
del territorio.

Intromisiones en el territorio. El tamafio del terti-
torio de los colibries no solo es resultado de la
disponibilidad de recursos, sino también de la
presion de intrusos. En el ultimo caso, se ha
hipotetizado que el tamafio del territorio
puede responder en parte a la presion que los
intrusos ejercen sobre los limites del territorio
al intentar robar néctar (Eberhard & Ewald
1994).

En el presente trabajo el éxito de los in-
trusos al robar néctar de los territorios se
increment6 al final del periodo de floracién
invernal, justo cuando los territorios fueron
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Conside-
rando esto, es factible pensar que en el zafiro

significativamente mads grandes.

oreja blanca tener territorios grandes implica
un mayor gasto energético en la defensa en
comparacién a tener territorios pequeflos
donde el gasto energético serd menor; esto a
su vez posiblemente condiciona que un
numero mayor de intromisiones sean exitosas
en los territorios grandes que en los peque-
flos. Evidencia colateral de esto se ha encon-
trado en otros estudios. Por ejemplo, Paton &
Carpenter (1984) registraron un mayor nu-
mero de intromisiones exitosas en la periferia
que en el nicleo del territorio. Por su parte
Kodric-Brown & Brown (1978) reportaron
que las hembras de zumbador rufo defendie-
ron territorios mas grandes que los machos,
concluyendo que los machos defienden terri-
torios mas pequefios pues les permite invertir
menos energia en la defensa y que ésta sea
mas exitosa. En nuestro caso el éxito de los
intrusos al robar néctar de los territorios del
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FIG. 4. Nimero de intromisiones totales, exitosas y no exitosas registradas en los territorios del zafiro oreja
blanca durante la época de floracién invernal en el Parque Nacional El Chico, México. Todo lo demis igual

que en FIG. 3.

zafiro oreja blanca se increment6 cuando el
tamafio de los territorios aumentd. Esto nos
sugiere que en el caso del zafiro oreja blanca,
cuando el néctar es abundante en el ambiente,
conviene defender més un territorio pequefio
que uno grande, mientras que si el néctar no
es abundante, conviene mas defender un terri-
torio grande que uno pequefio, aun cuando
parte del néctar sea robado por los intrusos.
Esta hipotesis podria probarse experimental-
mente en el futuro.

En conclusién, nuestros resultados indi-
can que la energfa disponible en forma de
néctar en un territorio esta relacionado con el
tamafio del territorio y la conducta de defensa
activa y pasiva del zafiro oreja blanca, pero no
con el tiempo de percha ni de forrajeo. Apa-
rentemente, el zafiro oreja blanca al modificar
el tamafio de su territorio y sus conductas de
expulsiéon de intrusos puede mantener el
acceso a una cantidad constante de energfa en

forma de néctar en su territorio, lo que le per-
miten sustentar sus necesidades energéticas
diarias, a pesar de que la disponibilidad del
néctar varfe estacionalmente en su ambiente.

AGRADECIMIENTOS

A Isabel Herrera por su apoyo en el trabajo
de campo. A la direccién del PNEC por las
facilidades para realizar el presente estudio.
Al CONACGyT por la beca otorgada a UML
para estudios de maestria (26693). Al CO-
NACyT y COCyTECH por el apoyo en infra-
estructura y equipo brindado mediante los
proyectos 161702, “Mejoramiento y actua-
lizacién de la infraestructura experimental
para proporcionar soporte a los posgrados
en Biodiversidad y Conservacién de la Uni-
versidad Auténoma del Estado de Hidalgo”,
y 191908, “Biodiversidad del Estado de
Hidalgo™.

21



MARQUEZ-LUNA ET AL.

REFERENCIAS

Adams, E. S. 2001. Approaches to the study of ter-
ritory size and shape. Adv. Stud. Behav. 32:
277-303.

Aradjo-Silva, L. E., & E. Bessa. 2010. Territorial
behaviour and dominance hierarchy of Anthra-
cothorax nigricollis Vieillot 1817(Aves: Trochili-
dae) on food resources. Rev. Bras. Ornitol. 18:
89-96.

Arizmendi, M. C. 2001. Multiple ecological interac-
tions: nectar robbers and hummingbirds in a
highland forest in Mexico. Can. J. Zool. 79:
997-1006.

Arregui, A. L. 2004. ¢A qué nivel de la escala espa-
cial seleccionan los colibries su area de forra-
jeo? Tesis de maestrfa, Univ. Auténoma de
Madrid, Madrid, Espafia.

Brown, J. L. 1964. The evolution of diversity in
avian territorial systems. Wilson Bull. 76:
160-169.

Camfield, A. E 2006. Resource value affects terti-
torial defense by Broad-tailed and Rufous
Hummingpbirds. J. Field Ornithol. 77: 120-125.

Comisién Nacional de Areas Naturales Protegidas.
2005. Programa de conservacién y manejo del
Parque Nacional el Chico. Direccién General
de Manejo para la conservacion, Gobierno de
Meéxico, México, D.F.

Copenhaver, C., & P. W. Ewald. 1980. Cost of terri-
tory establishment in hummingbirds. Oecolo-
gia 46: 155-160.

Dearborn, D. C. 1998. Interspecific territoriality by
a Rufous-Tailed Hummingbird (Amazgilia tza-
catl): effects of intruder size and resoutce value.
Biotropica 30: 306-313.

Diaz-Valenzuela, R., & R. Ortiz-Pulido. 2011.
Effects of a snowstorm event on the interac-
tions between plants and hummingbirds: fast
recovery of spatio-temporal patterns. Rev. Mex.
Biodivers. 82: 1243—-1248.

Ecological Software Solutions LLC. 2004. Biotas™
Version 1.03. Hegymagas, Hungary.

Eberhard, J. R., & P. W. Ewald. 1994. Food avail-
ability, intrusion pressure and territory size: an
experimental study of Anna’s Hummingbirds
(Cabypte anna). Behav. Ecol. Sociobiol. 34: 11—
18.

Goldberg, T. L., & P. W. Ewald. 1991. Territorial

22

song in the Anna’s Hummingbird, Calpte anna:
costs of attraction and benefits of deterrence.
Anim. Behav. 42: 221-226.

Hixon, M. A,, F. L. Carpenter, & D. C. Paton. 1983.
Territory area, flower density, and time budget-
ing in hummingbirds: an experimental and the-
oretical analysis. Am. Nat. 122: 366-391.

Justino, D. G., P. K. Maruyama, & P. E. Oliveira.
2012. Floral resource availability and humming-
bird territorial behavior on a Neotropical
savanna shrub. J. Ornithol. 153: 189-197.

Kodric-Brown, A., & J. H. Brown. 1978. Influence
of economics, interspecific competition and
sexual dimorphism on territoriality of migrant
Rufous Hummingbirds. Ecology 59: 285-296.

Lara, C. 2006. Temporal dynamics of flower use by
hummingbirds in a highland temperate forest
in Mexico. Ecoscience 13: 23-29.

Lara-Rodriguez, N. Z., R. Diaz-Valenzuela, V. Mar-
tinez-Garcia, E. Mauricio-Lépez, S. Anaid-
Diaz, O. 1. Valle, A. D. Fisher-de Leén, C. Lara,
& R. Ortiz-Pulido. 2012. Redes de interaccién
colibri-planta del centro-este de México. Rev.
Mex. Biodivers. 83: 569-577.

Lopez-Sepulcre, A., & H. Kokko. 2005. Territorial
defense, territory size, and population regula-
tion. Am. Nat. 166: 318-329.

Martinez-Garcia, A. L. 2008. Disponibilidad floral
de plantas ornitofilicas en cuatro tipos de vege-
tacion del centro-sur de Hidalgo, México. Tesis
de lic., Univ. Auténoma del Estado de Hidalgo.
Pachuca, Hidalgo, México.

Norton, E. M., P. Arcese & P. W. Ewald. 1982.
Effect of intrusion pressure on territory size in
black-chinned hummingbirds (Archilochus ale-
xandri). Auk 99: 761-764.

Ortiz-Pulido, R., E. Mauricio-Lépez, V. Martinez-
Garcfa, & J. Bravo. 2008. ¢Sabes quién vive en
el Parque Nacional El Chico? Colibries. UAEH,
SEP y Direccién del Parque Nacional El Chico,
Pachuca, Hidalgo, México.

Ortiz-Pulido, R., & G. Vargas-Licona. 2008.
Explorando la relacién entre registros de coli-
bries y abundancia de flores con escalamiento
espacio-temporal. Ornitol. Neotrop. 19: 473—
483.

Ortiz-Pulido, R., & C. Lara. 2012. Is energy in nec-
tar a good predictor of hummingbird activity at
landscape scale? Ital. ]. Zool. 79: 100-104.



Paton, D. C,, & F. L. Carpenter. 1984. Peripheral
foraging by territorial Rufous Hummingbirds:
defense by Ecology  65:
1808-1819.

Pimm, S. L., M. L. Rosenzweig, & W. Mitchell.
1985. Competition and food selection: field test
of a theory. Ecology 66: 798-807.

Powers, D. R., & T. McKee. 1994. The effect of

exploitation.

TERRITORIALIDAD EN HYLLOCHARIS LEUCOTIS

food availability on time and energy expendi-
tures of territorial and non-territorial hum-
mingbirds. Condor 96: 1064-1075.

Stamps, J. 1994. Territorial behavior: testing the
assumptions. Adv. Stud. Behav. 23: 173-231.
Ydenberg, R. C., & J. R. Krebs. 1987. The tradeoff
between territorial defense and foraging in the
Great Tit (Parus major). Am. Zool. 27: 337-346.

23







<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


