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RESUMEN

El picaflor de Arica (Enlidia yarrellii) y el picaflor de Cora (Thaumastura cord) son dos especies
de colibties que coexisten desde la década de los 70 en los valles del Notte de Chile.
Durante estas décadas la tendencias poblacional de estas especies ha sido opuesta y algunos
autores han postulado que el incremento poblacional del picafior de Cora podria estar
ejerciendo un efecto negativo sobre la abundancia del picaflor de Arica.

El presente trabajo de tesis pretende estudiar las interacciones competitivas entre el picaflor
de Arica y el recientemente arribado picaflor de Cora, mediadas por la competencia por los
territorios, con el fin de establecer si existen evidencias de que el aumento poblacional de
esta 1ltima especie pudiera ser responsable de parte de la declinacién de la primera.

Se plantea la hipétesis de que deben existir rasgos asociados a la agresi;ridad y/o a una
diferente capacidad reproductiva que expliquen la diferencia en la dinimica de las
poblaciones de estas dos especies de picaflores.

Aunque persisten dudas en relacién a varos de los aspectos tratados en esta tesis, en su
conjunto, los resultados de este trabajo sugieren que el picaflor de Cora puede estar
contribuyendo a la disminucién de la poblacién del picaflor de Arica, no a través de una
mayor habilidad competitiva, sino que, probablemente, a través de una mayor capacidad

reproductiva y una mayor eficiencia de sus estrategias de defensa territorial.




ABSTRACT

The Chilean Woodstar (Eulidia yarrellii) and the Peruvian Sheattail (Thaumastnra cord), are
two hummingbird species that coexist in the valleys of northern Chile since 1970. During
these decades these species have experienced opposite population trends, and some authors
have suggested that the population increase of Peruvian Sheartail could have a negative
effect on the abundance of Chilean Woodstars.

This thesis aimed at studying the competitive interactions between the Chilean Woodstar
and the Peruvian Sheartail mediated by competition for territories, in order to establish
whether there is evidence for an effect of the population growth of the latter species on the
decline of the first one.

This study's hypothesis is that there exist features related to agptessiveness and/or different
reproductive capacity is raised, that can explain the difference in the population dynamics of
these two species of hummingbirds.

Although there are still uncertainties regarding several aspects discussed in this work, as a
whole, the results of this study suggest that the Peruvian Sheartail may contribute to the
decline in the population of Chilean Woodstar, not through a greater competitive ability,
but probably through a higher reproductive capacity and efficiency of its territorial defense

sttategy.




INTRODUCCION

La territorialidad es reconocida como un mecanismo de competencia por interferencia
(Schoner 1983) que se define como la restriccion del uso de un recurso potencialmente
limitado en un area espacialmente fija, para satisfacer las necesidades biologicas del
individuo que defiende el recurso (Pitelka 1959; Rand 1967; Wolf 1969; Maher 1995, 2000).

Establecer y mantener un territorio generalmente implica costos asociados a los esfuerzos
de defensa, tales como estar alerta para detectar y expulsar a los intrusos. Por lo tanto debe
entregar una recompensa clara para el residente en el terdtoro, tal como una mayor
supervivencia y/o éxito reproductivo (Hahn & Bauer 2008).

En muchas aves, y particularmente en las nectarivoras, la competencta por interferencia y la
territorialidad implican interacciones agresivas, cuyo resultado estd normalmente
determinado por las relaciones de dominancia de los individuos (Gass 1978; Kodric-Brown
& Brown 1978; Ewald & Orians 1983).

Aunque la competencia suele ser mas intensa entre individuos similares (Le. de la misma
especie, Darwin 1869; Robinson & Terborgh 1995; Houle 1997; Edmands 2002;
MacDougall et al. 2009), la territorialidad interespecifica es, también muy comin en la
naturaleza (por ejemplo, Sorjonen 1986; Robinson & Tetborgh 1995; Nomakuchi &
Higashi 1996; Griffis & Jaeger 1998, Marvin 1998; Genneret et al. 1999). Asi, individuos
territoriales de muchas especies son agresivos no sblo contra congéneres, sino también
contra heteroespecificos, dando lugar a una situacion en la que los individuos de dos o mis
especies tHenen territorios mutnamente excluyentes. Por lo tanto, la tertitordalidad
interespecifica puede afectar negativamente la adecuacién bioldgica de la partes

involucradas (Iynkynen et al. 2006), particularmente la de aquellos taxa que




conductualmente se vean subordinados a especies mas agresivas (T'ynkynen et al. 2006). Por
lo tanto, este rasgo conductual podria afectar la dinimica poblacional de la especie menos
agresiva, quitindole los territorios y por ende, disminuyendo su capacidad de reproducirse.
Las interacciones conductuales entre individuos pueden influir en los procesos
demograficos, puesto que muchos de los mecanismos ecolégicos que determinan el tamafio
o la dindmica de la poblacién son explicitamente conductuales (Levin et al. 2000; Morgan
2014). Asi, para entender completamente algunos fengmenos ecologicos como
interacciones depredador-presa, competencia por interferencia, dispersion, patrones de uso
de hibitat, entre otros, a menudo se requiere del conocimiento de las interacciones
conductuales que ocurren entre los individuos (Hassel & May 1985; Smith & Sibly 1985;
Mangel & Clark 1988; Sutherland 1996; Fryxellan & Lundberg 1998).

Territorialidad en colibries

Los colibties pertenecen a la familia Trochilidae, un grupo monofilético que contiene mas
de 100 géneros y 300 especies, y que se distribuye ampliamente en el Nuevo Mundo,
alcanzando su mayor diversidad en las latitudes tropicales. Los colibries estin especializados
en_ zlimentarse de néctar floral y comparten un conjunto de caracteristicas como picos
largos y delgados, patas diminutas, y alas adaptadas para el vuelo estacionario (Brown &
Bowers 1985; Long 1997).

Debido a su alto grado de especializacién alimenticia, el nectar es un recurso
potencialmente limitante para los colibries (Lyon 1974; Justino et al. 2012), y normalmente
los machos de colibries compiten por estos recursos florales principalmente por medio de
agresion y territorialidad. Los territorios son defendidos fuertemente por los residentes que

emplean comportamientos energéticamente costosos para excluir a los intrusos (Powers &




Conley 1994), incluyendo persecuciones, vocalizaciones, despliegues y ataques (Powers
1987). Pot esta razén, los colibries son sujetos frecuentes de estudios sobre competencia y
territorialidad (por ejemplo, Feinsinger & Colwell 1978; Copenhaver & Ewald 1980; Kuban
& Neill 1980; Boiden 1978; Power & MacKee 1994; Dearbon 1998; Temeles et al. 2005;
Altshuler 2006; Justino et al. 2012.)

Aunque la actividad territorial en los picaflores suele estar centrada en las fuentes
alimenticias, en la mayoria de los casos el apareamiento ocurre en el mismo territorio de
alimentacion, por lo que éste podtia servir secundariamente como una estacién de
apareamiento (Pitelka 1942; Amstrong 1987; Hurley et al. 2001; Clark 2006).

Por otro lado, en zlgunas especies de picaflores los territorios de los machos no estin
necesariamente relacionados con el recurso alimenticio en si, sino que dan a los machos una
posicién favorable para ser ubicados por las hembras y, de esta forma, tener la posibilidad
de apareamiento. En la mayoriza de estos casos estos territorios tienden a agruparse
formando leks dispersos (Powers 1987; Armstrong 1987; Pizo 2012; Hutto 2014).

Puesto que los territorios de los picaflores machos pueden servir para aumentar su éxito
reproductivo atrayendo a,las hembras (Wolf & Stiles 1970; Stiles 1973), la competencia
intraespecifica entre los machos sitve a las hembras conespecificas para evaluar el estado de
éstos y seleccionar a sus parejas sexuales (Andersson 1994). Sin embargo, la competencia
interespecifica entre machos puede representar un costo para las hembras puesto que si el
macho de su especie resulta desalojado del territorio, éstas perderin oportunidades de '
aparearse (Lemeles & Kress 2010). Por lo tanto, si dos especies compiten por el mismo
territorio y una de ella es mas agresiva puede desplazar la otra especie afectando su

posibilidad de reproducirse (adecuacion biologica) y por ende su dindmica poblacional (por




ejemplo, Kodric-Brown & Brown 1978; Brown & Bowers 1985; Power & Conley 1994;
Fleming et al. 1996; Cotton 1998; Sandlin 2000; Camfield 2006; Lara et al. 2011).

Situacion del picaflor de Arica y picaflor de Cora

El picaflor de Arica (Eulidia yarrellti) y el picaflor de Cora (Thaumastura cora) son dos especies
de colibties que coexisten en los valles agricolas del Norte de Chile. Morfolégicamente son
muy similares (Figura 1) siendo la principal diferencia el largo y forma de la cola de los
machos (picaflor de Arica largo total 8-9 cm y picaflor de Cora largo total 12-13 cm). Las
diferencias en el plumaje de las hembras de las dos especies son muy sutiles (Jaramillo et al.
2003). Por otro Iado, existen diferencias en la estructura de las vocalizaciones de los machos
y de las hembras de estas dos especies {Clark et al. 2013).

Segun la revision filogenética de McGuire y colaboradores (2009, 2014), estas dos especies
pertenecen a un clado denominado colibries “abejas” (bee hummingbirds). Resultados de
analisis genéticos (van Dongen et al. 2012) sugieren que las especies estan estrechamente
relacionadas, encontrando una mayor similitud genética entre si que el nivel medio de
similitud entre especies del clado de los denominados colibries abejas.

En contraste con las semejanzas descritas anteriormente, estas dos especies han mostrado
tendencias poblacionales muy distintas. En primer hugar, en las dltimas seis décadas, el
picaflor de Arica, endémico de los valles del desierto del Norte de Chile, pasé de ser el
colibri més abundante de la region a ser el mas raro y considerado oficialmente una especie
en peligro de extincién (BirdLife International 2008. Ewfidia yarrelli. In: TUCN 2011).
Estimaciones poblacionales indican que en 2003 existfan mis de 1500 individuos, mientras
que la estimacién de octubre de 2014 arrojé una poblacién de, aproximadamente, 500

individuos (AvesChile 2014; véase Figura 2).




Picaflor de Cora (Thaumastura cora)

Figura 1. Macho y hembra del picaflor de Cora y del picaflor de Arica (dibujos Daniel Martinez, Las
aves de Chile, nueva guia de campo; nueva edicion atin no publicada).

Por el contrario, el picaflor de Cora no existia en Chile en la década de los 60'. En la década
de los 70' colonizé el area de forma espontinea desde el Sur de Peru y, desde entonces, se

expandié por la region (Estades et al. 2007; AvesChile 2014; véase Figura 2).




Eulidia yarrellii Thaumastura cora
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Figura 2. Tendencias poblacionales de las dos especies de picaflores desde el ano 2003 hasta el 2014.

Ninguna de estas posibles causas ha sido formalmente demostrada aunque existen
evidencias sugerentes. Por ejemplo, existen numerosos registros de territorios de picaflor de
Arica que han desaparecido después de la transformacion de parches de vegetacion nativa
en cultivos agricolas (Estades & Lazzoni, observaciones personales). Por otro lado, el hecho
de que los picaflores cominmente visitan flores de especies agricolas como tomates,
pepino, porotos, entre otros sumado a los registros de picaflores muertos después de la
aplicacion de pesticidas, permiten suponer que este factor debe representar un riesgo para
estas aves (Estades et al. 2007; van Dongen & Lazzoni, observaciones personales).

La hipotesis de la competencia como causante de la declinacion del picaflor de Arica se basa
en evidencias de tipo indirecto. Estades y colaboradores (2007) encontraron que el mejor
modelo para describir la abundancia del picaflor de Arica en el valle de Azapa incluia la
cobertura arborea (p=0,003, n= 88), y la abundancia de picaflor de Cora (p= 0,057, n= 88)
con un coeficiente negativo, sugiriendo un patron de segregacion espacial. Ademds, existen

registros de que territorios de picaflor de Arica han sido usurpados por machos de la otra




especie, mientras que lo opuesto nunca ha sido observado (Estades, observaciones
personales).

Por otto lado, observaciones sobre comportamiento territorial interespecifico muestran que
existen frecuentes agresiones entre las dos especies y un solapamiento moderado del nicho
tréfico (van Dongen et al. 2013).

Los machos de ambas especies utilizan los mismos ambientes para establecer sus territorios
(van Dongen & Lazzoni, obsetvaciones personales). Normalmente las hembras tienen
acceso a estos tertitorios sélo para aparearse, ya que los machos no les permiten usar los
recursos florales existentes. En ambas especies, las zonas de nidificacién siempre estin en la
cercanfa de los territorios de los machos (van Dongen & Lazzoni, observaciones personales;
Lazzoni et al. en preparacién) que constituirfan un lek disperso.

La necesidad de que exista una combinacién de dos tipos de ambiente (dreas abiettas para
'Ieks y zonas con 4rboles para sitios de nidificacién) hace que la disponibilidad potencial de
sitios id6neos para estas especies sea limitada, particularmente considerando el grado de
alteracidén de estos ambientes. Esta escasez relativa podria estar forzando la competencia
entre las dos especies.

Sin embargo, la simple existencia de competencia entre el picaflor de Cota y el picaflor de
Arica no es condicién suficiente para explicar el posible efecto del primero sobre la
declinacién del segundo. Para que una especie pueda desplazar a otra a través de la
competencia es necesario que ésta tenga, ademds, una mayor habilidad competitiva (mayor

agresividad y/o eficiencia en la defensa del territorio) y/o una mayor tasa de crecimiento

poblacional (Crombie 1947; DeBach 1966; Reitz & Trumble 2002).




Por lo tanto, es posible postular que el picaflor de Cora podria ejercer un efecto negativo |
sobre la abundancia del picaflor de Arica mediante estos dos mecanismos no excluyentes: 1)
a través de una mayor tasa de crecimiento, y/o 2) a través de una mayor habilidad
competitiva, dada por una mayor aggesividad o eficiencia en la defensa del territorio. Ambos
mecanismos afectan Ia adecuacién bioldgica de los individuos y, por lo tanto, la tasa de
crecimiento de sus poblaciones.

Los tetritorios de los picaflores machos son fundamentales para la atraccion de las hembras
(Wolf & Stiles 1970; Stiles 1973). Si un macho no defiende un territorio no tiene posibilidad
de aparearse. Por lo tanto si los macho de dos especies compiten por los mismos territorios,
y una especie desplaza a Ja otra puede reducir las probabilidades de apareamiento de'esta
ultima y, por lo tanto, disminuir su tasa de crecimiento poblacional.

La posibilidad de mantener un territorio pot parte de un macho se refleja en su capacidad
de establecerse en el mismo y permanecer en €L lo que esti intimamente asociado a su
capacidad de defenderlo y, por lo tanto, a su agresividad (Copenhaver & Ewald 1980; Ewald
& Orians 1983; Mozgan 2014). Sin embargo, no sélo es importante la agresividad de las
aves territotiales si no también la eficiencia en la defensa del territorio. Observaciones
preliminares de van Dongen y colaboradores (2013) indican que gran parte de la actividad
territotial del picaflor de Cora estd dada por cambios de postura y vocalizacién, mientras
que el picaflor de Arica utilizarfa mis los despliegue aéreos. Asi, es posible suponer que los
machos de picaflor de Arica podrian gastar mis energia en la defensa de los territorios que
los machos de picaflor de Cora, siendo, de esta manera, menos eficientes. FEstas asimetrias

energéticas pueden contribuir a una relacién de dominancia entre especies (Ewald &

Bransfield 1987).
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Un factor que puede modificar el resultado de la competencia interespecifica es el nimero
de heteroespecificos con los que un individuo debe competir (Fynkynen et al. 2006). Asi, es
factible que un individuo de una especie superior desde el punto de vista competitivo (mds
agresivo y/o eficiente en la defensa del territorio) pudiera perder su territorio si los
heteroespecificos lo supetan largamente en mimero. Por esta razén, una mayor tasa
reproductiva del heteroespecifico podria representar una desventaja competitiva para la
especie.

Asi, 1a presente tesis pretende estudiar las territorialidad interespecifica entre el picaflor de
Arica y el recientemente arribado picaflor de Cora, con el fin de establecer si existen
evidencias de que el aumento poblacional de esta Gltima especie pudiera ser responsable de

parte de la declinacién de Ja primera.

HIPOTESIS

Hipétesis general: Diferencias en rasgos conductuales asociados a la territorialidad
(agtesividad) y de historia de vida (capacidad reproductiva) pertiten explicar como dos
especies aparentemente tan similares como el picaflor de Arica y el picaflor de Cora tienen
tendencias poblacionales opuestas.

De esta hipotesis se plantean las siguientes predicciones:

e Prediccién 1. El picaflor de Cora tiene una tasa reproductiva mayor que el picaflor
de Arica, dada por und mayor cantidad de puestas por afio y/o unt mayor éxito de
las nidadas. )

e Prediccion 2. Los machos de picaflor de Cora son mis hébiles competitivamente en

la defensa del territorio que los machos del picafior de Arica. Esto deberia reflejarse
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en diferencias significativas en la agresividad y en los presupuestos de tiempos

asociados a la actividad territoral.

Prediccién 3. Existe un desplazamiento del picaflor de Arica por parte del picaflor
de Cora. Esto se traduce en que la tasa de reemplazos de territorios de picaflor de
Arica por territorios de picaflor de Cora es significativamente mayor que la tasa

inversa (reemplazo direccional).

El objetivo de esta tesis es establecer si el aumento de la poblacidén del picaflor de Cora

tiene un efecto negativo sobre las poblaciones de picaflor de Arica mediado por la

competencia por los territorios entre estas dos especies.

Objetivos especificos

Evaluar si el picaflor de Cora puede influir en el estado poblacional del picaflor de
Arica a través de una mayor capacidad reproductiva (Capitulo 1).

Ewvaluar si el picaflor de Cora puede influir en el estado poblacional del picaflor de
Arica mediante competencia interespecifica por tertitorios, a través de una mayor
capacidad competitiva dada por una élayor agresividad y/o una mayor eficiencia en
la defensa de los territorios (Capitulo 2).

Establecer cuantitativamente la existencia de desplazamiento de picaflor de Arica

pot picaflor de Cora (Capitulo 3).

® Mediante un modelo de simulacién poblacional basado en individuos, establecer las

condiciones de coexistencia de dos especies territoriales que compiten por espacio

(Capitulo 4.)
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CAPITULO 1

Biologia reproductiva de Thaumastura cora en el Norte de Chile.

INTRODUCCION

La capacidad reproductiva de una especie de ave puede influir de manera significativa en su
tasa de reclutatniento poblacional, y por lo tanto afectar su crecimiento en el largo plazo
(Newton 1998). Asi, es esperable que de existir diferencias consistentes entre la fecundidad
de dos especies, éstas se pudieran traducir en diferencias en sus tendencias poblacionales. Al
respecto, Bennett & Owens (1997) mostraron que la capacidad de reclutamiento (expresada
por el tamafio promedio de la nidada) puede explicar parte del resgo de extincidn de
diferentes especies de aves, independientemente del nivel filogenético de analisis.

Puesto que las hembras de la familia Trochilidae ponen invariablemente dos huevos (Snow
1978), la variabilidad interespecifica en el éxito reproductivo en colibties se basa en gran
medida en el largo del petiodo reproductivo y en la posibilidad de las hembras de poner
mas de una puesta durante una temporada (Long 1997).

El picaflor de Cora (Thaumastura cord) es un colibri originatio de Perd que colonizé
espontineamente los valles del Norte de Chile en los afios 70". Desde entonces esta especie
ha aumentado de manera significativa su poblacion en la regién (Howell & Webb 1995;
Estades et al. 2007), al mismo tiempo que la poblacién del picaflor de Arica (Exlidia yarrellsi),
una especie endémica del Norte de Chile, ha declinado ostensiblemente (Estades et al. 2007;

AvesChile 2014).
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Una explicacién para esta diferencia en las tendencias poblacionales de dos especies
relativamente similares (van Dongen et al. 2012) podria radicar en posibles diferencias en la
fecundidad de estas dos especies. Sin embargo, un factor adicional de interés es que en el
caso de existir competencia entre estas dos especies, una mayor tasa de crecimiento
poblacional de una podtia favorecer el desplazamiento de la otra (Crombie 1947; DeBach
1966; Reitz & Trumble 2002).

Un factor que puede modificar el resultado de Ia competencia interespecifica es el nimero
de heteroespecificos con los que un individuo debe competit. Asi, es incluso factible que un
individuo de una especie superior desde el punto de vista competitivo (mas agresivo y/o
eficiente en la defensa del territorio) pudiera perder su territorio si los heteroespecificos lo
superan largamente en ndmero (Tynkynen et al. 2006; Capitulo 4 de esta tesis). Por esta
razén, una mayor tasa reproductiva del heteroespecifico, dada por una mayor cantidad de
puestas por afio y/o un mayor éxito de las nidadas, podria representar una desventaja
competitiva para la otra especie.

Estades y colaboradores (2007) postularon que el picaflor de Cora podtia ejercer un efecto
negativo sobre la abundancia del picaflor de Arica. Uno de los posibles mecanismos para lo
anterior seria la existencia de una mayor tasa de teproductiva en el picaflor de Cora, dada
por una mayor cantidad de puestas por afio y/o un mayor éxito de las nidadas. Estades &
Aguirre (en preparacién) estudiaron diferentes parimetros reproductivos del picaflor de
Arica. Sin embargo, no existe ningin antecedente sobre el comportamiento reproductivo
del picaflor de Cora, ni en el Per, ni'menos en Chile.

Por lo anterior, se llevé a cabo un estudio para generar los ptimeros antecedentes sobre Ia

biologia reproductiva del picaflor de Cora en el Norte de Chile, y de esa forma contribuir a
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la determinacién del posible impacto de la presencia de esta especie sobre la disminucién de
las poblaciones del picaflor de Arica. De existir unz mayor fecundidad de la especie
colonizadora (i.e. mayor cantidad de puestas y/o éxito de las nidadas), esto apoyaria la
hipétesis de un rol de ésta sobre la declinacién poblacional de la especie endémica (Capitulo
4 de esta tesis).

Con el fin de comparar los parimetros reproductivos de las dos especies, adicionalmente 2
los datos colectados sobte el picaflor de Cora, se utilizaron los datos colectados por Estades
& Aguitre (en preparacién) para el picaflor de Arica, complementados con otros obtenidos

por la autora para esta ultima especie.

METODOLOGIA

Biologia reproductiva Thanmastura cora.

Aunque existen registros ocasionales de la especie en otros valles, la mayor parte de la
poblacién del picaflor de Cora estd concentrada en el valle de Azapa, razdn por la cual el
estudio de la reproduccién de la especie se centrd en este valle. Asi, entre el 2011 y el 2014
se recorrid el valle en busca de signos de actividad reproductiva de esta especie en diferentes
épocas del afio.

El trabajo se dividi6 en dos partes: la caracterizacién general del proceso reproductivo de la
especie y la estimacion del éxito de las nidadas.

1) Caractetizacion general del proceso reproductivo.

Para la descripcién del proceso reproductivo se realizaron observaciones y seguimiento

sistematico del comportamiento de hembras y machos de la especie.
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Nidificacion.

Se compilaron todos los registros de nidos obtenidos por la autora, mas algunos aportados
pot colaboradotes (ver agradecimientos), para caracterizar el tipo de nido, el microhébitat
de nidificacién y la extensiéon del periodo de nidificacién. Para la comparacion con el
picaflor de Arica, se usaron los datos de Estades & Aguirre (en preparacion),
complementados por observaciones de la autora en los valles de Chaca, Azapa y Camarones
(ver Anexo 1. Sitios de estudio).

Territorios de los machos.

En el caso de los machos, el esfuerzo de obsetvacion se centré en la descripcion del
comportatiento tettitorial, caracterizando la forma, tamafio y tipo de territorio, asi como su
distribucién espacial, y la extensién temporal de este comportamiento. Aunque se realizaron
observaciones en diferentes zonas del valle de Azapa, la mayor parte de los registros se
llevaron a cabo en el sector de Pampa Gobernador (ver Anexo 1. Sitios de estudio) donde
existe una importante comncentracién de terttorios. Durante los afios 2012 y 2013 se
tecorrid el predio haciendo un mapeo de cada territorio defendido por un macho, siguiendo
la metodologia propuesta por Bibby y colaboradores (1992). Una vez localizado un
individuo se realizaron observaciones de su conducta y algunas caracteristicas morfologicas,
por ejemplo el largo de la cola para estar seguro de seguir al mismo individuo. Se
identificaron los lugares de percha y persecuciones de los individuos para establecer el limite
probable del territorio. Se ubicaron los individuos con GPS y se marcaron los avistamientos
usando los cédigos propuesto por Bibby y colaboradores para después referenciar las
posiciones en un mapa y poder lograr establecer los tertitorios (ver Anexo II para

distribucién de los territorios en el lek). Se evaluaron las caracteristicas de los territorios por
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!
medio de potcentajes de vegetacién y de suelo desnudo (drea abierta desprovista de

vegetacién). Los lugares de percha se registraron y clasificaron de acuerdo a su frecuencia de
uso (Powers 1987); se identificaron las perchas principales (PP) y perchas secundarias (PS) y
en el afio 2013 se midieron las alturas de éstas.

2) Estimaci6n del éxito de las nidadas.

Para la determinacién del porcentaje de éxito de la nidada se utilizo el indice de Mayfield
(Mayfield 1975) que se basa en el seguimiento de nidos por el mayor periodo de tiempo
para establecer, de manera insesgada, la probabilidad de un nido de producir polluelos al
final del periodo de nidificacién. Para este fin se selecciond un sitio cercano (450 m) a
Pampa Gobernador, denominado patcela Santa Helena (ver Anexo 1. Sitios de estudio;
Figura 2).

Desde agosto de 2011 hasta febrero de 2014 se realizaron visitas mensuales a esta parcela
pata establecer el perfodo de incubacién y de polluelos en los nidos.

Se recortio la patcela caminando alrededor de cada arbol en bisqueda de los nidos. Cada
nido fue georreferenciado (GPS, Garmin eTrex Legend), y se registro el estadio en el cual se
encontraba (puesta de huevos, incubacién, o cda de pichones), la altura, la exposicién, la
especie de arbol y la fecha de encuentro. Los nidos se revisaron a intervalos de 1-2 dias
durante la primavera 2012, hasta que el nido fuera abandonado/depredado o produjera
pichones volantones, para poder establecer con exactitud el petiodo de incubacién y tiempo
de permanencia de los polluelos en el nido (dias entre la eclosién del primer polluelo y el
abandono del nido del \iltimo polluelo). En el afio 2013 el monitoreo de los nidos se llevé a
cabo cada 3 o 4 dias. En cada visita se registré Ia eventual desaparicién de huevos o

pichones, la presencia de adultos cerca de los nidos y cualquier-otra actividad relevante.
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Se considerd la tasa diaria de sobrevivencia para el ciclo del nido de manera conjunta
(puesta, incubacién y empollamiento) ya que en especies altriciales la diferencia en la
mortalidad en estos perfodos no es significativa (Mayfield 1975).

Los intentos de nidificacién fueron considerados exitosos cuando al menos se produjo un
pichén volantén, mientras que fueron considerados abandonos si, entre dos revisiones
consecutivas, los huevos o pichones petmanecian desatendidos sin apatente dafio. Aquellos
nidos en que todos los huevos o pichones desaparecieran entre dos visitas consecutivas
fueron considerados depredados.

Para comparar los parimetros de la actividad territorial del picaflor de Cora con los del
picaflor de Arica, en adicién 2 los datos obtenidos por Hstades & Aguitre (en preparacion),
durante las temporadas reproductivas de 2012 y 2013 la autora llev6 a cabo un mapeo de
territorios y monitoreo de la actividad territorial de picaflor de Arica en dos sitios del valle
de Chaca (ver Anexo 1. Sitios de estudio; Figura 4). Para este fin, se utilizd la misma
metodologia que en el caso de la especie focal.

Para la compatacién de los parimetros reproductivos de las dos especies se realizaron
prucbas de comparacién de medias (U de Mann-Whitney o t Student dependiendo de la
normalidad de los datos). Para poder comparar el éxito reproductivo de las dos especies se
generaron varios valores de indice de Mayfield a través de un remuestreo sin reemplazo
(Efron 1982). Para este fin se juntaron por cada especie los datos de ambos afios ya que no
se observo evidencia de vatacién de la supervivencia de los nidos entre ellos. Se generaron
de esta forma varias muestras, de cada una de las cuales se calculé el correspondiente indice

de Mayfield. Al fin se compararon éstos para las dos especies de picaflores usando un test

de U Mann-Withney.
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Todos los analisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS 13.0 para Windows (SPSS

Inc. 2007).

RESULTADOS

Biologia reproductiva de Thaumastura cora

Los datos colectados entre agosto de 2011 y febrero de 2014, mis los registros previos
aportados por colaboradores muestran que, en ¢l Norte de Chile, el picaflor de Cora tiene
una temporada teproductiva (periodo tertitorialidad machos + nidificacion hembras) de
aproximadamente 9 meses, inicidndose en marzo y finalizando en noviembre (Figura 1a).
Existe sincronfa entre la actividad territorial de los machos y la temporada de nidificacién de
las hembras como en otras especies de colibres (por ejemplo, Calder & Calder 1994;
Schuchmann 1999; Belton 2003), aunque los machos empiezan a establecer sus territorios
algunas semanas antes de los ptimeros cortejos y copulas (Figura 1a). Lo anterior contrasta
con la situacién del picaflor de Arica, para el que la duracién del periodo reproductivo es de
sélo 3 meses, aunque existe una importante variacién en su inicio entre el valle de Chaca y
el de Camarones (Figuralb).

Sistema dg apareamiento

Los machos del picaflor de Cora defienden territorios estables 2 lo largo de la temporada
reproductiva, los que tienden a agruparse espacialmente formando Leks dispersos
(“exploded lek”, sensu Gilliard 1969; Emlen & Oring 1977). Las evidencias en este sentido
se basan en al alto grado de agregacién de los registros de la especie (Indice de Morisita, p
<0,0001, Krebs 1999), v la coincidencia de estas agregaciones entre afios. El sitio

muestreado en esta tesis corresponde 2 una de estas agrupaciones:
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Figura 1. Temporada reproductiva a) de T. corz en el valle de Azapa; b) de E. yarrellii en el valle de
Vitor (Chaca) y de Camarones; en rosado se representa el periodo de nidificacidén de las hembras
(H=nido hallado cuyo contenido eran huevos; P=nido hallado cuyo contenido eran polluelos); en
gris se representa la duracion de la temporada de territorialidad de los machos; el signo de
interrogacion para T. ora representa un periodo de incertidumbre, donde no se encontraron nidos
activos pero si hay registros de observaciones de cortejo de macho a hembra.

Otra caracteristica que apoya la existencia de estos Leks, es que en éstos los territorios no
tienen necesariamente recursos florales. Por ejemplo, algunos contienen sélo algunas ramas
y arboles secos, y otros pueden presentar plantas con flores en diferentes porcentajes, pero
cuya floracion no se mantiene durante todo el periodo en que el macho defiende su
territorio. Por esta razon es frecuente que los machos deban abandonar el territorio para
alimentarse en otro lugar. El Cuadro 1 muestra las caracteristicas de los territorios de los

machos de picaflor de Cora comparados con los de picaflor de Arica.
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Cuadro 1. Caracteristicas de los terfitotios: tamafio (m?2), distancia entre tetritorios contiguos (m);
cantidad y altura (cm) de percha principales (PP} y secundarias (PS) y % de cobertura vegetacional
para T. cora y E. yarrellif para los afios 2012 y 2013.

aiio 2012 afio 2013

Caracteristicas

territories P MEDIA{EE) MEDIA(EE) p MEDIA(EE) MEDIA(EE)

T cora E. yvarreilif T cora E. yarrellii

Tamasio (m?) 0,135 462,5(68,4) 299,8(46,6) 0,152 458,6{54,26) 353,0(40,91)
Distancia entee - 65,69(26,9) 35,66(19,2) - T1,42(37,%) 7228,171)
ternitona (1)
Cantidad PP . - . - ZB4(0,80) 2,68(0,79)
Cantidad PS - . - - 2(0,82) 1,1{0,40)
Alturs PP (cm) - - - 0,000° 317,2(21,6) 608,3(38,2)
Alrara BS {em) - - . . 245 8(70.95) 323,3(93,3)
$D (%) 0,185 50,83(4,83) 59,29(8,69) 0,004 59,46(3,62) 41,53(4,61)
Pluchea (%) 8,310 17,172.2% 30,00(11,19) 0,166 15,62{2,24) 23,85{4,26)
Brea (%) 0,711 592(2,13) 3,57(1,66) 0,310 9,38(2,80) 5,85(2,27)
Chariar (%2 0,001" 2,50(1,79) 16,86(3,58) 0,000° 1,54(1,53) 11,38(2,56)

El lek comienza a establecerse en febrero cuando los primeros machos empiezan a

detnarcar sus territorios. Aunque no se pudo identificar de forma inequivoca a los

individuos estudiados, el hecho de que en los dos aflos de estudio los limites de los

tertitorios asi como las perchas principales coincidieran cast en un 100% (ver Anexo 2)

sugiere que existiria un alto nivel de fidelidad al territorio.

Al momento del establecimiento de los territorios la mayor parte de los machos presenta un

plumaje reproductivo recién mudado, con cola larga con rectrices del mismo tamafio y

puntas redondas con puntos negros (Figura 2); parche en la garganta completamente

desarrollado y canto.
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Figura 2. Macho adulto de T. cora, con plumaje reproductivo recién mudado, en la tipica postura de
percha-vigilancia del territorio.

Durante el mes de marzo las hembras empiezan a visitar el lek en busca de apareamiento,
situacion que se mantiene por varios meses. En los primeros dias de noviembre algunos
machos abandonan el lek, situacién que es, aparentemente aprovechada por machos
juveniles (individuos sin cola o parche bajo la garganta, y con canto incompleto) para
ingresar al area, pero sin un intento evidente de usurpar los territorios desocupados. A
finales de diciembre ya todos los machos han abandonado el area. La Figura 3 resume la

dinamica del lek de Pampa Gobernador para el afio 2013.
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Figura 3. Resumen de la dindmica del lek Pampa Gobernador parz el afio 2013. En gris oscuro se
representan los machos territoriales adultos, y en gris claro, los machos juveniles que al final de la
temporada reproductiva empiezan a circular en la zona sin tener territorio,

No fue posible observar copulas de la espece, pero si las conductas previas al
apareamiento. Estas se inician cuando la hembra ingresa en un territorio, percha entre
arbustos y se queda quieta mientras el macho empieza la secuencia de cortejo: primero flota
en el aire encima del sitio donde se encuentra la hembra y de alli empieza a bajar muy
lentamente cantando; cuando se aproxima a la misma empieza a abrir la cola separando las

dos larga rectrices y a moverse rapidamente encima de ella.

Nidificacidn

Normalmente, las hembzas del picaflor de Cora eligen un sitio apartado del lek para
nidificar. El sitio estudiado (Parcela Santa Helena, ver Anexo 1) es el lugar mas cercano a
Pampa Gobernador (450 m de distancia) donde se registré la nidificacion de la especie.

Aunque no es posible argumentar que las hembras de este sitio se hayan apareado con los
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machos estudiados, la cercania relativa y la observacion de algunos movimientos de
hembras en la ruta que une los dos sitios, sugieren que esto es altamente probable.

Como ocutre con todos los picaflores, las actividades de nidificacion del picaflor de Cora
son realizadas exclusivamente por las hembras, las que construyen el nido con la forma de
copa tipica de todos los Trochilidae.

Los principales materiales de construccion del nido son lana de oveja, fibras vegetales
indeterminadas y telas de arana. Normalmente las hembras “adornan” la cubierta externa
del nido con pequenas flores (Figura 4), caracteristica que permite distinguirlo de los nidos

del picaflor de Arica.

Figura 4. Nido de T. wra con pequenas flores en la cubierta externa, caracteristica tipica de la
especie.
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Todos los nidos son colocados en ramas externas descendentes de drboles 2 una altura
promedio de 191 cm (rango 65- 400 cm n= 50) en las diferentes especies de plantas
. presentes en el predio. El 63% de los nidos observados estaban ubicados en olivos, el 27%
naranjos, el 8% en limones, y el 2 % paltos. El Cuadro 2 resume las caracteristicas de los
nidos y huevos de la especie en contraste con los del picaflor de Arica.

La observacidn de hasta tres nidos (dos viejos y uno activo} en un arbol y algunos registros
de nidos dobles sugiere que algunas hembras pueden seleccionar el mismo sitio durante
varias temporadas.

En un solo caso se observd la ocupacién del mismo nido en la misma temporada después
de 10 dias del abandono del nido por parte de los volantones, aunque no se pudo establecer
fehacientemente que se tratara de la misma hembra.

El tiempo exacto de construccién del nido hasta Ia puesta de los huevos se pudo establecer
solamente para dos nidos y fue de 8 y 13 dias, respectivamente.

La duracion media del periodo de incubacién es de 17 dias (rango 16-18; n=8). Este
petiodo comienza después de la puesta del segundo huevo, que normalmente es producido
dos dias después de la puesta del primero.

El perfodo de estadia de los polluelos en el nido es de 25 dias (rango 24-26; n=0) y finaliza
con el abandono del nido por los volantones. El Cuadro 3 resume las principales etapas de
la nidificacién del picaflor de Cora en comparacion con el picaflor de Arica.

El abandono del nido por los pichones en algunos casos fue asincrénico, pudiendo variar
durante las 24 h, Los pichones, una vez abandonado el nido permanecen durante algunos
dias la mayor parte del tempo perchados cerca del nido, siendo alimentados

frecuentemente por la hembra.




Cuadro 2. Caracteristicas de los nidos de picaflor de I. wra comparados con los de E. yarrellii. Los
datos de E. yarrellii son de autoria de Estades & Aguirre. Los parimetros de eclosién son de los

nidos exitosos.

MEDIA(EE)

MEDIA(EE)

VARIABLE N T. cora N E. yarrellii ?
Alrura copa-nido {mm) 8 38,4(1,7) 11 42,2(1,9 -
Didmetro externo nido (mm) 8 38,9(0,7) 11 39,2(0,08) -
Didmetro interno nido {mm) B 22,700,9) it 39,2(0,08) -
Tamafio huevo {mm) 9 12,4581 16 11,2x6,3 -
Alrura nido desde el suelo 24 167,5(11,6) 18 206,16(15,01) 0,05
(crm)

# Huevos 24 £,96(0,04) 80 1,95(0,02) 0,868
# Huevos eclosionados 24 1,38(0,15) 43 1,67(0,09) 0,063
Probabilidad de eclosion 24 0,68(0,04) 42 0,86{0,04) 0,028"
Numero Volantones 22 1,27(0,17) 48 1,63(0,08) 0,71

Cuadro 3. Resumen general de la temporada reproductiva {petiodo territorialidad de los machos +
nidificacién hembras) en meses y los diferentes perfodos del ciclo reproductivo (en dias) de T. wray

E. yarrellit.
. Temporada Periodo incubacién Periodo crianza Periodo
Especie reproductiva (rango) {xrango) total
E. yarrellii 34 17,3 31 48
meses (16-19) (27-35)
T, cora 9 meses 17 25,1 42
(16-18) (24-26)
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Eixito reproductivo

Durante los afios 2012 y 2013 se logré monitorear un total de 11 y 13 nidos,

tespectivamente. El cuadro 4 resume los datos obtenidos de este monitoreo, que arrojaron

una estimacién de un 51% de éxito de los nidos para el afio 2012 y de 79% para el afio

2013. Considerando la totalidad de los nidos, el éxito de la nidada del picaflor de Cora

resulté significativamente mayor que la registrada por Estades & Aguirre (en preparacion)

para el picaflor de Arica (Cuadro 4).

Cuadro 4. Indice de Mayfield obtenidos para T. wra y E. yarrellii.

. Indice de Mayfield  Indice de Mayfield

Adio T cora E. yarrellii P
2006 - 021 -
2008 - 0,44 -
2012 0,51 - -
2013 0,79 - -
Totalidad de 0,68 0,35 0,000
los tidos

Las causas de fracaso analizadas para 24 nidos fueron las signientes: en dos (33%) eclosioné

sélo 1 huevo y el pollo nacido fue encontrado muerto por probable abandono; dos (33%)

nidos fueron destruidos; en uno (17%) los huevos eran aparentemente infértiles, y en un

nido (17%) no se pudo establecer la causa del fracaso.

No existe informacién sobre posibles depredadores de nidos aunque, debido 2 la posicién

de éstos, el acceso de animales no voladores es bajo. El hecho de que los nidos estaban en
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un huerto frutal con presencia de trabajadores permite suponer que parte de los fracasos sea
de otigen antrépico.
En la primavera 2013 no todos los nidos produjeron dos polluelos, y s estimé que cuatro

(26%) de 15 nidos “exitosos” tenfan un huevo infértil.

DISCUSION

Los datos aportados representan el primer intento formal de caractetizacién del proceso
reproductivo del picaflor de Cora. Por esta razén no es posible establecer si la conducta
reproductiva de la especie en el Norte de Chile es similar 2 la manifestada en su rango de
distribucién original o si, por el contratio, muestra algin tipo de adaptacién a las
condiciones locales del valle de Azapa.

Al respecto llama la atencién la gran extensién del periodo reproductivo del picaflor de
Cora, que pricticamente triplica Ja duracién de la temporada reproductiva del picaflor de
Arica. Asi, para el picaflor de Cora, una temporada reproductiva de 8 meses (240 dias)
permitirfa la realizacién de hasta 5,7 (240/42) puestas de 42 dias de duracién. Por el
contrario, pata el caso del picaflor de Arica, para una temporada reproductiva de tres meses
(90 dias) y un perfodo de nidificacién de 48 dias, sdlo se podtian alcanzar 1,9 (90/48)
posibles puestas exitosas. Hsto coincide con la conclusién de Estades & Aguirre (en
preparacién) de que las posibilidades de dos nidadas por temporada para esta especie son
escasas. Una revisidn de la literatura sobre la duracién de la temporada teproductiva de
picaflores (véase Anexo IIT) muestra que en ambientes tropicales ésta tiene una duracién
promedio de 6,2 meses, mientras que en zonas templadas el promedio es de 4,2 meses. Esto

evidencia que la duracién del periodo reproductivo del picaflor de Cora (8 meses) sobrepasa
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el promedio de la especies con distribucién tropical y que la duracién del petiodo
reproductivo del picaflor de Arica (3 meses) tiene un valor bajo el promedio de las especies
con distribucién templada.

Adicionalmente, los resultados del indice de Mayfield muestran que no sélo el picaflor de
Cora se reproduce durante mis tiempo que el picaflor de Arica, sino que presenta tambicn
un mayor éxito de la nidada (aunque tiene una menor probabilidad de eclosi6n).

Por lo tanto, estos resultados indican que uno de los mecanismos necesarios para que €l
picaflor de Cora potencialmente pudiera desplazar al picaflor de Arica, una mayor capacidad
reproductiva, si existe, y que éste podtia ser parte de la explicacion de la diferencia en las
tendencias poblacionales registradas (Capitulo 4).

EI comportamiento territorial reproductivo de los machos del picaflor de Cora y picaflor de
Arica es muy similar y se acerca a satisfacer los cuatro criterios establecidos por Bradbury
(1981) para definir un sistema tipo lek: (1) ausencia de cuidado parental por parte de los
machos; (2) los territorios contienen pocos o ningan recurso alimenticio necesario para las
hembtas; (3) los machos estin agregados en un sitio, el lek o arena, para mostrarse 2 las
hembras; y (4) las hembras eligen entre los machos para el apareamiento y pueden optar por
no aparearse. En particular para estas especies, debido a la distancia que existe entre los
machos mas cercanos se puede hablar de lek disperso (“exploded lek” Gillard 1969; Emlen
& Oring 1977; Héglund & Alatano 1995).

La formacién de leks ha sido reportada en muchas especies de colibries (por ejemplo,
Johnsgard 1994; Héglund & Alatalo 1995, Pizo & Silva 2001; Hutto 2014) donde se ha

desatrollado de forma independiente en varos linajes (Bletwess 1998) y con variacidn
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interespecifica en la estructura y dindmica de los mismos leks (Héglund & Alatano 1995,
Ramjohn et al. 2003).

Una de las muchas propiedades interesantes de los sistemas de apareamiento tipo lek es el
uso estable de los sitios de agregacién en el tiempo (por ejemplo, Bradbury et al. 1989;
Hogan-Watburg 1966; Wiley 1991; McDonald & Potts 1994) y en varias especies se ha
reportado el uso del mismo sitio de lek durante décadas (por ejemplo, Buechner & Roth
1974; Kruijt & de Vos 1988; Hoglund & Robertson 1990). El uso estable de cilertos sitios de
Jek se combina invariablemente con una fidelidad de los individuos (Wegge & Rolstad 1986;
Apollonio et al 1989%; Hoglund & Robettson 1990; Thery 1992), por lo que este uso puede
ser considerado como “tradicional”. Los machos exitosos en atraer a las hembras rara vez
cambian sus tertitorios dentro de unaz temporada de cria (Kruijt et al. 1972; Gibson &
Bradbury 1987; Kruijt & de Vos 1988) y con frecuencia vuelven al mismo tetritorio en los
afios siguientes.

Ia existencia de leks de machos impone un desaffo importante para la conservacion de las
especies, debido a que la condicién lugares tradicionales de agregacion los hace mis
sensibles a las perturbaciones (por ejemplo, Alonso et al. 2000; Morales et al. 2000). Por
ejemplo, Alonso y colaboradores (2004) mostraron que, como consecuenciz de la
desaparicién de un lek debido 2 pérdida de habitat, las avutardas (Ofis farda) no forman un
nuevo lek en potenciales sitios idéneos, sino que, por el contrario, se unen 2 otro lek ya
existente. El resultado es una concentracion de la poblacién y, consecuentemente, una gran
vulnerabilidad de la especie a catistrofes locales; asi como un gran riesgo de pérdida de
variabilidad genética que podtia conducir a la extincién de los leks pequefios y mis

periféricos (Alonso et al. 2004). En el caso del picaflor de Arica, Estades y colaboradores
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(2012) indican que tras la destruccién (quemna) del 4rea donde existia un lek en el valle de
Camarones, no se detectd actividad de nidificacién en los alrededores.

La consetvacién de las especies de aves depende de un conocimiento adecuado de la
biologia reproductiva, su distribucién e historia natural (Juifia et al. 2010). La informacion
aportada en este capitulo tiene una clara utilidad para entender el potencial rol del picaflor
de Cora en la reduccién poblacional del picaflor de Arica, asi como para delinear posibles

acciones de conservacion.
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CAPITULO 2

Capacidad competitiva en machos territoriales de Eulidia yarrellif'y
Thaumastura cora.

INTRODUCCION

Las intexacc;iones interespecificas como la competencia pueden afectar la supervivencia de
los individuos (Begon 1995). En general, Ia coexistencia de dos o mas especies que
compiten por un recurso comin limitado requiere de la existencia de diferencias en los
patrones de actividad temporal, en el uso del habitat, en el comportamiento de forrajeo,
entre otras, y la intensidad de la competencia serd mayor entre organismos que tienen
demandas similares (Darwin 1869; Robinson & Tetborgh 1995; Houle 1997; Edmands
2002; MacDougall et al. 2009). La competencia entre especies puede ser asimétrica y si un
competidor supetior invade el hibitat de una especie inferior, ésta seri desplazada (Gause
1934; Hardin 1960; DeBach 1966; Robinson & Tetborgh 1995; Pianka 2000; Reiz &
Trumble 2001; Webb et al. 2002).

Para que una especie pueda desplazar a’otra a través de la competencia es necesario que ésta
tenga, ademds, una mayor habilidad comg;eﬁﬁva (mayor agresividad y/o eficiencia en la
defensa del territorio) y/o una mayor tasa de crecimiento poblacional (Crombie 1947;
DeBach 1966; Reitz & Trumble 2002).

La tertitorialidad es un mecanismo de competencia por interferencia (Schoner 1983) que se
define como la restriccién del uso de un recurso potencialmente limitado en un drea

espacialmente fija para satisfacer las necesidades biologicas del individuo que lo defiende
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(Pitelka 1959; Rand 1967; Wolf 1969). El territorio es defendido vigorosamente por patte
del residente, el que emplea comportamientos energéticamente costosos para excluir los
intrusos {(Powers & Conley 1994).

Aunque la competencia suele ser mas intensa entre individuos similares (ie. de la misma
especie), la tetritoralidad interespecifica es muy frecuente en la naturaleza (por ejemplo,
Mutray 1971, 1981, 1988; Sorjonen 1986; Singer 1989; Robinson & Terborgh 1995;
Nomakuchi & Higashi 1996; Griffis & Jaeger 1998; Marvin 1998; Genner et al 1999). En
ésta, los individuos territoriales son agresivos no sdlo contra sus congéneres sino también
contra heteroespecificos, conduciendo a una situacién en la que los individuos de dos o mas
especies tienen tertitorios mutuamente excluyentes. Este patrén se potencia en el caso de
especies ecolgicamente similares (por ejemplo, Reed 1982; Catchpole & Ieisler 1988;
Genner et al. 1999, Murray 1971, 1981, 1988; Nishikawa 1987; Robinson & Terborgh
1995).

Las conductas agresivas que median las interacciones competitivas como la territorialidad
son un posible mecanismo de desplazamiento de una especie por parte de otra (Murray
1981; Loyn et al. 1983; Peiman & Robinson 2010). Por ejemplo, este ha ocurrido en varias
especies invasoras (Holway & Sudrez 1999; Mack et al. 2000; Amarasekare 2002; Koenig
2003).

Las aves que se alimentan de néctar como los picaflores o colibries son conocidas por su
agresividad durante la defensa de sus recursos alimenticios (Pitelka 1951; Carpenter 1978;
Wolf 1978; Murray 1981). Por otro lado, en muchas especies de colibries, los machos
forman leks (por ejemplo, Johnsgard 1994; Hoglund & Alatalo 1995, Pizo & Silva 2001;

Hutto 2014); por lo que, mis que fuentes de alimento, éstos suelen defender como principal
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recurso las opciones de exposicion a las hembras y, por lo tanto, a la reproduccidn (Pitelka
1942; Armstrong 1987). La defensa de territorios por parte de los picaflores incluye
petsecuciones, vocalizaciones, despliegue y ataque (Camfield 2006).

Independientemente del tipo de recursos defendido por picaflores terrtoriales, el
desplazamiento de especies subordinadas por patte de especies dominantes estd bien
docutnentado en la literatura (Bent 1940; Pitelka 1942; Skutch 1961, Kodric-Brown &
Brown 1978, Powet & Conley 1994, Fleming et al. 1996; Sandlin 2000; Lara et al. 2011).
Establecer y mantener un territorio generalmente implica costos para los individuos en
cuanto a los esfuerzos de defensa, tales como estar alerta para detectar y expulsar a los
intrusos, y debe, por lo tanto, dar una recompensa clara para los residentes del territorio, tal
como una mayot supervivencia y/o éxito reproductivo (van Noordwijk & van Schaik 1999;
Maher & Lott 2000; Hahn & Bauer 2008).

Para los picaflores machos el éxito en la defensa de sus territorios no sélo radica en su
agresividad (Lara et al. 2011), sino también en los patrones de asignacién de tiempo y
enetgia a las diferentes actividades diaria que conllevan defender un territorio (Wolf &
Hainsworth 1971; Ewald & Bransfield 1987; Hahn & Bauer 2008). Diferencias en las
conductas de defensa de los territorios de dos especies que compiten por los mismos
tertitorios podrian ser claves para entender posible relaciones de dominancia entre ellas
(Ewald & Carpenter 1978; Ewald & Bransfield 1987).

El picaflor de Arica (Ewlidia yarrellii) y el picaflor de Cora (Thaumastura cors) son dos especies
de colibties que coexisten desde la década de los 70 en los valles del Norte de Chile.
Durante estas décadas la tendencias poblacional de estas especies ha sido opuesta (Capitulo

3 de esta tesis), y algunos autores (Estades et al. 2007) han postulado que el incremento
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poblacional del picaflor de Cora podta estar ¢jerciendo un efecto negativo sobte la
abundancia del picaflor de Arica.

El potencial efecto negativo del picaflor de Cora sobre el picaflor de Arica podria darse a
través de dos mecanismos no excluyentes: 1) a través de una mayor tasa de crecimiento
(Capitulo 1 de esta tesis) y/o 2} a través de una mayor habilidad competitiva, dada por una
mayor agresividad y/o una mayor eficiencia en la defensa de los recursos.

Los machos de ambas especies son tertitoriales durante el perfodo reproductivo (van
Dongen et al. 2012), congregindose en lugares especificos que constituyen leks dispersos
donde cada macho defiende un tetritorio (Capitulo 1 de esta tesis).

La principal actividad de los machos es de vigilancia del tetritorio, y sélo de vez en cuando
se alejan de sus perchas para alimentarse, ya sea dentro o fuera de sus territorios.
Observaciones preliminares sobre conducotas territoriales (Estades & Lazzont observaciones
personales; van Dongen et al 2013) indican que existen frecuentes agresiones entre las dos
especies y aparentes diferencias en la estrategia de defensa de los territorio por parte de las
dos especies.

Un posible mecanismo mediante el cual el picaflor de éora podria ejercer un efecto
negativo sobre la abundancia del picaflor de Arica es una mayor habilidad competitiva, dada
por una mayor agresividad en la defensa del territorio. En este caso se esperaria que los
machos del picaflor de Cora fueran mis agresivos que los machos del picafior de Arica.

Por otro lado, se ha observado que gran parte de la actividad territorial del picaflor de Cora
estd dada por cambios de postura y vocalizacién, mientras que el picaflor de Arica utilizaria
mi4s los despliegues aéreos (Estades & Lazzoni observaciones personales). Es, por lo tanto,

posible suponer que los machos del picaflor de Arica podran gastar mis energia en la
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defensa de los territorios que los machos del picaflor de Cora, siendo, de esta manera,
menos eficientes. Estas asimetrfas energéticas pueden contribuir a una relacion de
dominancia entre especies (Ewald & Bransfield 1987). Segin la literatura, los despliegues
son considerados mas dispendiosos que cambios de postura o canto (I'amm 1985) y esto
podria reflejarse en diferencias en la eficiencia en la defensa del territorio.

Por lo tanto diferencias en el presupuesto de tiempo en la defensa del territorio de estas dos
especies de picaflores podrian ser relevantes para entender si el picaflor de Coza ha tenido
un efecto en la disminucién del Picaflor de Arica. De ser asi, se esperatia encontrar que los
machos del picaflor de Cora son mis eficientes en la defensa de los territorios que los

machos del picaflor de Arica.

METODOLOGIA.

Area de estudio

Los experimentos pata evaluar la agresividad y analizar los presupuestos de tiempo se
llevaron a cabo en el valle de Azapa (pampa Gobernador para el picaflor de Cora y parcela
#45 para el picaflor de Atica) y en el valle de Vitor, localidad Chaca, para el picaflor de
Arica. Para mayor detalle sobre los sitios de estudio véase Anexo L.

Protocolo general

Con el fin de seleccionar los sujetos de estudio se recorrieron a pie diferentes zonas de los
valles de Azapa y Vitor en bisqueda de los lugares de agregaciones de los machos. Una vez
ubicado un individuo y su territorio se realizaron observaciones de su conducta y algunas

caractetisticas motrfolégicas (por ejemplo la coloracién completa o incompleta de las plumas
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iridiscentes de la garganta, largo y forma de la cola) para establecer un criterio de
identificacion individual inequivoco.

En cada caso se identificaron los lugares de percha y persecuciones de los individuos para
establecer los probables limites del territorio. Se ubicaron los individuos con GPS y se
marcaron los avistamientos usando los cédigos propuestos por Bibby y colaboradores
(1992) para después referenciar las posiciones en un mapa y poder lograr establecer los
limites de territorios y sus superficies. Para esto dltimo se georreferenciaron los limites de
cada territorio con el GPS y se ingresaron dichas coordenadas en Google Farth para
obtener los poligonos que representan los territorios, estos fueron ingresado en el programa
http:/ /www.freemaptools.com/area-calculator.htm que permitié calcular el drea de cada
uno en metros cuadrados.

Los lugares de petcha (primarios y secundatios) se registraron, midieron y clasificaron de
acuerdo a su frecuencia de uso (Powers 1987).

Se evaluaron las caracterfsticas de los tertitotios en base a los porcentajes de cobertura de
los distintos tipos de especies vegetales, de los recursos florales presentes y la intensidad de
la competencia potencial (dada por la densidad de vecinos de cada territorio).

Ebxcperiments de simulacion de intrusiones territoriales (STT)

Para poner a prueba la hiptesis de que los machos territoriales de picaflor de Cora son mis
agresivos que los de picaflor ‘de Arica se llevaron a cabo experimentos con modelos
taxidermizados.

Los ensayos de simulacién de intrusos (STI) se realizaron durante las primaveras del 2012 y

2013 en el valle de Azapa y en el valle de Vitor, localidad Chaca. Se realiz6 un total de 9 ST1




en el 2012y 17 STI en el 2013 pata machos del picaflor de Arica; mientras que para machos
del picaflor de Cora se realizaron 12 y 14 STT en 2012 y 2013, respectivamente.

La agresividad fue medida como la respuesta de los machos territoriales a la presencia de un
intruso conespecifico y uno heteroespecifico. Para esto se usaron animales embalsamados
junto con la vocalizacién respectiva de cada especie. Cada experimento STI constd de los

siguientes tratamientos:

e se presentd un macho embalsamado de picaflor de Cora en tetritorios de machos
conespecificos;

® se presentd un macho picaflor de Cora en territorios de machos de picaflor de
Arica;

e se presentd un macho embalsamado de picaflor de Arica en territorios de machos
conespecificos;

¢ se presenté un macho picaflor de Arica en territorios de machos de picaflor de

Cora.

Los experimentos se llevaron a cabo durante dos dias consecutivos en los meses de
septiembre y octubre del 2012 y 2013, desde las 8,00 hasta las 11.45 horas. En cada caso, el
orden de presentacién de los dos modelos fue aleatorio.

Los modelos se colocaron en posicién tipica de canto sobre una rama prominente de la
zona central del territorio cerca de una de las perchas principales previamente identificadas.
Aproximadamente 50 cm mds abajo, se dispuso un parlante que emiti6 las vocalizaciones de

la especie.
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Durante 10 minutos se observaron y grabaron las reacciones del macho residente del
territorio (Stiles 1982). Para este fin se definié como 4rea experimental la superficie incluida
en un radio de 5 metros altededor del modelo del animal embalsamado. Todas las
observaciones fueron realizadas dentro de este circulo. Todos los experimentos se llevaron
a cabo con la presencia del macho tettitorial desde el principio de la simulacién de
intrusion.
La totalidad de las reacciones del macho focal durante los experimentos fueron grabadas
con una grabadora de audio digital (SONY ICD-P630F). Para realizar las observaciones, la
autora se ubicd en una posicién que minimizara su visibilidad por patte de los picaflores.
Cuantificacion de la agresividad
Durante cada petiodo de observacién de 10 minutos se registraron las siguientes variables:

e Tiempo en que el individuo focal se demora en interactuar con el modelo por

primera vez

e Tiempo en que se demora en atacar al modelo por primera vez

e Tiempo total en que el individuo focal permanece en el 4rea experimental (presente)

® Tiempo de vuelo {vuelo cercano a una distancia menor de 2 metros desde el modelo

y vuelo lejano a una distancia mayor de los 2 metros)

e Tiempo perchado en la zona experimental

¢ Tiempo dedicado a la vocalizacion

® Tasa de ataque. Numero de picoteos (en vuelo y arriba del modelo) en 10 minutos

® ‘Tasa de ataque en vuelo. Numeros de veces que el individuo picotea el modelo en

vuelo en un periodo de 10 minutos
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o Tasa de despliegue. Niimeros de veces que el individuo se despliega frente al
modelo, en 10 minutos.

Sobre la base de los comportamientos observados, a cada sujeto expetimental se le asignd

un indice de agresividad (IA) correspondiente a su respuesta agresiva (para los codigos y

caractetizaciones, véase Cuadro 1).

Cuadro 1. Indice de agresividad (IA); cédigos y caracterizaciones de las conductas que los definen.

IA  Descripcién conducta

0 No ingresa al drea experimental

1 Ingresa al drea experimental pero no interactiia con el modelo

2 Ingresa al drea experimental y se acerca al modelo sin contacto fisico
3 Despliegue aéreo sin contacto

Ataque aéreo (ataca repetidamente el modelo en vuelo =10 veces)

Ataque aéreo (ataca repetidamente el modelo en vuelo >10 veces)

6 Ataque aéreo £ 30 + ataque encima del modelo (por ¢j. detrds en la espalda ) < 10
7 Ataque aéreo >30 + ataque encima del modelo (por ¢j. detrds en la espalda ) >10

o

Presupuesto de tiempo

Una vez identificados los territorios de los machos de las dos especies, se hicieron
observaciones de la conducta territorial para establecer el presupuesto de tempo de cada
especie.

Por cada individuo con su territorio se hicieron 2 observaciones de conducta de 45 minutos
en la mafiana, hora de mayor actividad de defensa en dos dias consecutivos {entre las 8.00 y
las 12.30 hrs). Las observaciones se hicieron desde un lugar fijo, lo més camuflado posible.
Las diferentes conductas predefinidas fueron registradas con la ayuda de una grabadora de

audio digital (SONY ICD-P630F).
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Las actividades observadas dentro del cada territorio se categorizaron de la siguiente

maneras

o DPresente: presencia del macho en el territorio

e Ausente: ausencia del macho del territotio o falta de visibilidad del macho
residente por parte del observador

® DPerchz

e Acicalamiento: tiempo que el animal dedica a limpiarse el cuerpo co.n el uso del
pico o de la pata

» Despliegues (conducta en la cual los picaflores vuelan haciendo una “U” en el
aire)

e Alimentacion

e DPersecuciones hacia picaflores intrusos

® Vocalizaciones

* Vuelo con desplazamiento

® Vuelo suspendido (hovering).
Muchas de las conductas expresadas no son excluyentes: Por ejemplo, el animal puede
cantar cuando esta perchado, volando, haciendo el despliegue o persiguiendo 2 un intruso.

Anilisis de datos

Escperimento de simulaciin de intrusiones territariales (ST7)

Las grabaciones de los comportamientos de los machos focales frente a la intrusién

simulada se procesaron con la ayuda del software JWatcher (Blumstein et al. 2000), con el
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que se generaron los etogramas (secuencia de los comportamientos registrados durante los
10 minutos del experimento en el 4r¢a experimental).

Mediante una regresién ordinal (McKelvey & Zavoina 1975) se evalué si existen diferencias
en IA de los machos territoriales de las dos especies de picaflores (usando la especie como
factor). Debido a la escasa respuesta a los modelos heteroespecificos por parte de ambas
especies (ver resultados) este anilisis se hizo solamente para el tratamiento con el modelo
conespecifico.

Los tiempos asignados por las dos especies a las distintas respuestas predefinidas fueron
convertidos a porcentaje, y mediante una trasformacién angular (Bliss 1935), fueron
trasformados para poder ser comparados mediante un analisis de t de Student. Esto se
realizd sélo para los datos de 2012; ya que en 2013 sélo un individuo del picaflor de Arica
reacciond a la simulacion de intrusion.

Se compararon los tamafios de los territotios de los machos en las dos especies por medio
de un test t de Student de manera independiente para el afio 2012 y 2013. Ademas, para
establecer si la variabilidad de la respuesta agresiva del picaflor de Cora hacia el modelo de
conespecifico tiene relacién con el tamafio de los territorios se hizo un anilisis de regresién
ordinal entre estas dos Varifztbles.

Los experimentos de simulaciones se analizaron por separado para los dos afios de estudio
en el fin de evitar el riespo de pseudoréplica, ya que existe una alta probabilidad de que
algunos de los individuos observados en el 2013 sean los mismos del 2012.

Todos los analisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS 13.0 para Windows (SPSS

Inc. 2007).
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Presupuesto de tiempo

Las grabaciones de las conductas observadas se procesaron con la ayuda del software
JWatcher (Blumstein et al. 2000) para extraer los datos y obtener los etogramas (secuencia
de los comportamientos registrados durante los 45 minutos de la obsetvacion).

Por cada territorio observado se calculé el promedio de las dos observaciones. Al fin se
compararon los porcentajes de tiempo que cada individuo dedica a las distintas actividades
para ver si hay diferencias significativas en la asignacién de tiempos por patte de las dos
especies.

Se compararon los tiempos asignados por las dos especies a las nueve actividades
predefinidas de forma independiente para el afio 2012 y 2013. Estas variables fueron
convertidas a porcentaje, y mediante una trasformacién angular (Bliss 1935) fueron
trasformadas para poder ser analizada mediante un andlisis de t de Student.

Para algunas variables conductuales no s6lo se compararon los tiempos que los individuos
dedicaron 2z las conductas sino la cantidad de veces que repitieron una determinada
conducta como en el caso de acicalamiento, voca]izacién,’ despliegue, persecuciones. Para
éstos se ocupd anilisis no paramétrico de Mann-Withney (Mann &Whitney 1947).

Se compararon los diferentes atributos de los territorios de las dos especies usando una
trasformacién angular (Bliss 1935) para las variables porcentuales, seguida por un analisis de
t-Student. Nio se compararon los tecursos florales por la extrema temporalidad de los
mismos. También se compararon las alturas de la percha principal por medio de un test

Mann-Whitney debido a la naturaleza de los datos.
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Como medida indirecta de la intensidad de la competencia se estimé la densidad de vecinos
para cada territorio estudiado, cuantificando la presencia de otros machos territorales, en
un radio de 50 metros del centro del territorio.

Mediante una regresién multiple se analizé si el tiempo que los machos estaban presentes en
el territorio y el que dedican a las persecuciones son explicados por atributos del tetritorio
como su 4rea y % de sueldo desnudo y de la cantidad de competencia (cantidad de vecinos)
Al igual que en el expetimento anterior, las observaciones llevadas a cabo en estos dos afios
de estudios se analizaron por separado pata evitar el riesgo de pseudoréplica. Todos los
analisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS 13.0 para Windows (SPSS Inc.
2007).

Las observaciones de presupuesto de tiempo y los experimentos de intrusiones se realizaron
en momento distinto y mas especificadamente primero se hicieron todas las observaciones
conductuales y al final los experimentos para que estos no afectaran las observacién en

estado natural. *

RESULTADOS

Mapeo y caracterizasion de los territorios

Fl Anexo II contiene los mapas con la delimitacidn de todos los territorios analizados en
esta tesis.

Los territorios del picaflor de Cora tuvieron un tamafio promedio (X*EE) de 462,51.68,4
m® en 2012 y 458,6+:54,3 m* en 2013, mientras que los del picaflor de Arica fueron de
299,84 46,6 m® en 2012 y 353,0£40,9 m® en 2013, aunque las diferencias entre especies no

fueron significativas (p=0,67 y p=0,13, respectivamente). En algunos territotios los limites




fueron estimados desde cierta distancia por la imposibilidad de llegar a marcar algunos

bordes debido a la densidad de la vegetacion.

El Cuadro 2 resume las caractetisticas de los territorios de las dos especies para ambos afios

' de estudio. Entre éstas destaca la mayor cobettura'de chafiar (Gegffroca decorticans) en

territorios del picaflor de Arica y un mayor porcentaje de sueldo desnudo para el picaflor de

Cora.

La altura de la percha principal resulté significativamente mayor (p<0,0001) en los

territorios del picaflor de Arica (608,3 cm) que en los del picaflor de Cora (317,2 cm}.

Cuadro 2. Resultado de los anélisis de comparacién de los porcentajes de suelo desnudo, cobertura
de Chilca, Brea, Visa-visa y Chafiar, en los territorios de T. cora (n=12 para el afio 2012; n=13 para

el afio 2013) y E. yarrellii (n=7 para el afio 2012; n=13 para el afio 2013).

afio 2012 afio 2013
Caracteristica
tertitorios P MEDIA (EE) MEDIA(EE) p MEDIA(EE) MEDIA (EE)

T. cora E. yarrellii T, cora E, yarrellii
Suelo desnudo 0,185 50,33(4,83) 39,29(8,69} 0,0047 59,46(3,62) 41,53(4.61)
Chilca 0,310 17,17(2,23) 30,00(11,1% 0,166 15,62(2,24) 23,85(4,26)
Brea 071t 592(2,13) 3,57¢1,66) 0,310 9,38(2,80) 5,85(2,27)
Chafiar 06,0017 2,50(1,79) 16,86(5,58) 0,000" 1,54(1,53} 11,382,56)
Arboles secos 0,024 0,09(0,03) 0,03(0,02) 0,035" 0,06(0,01) 0,05(0,02)
Chuve 0,000 0,09(0,01) 0 0,003 0,04(0,01) 0
Visa-visa 0,055 0,005(0,002) 0 0,001 0,01{0,006) 0

Experimento de simulacidn de intrusiones territoriales (STT)

El picaflor de Cora y el de Arica no difirieron en sus respuestas agresivas hacia el modelo

heteroespecifico. Asf, durante la temporada 2012 ninguna de las dos especies reacciond a la
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intrusion de modelos de la otra especie mientras que en el 2013 en un solo caso por especie
(6,25 % Arica, 7,1% Cora) hubo una reaccitn, la que fue bastante agresiva (A = 7 y 6,
respectivamente).

Por el contrario, las respuestas hacia el modelo conespecifico fueron mucho mds fuertes en
ambas especies. Los machos del picaflor de Cora resultaron ser mas agresivos que los
machos del picaflor de Arica en relacién a la cantidad de sujetos que reaccionaron
(p<0,0001) y en términos de la intensidad de la respuesta agresiva (p<0,0001, TA =
51711149 versus 1.88+3.182, y 25712409 versus 0.41:+1.228, en 2012 y 2013,
tespectivamente).

Los machos del picaflor de Cora que defendieron territorios méds grandes mostraron una
mayor respuesta agresiva (1A, p=0,032 y p=0,008, 2012 y 2013, respectivamente).

El Cuadro 3 muestra que para la mayoria de los criterios analizados el picaflor de Cora es

mas agresivo hacta su conspecificos que el picaflor de Arica.

Cuadro 3. Resultados de los anlisis de comparacion de los tiempos asignados por las dos especies a
las variables de respuesta predefinidas para el aflo 2012 (Jas variables en negrita son aquellas que
tuvieron un p<0,05).Los valores de la media y el error estandar de T. cora y E. yarrellii representan un
% de tiempo.

.

Variables P Media(EE) Media(EE)
Conductusles T. cora (%) E. yarrellif {%5)
Tiempo presente 0,000 82,11(3,42) 15,16(16,07)
Tiempo vuelo < 2mic 0,001" 35,67(4,2 8,09(5,15)
“Tiempo voelo > 2mir 0,001" 12,68(2,59) 2,51{1,54)
Tiempo arriba modelo 0,464 3,41(1,75) 1,6(1,12)
Tiempo en percha 0,000 28,25(4,62) 2,66(1,70}
Tiempo canto 0,033" 13,10(7,28) 0,76(0,71}
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Presupuesto de tiempo

Se realizd un total de 1.710 minutos de obsetvaciones sobre conducta territorial en la
primavera de 2012 (picaflor de Arica n=7; picaflor de Cora n=12) y 2.385 minutos en la
primavera de 2013 (picaflor de Arica n=14; picaflor de Cora n=14).

Durante el afio 2012, en tres de las nueve actividades evaluadas existieron diferencias
significativas. Asi, el picaflor de Cora estuvo presente mas tiempo en el territorio (p=0,019)
y realizd mas persecuciones (p=0,002) que el picaflor de Arica, mientras que esta vltima
especie destiné significativamente mas ttempo a los despliegues (p=0,003}), (Cuadro 4). En
el afio 2013 los picaflores de Cora pasaron mas tiempo preseﬁtes en territorio (p=0,044) y
alimentandose (p=0,027) que los picaflores de Arica, los que, por su parte destinaron mds
tiempo 2 los despliegues (p<0,001) y al acicalamiento (p=0,043), (Cuadro 5).

Por otro lado, los picaflores de Cora realizaron persecuciones con mayor frecuencia que el
picaflor de Arica (p=0,001 para el 2012; p=0,019 para el 2013), mientras que esta Gltima
especie realizd muchos mas despliegues que la primera (p=0,003 para el 2012; p<0,001 para
el 2013), (Cuadro 6). 'El analisis de regresiéon multiple entre el tiempo de persecuciones, y el
tamafio del territorio, el porcentaje de suelo desnudo y la densidad de vecinos, no arrojé
efectos significativos ni para el picaflor de Cora (p=0,594 afio 2012; p=0,765 afio 2013); ni
para el picaflor de Arica (p=0,258 afio 2012; p=0,116 afio 2013). Similar resultado se
obtuvo para el tiempo de permanencia en el territorio (picaflor de Cora p=0,513 aiio 2012;

p=0,315 afio 2013; picaflor de Arica p=0,30 afic 2012, p=0,087 afio 2013).
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Cuadro 4. Resultados de los andlisis de las vatiables conductuales para el afio 2012 (las variables en
negrita son aquellas que tuvieron un p<0,05). Los valores de la media y el error de T. e y E.
_yarrellii estin en minutos y en % de tiempo.

VARIABLES MEDIA{EE) MEDIA(EE) MEDIA(EE) MEDIA{EE)
conductuales P T. cora T cora E. yarrelliy E. yarrelfif
(%0} {minutos) (%) (minutos)
Presente 0n19* 81,90(1,99) 36,85(0,89) 69,62(5,06) 31,33(2,27)
Despliegue 0,003 0,34(0,17) 0,12(0,05) 1,250,246 0,38(0,06}
Alimenta 0171 1,81(0,80) 0,69(0,31} 0,45(0,18) 0,13(0,05)
Persecuciones 0,002 1,21{0,29) 0,43(0,09) 0,21(0,04) 0,07(0,01)
Vuelo suspendido 0,680 2,04(1,18) 0,32(0,07) 1,33(0,58) 0,36(0,13)
Percha 0,706 86,33(1,39) 31,85(1,03) 85,52(1,76) 26,88(2,18)
Canta 0,979 2.81(0,73) 0.99(0,24) 2,56(0,57) 0,77(0,13}
Acicalamiento 0,921 2,78(0,66) 1,01(0,24) 2,67(124) 0,78{0,30)
Vuela 0,198 8,42(0,73) 3,29(0,19) 9,91(0,74) 3,10{0,34)

Cuadro 5. Resultados de Ios andlisis de las variables conductuales para el afio 2013 (las variables en
negtita son aquellas que estuvieron un p<0,05). Los valores de la media y el error estindar de T. corz
y E. yarrellif estan en minutos y en % de tiempo.

VARIABLES p MEDIA(EE) MEDIA(EE) MEDIA(EE) MEDIA(EE)
conductuales T cora T. cora E. yarrellii E. parrellii
(%) (minutos} (%) (minutos)
Presente 0.044" 79,40(1,28) 55,73(0,57) 72,05(3,00) 32,426(1,37)
Percha 0,939 88,49(1,29) 31,56(0,44) 88,70(1,15) 28,846(1,38)
Despliegue 0,000 0,21(0,05) 0,07(0,02) 1,82(0,39) 0,583(0,14}
Alimenta 0,027" 3,09(1,06) 1,13(0,41) 0,68(0,52) 0,237{0,11}
Pegsecuciones 0,069 1,45(0,18} 0,52(0,06) 1,01(0,27) 0,307(0,07)
Vuelo suspendido 0,639 1,03(0,59) 0,36(0,20) 1,27(0,29) 0,421(0,10)
Acicalamiento 0,043" 16,06{0,78} 2,79(0,26) 13,57(0,79} 1,79(0,16)
Vuela 0,540 10,85(1,25) 3,91(0,48) 9,73(0,94) 3,062(0,26)
Canta 0,131 9,86(0,62) 1,09{0,12) 8,42(0,62) 0,77(0,12)
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Cuadro 6. Resultados de los analisis para el afio 2012 y 2013 de las 4 conductas exptesadas en
términos de la cantidad de veces que el animal la efectiia, para T. cora y E. yarrellii.

afio 2012 afo 2013
Variables

conductuales p MEDIA(EE)  MEDIA(EE) p  MEDIAEE)  MEDIAEE)

T cora E. yarrellif T. cora E. yarrellif
Acicalamiento 0,821 22,6{4,38) 24,5(7,87) 1,0 14(3,92) 11,2(3,27)
Persecuciones o001 7,4(1,43) 1,2(0,41) 0,019° 8,5(1,24) 5,5(1,57)
Despliegue 0,003™ 1,6(0,85) 7,2(1,02) 0,000" 1,6(0,45) 12,402,90)
Canta 0,149 523{9,55) 49,5(7,58) 0,120  768(11,93) 53,5(6,09

DISCUSION

En este estudio se puso a prueba la prediccion de que los machos territoriales de picaflor de
Cora son mas agresivos que los de picaflor de Arica y mads eficientes en defender su
territorio. De ser asi, esto apoyaria la hipdtesis de que el picaflor de Cora podria estar
influyendo en la disminucion poblacional de la Gltima especie.

El experimento de simulacién de intrusion realizado sigue un protocolo comin en la
exploracion de respuestas agresivas heteroespecificas, el que se basa en la utilizacién del
sonido de la especie y/o de un modelo de la misma (Jirvi et al. 1968; Kril & Bicik 1992;
Martin & Martin 2001; Krist 2004). En este estudio se recurrié a esta aproximacion debido
a la escasez de las especies involucradas y su alto grado de segregacion espacial actual. Esto
hace que los casos reales de interacciones entre estas dos especies sean Ppocos,

transformindose en una limitante desde el punto de vista muestral.
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Los datos muestran una mayor frecuencia e intensidad de respuestas agresivas del picafior
de Cora, las cuales ocurrieron exclusivamente en el caso de interacciones intraespecificas
(simuladas).

A diferencia de la falta de reaccién de las dos especies de picaflores hacia los modelos
heteroespecificos, los experimentos con modelos conespecificos evidenciaron una
diferencia significativa en el grado de agresividad de las dos especies. Asi, los machos del
picaflor de Cora reaccionaron en mayor cantidad y mas ripidamente al modelo
embalsamado conespecifico que los machos del picaflor de Arica, interactuando y
acercindose més y generando en algunos casos verdaderas peleas. Lo anterior podria
deberse a un menor grado de agresividad del picaflor de Arica y, por lo tanto, una estrategia
diferente en el establecimiento y mantencién de los territorios. Una evidencia de lo antetior
son observaciones de cierto nivel de tolerancia entre machos de la especie, donde se han
registrado dos individuos perchax;do en el mismo territorio, sin agresion, despliegue o
persecuciones (Lazzoni, observacién personal), situacién impensable para los machos del
picaflor de Cora.

Los resultados de los experimentos con intrusos simulados: plantean la pregunta de si la
apatente mayor agresividad intraespecifica del picaflor de Cora es una indicacion de que en
casos de contactos reales interespecificos, esta especie puede ser también mas agresiva.
Experimentos previos de van Dongen y colaboradores (2012), quienes observaron una
mayor cantidad de persecuciones de picaflor de Arca a picafior de Cora, sugieren que la
respuesta es 0o.

Alternativamente, el mecanismo mediante el cual el picaflor de Cora podria usurpar los

territorios de picaflor de Arica es a través de una mayor eficiencia en la defensa de los
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tertitorios. El picaflor de Cora y el picaflor de Arica estan perchados mas de 85% del
tiempo en que estin presentes en sus territorios. Esta es una catactetfstica comin a otras
especies de colibries (con un promedio de 80% del tiempo en percha, Stiles 1981; Powers &
McKee 1994; Temeles et al. 2005), probablemente debido al alto costo del vuelo de estas
especies. Debido a la baja cantidad de recursos alimenticios presentes en los territorios
estudiados, los machos de las dos especies deben ausentarse entre un 20 y un 30% del
tiempo. Esto implica que estos territorios quedan temporalmente desprotegidos, lo que
puede facilitar la intrusidon de otros machos y estimulando las interacciones agresivas. Las
dos especies estudiadas presentaron diferencias significativas en el uso de conductas
energéticamente costosas como despliegues y persecuciones. Si bien los machos no las
realizan con muchas frecuencias estas son clave a la hora de defender o mostrarse en los
territorios, por lo que son un buen reflejo de los esfuerzos de defensa del tetritorio (Tamm
1985; Camfield 2006). El picaflor de Arica dedica significativamente mas tiempo a los
despliegues que el picaflor de Cora, especie en la que este tipo de comportamiento tiene una
connotacion casi exclusivamente reproductiva, (i.e. normalmente esta conducta esta dirigida
a las hembras que entran en los territorios). Pot el contrario, los despliegues en forma de U
tipicos del picaflor de Arica (Clatk et al. 2013) son realizados no sélo hacia hembras, sino
que también hacia otros individuos conespecificos, heteroespecificos, incluyendo passerinos
que entran en los territorios.

El despliegue aéreo es la conducta mas dispendiosa (I'amm 1985) que pueden realizar las
aves. Aunque no se hizo una estimacién del costo energético efectivo de estos despliegues,
los resultados sugieten que los machos del picaflor de Arica gastan mis energfa en la

defensa de los territorios que los machos de picaflor de Cora, siendo, potencialmente,
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menos eficientes. Esta asimetrfa energética podtia contribuir a una relacién de dominancia
entre estas dos especies (Ewald & Bransfield 1987).

A diferencia del patrén observado en relacién a los despliegues aéreos, los picaflores de
Cora realizaron una mayor cantidad de petsecuciones (a conespecificos) que los picaflores
de Arica. Aparte de posibles diferencias conductuales entre las especies, no es posible
descartar que tal diferencia se deba, en parte, a que el lek bajo estudio del picaflor de Cora
tiene una mayor concentracion de machos que los de picaflor de Arica.

No se encontraron evidencias de una correlacién entre el tiempo que los individuos
permanecen en el tetritorio o a la persecucién de intrusos y variables asociadas a la calidad
del territorio. De esta forma se pudo confirmar que el rol de territorio no esta relacionado
con catacteristicas propias del mismo sino por el valor que tiene en el sistemna lek,
representado por las oportunidades de apareamiento (Bradbuzry et al. 1989).

Aunque se encontraron diferencias significativas en las caractetisticas de los territorios de
las dos especies, estos resultados deben ser utilizados con cautela, ya que alto grado de
segfeg;cién espacial de sus poblaciones puede influir de manera impostante en este patron.
Asi, el hecho de que los territorios de picaflor de Cora tuvieran una mayor cobertura de
suelo desnudo podria sugerir que esta especie es mas tolerante al deterioro de la vegetacién.
Sin embargo, el sitio de Pampa Gobernador (Anexo I) donde se hicieron las obsetvaciones
de esta especie, también tenia una poblacién de picaflor de Arica en el pasado. Aunque no
hay un seguimiento formal en el drea, en el afio 2003 existian territorios de ambas especies.
Sin embargo, paulatinamente los niimeros de machos de picaflor de Arica fueron
disminuyendo hasta 2011, cuando ya no se registrd la especie en el area (Estades

comunicacién personal).
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La observaciones sobre la conducta territorial del picaflor de Cora y el picaflor de Arica no
apoyan claramente la hipétesis de que la especie invasora pudiera estar desplazando a la
endémica a través de un comportamiento mds agresivo. Por el contrario, diferentes
evidencias apuntan a que el impacto del picaflor de Cora sobre el picaflor de Arica puede
ser mis sutil, mediado por el costo de la defensa de los territorios frente a una poblacién

creciente de competidores (con una mayor capacidad reproductiva, Capitulo 1 de esta tesis).
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CAPITULO 3

¢Existen evidencias de un desplazamiento del picaflor de Arica
(Eulidia yarrellif) por parte del picaflor de Cora (Thaumastura
cora)?

INTRODUCCION

La expansién natural o antrépica de especies en dreas fuera de su distribucién natural es una
importante amenaza para la conservacién de la biodiversidad (Strayer et al. 2006). Una
especie recién llegada pueden amenazar a las especies nativas a través de diversos procesos,
entre ellos la competencia por recutsos limitados o interferencia reproductiva (Byers 2000;
Fox 2002; Allen et al. 2004; Strayer et al. 2006; Mufioz-Fuentes et al. 2007; Steeves et al.
2010; Vogel & Pechmann 2010). La probabilidad de que una especie recién llegada tenga un
impacto negativo en una especie nativa (y viceversa) se incrementa cuando las especies estan
estrechamente relacionadas y/o ocupan nichos ecoldgicos similares (por ejemplo, Petren &
Caso 1996; Byers 2000; Edmands 2002; Fox 2002; MacDougall et al 2009; Vogel &
Pechmann 2010). Por otra parte los efectos negativos son exacerbados cuando las especies
nativas ya estin amenazadas por otras actividades humanas (Allendoxf et al. 2001).

Durante mucho tiempo los procesos que generan jerarquias de dominancia entre las
especies han sido de interés de la ecologia y la biologia de la conservacién (por ejemplo,
Preston 1948; McNaughton & Wolf 1970; MacDougall et al 2009). La teotia sugiere que
especies recién llegadas pueden dominar a las especies nativas, ya sea porque desplazan las
especies nativas subordinadas, o porque son menos sensibles a las perturbaciones
ambientales locales que limitan la expansién de las especies locales (MacDougall &

Turkington 2005).
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Alternativamente, el aparente predominio numérico de una especie sobre otra puede no
estar relacionado con interacciones directas entre éstas, sino que con factores que pudieran
afectar diferencialmente sus abundancias (por ejemplo un cambio ambiental que favorece la
expansién de una especie, pero suprime la abundancia de la segunda especie, ver
MacDougall & Turkington 2005; King & Tschinkel 2006).

El picaflor de Arica (Ewlidia yarrellii) y el picaflor de Cora (Thaumastura cora) son dos especies
de colibties que coexisten en los valles agricolas del Norte de Chile. Morfoldgicamente son
muy similares, siendo la principal diferencia el largo y forma de la cola de los machos
(picaflor de Arica largo total 8-9 cm y picaflor de Cora largo total 12-13 cmy). Las diferencias
en ¢l plumaje de las hembras de las dos especies son muy sutiles (Jaramillo et al. 2003). Si
existen diferencias en la estructura de las vocalizaciones de los machos y de las hémbras
(Clark et al. 2013). Ademds, resultados de anilisis genéticos (van Dongen et al. 2012)
sugieren que las dos especies estin estrechamente relacionadas.

En contraste con las semejanzas descritas, estas dos especies han presentado tendencias
poblacionales muy distintas en las Gltimas décadas. El picaflor de Cora estaba ausente en los
valles de Norte de Chile en los afios ’60 y ya en el afio 2003 se habia convertido en Ia
segunda especie de Trochilidae més abundante en esta zona del pafs. Por el contrario, en las
tltimas seis décadas, el picaflor de Atica pasé de ser €l colibri méds numeroso de la regién a
ser el mas raro y considerado oficialmente una especie en peligro de extincién (BirdLife
International 2008. Exlidia yarrelfi. In: TUCN 2011). En la Figura 1a) se reportan las
tendencias hipotetizadas‘para estas dos especies en las tlltimas cincos décadas, mientras que
en la Figura 1b), se reportan la tendencias poblacionales (evaluadas en terreno) desde el afio

2003 hasta el 2014. B
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Figura 1. a) hip6tesis de las tendencias poblacionales en largo plazo de las dos especies, después de
la llegada de T. cora en el Norte de Chile. b) Tendencias poblacionales de E. yarrellii (1izquierda) y de
T. cora (derecha) obtenidas de las campanas de conteos desde el ano 2003 hasta el 2014.

Estades y colaboradores (2007) plantearon como hipotesis que una de las razones de la
reduccion poblacional del picaflor de Arica es la potencial competencia con el picaflor de
Cora. Lo anterior se basa principalmente en evidencias de tipo indirecto como la gran
cercania filogenética y la similitud morfologica entre las dos especies (McGuire et al. 2009,
2014; van Dongen et al. 2012), evidencias de segregacion espacial (Estades et al. 2007), y
observaciones vatias sobre uso de recursos y disputas territoriales (Estades & Lazzoni,

observaciones personales; Van Dongen et al. 2012).
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Finalmente, existen varios registros de territorios de picaflor de Arica que han sido
aparentemente usurpados por machos de picaflor de Cora, mientras que lo opuesto no ha
sido observado nunca (Estades & Lazzoni, observaciones personales).

Todas estas observaciones hacen suponer que la tendencia opuesta en las abundancias de
las dos especies, podiria deberse a un desplazamiento del picaflor de Arica por parte del
picaflor de Cora. El objetivo de este capitulo es establecer cuantitativamente la existencia de
un desplazamiento del picaflor de Arica por picaflor de Cora, para ponet a prueba la
hipétesis de que la declinacién de la poblacién del picaflor de Arica ha sido causada (al
menos en patte) por el aumento de la poblacién del picaflor de Cora.

De ser asi, se esperaria que la tasa de reemplazos de territorios de picaflor de Arica por
territorios de picaflor de Cora sea significativamente, mayor que la tasa inversa (reemplazo

direccional) y mayor que la esperada por simple azar.

METODOLOGIA

Para ponet a prueba la hipétesis de que la irtupcién del picaflor de Cora en el Notte de
Chile ha tenido alguna influencia en la declinacién del picaflor de Arica, se utiliz6 una serie
de tiempo de 9 afios (2006-2014) de conteos de estas dos especies en el valle de Azapa. Los
datos corresponden a registros obtenidos durante la temporada reproductiva de los afios

mencionados en un total de entre 90 y 115 estaciones de muestreo distribuidas a lo lazgo del

valle (Figura 2).
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Figura 2. Estaciones de muestreo (rombos negros) distribuidas en el valle de Azapa.

En cada una de estas estaciones se estimé la abundancia de estas especies a través de seis
puntos de conteo en dos bandas (Bibby et al. 1992). En cada punto se registraron todos los
individuos vistos u oidos dentro y fuera de un radio de 30 m durante un periodo de 3
minutos. Todos los picaflores vistos volando al inicio del conteo fueron asignados al area
correspondiente. Si éstos fueron observados algunos momentos después de iniciado el
conteo se asumié que venian desde fuera y fueron registrados de esa forma. Las
obsetvaciones de fuera de los 30 metros se usan para corregir las estimaciones por el efecto
de la detectabilidad (Bibby et al. 1992), aunque en el presente anilisis no se realizd tal
correccién. La distancia y tempo de muestreo fueron establecidos en un estudio piloto
realizado en 2003, y se basaron en la visibilidad promedio de los tipos de vegetacion
presente y en el comportamiento de la especie. Para mas detalles sobre el método utilizado

véase Estades y colaboradores (2007).
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Para los fines de este analisis, los datos sobre abundancia de las dos especies en cada
estacién de muestreo y afio fueron expresados como presencia/ausencia. Por esta razon, en
cada caso se usaron tanto los registros dentro como los de fuera del punto para definir la
presencia de las especies, y, obviamente, no se realizé una correccién por detectabilidad.
Para establecer cuantitativamente la existencia de un posible desplazamiento de picaflor de
Arica por picaflor de Cora se utilizaron dos tipos de aproximaciones:
1) Modelo nulo.
Para explorar si existe algiin grado de causalidad entre el aumento de la poblacién del
picaflor de Cora y la disminucién del picaflor de Arica, se utiliz6 un modelo nulo (Gotell &
Graves 1996) donde se evalud la probabilidad de que las tendencias poblacionales opuestas
de estas dos especies sean posibles en ausencia de interaccion entre éstas.
Con los datos de presencia/ausencia de las dos especies obtenidos en las distintas
estaciones de muestreo (desde al afio 2006 hasta el 2014) se calcularon los siguientes
parimetros:

® Tasa de extincdén. Se entiende por extincién la desaparicion de la especie en un

punto donde estaba presente el afio anterior (presencia un afio, seguida por una

ausencia al afio siguiente).

r

teihn = numero fotal de extinci
Tasa de extincién = Cl1ones

cantidad tot. de estaciones con presencia de la especie

e Tasa de colonizacion. Se entiende por colonizacién la presencia en un punto de una
especie donde el afio anterior no estaba presente (ausencia de la especie seguida por

su presencia al afio siguiente).

59




numero total de colonizaciones

Tasa de colonizacion = - - " -
cantidad de estaciones que no estuvieron ocupadas por la especie

{suma estaciones totzles-estaciones ocupadas por la especie)

e Tasa de reemplazo entre especies. Se entiende el reemplazo como la extincién de
una especie seguida de una colonizacién de la otra especie (una especie esti presente

un afio y es reemplazada por Ia otra al afio siguiente).

nimero de reemplazos de SP1 por SP2

Tasa de reemplazo de 1a SP1 porla SP2 = o -
total original de estaciones con 5P1

e (Coexistencia. Entendida como la presencia simultinea de ambas especies en una

’ estacidn de conteos.

Con estos datos se parametrizé un modelo de tipo Montecatlo (Manly 1997), construido en
Turbo BASIC (Roberts 1988), en el que se simuld la evolucién en la presencia de ambas
especies en las estaciones de muestreo disponibles. En este modelo, la probabilidad de
extincién y colonizacién operaron de manera independiente para ambas especies
constituyendo un modelo nulo (Gotelli & Graves 1996) en relacién la hipotesis de la
existencia de un efecto de la competencia entre las especies sobre sus tendencias
poblacionales.

El modelo, se inici6 distrtbuyendo aleatoriamente entre las “estaciones de muestreo virtual”
las dos especies en funcién del nimero de sitios con presencia de éstas durante el afio 2006.
Ademads, entre las estaciones de muestreo se descartaron del modelo todas aquellas en las

»

fnunca se registrd alguna de las dos especies de picaflor durante los 8 afios de muestreo. Asi,
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en el primer ciclo de la simulacién se asignd aleatoriamente la presencia de picaflor de Arica
y picaflor de Cora en 8 y 14 estaciones, respectivamente, en un total de 67 estaciones.

El proceso de simulacién de desarrollé durante 8 transiciones entre afios en los que se
registré el nimero de reemplazos (picaflor de Arica por picaflor de Cora y viceversa) y
coexistencias. Hstos nimeros fueron ordenados en una tabla de frecuencias en base a
10.000 repeticiones. Finalmente se compard esta distribucion de frecuencias con los datos
de reemplazos y coexistencias obtenidos de la base de datos original para determinar si los
valores observados cafan dentro o fuera del rango esperado.

2) Modelo lineal generalizado.

Adicionalmente, se probé la hipdtesis de que la presencia de picaflor de Arica en cada
estacién de muestreo es afectada negativamente por la presencia del picaflor de Cora en el
sitio. Para este fin se utiliz6 un modelo lineal generalizado (GML; Nelder & Wedderbum
1972), considerando una distribucién binomial e incluyendo un componente autoregresivo
(Brockwell & Davis 1991). Asi, el modelo consider la presencia de picaflor de Arica como
variable respuesta y, como predictores, incluyd la presencia de picaflor de Arica en el
tiempo t-1, y la presencia de picaflor de Cora en los tiempos t y t-1. Adicionalmente, se
incluyeron como covariables datos sobre porcentaje de cobertura de distintos tipos (suelo
desnudo, cultivos, huertos frutales, arboles, matorral, jardines, construcciones e
invernaderos y agua), y las coordenadas UTM del punto. Se eligi6 el mejor modelo mediante
un procedimiento de seleccién de variables paso a paso.

Este analisis se realizé con la ayuda del programa SPSS 13.0 para Windows (SPSS Inc.

2007).
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RESULTADOS

1) Modelo nulo

Los datos sobre presencia-ausencia de ambas especies de picaflores desde 2006 a 2014
muestran que el picaflor de Arica experimentd una mayor tasa de extincién y una menor
tasa de colonizacion que el picaflor de Cora (Cuadro 1). Estos parametros fueron utilizados

como base para el modelo de simulacién.

Cuadro 1. Tasa de colonizacién y extincién de sitios de muestreo para las dos especies, calculada a
pattit de conteos primaverales desde el afio 2006 hasta el 2014.

Especie ‘Tasa colanizacion ‘Fasa extincion
E. yarrellii 0,02 0,61
T. cora 0,31 047

La Figura 3 muestra la distribucién de frecuencias (n=10.000 réplicas) para la cantidad de
reemplazos de picaflor de Cora por picaflor de Arica, picaflor de Arica por picaflor de Cora,
y coexistencia de ambas especies, en un modelo que prescinde de cualquier tipo de
interaccion entre las especies. En esta figura se observa que aunque hubo una mayor
cantidad de veces en que el picaflor de Cora reemplazé al picaflor de Arica que lo opuesto
(7 vs 2 veces, respectivamente), estos eventos no se diferencian de lo esperado por azar
P=0,62 y p=0,77, respectivamente). Tampoco la cantidad de casos en que ambas especies

coexistieron en la misma estacion se diferencio de lo esperado (p=0,41).
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Figura 3. Graficos de las frecuencias generadas por las 10.000 réplicas de la de simulacion del
modelo nulo. Los valores reales obtenidos (evidenciados en los circulos negros) caen en los rangos
generados por azar, es decir, no hay diferencia significativa de estos valores con los generados en el
modelo nulo (p>0,05).

63




2) Modelo lineal generalizado

El Cuadro 2 resume los resultados del mejor modelo lineal obtenido, y en el cual se observa

que la presencia del picaflor de Arica no estd influida por la presencia de picaflor de Cora.

Los tnicos predictores con un efecto significativo fueron el término autoregresivo (con un

efecto positivo), la latitnd (con un efecto positivo) y la cobertura de construcciones e

invernaderos (con un efecto negativo).

Cuadro 2. Resultados del mejor modelo lineal obtenido.

Predictores (EE) z r
Tntercepto 2,603 (8,122) 3,208 0,001
P E. yarrellii T-anterior 2,523(4,961) 5,086 0,000
SD/construcciones/malla -2.847(1,178) 2,417 0,0
Coordenadas UTM -3,281(1,022) -3,210 0,01
DISCUSION

Para poner a prueba la hipétesis de que la declinacién de la poblacién del picaflor de Arica

ha sido causada (al menos en parte) por el aumento de la poblacién del picaflor de Cora, se

utilizaron dos tipos de aproximaciones diferentes que no arrojaron un soporte estadistico a

esta hipotesis.

Los resultados de estos anilisis sugieren que el aumento de las poblaciones de picaflor de

Cora y la disminucién de las del picaflor de Arica podran ser eventos independientes

propiciados exclusivamente pot reacciones diferenciales frente a factores como el cambio
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del uso de la tierra. Sin embatgo, esta conclusién debe ser tomada con cautela. El hecho de
que muchas especies amenazadas (que por definicién suelen ser escasas) lo estin por mis de
una causa, hace que normalmente sea dificil aislar el efecto de los diferentes factores
(Gurevitch & Padilla 2004).

En el caso del presente estudio, aunque el esfuerzo de muestreo es importante, la cantidad
total de registros del picaflor de Arica es muy baja, lo que limitaria el poder estadistico de
los anilisis para detectar los efectos buscados. El hecho de que los primeros analisis
realizados con datos de la primavera de 2003 mostraron un efecto negativo significativo del
picaflor de Cora sobre la distribucién del picaflor de Arica (Estades et al. 2007), sugtere que
el desplazamiento postulado puede ser un proceso que haya sido mis evidente en el pasado.
Otro factor a considerar es que el modelo nulo propuesto tiene ciertas limitantes que
dificultatian la deteccién del efecto buscado. En primer lugar, la estimacién de las tasas de
extincién y colonizacién se hizo en base a los datos de dos poblaciones que potencialmente
estaban interactvando. Sin embargo éstos se asumieron como parimetros propios de
poblaciones que se desarrollan de forma independiente (en ausencia de competencia,
supuesto del modelo nulo). Esto evidentemente plantea un problema que podrfa traducirse
en una mayor dificultad de detectar un efecto de las interacciones. Para generar una
estimacién insesgada de estos parimetros habria sido necesario obtener datos de
poblaciones alopitricas, lo que resulta inviable ya que poblaciones de picaflor de Cora en
ausencia de picaflor de Arica sélo existen en Perd, en condiciones ecolégicas muy distintas,
En segundo lugar, el modelo trabaja a una escala que, probablemente no es la mis
apropiada para hacer inferencias directas sobre las interacciones competitivas. Debido a que

las estaciones de obsetvacion (200 metros de didmetro) son bastante més grandes que los
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territorios, el significado de la presencia, ausencia o coexistencia de las especies en cada
estacién debe ser interpretado en la escala cotrecta.

A pesar de las limitaciones descritas para ambas aproximaciones los anélisis desarrollados
sugieren que la relacién competitiva eatre el picaflor de Cora y el picaflor de Axica puede no
set tan evidente y directa como se sospechaba anteriormente (Estades et al. 2007) y que, por

lo tanto es necesario explorar diferentes maneras de interaccién entre estas especies.
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CAPITULO 4

Exclusion competitiva de especies tetritoriales.

INTRODUCCION

Las interacciones interespecificas como la competencia pueden afectar la supervivencia de
los individuos (Begon 1995). En general, la coexistencia de dos o mas especies que
compiten por un recurso comun limitado requiere de la existencia de diferencias en los
pattones de actividad temporal, en el uso del habitat, en el comportamiento de forrajeo,
entre otras, y la intensidad de la competencia sera mayor entre organismos que tienen
demandas similares (Darwin 186%; Robinson & Terborgh 1995; Houle 1997; Edmands
2002; MacDougall et al. 2009).

La territorialidad ha sido reconocida como un mecanismo de competencia por interferencia
(Schoner 1983), y se puede definir como la testriccién del uso de un recurso potencialmente
limitado en un 4rea espacialmente fija para satisfacer las necesidades biologicas del individuo
que lo defiende (Pitelka 1959; Rand 1967; Wolf 1969).

La mayor parte de la teoda sobre la competencia se fuandamenta en modelos matematicos
como los desarrollados por Volterra (1931), Lotka (1932), y Gause (1934), quienes
ampliaron la ecuacién logistica de crecimiento poblacional para incluir los efectos de la
competencia interespecifica.

La mayor virtud del modelo de Lotka-Volterra es su capacidad de producir el rango

completo de resultados posibles de la competencia en la naturaleza, desde la extincién de
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una especie por parte de un competidor mas fuerte hasta la coexistencia de las dos especies
{Begon 1995).

Este modelo hace predicciones claras en relacién a las condiciones que deben existir entre
dos poblaciones competidoras para que sea posible la coexistencia. Hspecificamente, debe

satisfacer Ia inecuacién (1):

W a<——IS—1~<}~
K, B

en la que alfa y beta son los coeficientes de competencia, y K1 y K2 las capacidades de
carga de las especies 1 y 2 respectivamente. En el caso particulat en que dos especies
compiten pot un nimero limitado de territorios, la relacién anterior tiene dos implicancias
importantes.

En primer lugar, si cada especie tiene la misma cantidad de individuos por tetritotio (por
ejemplo un territorio = un macho) y los tetritorios son similares, se esperaria que K1 y K2
fueran aproximadamente iguales. Por lo anterior se puede asumir que K1 /K2 =1 Delo
anterjor se deduce que, para que exista coexistencia de estas dos especies, alfa y beta
deberian ser <1. Bsto implica que el impacto relativo de un heterospecifico deberia ser
menort que e} de un conespecifico.

Sin embargo, la segunda implicancia es que, al tratarse de una competencia pot un territorio,
si éste es usurpado por un conespecifico o un heterospecifico deberfa dar lo mismo para el
individuo afectado, por lo que, en la prictica, alfa = beta = 1. Esta situacién violaria la
inequidad descrita. Sin embargo, hay una condicién de borde del modelo, en que ain existe

la coexistencia si alfa=beta=K1/K2=1 en (1).
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Lo anterior permite hipotetizar que bajo las condiciones descritas, por definicién, dos
especies que compiten por el uso de territorios estarfan al borde de la no coexistencia. Esto
implica que factores distintos a los establecidos en la inecuacién (1) (i.e. capacidad de carga
y relaciones competitivas) podtian generar las condiciones para que una especie desplace 2
la otra.

En general, una especie puede desplazar a otra a través de una mayor tasa de crecimiento
poblacional (Crombie 1947; DeBach 1966; Reitz & Trumble 2002). Cambios en la
abundancia de una especie dominante (numéricamente y/o competitivamente) pueden tener
un fuerte efecto en la estructura de la comunidad y en su diversidad (Valone & Brown 1995;
Brady & Slade 2001). Sin embargo, las condiciones de coexistencia que se derivan del
modelo de Lotka-Volterra no incluyen de forma explicita las tasas de crecimientos de las
poblaciones interactuantes.

Por lo tanto, para explorar las condiciones en que una especie territorial (por ejemplo, un
macho de colibti) puede desplazar a otra sin mediar necesariamente una mayor habilidad
competitiva, en este capitulo se construyé un modelo de simulacién basado en individuos
(Grimm et al. 20006).

Este modelo se desarrolld para contribuir al entendimiento de los mecanismos generales
que pueden estar involucrados en la interaccién entre dos organismos cuya relacidn
ptincipal es la competencia por un espacio llamado territorio. Un modelo basado en
individuos permite capturar de mejor forma la vatiabilidad de los individuos y permite
abordar de forma mis explicita la competencia por espacio, cosa que el modelo de Lotka-

Volterra no hace (Zavala et al. 2006).
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La elaboracién de un modelo de este tipo contribuiria a entender las interacciones entre dos
especies de colibri que cohabitan en el Norte de Chile desde la década del *70, el picaflor de
Arica (Enlidia yarrellii) y el picaflor de Cora (Thaumastura cora). Se ha planteado que la llegada
de esta Ultima especie sea responsable de la declinacién del picaflor de Arica, especie
endémica de Chile y declarada oficialmente en peligro de extincién (BirdLife International

2008. Eunlidia yarrellii. In: TUCN 2011).

METODOLOGIA

Modelo de simnlacion basado en individuos

Con el fin de explorar la dinamica poblacional entre dos especies que compiten por
espacios fijos (territorios) se desarrollé un modelo de simulacién basado en individuos
(Grimm et al. 2006). El modelo fue construido en Turbo Basic (Roberts 1988), utilizando
como base un algoritmo general de competencia territorial intraespecifica desarrollado por
Estades (2001), modificindolo para ajustarse a un caso de territorialidad interespecifica.
Este modelo simul6 la existencia de dos poblaciones {especie 1 y especie 2) de individuos
territoriales y de un nimero limitado de tetritodos. En cada momento un territorio puede
contener como maximo un individuo de cada especie y al existir dos individuos se genera la
competencia entre éstos. El resultado de esta competencia es que el individuo ganador
permanece en el territorio mientras que el otro es forzado a abandonatlo.

Atributos de los_individuos. Los individuos sélo tienen como atributo la especie a la que

pettenecen y su posicion (Le. territorio). La pertenencia a una especie en particular define en
cada mdividuo los siguientes parametros:

1. REPR: Capacidad reproductiva (probabilidad entre 0 y 1 en un ciclo)
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2. MORT: Tasa de mortalidad denso independiente (0,3 en un ciclo)

3. MORTPT: Tasa de mortalidad por pérdida de territorio (probabilidad entre 0 y 1 en un
ciclo)

4. HCOMP: Habilidad competitiva (valor entre 1 y 2}

Condiciones iniciales. El modelo se inicia con la asignacién aleatoria de los individuos en los

territorios. Se considerd un total de 2000 territorios disponibles. En la primera asignacién el
modelo evita que dos individuos se asignen al mismo territorio.

Cielps. Cada ciclo se inicia con la evaluacion de la mortalidad denso independiente de todos
los individuos. Para cada caso se compara el valor de MORT con un nimero aleatorio entre
0y 1y se define si el individuo sigue vivo o muere.

Posteriormente, en los tertitorios donde existen dos individuos se desarrolla la competencia.
Esta se produce de la siguiente manera. Para cada individuo se genera un valor aleatorio
entre 0 y 1 (VA) el que se suma a HCOMP. Finalmente se compara VA, ..., +
HCOMP,

L con VA + HCOMP,,4; 14002 ¥ 2quel individuo con el mayor valor gana

individuo individuo2
la competencia.

El individuo perdedor es sometido adicionalmente a2 una probabilidad de muerte por
pérdida de territorio, al comparar un nimero aleatorio entre 0 y 1 con MORTPT. Si el
individuo muere es eliminado del sistema y, si sobrevive, es incorporado a un grupo
temporal de individuos que deben ser relocalizados.

El ciclo contimia con la reproduccién de los individuos, De manera de simplificar el modelo
se simularon individuos asexuales (Estat;les 2001) donde la reproduccion ocurrid en cada

ciclo sélo como funcién de la posesidén del territorio y de la capacidad reproductiva de la

especie (probabilistica). Asi, en esta etapa el programa compata para cada individuo el valor
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de REPR con un nimeto aleatotio entre 0 y 1, lo que define si el individuo se reproduce.
De ser asi, se produce un nuevo individuo de las mismas caracteristicas del progenitor, el
que es incluido en el grupo de individuos a ser relocalizados.

El ciclo finaliza con la relocalizacién de los individuos. Para esto los individuos desplazados
(perdedores en un evento de competencia) son asignados aleatoriamente a sus nuevos
tertitorios. En el caso de los individuos nuevos se ‘gener(’) una regla diferente en la que estos
individuos buscan activamente un territorio vacante, pero si después de cinco intentos no lo
logran son eliminados de la poblacion, Con esto se evita que el sistema entre un bucle
infinito cuando la poblacién es muy grande y le da al modelo una condicién de mayor
realismo al simular la evitacién de la competencia por parte de los individuos juveniles
(Ewald & Rohwer 1980; Ewald 1985).

Variables respuesta. Para cada ciclo se registrd el namero de individuos de cada especie.
Escenarios. Se simularon diferentes escenarios en los que se modificaron los parimetros de
las especies (Cuadro 1). Para cada escenatio simulé un periodo de 200 ciclos con 5 réplicas
cada uno.

El ultimo escenario simulado (5, Cuadro 1) corresponde a uno en que se intenté representar

la competencia entte machos del picaflor de Arica y del picaflor de Cora, dos especies de

picaflores que interactiian en los valles del Norte de Chile desde la década de los 70's.
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Cuadro 1. Esquema de los diferentes escenarios de simulacién; por cada escefiario estin los valores
correspondientes de cada parimetro poblacional para la especie 1 y la especie 2.

N REPR HCOMP MORTPT Ph
Nikmeso inicizl Tasa Habilidad Mortalidad DPérdida habiat
reprodnctiva competitiva por perdida territorio

Escenario 1 Especiel 50 0,4 1 0,1 0
Igualdad de condiciones Especie 2 50 04 1 0,1 0
Escenario 2 Especiel 50 0.4 1 0,1 0
Variando HCOMP Especie 2 50 04 1,1/1,5/2 0,1 0
Escenario 3 Especie 1 50 0,4 i 0,1 0
Variando REPR Especie 2 50 0,45/0,6/0,8 1 0,1 1}
Escenario 4 Especicl 50 0,35-1 0,5-1,9 0,1 0
Interaccidén entre Especie 2 50 0,35-1 0,5-1,9 0,L 0
HCOMP v REPR

Escenario 5 E. yarrellif 1000 0,4 1/1,2 0,1/0,3 2
Escenario “realista” T cora 10 0,9 1/1,2 0,1/0,3 2

La informacién existente sobre la biologia reproductiva de estas especies (Capitulo 1 de esta

tesis) indica que el picaflor de Cora tiene una extensién de la temporada reproductiva

mucho mayor que la especie endémica, asi como también un mayor éxito reproductivo

(indice Mayfield 0,68 vs 0,38 respectivamente). Asi, se usé una tasa reproductiva de 0,4 pata

E. yarrellii y de 0,9 para T. cora, aunque es posible que esta diferencia sea ain mayor.

Puesto que las observaciones y experimentos llevados a cabo en estos afios de estudio no

permiten establecer con claridad la existencia de diferencias en la habilidad competitiva

(HCOMP) de las dos especies (Capitulo 2 de esta tesis), para este pardmetro se simularon

tres combinaciones de valores:

e Misma habilidad competitiva (HCOMP E. yarrellli = HCOMP T. cora =1},

o HCOMP E. yarrelli (1,2) > HCOMP T. cora (1)

o HCOMP E. yarrellli (1) < HCOMP T. cora (1,2).
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De igual forma, puesto que no existen antecedentes sobre la tasa de mortalidad por pérdida
de territorio (MORTPT) para estas especies ni para ninguna similar, se uvtilizaron tres
combinaciones diferentes de valores para este parimetro:

® Misma mortalidad por perdida de tetritorio MORTPT E. yarrelii = MORTPT 7.

cora =0,1),

* MORTPT E. yarrellii (0,3) > MORTPT T. cora (0,1),

e MORTPT E. yarrellii (0,1) < MORTIPT T. cora (0,3).
Con estos valores se generaron 9 diferentes escenarios. A cada uno de estos se le afiadié un
factor de pérdida de habitat segin los antecedentes que existen sobre destruccién de
vegetacién nativa en el valle de Azapa. Partiendo de una situacién inicial de 2.000
territorios, en cada ciclo se elimind un 2% de los tertitotos.
Las simulaciones empezaron con un nimero inicial de 1.000 individuos para ¢l picaflor de
Arica y de 10 individuos para el picaflor de Cora, para representar las diferencias relativas de

abundancia que podrian haber existido en los primeros afios de la invasién.

RESULTADOS

Bl primer escenario (ambas especies con los mismos parametros, véase Figura 1) representa
una verificacién de que el modelo funciona de manera insesgada pata las dos especies y que,
bzjo las condiciones establecidas (Cuadro 1, Escenario 1), es posible la coexistencia de
ambas. Se observa que la suma total de individuos de ambas especies supera el miximo de
2000 territorios por el hecho de que existen territorios con mis de un individuos al

momento del recuento.
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Figura 1. Trayectoria poblacional las dos especies simuladas con los mismos parimetros (Escenario
1, Cuadro 1).

Un aumento de la capacidad competitiva en la especie 2 produce un incremento en la
poblacién final de esta especie junto con una disminucion de la especie 1, la que puede

llegar a la extincion (Figura 2).

Habilidad competitiva Especie 2

especie 1

especie 2

Figura 2. Trayectoria poblacional de las dos especies simuladas, donde la especie 2 cambia su
habilidad competitiva (HCOMP=1; 1,1; 1,5 y 2) mientras que la especic 1 se mantiene estable
(HCOMP=1). (Escenario 2, Cuadro 1).

En la Figura 3 se ve que un aumento en la capacidad reproductiva de la especie 2 también

es capaz de disminuir el tamafio poblacional de la especie 1 llevandola a la extincion.
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Figura 3. Trayectoria poblacional de las dos especies simuladas, donde la especie 2 cambia su
capacidad reproductiva (REPR=0,45; 0,6 y 0,8) mientras que la especie 1 se mantiene estable
(REPR=0,4). (Escenario 3, Cuadro 1).

En la figura 4 se aprecia como una menor tasa reproductiva puede ser compensada por una

mayor habilidad competitiva (Figura 4).
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competitiva (HCOMP=1; 1,5 y 2). (Escenario 4, Cuadro 1).




La Figura 5 sintetiza esta interaccion para un rango mayor de valores para estos parimetros,
mostrando las condiciones en las que la especie 1 desplaza a la especie 2 (azul), en que la

especie 2 desplaza a la especie 1 (rojo) y en que ambas especies coexisten (lila).
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Figura 5. Efecto de la interaccion entre los parimetros habilidad competitiva y tasa reproductiva
(HCOMP y REPR), sobre la coexistencia o desplazamiento de las especies simuladas. Se representa
el espacio en que se produce la coexistencia de la especies 1 y especie 2 (lila), la especie 1 desplaza a
la especie 2 (azul) y en que la especie 2 desplaza a la especie 1 (rojo).

Finalmente, en la Figura 6 se muestran los resultados del Escenario 5 (“realista”). En la

mayoria de los casos el picaflor de Cora desplaza al picaflor de Arica. Solo cuando la
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mortalidad por pérdida de territorio de la especie endémica es menor o igual que la del

picaflor de Cora y su habilidad competitiva es mayor (figuras 6c y 6f) el picaflor de Arica no

se extingue en el mediano plazo.
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DISCUSION

La competencia entre dos especies es una de las interacciones mas basicas de los sistemas
ecologicos, aunque puede dar lugar a patrones complejos (Wangersky 1978). Uno de los
posibles resultados de la competencia interespecifica es el desplazamiento de una especie
por otra (Volterra 1931; Lotka 1932; Gause 1934; Hardin 1960; Pianka 2000; Webb et al.
2002) y para que esto ocurra es necesario que una especie tenga una mayor habilidad
competitiva (mayor agresividad y/o eficiencia en la defensa del tettitorio) y/o una mayor
tasa de crecimiento poblacional (Crombie 1947; DeBach 1966; Reitz & Trumble 2002).

En el modelo desarrollado en este capitulo se simuld Ia interaccién entre dos especies en
que los individuos compiten por un nimero limitado de territorios. El modelo de
simulacién indica que tanto diferencias en habilidad competitiva como en la tasa
reproductiva pueden influir en que una especie desplace a otra. Este resultado parece
contrastar con las condiciones de coexistencia derivadas del modelo de Lotka-Volterra, las
que, explicitamente, no incorporan la tasa de crecimiento de las poblaciones (inecuacién 1).
Sin embargo, esta aparente diferencia no es tal si se considera que, por definicién, la
capacidad de carga K es funcidn de la tasa potencial de crecimiento (Gotelli 2001).

De los diferentes escenatios simulados con el modelo propuesto, resulta evidente el rol
relevante de la tasa reproductiva en la dindmica de las dos especies interactuantes. A paridad
condiciones, como numero inicial y habilidad competitiva, una diferencia en la tasa
reproductiva hace que una especie pueda desplazar a la otra (Figura 3), situacién que se
exacerba si existe destruccién de habitat donde se puede llegar incluso a la extincion de la

especie que se reproduce menos (Figura 6).
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Los diferentes escenarios elaborados con este modelo contribuyen 2 dilucidar aspectos
importantes de la dinimica poblacional de dos especies territotiales que comparten un
mismo ambiente. En particular, en el caso de las intetaccién entre dos especies ecolégica y
filogenéticamente tan cercanas como el picaflor de Cora y el picaflor de Arica, el modelo
analizado plantea un rango de condiciones bajo las cuales la primera especie podria
desplazar a la segunda.

Asi, una especie que no es mias hibil competitivamente que otra puede desplazar 2 esta
tltima sélo por el hecho de reproducitse mds, y esto podria estar ocurriendo con las dos
especies de picaflores en el Norte de Chile.

Si el picaflor de Arica y el picaflor de Cora tuvieran las mismas condiciones en términos de
habilidad competitiva, bastatia una simple diferencia en la capacidad reproductiva para
generar dinidmicas poblacionales diferentes y esto podtia explicar la situacidn actual de
ambas especies. Los datos sobre reproduccién de estas especies (Capitulo 1) sugieren que
esta diferencia es bastante grande en favor del picaflor de Cora.

En el modelo desarrollado en este capitulo se incluy6é un parimetro de mortalidad por
pérdida de territorio (MORTPT), el que represents, en parte, el costo directo de Ia
competencia (por ejemplo a través de costo de relocalizacién, etc). En el grifico 6 se
observa que en todos los escenarios analizados donde el picaflor de Arica tiene una mayor
MORTPT que su competidor, se produce la extincién de la especie endémica en pocos
ciclos. Aunque no existen datos sobre el valor de este parimetro para las especies estudiadas
(ni para ninguna similar), observaciones diversas sobre la conducta territorial de estas
especies, sugieren que los machos de picaflor de Arica muestran una mayor tenacidad al

sitio que los picaflores de Cora (Estades, observaciones personales). Esto permititia




hipotetizar que esta Gltima especie tendria mayor flexibilidad para relocalizarse en caso de
perder su territorio, lo que le entregaria una ventaja competitiva adicional sobre el picaflor

de Arica.
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DISCUSION GENERAL

La preocupante declinacién poblacional del picaflor de Arica (Ewlidia yarrellii) coincide con
el aumento en la abundancia del picaflor de Cora (Thaumastura cora), especie que amplié
naturalmente su drea de distribucién y que antiguamente se encontraba sdlo en Perd
(Estades et al. 2007, Capitulo 3 de esta tesis). Aunque esta tendencia inversa podtia ser sélo
una respuesta diferencial 2 los cambios en el hébitat, se ha planteado la hipdtesis de que en
esta relacion podrizn haber elementos de causalidad ya que, debido 2 su gran similitud
morfoldgica y ecolbgica, el picaflor de Cora podria estar activamente desplazando al picaflor
de Arica (Estades et al. 2007). El objetivo de esta tesis fue poner a prueba esta hipdtesis,
evaluando las evidencias en favor de Ja competencia como un potencial mecanismo detris
del patrén observado.

La campafia de evaluacién poblacional de octubre de 2014 en el valle de Azapa
(aproximadamente 50 km?), arrojé un valor estimado de 1.303 y 128 individuos de picaflor
de Cora y picaflor de Arica, respectivamente (AvesChile 2014). Fuera de Azapa, la
poblacién estimada de picaflor de Cora es marginal. Estas estimaciones corresponden a
proyecciones basadas en un muestreo intensivo (Le. mis de 500 conteos puntuales), pero
donde el nimero efectivo de individuos observados de picaflor de Arica, més aquellos
conocidos en puntos fuera de la muestra, no superan los 15 en total. Por lo tanto, las
posibilidades de realizar observaciones sobre interacciones “reales” entre las dos especies
son (cada vez mis) escasas.

Este problema es parte de un dilema consustancial 2 la biologia de la conservacién, donde
las posibilidades de hacer inferencias sobre los mecanismos que afectan a las especies

amenazadas se ven reducidas por el bajo poder estadistico asociado a los escasos niimeros
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poblacionales de éstas. Por otro lado, el hecho que muchas especies suelen estar
amenazadas por mds de una causa, hace que normalmente sea dificil aislar el efecto de los
diferentes factores (Gurevitch & Padilla 2004).

El modelo nulo aplicado sobre los nimeros poblacionales de las dos especies en Azapa
entre los afios 2006 y 2014 no entregd evidencias estadisticas a favor de un rol del picaflor
de Cora en las extinciones locales de picaflor de Arica. Sin embargo, limitantes en el tipo
(escala) de los datos disponibles y la estimacién de algunos parimetros, sugieren que estos
resultados deben intetpretarse con cautela. Tampoco el modelo lineal generalizado pudo
establecer evidencia de interaccién entre la presencia del picaflor de Arica y el picaflor de
Cora.

En contraste con esta sitwacién, durante el afio 2003, Estades y colaboradores (2007)
observaron un efecto negativo significativo de la abundancia de picaflor de Cora en la
abundancia de picaflor de Atica. Sin embargo, en ese momento las poblaciones estimadas
de picaflor de Arica y de Cora en Azapa eran 1099 y 1649 individuos (Estades & Aguirre
2004), respectivamente, lo que para la especie endémica representa casi 10 veces mids que lo
estimado en 2014. Esto refuerza la hipotesis de que el potencial efecto de la competencia
entre estas dos especies es cada vez mis dificil de detectar debido a la escasez creciente del
picaflor de Arica.

Independientemente de la incapacidad de los dos modelos desarrollados de evidenciar un
desplazamiento del picaflor de Arica por parte del picaflor de Cora, desde un punto de vista
tedrico, para que este tipo de fenémeno ocurra es necesario que una especie tenga una
mayor habilidad competitiva (mayor agtesividad y/o eficiencia en la defensa del territorio)

y/o una mayor tasa de crecimiento poblacional (Crombie 1947; DeBach 1966; Reitz &
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Trumble 2002). Asi, en ei modelo de simulacién tipo Montecarlo desarrollado en el
Capitulo 4 de esta tesis se mostrd que, efectivamente, cuando dos especies en que los
individuos compiten por territorios limitados, tanto las diferencias en habilidad competitiva
como en la tasa reproductiva pueden influir en que una especie desplace a otra.

Si existiese una mayor habilidad competitiva del picaflor de Cora, ésta se deberia expresar
por medio de una mayor agresividad y/o eficiencia en la defensa del territorio. Los
resultados de los experimentos de agtresividad y conducta ternitorial (Capitulo 2), no
permiten demostrar que el picaflor de Cora sea mis agresivo que el picaflor de Arica ya que
existen hay evidencias contradictorias. Sin embargo, si sugieren que el costo de la defensa
del territorio de esta dltima especie serfa mis alto, lo que podria contribuir a una relacién de
dominancia entre estas especies (Ewald & Bransfield 1987).

El hecho de que ambas especies tienen un sistema de apareamiento del tipo lek disperso,
donde los machos defienden territorios cercanos el uno al otto sugeriria que la competencia
interespecifica deberia ser insignificante en comparacién con la intraespecifica. Sin embargo,
la mayoria de los machos no se agregan en leks de grandes dimensiones como los
estudiados en esta tesis, sino que en pequefias agrupaciones de 2-3 machos. En estas
condiciones las interacciones interespecifica son potencialmente mis frecuentes. De hecho,
muchas de las observaciones anecdéticas que dieron origen a la hipotesis analizada en esta
tesis, provienen de interacciones entre individuos territoriales de picaflor de Arica en
pequefios leks en cuya cercania se instalaron individuos de picaflor de Cora (Estades,
observacion personal). Lamentablemente, con la rapida declinacién poblacional del picaflor

de Arica, estas situaciones son cada vez mis escasas, dificultando su evaluacién formal. Un

ejemplo de esta situacion es el sitio de Pampa Gobernador (ver Anexo I} que actualmente
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constituye un gran lek de picaflor de Cora, pero que cuando fue visitado por la primera vez
en el afio 2003 existian leks de las dos especies.

Una pregunta interesante es si el patrén de colonizacidon que ha tenido el picafior de Cora es
independiente de la presencia del picaflor de Arica, o si ha ocurrido en un contexto de
imitacién-atraccién (Sebastitn-Gonzilez 2010). Al menos los resultados del modelo nulo
(Capitulo 3) indican que la tasa de coexistencia de las dos especies en el valle no es distinta a
la esperada por azar. Sin embargo, por las limitantes metodolégicas mencionadas
previamente no es posible descartar completamente el que haya algan grado de atraccién.
En esta tesis se optd por estudiar la competencia entre estas dos especies de picaflores
trabajando solamente con los machos. Esto se sustenta en las evidencias de que es en ellos
donde este mecanismo estarfa actuando de manera mds evidente (Lyon et al. 1977; Power
1987; Lazzoni & Hstades, observaciones personales). Sin embargo no es posible excluir
algin efecto de la competencia entre hembras por sitios de nidificacién, aunque las
evidencias disponibles a la fecha no lo sugieren.

El segundo mecanismo por el cual una especie puede desplazar 2 otra es a través de una
mayor capacidad de crecimiento poblacional. Las observaciones realizadas sobre la biologfa
reproductiva del picaflor de Cora (Capitulo 1 de esta tesis) indican que esta especie no sélo
se reproduce por un perfodo de tiempo mucho mas largo (casi 3x) que el picaflor de Arica,
sino que también tiene una mayor probabilidad de éxito de la nidada.

Aunque persisten dudas en relacion a varios de los aspectos tratados en esta tesis, en su
conjunto, los resultados de este trabajo sugieren que el picaflor de Cora puede estar

contribuyendo a la disminucién de la poblacién del picaflor de Arica, no a través de una
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mayor habilidad competitiva, sino que, probablemente, a través de una mayor capacidad
reproductiva y una mayor eficiencia de sus estrategias de defensa territorial.

La conexi6n entre ambos mecanismos es también clara. Si como se postula, los picaflores
de Cora afectan negativamente a los picaflores de Arica por el aumento en el gasto de
defensa en que deben incurrir para evitar la usurpacién de sus tertitorios, es esperable que
este gasto aumente proporcionalmente con el incremento de la poblacién de invasores. Por
lo tanto existiria una relacién indirecta entre el niimero de picaflotes de Cora y factores que
podrian mediar la sobrevivencia de los individuos territoriales de picaflor de Arica (por
ejemplo menor tasa de obtencién de recursos, mayor stress, etc). Adicionalmente, si de la
muetrte o migracién de un individuo de picaflor de Arica se libera un territotio, al existir més
picaflores de Cora en el area, aumenta la probabilidad de que el territorio sea conquistado
por la especie colonizadora.

La presente tesis tiene el doble objetivo de avanzar en el conocimiento sobre los factores
que pueden contrbuir a que una especie desplace activamente 2 otra a través de Ia
competencia ¥, por otro lado, aportar datos concretos sobre la importancia del picaflot de
Cora como amenaza para el picaflor de Arica, una de las especies mas amenazadas de la
fauna de Chile.

El conocimiento de la ecologia y biolégica basica de las especies propotciona herramientas
importantes para el diseflo de estrategias de conservacién y manejo (por ejemplo, Caro
1997; Juifia et al. 2010). En particular, el estudio de la estrategia reproductiva de las especies
puede ser fundamental a la hora de determinar medidas efectivas de conservacién (Jiguet et

al. 1998). En el caso de estudio de esta tesis, resulta evidente que la alta capacidad
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reproductiva del picaflor de Cora en comparacién con el picaflor de Arica es un factor que

el manejo deberi considerar en el futuro.
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ANEXO1I

Sitios de estudio

Los sitios de estudio se encuentran en los valles del desierto de Atacama en el Norte de
Chile en la XV Region de Arica y Parinacota. El bioclima presente en esta zona
corresponde al Tropical hiper desértico, situacion que comprende las areas bajas costeras e
interiores del Norte de Chile entre el limite con Pera vy los 27° S, con influencia del
termotipo tropical (Luebert & Pliscoff 2006).

Los diferentes estudios se llevaron a cabo en los valles de Azapa (18°32'S, 70°10'0),

Camarones (19°01'S, 69°52'0) y Vitor, (localidades de Chaca 18°49'S, 70°08'0) (Figura 1).
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Figura 1 Mapa general de la ubicacién de los valles de estudios en la region de Arica y Parinacota.
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Valle de Azapa (18°32’S, 70°10°0).

Se inicia a 3 km de la ciudad Arica, asociado a la cuenca del rio San José. La casi total
ausencia de agua en el curso de este rio (canalizado en gran parte de su extensién) ha
contribuido al deterioro de la vegetacién nativa. La continua expansion de la actividad
agricola de este valle ha reemplazado la vegetacién nativa por cultivos agricolas, con
dominancia de plantaciones de olivos y tomate (Santoro 1995; Estades et al. 2007).

En el valle quedan muy pocos parches de vegetacion nativa, la que incluye especies
caracteristicas de los valles desérticos del norte de Chile como Tessaria absinthioides (btea),
Distichlis spicata (grama salada), Pluchea chingoyo (chilca), Tecoma filva (chuve), Geoffroea

decorticans (chafiar) y Trixis cacalioides (visa-visa), entre otras.

Pampa Gobernador.

El sitio tiene un drea de aproximadamente 7 ha y presenta evidentes intervenciones
antropicas las que incluyen: depdsito de basura, algunos cultivos esporidicos, presencia de
ganado y perros y la corta de vegetacidon nativa. Esto ha resnitado en una estructura
vegetacional detetiorada y fragmentada. Sin embargo, el sitio alberga algunas especies de
plantas nativas de ribera y otras caracteristicas de los valles desérticos del Notte de Chile
como Acacia macracantha (yaro), Tessaria absinthioides (brea), Pluchea chingoyo (chilca), Tecoma
Julva (chuve), Gegffroea decorticans (chafiar) y Trixis cacalioides, (visa-visa), entre otras.

El sitio se encuentra en la cercanfa (450 metros aprox.) de la parcela agricola Santa Helena

donde se hizo el monitoreo de la nidificacién del picaflor de Cora (véase Figura 2).
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Santa Elena,

Este lugar de nidificacién corresponde a una parcela agricola de 2,8 ha aprox. llamada
“Santa Helena” (parcela 14 en el sector Pan de Azdcar; km 39 del Valle de Azapa; Figura 2);
constituida principalmente por atboles de olivos, limones, naranjas, paltos y zonas abiertas
de cultivos de hortalizas como tomates, zapallitos italianos, berenjenas, porotos verdes y
pimientos.

Durante la temporada de nidificacién las hembras tienen recursos florales oftecidos por
dichas plantas, y también por plantas hetbiceas como la papilla (Pitraca cuneato-ovata) y las

flores de las hortalizas y tienen a disposicién muchos mosquitos para alimentar los pollos.

Parcela #45.

Las observaciones conductuales y los experimentos de simulacién del picaflor de Arica se
llevaron a cabo en un pequefio lek en el Km 45 de este valle en un parcela agricola
caracterizada por 4arboles frutales, hortaliza y un pequefio parche de vegetacién nativa

dominado por chilca (Phchea chingoyo) (Figura 3).
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Region de Arica v Parinacota,

Sitios de estudio - Valle de Azapa

=19°S

Figura 2. Foto aérea de los sitios de estudio en el valle de Azapa: en celeste (rectangulo) esta
demarcada el drea que constituye el del lek de machos de T. worz (Pampa Gobernador) en amarillo
(circulo) la parcela “Santa Helena” sitio de nidificacion.
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Region de Arnica v Parinacota,
Sitios de estudio - Valle de Azapa

Figura 3. Foto aérea de la parcela #45, sitio de estudio en el valle de Azapa para E. yarrellii, el

rectingulo delimita la zona de lek.
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Valle de Chaca (18° 49”S-70° 08°0).

Valle ubicado 40 Km al sur de la ciudad de Arica, asociado a la cuenca del rio Vitor. Este
valle es la continuacién de la quebrada de Codpa, y es irrigado por cursos de agua
cordilleranos, desde el sector de Umirpa a 4500 m s.n.m. La disponibilidad de agua en este
valle se tige por el fenémeno del invietno Boliviano (Gajardo 1994, Luebert & Pliscoff
2006).

En este ambiente se origina una formacién vegetacional denominada Matorral Ripario
tipica de quebradas y oasis, siendo la Gnica formacién de la regién que no estd protegida en
4reas silvestres del territorio nacional. La vegetacién nativa caracteristica de esta zona estd
representada por algunos grupos aislados de drboles tales como Geoffroea decorticans (chatiar),
Acacia macracantha (yaro), Sehinus molle (pimmiento) Prosopis tamarngo (tamarugo), y algunos
matorrales riparianos (Estades et al. 2007).

Fn la zona de Chaca existe un desarrollo agricola menor que en Azapa lo que ha favorecido
la mantencién de algunos sitios con vegetacién nativa. Ademds, lo anterior se asocia con
una menor cantidad de pesticidas, los que, sin embargo, han ido aumentando en los altimos
afios, producto del alto precio de algunas hortalizas como los tomates (Estades et al. 2007).
Las observaciones conductuales y los experimentos de agresividad para los machos de
picaflor de Arica se realizaron en este valle en dos sitios diferentes separados por

aproximadamente 2,6 km (Figura 4).
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Sitios de estudio -Valle de Vitor
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Figura 4. Foto aérea de los sitios de estudio el valle de Vitor - localidad Chaca en azul (rectangulos)
esta demarcada la drea de agregacion de los machos de E. yarrelii y en amarillo (circulos) los sitios de
nidificacién identificado a lo largo de los afios de estudios de esta especie (Estades & Aguirre en

preparacion).
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Valle de Camarones

Valle ubicado a 75 Km al sur de la ciudad de Arica asociado a la cuenca del rio Camatones,
que le da el nombre, caracterizado por la presencia de agua permanente en el rio.

El desarrollo agricola del este valle ha sido escaso, motivado especialmente por la mala
calidad de sus suelos con altos niveles de salinidad, los pocos cultivo son principalmente de
maiz, cebolla, ajo. Existe una superficie significativa de cultivos de alfalfa asociada 2 la
presencia de 4rea de pastoreo de ganado (Estades et al. 2007).

El valle esti caracterizado por la presencia de matorral riberefio con Prosopis tamarago
(tamarugo) y Prosapés alba (algartobo) como édtboles dominantes (Gajardo 1994).

Los datos de nidificaciones del picaflor de Arica que se recolectaron durante las diferentes
visitas a este valle se encuentran en dos zonas: la primera en localidad Taltape (sector

medio-alto del valle) y la segunda en Cuya (sector bajo del valle) (Figura 5).
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Figura 5. Foto aérea de los sitios de nidificaciones de E. yarrellii (los évalos color amarillos)
encontrados en el valle de Camarones, en la zona de Taltape se pudo identificar un lek de machos (el
rectangulo azul).
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ANEXO 11

Diagramas de territorios de machos
Thaurnastura cora.
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Figura 1. Vista aérea de los territorios de T. wrz (delimitados en negro) en el predio Pampa del
Gobernador (valle de Azapa, 18° 34" S; 69° 59" O) en la primavera 2012 (A) y en la primavera 2013
(B). Las lineas negras conectan los sitios de percha princpal ocupados por el macho residente en el
territorio. La zona delimitada es defendida activamente por los machos.
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Figura 2. Vista aérea de los territorios de E. yarvellii (delimitados en negro) en el valle de Vitor-
localidad Chaca (18° 48' S; 70° 10' O) primavera 2012 (A); primavera 2013 (B). Las lineas negras
conectan los sitios de percha principal ocupados por el macho residente en el territorio, la zona
delimitada es defendida activamente desde la intrusidn de otros machos.
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Figura 3. Vista aérea de los territorios de E. yarrellif (delimitados en negro) en la Parcela #45, valle de
Azapa (18° 34' §; 69° 56" O) en la primavera 2012 (A); en la primavera 2013 (B). Las lineas negras
conectan los sitios de percha principal ocupados por €l macho residente en el territorio, la zona

delimitada es defendida activamente desde la intrusién de otros machos.
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Figura 4. Vista aérea de los tertitorios de E. yarrellii (delimitados en negro) perteneciente 2 un lek
descubierto en la primavera 2013; localidad Chaca-valle de Vitor (18° 49'S; 70° 8' O). Las lineas

negras conectan los sitios de percha principal ocupados por el macho residente en el territorio, la
zona delimitada es defendida activamente desde la intrusién de otros machos.

109




ANEXO III

Duracién periodo nidificacion de picaflores

tropicales y templados.

en ambientes

Especie ambiente | Lugar estudio periodo meses | Fuente
nidificacién
Black-chinned Templado | USA occidental abril-agosto 5 Stiles (1973)
Humminghird
(Archilochus alexcandr)
Anna’s hummingbirds | Templado | California diciembre- 6,5 Pitelka (1951)
(Cabypte annd) mitad junio
Costa's hummingbird Templado | California mitad abril- 3 Pitelka (1951)
(Calypte costa) mitad junio
Allen hummingbirds Templado | California febrero- 4 Pitelka (1951)
(Selaphorus satin) principio de
junio
Black-chinned Templado | California mitad abdl- 25 Pitelka (1951)
(Archilocus alexcander) final junio
Viglet-crowned Templado | USA occidental abril-agosto 5 Arizmendi et al.
Hummingbird (Amaglia {2010)
vigliceps)
Violet-chested Tropical Venezuela marzo-julio 5 Fierro-
hummingbird (Srernochra Calderén &
cyanopects) Martin (2007)
Blue-tailed Emeralds Tropical Venezuela agosto-enero | 6 Thomas (1994)
(Chlorostilbon rrellisugus)
Green-fronted lancebill | Tropical Ecnador agosto-marzo | 8 Greeney et al.
(Doryfera ludovicae) (2006)
Hstrella esmeraldifia Tropical Ecuador octubre-mayo | 8 Juifia et al.
(Chactocercus berlepschi) (2010)
Long-tailed hermit Tropical Guyana, sur enero-abril 4 Snow (1964)
(Phacthornis superciliosus)
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Rufous-breasted hermit | Tropical Trinidad primerc2-3 | 3 Snow (1964)
(Glaudis hirsuta) 1meses
temporadz de
) Duvias
Swallow-tailed Tropical Brasil {(estado San | octubre-julio | 9,5 Oniki &
humminghbird Paolo) WILLIS (2000)
(Enpetomena macronra)
Empress Brilltant Tropical Colombia febrero-julio | 6 Hilty & Brown
(Hekiodoxa imperatrix) occidental (1986);
Freeman &
Arango (2012)
Vervain hummingbird | Tropical Haiti-Rep. diciembre- 8,5 Clark (2009)
(Mellzsuga minima) Dominicana mitad agosto
Green Violetear {Cobri | Tropical Guatemala septiembre- 7 Hilty & Brown
thalassinus) marzo {1986)
Canivet's Emerald Tropical Costa Rica noviembzre- 5 Stiles & Skutch
(Chivrostilbon canivetsi) abril (1989
Berylline Humminghird | Tropical Mexico, junio-octubre | 5 Arizmendi et al.
(Amasilia beryliing) Guatemala, E1 (2010)
Salvador Honduras
Kantus's Hummingbird | Tropical Mexico febrero- 8 Arizmendi et al.
{Hylocharis xantusii) septiembre (20109
Magnificent Tropical Mexico central mayo-agosto | 4 Howell &
Humminghird (Eugenes Webb (1995)
Jitlgens)
Black Inca (Coefigena Tropical Colombia juntio-octubre | 5 Collar et al.
pranelles) (1992
Streamertail (Trochifus Tropical Jamaica todo el afio 12 Brokaw (2012)
polytmus) con un peak
en enero-
mayo
Mexican Sheattail Tropical Yucatan agosto-abril 9 Howell &
(Doricha eliza) Webb (1995)
White-bellied Emerald | Tropical México oriental- febrero — 4 Arzmendi et al.
(Amasilia candida) Nicaragua mayo {2013)
Mangrove Tropical Costa Rica octubre- 5 Luther (2009)
Hummingbird (Amasilia
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boneards) febrero
Azure-crowned Tropical Belize febrero-julio | 6 Arizmendi et al.
Hummingbird (Amasgla {(2013)
¢yanocephald)
Long-tailed Hermit Tropical Costa Rica diciembre- 9 Stiles (1992)
(Phacthornis superciliosus) | ° septiembre
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