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RESUMEN GENERAL

Uno de los patrones méas conspicuo de la biodiversidad es el gradiente latitudinal de diversidad,
patrén que consiste en el incremento de la diversidad de especies hacia los tropicos y una
disminucion hacia los polos, siendo uno de los mas generales y estudiados en ecologia y
biogeografia. Existen numerosas hipétesis que tratan de explicar la singularidad de este patrén
y que se pueden agrupar en dos grandes familias, el determinismo climatico y mecanismos
evolutivos. No obstante, a la fecha no existe un consenso respecto a cual es el principal
mecanismo estructurador de la riqueza. Por otro lado, otro interesante fendmeno de la
biodiversidad es la ocurrencia de especies endémicas y la distribucion espacial de las areas de
endemismo, dado sus implicancias en biogeografia, asi como en biologia de la conservacion,
que al igual que en el caso de la riqueza de especies, las causas que lo originan y mantienen son

aun inciertas.

Por lo anterior y para aportar evidencias empiricas al gradiente latitudinal de especies y los
patrones de endemismo, es que esta tesis doctoral se estructurd en dos capitulos aplicando un
enfoque integrador considerando explicitamente tres explicaciones generales fundamentales:
ambiente, historia y espacio. El primer capitulo se denomin¢ “Patrones y procesos que modulan
el patron de riqueza de Trochilidos en el Nuevo Mundo”, donde se evalua la importancia relativa
de estos tres componentes, que histéricamente han sido considerados de manera independiente
en la literatura. Por ello, el objetivo central fue evaluar qué factores (ambiente/historia/espacio)
es 0 son los moduladores de la riqueza Trochilidos. Dado que en patrones de diversidad a gran
escala geografica la componente historica deberia ser mas relevante, la hipotesis planteada en
este capitulo indica que “el conservatismo histdrico de nicho ecoldgico genera una agrupacion
significativa de especies, con un efecto historico por sobre los componentes ambientales (e.g.
temperatura, precipitacion) y espaciales (e.g. autocorrelacion)”. Las predicciones derivadas de
esta hipdtesis sefialan que la agregacion regional de especies se correlacionaria positivamente
con el componente historico, y que componentes ambientales y espaciales tendrian menor
importancia como mecanismo de agregacion de especies. Para evaluar esta hipétesis se

generaron modelos espacialmente explicitos para predecir y explicar los patrones de riqueza, en

1



base a multiples predictores, y bajo un enfoque multiescala, evaluando vias directas e indirectas

de los factores causales de la riqueza de especies.

Los resultados indican que la riqueza de Trochilidos sigue un patron latitudinal significativo,
con mayor riqueza observada y predicha en regiones tropicales de los Andes y Amazonia. La
hipdtesis macroecoldgica de productividad fue la mejor soportada, sin embargo, para especies
de rangos restringidos la hipotesis de heterogeneidad de habitat fue la mas plausible. Los analisis
Bayesianos y de regresion espacial reconocen un fuerte efecto espacial en la distribucién de la
riqueza, lo que revelaria la presencia de procesos ecoldgicos (e.g. competencia). Respecto al
efecto historico, existe un marcado gradiente latitudinal de las historias Unicas, con mayores
valores en los Andes tropicales, indicando que las especies han evolucionado de manera
independiente, generandose una alta co-ocurrencia de especies, acompafiada de un bajo
recambio espacial. Sin embargo, de acuerdo con la integracion de los tres componentes, el efecto
conjunto del componente espacial en primer lugar, la productividad en segundo e historia Unica
en tercer orden de importancia modularian los patrones actuales de riqueza. Nuestros resultados
permiten sustentar la hipotesis de que la agregacion regional de especies se relacion6
positivamente con el componente historico (historia Unica), entregando evidencias respecto a
que el conservatismo de nicho ecoldgico seria un mecanismo historico importante para explicar
la variacion regional de riqueza de Trochilidos. Sin embargo, el conservatismo del nicho
constituiria un mecanismo histérico complementario a explicaciones de tipo ecoldgicas, dado
que componentes idiosincraticos del ambiente como la productividad y el efecto del espacio
(autocorrelacion) también constituyen estructuradores del patron geografico de la riqueza de

Trochilidos.

El segundo capitulo denominado “Patron geografico y causas que originan y mantienen el
endemismo en Trochilidos”, trata de responder la pregunta ;qué factor ambiental, histérico-
climético y/o espacial, estructura los patrones de riqueza de endemismo? Dado que la formacién
de ambientes variables topograficamente ha favorecido los procesos de especiacion, la hipotesis
de este capitulo sefiala que la distribucion actual de los patrones de endemismo se encontraria
estructurada geograficamente en zonas climaticamente estables y variables topograficamente,

existiendo una relacion positiva con paisajes heterogéneos. Las predicciones derivadas indican



que el patrén de endemismo se relacionaria positivamente con la variabilidad geografica y
climatica, lo que otorgaria argumentos a favor de hipoétesis de heterogeneidad de hébitat y
variabilidad climética, y que componentes relacionados con la productividad y energia tienen
una menor importancia como mecanismo de la agregacion de especies endémicas. Para evaluar
la hipotesis se determinaron las &reas de endemismo para aves de la familia de Trochilidae
utilizando nuevas mejoras en métodos Bayesianos previos para la determinacion de areas de
endemismo, al cual se denomind “Analisis Bayesiano de Endemismo” (BAE por sus siglas en
inglés). Luego, mediante regresiones espaciales se evaluaron distintas hipdtesis ambientales e
historico-climaticas, integrando mediante anélisis de vias los efectos directos e indirectos de

todos los factores sobre el patron de endemismo.

Los resultados indicaron que el método BAE detecta un mayor nimero de endemismo que
métodos no probabilisticos, pero geograficamente explicitos. Adicionalmente, los modelos BAE
mas probables de endemismo a baja resolucion (1°) indicarian que, los procesos de dispersion
son los mas probables. Sin embargo, a mayores resoluciones (2 a 5°), los procesos de extincion
0 especiacion serian igualmente plausibles. Desde una perspectiva ecoldgica, el patron de
endemismo se encuentra vinculado a paisajes altamente heterogéneos, siendo estos ambientes
promotores de la acumulacion de especies endémicas. Desde un punto de vista historico-
climatico, la estabilidad es un potente predictor y estructurador del endemismo, el cual en
conjunto con factores ambientales como energia y productividad constituyen mecanismos

contemporaneos que explicarian la mantencion de endemismo en el reciente.

Palabras clave: Gradiente latitudinal de especies, relacion riqueza-ambiente, conservatismo de

nicho, endemismo, Analisis Bayesiano, autocorrelacion espacial, escala.



INTRODUCCION GENERAL

Patron Biogeografico de riqueza de especies

Uno de los patrones mas conspicuo de la biodiversidad es el gradiente latitudinal de diversidad
(en adelante GLD). Este patron consiste en el incremento de diversidad de especies hacia los
tropicos (Willing et al. 2003), siendo uno de los méas generales y estudiados en ecologia y
biogeografia (Hawkins 2001; Willing et al. 2003; Brown 2014). Es por ello que existe un
importante nimero de hipdtesis (c.a. 32 hipdtesis) que tratan de explicar la singularidad de este
patron (Willing et al. 2003, Brown 2014; Lomolino et al. 2010), las cuales estan agrupadas en
dos grandes familias: las de determinismo climatico y las que asocian mecanismos evolutivos
(Currie 1991; Stephens & Wiens 2003; Stevens 2006; Mittelbach et al. 2007; Morales-Castilla
& Garcia-Valdez 2014).

A pesar de que este patron es consistente para diferentes tipos de habitat y grupos taxonémicos
(Hillebrand 2004), este no es universal, existiendo numerosos ejemplos que lo contradicen
(Kindlmann et al. 2007; Rivadeneira et al. 2011; Morales-Castilla & Garcia-Valdés 2014;
Brown 2014). No obstante, el GLD sigue siendo un patron interesante, con estudios basados en
hipotesis ecologicas (e.g. Rabeck et al. 2007; Francis & Currie 2003) y evolutivas (Ricklefs
2006; Kozak & Wiens 2010). Sin embargo, a pesar de las numerosas propuestas y debates acerca
de su origen y mantencién, a la fecha existe poco consenso respecto de los mecanismos
subyacentes de este patron (Brown 2014). Por ejemplo, estudios que solo consideran la
componente ambiental han demostrado que la variacion global de la riqueza vertebrados puede
ser explicada en un alto porcentaje (x70%) por dichos factores (Hawkins & Porter 2003;
Hawkins et al. 2003a), y que el componente histérico puede explicar entre un 8 y 13% de la
variabilidad en mamiferos y aves del Neartico (Hawkins & Porter 2003), pero en otros casos

hasta un 58% de varianza de la riqueza de aves a escala mundial (Hawkins et al. 2003a).

En concordancia con lo anterior, autores como Cardillo (1999), Stephens & Wiens (2003),
Stevens (2006), Mittelbach et al. (2007) y Wiens et al. (2006, 2010), han dado un mayor peso a
mecanismos evolutivos como predictores de la riqueza de especies. Algunos de estos
mecanismos incluyen hipotesis como: el conservatismo de nicho (Wiens & Graham 2005;
Stevens 2011); tiempo para especiacion (Stephens & Wiens 2003; Wiens et al. 2006, Stevens
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2006, 2011); centro de origen (Stevens 2006); glaciaciones plio-pleistocenicas (Hortal et al
2011); tasas diferenciales de especiacion, extincion o colonizacion (Graham et al. 2014); y
velocidad evolutiva (Gillman & Wright 2014) entre otras. Sin embargo, a la fecha existen
escasas aproximaciones que han incorporado en un mismo marco teérico y metodolégico
elementos del ambiente climéatico y mecanismos evolutivos (e.g. historia filogenética de los
taxa) en modelos para explicar los patrones de diversidad (Kerr & Currie 1999; Hawkins &
Porter 2003; Hawkins et al. 2003a). Esto evidencia la necesidad de mayores esfuerzos para
refinar los analisis que incorporan el componente historico o evolutivo en los patrones de riqueza
(Kerr & Currie 1999; Hawkins et al. 2003a). Adicionalmente, dado que los mecanismos
implicados para explicar el GLD actuan a distintas escalas temporales y espaciales (Brown
2014), es fundamental entender cuales son los mecanismos subyacentes de los patrones de
riqueza de especies mediante la evaluacion integrada de los efectos de la historia y el ambiente,
para conocer cual(es) de estos componentes de manera individual o conjunta constituyen los
principales predictores de la riqueza de especies en el espacio (Wiens & Graham 2005;
Mittelbach et al. 2007; Stevens 2011). Esta integracion no es simple, ya que predictores como
el clima contemporaneo pueden forzar mdaltiples grupos a mostrar similares patrones de
diversidad incluso cuando las trayectorias evolutivas difieren (Hawkins et al. 2012), siendo
necesario la integracion de los componentes relativos de la historia filogenética de los taxa y sus
mecanismos ambientales para identificar los principales estructuradores de los patrones de

riqueza.

Un tercer elemento poco considerado a la fecha en los estudios de los grandes patrones
geograficos de la biodiversidad es el espacio per se, es decir, las relaciones espaciales de las
unidades de estudio (i.e. celdas, registros de presencia), las cuales son un elemento importante
para considerar en los trabajos que hacen uso de informacion georreferenciada.
Tradicionalmente las hipdtesis ecoldgicas (e.g. especies-energia, productividad, entre otras),
han sido estudiadas bajo estadistica no espacial, la cual no toma en cuenta los efectos que puede
generar la autocorrelacion espacial, es decir, la similitud entre muestras para una determinada
variable como funcion de la distancia espacial (Legendre 1993). Este es un fendmeno comun en

datos biogeograficos, ecoldgicos y ambientales (Legendre 1993; Koening 1999; Diniz-Filho et



al. 2003), y sus implicancias pueden ser consideradas como un problema cuando invalidan las
pruebas estadisticas (Dormann 2007). No obstante, la autocorrelacion espacial también puede
ser considerada como un nuevo paradigma en investigacion (Legendre 1993) cuando ayuda a
entender la baja capacidad predictora de un modelo, o cuando ayuda a inferir procesos
ecoldgicos como la dispersion y contagio, entre otros (Legendre 1993; Koening 1999; Diniz-
Filho et al. 2003). A la luz de estos antecedentes, los analisis de patrones de la riqueza en general
deben hacer uso de herramientas que incorporen la autocorrelacion como componente
estructural de los modelos, y de esta manera dar cuenta de procesos que operan a escala local,
regional o continental (Diniz-Filho et al. 2003). Actualmente, aproximaciones provenientes de
otras areas del conocimiento, permiten analizar patrones espaciales considerando la estructura
propia de la informacidn geografica, ademas de modelar de manera espacialmente explicita
patrones de la biodiversidad, obteniendo una mejor aproximacién de los predictores o factores
que los generan. Métodos como los filtros espaciales (e.g. SEVM, Diniz-Filho & Bini 2005),
matrices de vecindad de coordenadas principales (PCNM, Borcard et al. 2004), modelos
autoregresivos (Tognelli & Kelt 2004) y aproximaciones bayesianas (Latimer et al. 2006;
Dorazio et al. 2006; Kéry & Royle 2008), permiten un mejor uso de la informacion para predecir
y explicar los patrones de diversidad, ayudando a discernir cuanta varianza de un modelo es
explicado por componentes ambientales y/o cuanto es explicado por factores espaciales
(Borcard et al. 2004; Dray et al. 2006), permitiendo identificar los principales moduladores de

los patrones de riqueza especifica observados.

Por lo anterior, para evaluar la importancia relativa de estos moduladores de la diversidad de
especies es necesario integrar en un marco metodoldgico Unico los elementos del ambiente
abiotico (e.g. temperatura, precipitacion), historia evolutiva (relaciones filogenéticas) y del
espacio (e.g. filtros espaciales). De esta forma se podria identificar vias directas e indirectas de
estos componentes sobre los patrones de riqueza especifica. A la fecha, la integracion de estos
tres componentes no ha sido aplicada para evaluar patrones de riqueza, sin embargo, se han
usado aproximaciones multicausales para explicar riesgo de extincion (Safi & Pettorelli 2010),
rasgos macroecologicos como tamafo corporal y tamafios de los rangos geograficos (Terribile
et al. 2012; Chen 2014; Morales-Castilla et al. 2013; Freckleton & Jetz 2009; Olalla-Tarraga et



al. 2009), y gradientes de diversidad (Jetz & Fine 2012). Considerando estos antecedentes, el
primer capitulo de esta tesis busca integrar los tres elementos estructuradores (i.e. ambiente,
historia y espacio) para explicar los patrones de riqueza especifica en un grupo de aves del
Nuevo Mundo (Trochilidae) integrando sus posibles causas en un mismo modelo. Las hipotesis
ecoldgicas evaluadas, bases de datos y detalles metodoldgicos son descritas in extenso en el

Capitulo 1 de esta tesis.

Patron de Endemismao.

Las especies endémicas y las areas de endemismo han sido objeto de interés central de la
biogeografia para naturalistas y biogedgrafos desde el siglo XIX. En la actualidad las
definiciones de endemismo son numerosas, sin embargo, es ampliamente aceptado que un taxon
endémico es basicamente aquel que se encuentra en un area particular (Morrone 2014) y que
presenta una distribucion geografica restringida (Anderson 1994; Peterson & Watson 1998).
Respecto a las definiciones existentes de endemismo, sélo algunas de ellas consideran aspectos
filogenéticos (Harold & Mooi 1994), o espaciales (Platnick 1991; Morrone 2014). Si bien, existe
un relativo consenso en su definicion, las aplicaciones del concepto han ocasionado confusiones
en su interpretacion (Anderson 1994). A pesar de lo anterior, la mayoria de estas definiciones
coinciden en que el endemismo implica una restriccion geogréfica (Parenti & Ebach 2009;
Noguera-Urbano 2017), siendo el criterio primario para establecer un area de endemismo el
tamafio de dicha area (e.g. Hobohm & Tucker 2014; Peterson & Watson 1998). Otro aspecto,
en el cual no se ha llegado a un consenso son los mecanismos involucrados en el origen del
endemismo, los cuales incluirian procesos histdricos, ecolégicos, propiedades bioldgicas de los

taxa 0 combinaciones de estos (Nelson & Platnick 1981).

Desde un punto de vista biogeografico y de la biologia de la conservacion, las areas de
endemismo son importantes por dos motivos: Primero, constituyen la unidad basica de analisis
en biogeografia, siendo fundamentales para evaluar hipdtesis acerca de la historia de unidades

biogeogréaficas y su biota (Sigrist & Barros de Carvalho 2008); Segundo, las areas de endemismo



son de enorme importancia para realizar regionalizaciones biogeograficas (Posadas & Miranda
1999; Escalante 2009) y establecer areas de conservacion, dado que especies endémicas con
distribuciones restringidas, son mas sensibles a perturbaciones del habitat y mayormente
vulnerables a la extincion (Peterson & Watson 1998), constituyendo una prioridad para dirigir
los esfuerzos de conservacion. En este mismo ambito, por su implicancia para la conservacion
de la biodiversidad, un aspecto que ha recibido importantes esfuerzos es la relacion o
congruencia espacial entre riqueza de especies, endemismo y areas amenazadas (Kerr 1997;
Ceballos & Ehrlich 2006; Orme et al. 2005; Lamoreux et al. 2006), en donde al existir
congruencia entre estos patrones (e.g. areas ricas en especies serian un sustituto de areas
endémicas), se podria hacer mas eficiente la blsqueda de patrones generales y causas
subyacentes a la biodiversidad en general. Sin embargo, esta congruencia no ha sido soportada
por evidencia empirica (Ceballos & Elrich 2006; Kier et al. 2009), por lo cual, distintos procesos
ecoldgicos o historicos operarian en estos tres aspectos de la biodiversidad (i.e. riqueza de
especies, endemismo y areas amenazadas) (Orme et al. 2005), siendo ademas altamente
dependientes de la escala espacial utilizada (Whittaker et al. 2001; Holloway & Miller 2015).
Dos argumentos para explicar esta baja congruencia son la predominancia de especies de amplia
distribucion y que los predictores ambientales de la riqueza de especies no tienen suficiente
poder explicativo para especies de rango restringido (Jetz & Rahbeck 2001; Lennon et al. 2004;
Rahbek et al. 2007). Por lo anterior, los actuales modelos utilizados para explicar los patrones
generales de riqueza de especies (e.g. regresion) serian ineficientes para predecir la riqueza de
taxa con rangos geogréaficos restringidos (Rahbeck et al. 2007), como en el caso de especies
endémicas. Esta situacion es de suma importancia, ya que, por ejemplo, especies con rangos
geograficos pequefios constituyen gran parte de la avifauna de Sudamérica (Orme et al. 2005;
Rahbeck et al. 2007), siendo necesario la busqueda de mecanismos propios que expliquen los
patrones de endemismo (Rahbeck et al. 2007). La evidencia de la literatura nos indica que el rol
de procesos ecoldgicos y evolutivos que determinan el patrén de riqueza de especies de amplio
y restringido rango geografico son en primera instancia diferentes (Rahbeck et al. 2007; Tello
& Steven 2010), por lo cual discernir sus singularidades es de fundamental importancia para

entender los mecanismos estructuradores de los patrones de endemismo.



Asi mismo, el proceso de delimitacién de areas de endemismo es de enorme importancia y se
deberian usar aproximaciones metodoldgicas bien fundamentadas que rescaten los elementos
propios de la heterogeneidad en la distribucion de especies endémicas en el paisaje. Al respecto,
la aproximacion mas clasica para delimitar areas de endemismo es el analisis de parsimonia de
endemismo (PAE por su sigla en inglés, Morrone 1994, 2014), el cual no ha estado exento de
criticas (Peterson & Watson 1998; Brooks & Van Veller 2003; Santos 2005; Nihei 2006;
Garzon-Orduiia et al. 2008), pero continua a la fecha como uno de los métodos mas utilizados

para identificar &reas de endemismo (Morrone 2014).

La Gltima década, ha estado marcada por un considerable aumento en el nimero de métodos
para la delimitacion de &reas de endemismo (e.g. Szumick et al. 2002; Szumick & Goloboff
2004; Oliveira et al. 2015), lo cual ha ido acompafiado de una mayor disponibilidad de bases de
datos (e.g. GBIF, VertNet, UICN, Birdlife, e-bird). Si bien estas aproximaciones, hacen un
mejor uso de la informacion georreferenciada de los organismos, estas son conceptual y
metodologicamente muy diferentes. Algunos ejemplos corresponden a métodos
geogréficamente explicitos como el analisis de endemicidad (NDM) (Szumick et al. 2002;
Szumick & Goloboff 2004), algoritmos de interpolacion (Oliveira et al. 2015), analisis de
ordenacién y clasificacion (Moline & Linder 2005; Casazza & Minuto 2009), endemismo
ponderado (Guerin et al. 2015), y endemismo filogenético (Rosauer et al. 2009). Si bien parte
de estas aproximaciones incorporan explicitamente la georreferencia de los organismos (e.g.
NDM), a la fecha no existen métodos con base probabilistica que puedan primero delimitar las
areas con independencia del sesgo del observador, y segundo que puedan dar cuenta de la
robustez e incerteza de las areas endémicas encontradas. Dadas estas limitaciones
metodoldgicas, en este trabajo se propone una nueva aproximacion denominada ‘“‘analisis
bayesiano de endemismo” (en adelante BAE, por su sigla en inglés). Dicha aproximacion utiliza
modelos explicitos en conjunto con la informacion a priori de la distribucion de los endemismos
para estimar la probabilidad a posteriori de las areas de endemismo, implementando algoritmos
para estimar la distribuciones de probabilidad basado en cadenas de Markov y Monte Carlo
(véase Vanderpoorten et al. 2010; Guerrero et al. 2011 para una primera aplicacion), y de esta
manera resolver la necesidad de delimitar bajo criterios objetivos (i.e. probabilisticos) las areas
de endemismo. Los detalles del método y su implementacion computacional se encuentran

descrita en el Capitulo 2 de esta tesis.



Area y grupo modelo de estudio e historia natural.

De manera general las aves neotropicales constituyen un buen modelo de estudio para evaluar
patrones y causas de la distribucion espacial de la riqueza de especies, asi como para evaluar
patrones de endemismo, ya que constituyen un grupo diverso en términos ecoldgicos, ademas
tienen un origen evolutivo conocido con diversos clados que han radiado en el neotrdpico
(Morales-Castilla et al. 2013). Para efectos de esta tesis, se utiliz6 como grupo modelo de estudio
aves de la familia Trochilidae (colibries), siendo la segunda familia mas grande del Nuevo
Mundo constituyendo un grupo monofilético con alrededor de 338 especies (McGuire et al.
2014). Este grupo posee una abundante literatura filogenética, morfoldgica y ecologica (del
Hoyo et al. 1999; Rahbek & Graves 2000; McGuire et al. 2014; Graham et al. 2009; Rangel et
al. 2015). Taxondmicamente la familia Trochilidae posee dos subfamilias Phaethornithinae y
Trochilinae, con nueve clados reconocidos (i.e. Topazes, Hermits, Mangoes, Andean clade,
Coquettes, Brilliants, Mountain gems, Bees, Emeralds; ver MacGuire et al. 2009).
Adicionalmente, esta familia destaca por el hecho de presentar una baja relacion de especies y
géneros (~331 especies en ~104 géneros) y un gran numero de géneros monotipicos (~46)
(McGuire et al. 2007, 2009). Ecolégicamente son un grupo diverso, con comunidades
caracterizadas por especies simpatricas, llegando a co-ocurrir 80 especies en un mismo sitio
(Rahbek & Graves 2000), y alcanzando la mayor riqueza en los Andes Ecuatoriales (Rahbeck
& Graves 2000). Biogeograficamente, ocurren desde Alaska (61°N) a Tierra del Fuego (55°S),
distribuyéndose altitudinalmente desde el nivel del mar hasta zonas montafiosas, alcanzando
elevaciones superiores a los 3500 msnm (Sierra-Morales et al. 2016). Destacan ademas por
mostrar una estrecha relacion con los patrones de floracion y fenologia de las plantas de las
cuales obtienen su alimento (Sierra-Morales et al. 2016; Sonne et al. 2016). Otros aspectos de
la historia natural de gran relevancia de este grupo son los relacionados a su metabolismo, y
capacidad de vuelo (del Hoyo et al. 1999). Respecto a su metabolismo, los Trochilidos destacan
por poseer alta metabodlica, una de las mas altas del reino animal, la cual es mantenida por una
constante alimentacion en base a azUcares principalmente glucosa y frutosa proveniente del
recurso floral disponible. Sin embargo, durante la noche disminuyen su actividad hacia un

estado denominado “torpor”, disminuyendo su ritmo cardiaco, disminucion de la temperatura
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corporal de unos 40 °C a unos 18-20°C (Krlger et al. 1982; Suarez & Welch 2017). Respecto a
comportamientos como la migracion, a pesar de su pequefio tamafio, los colibries son capaces
de realizar largas migraciones gracias a la energia y grasas sintetizadas acumuladas a partir de
azucar, proceso conocido como “engorde premigratorio” (Suarez 2013), lo que permite soportar
dicho viaje. Por otra parte, para la mayoria de los bidlogos, la caracteristica mas sorprendente
de lo Trochilidos es su capacidad de vuelo estacionario, dado el esfuerzo metabolico y la alta
energia empleada para esta tarea. Otros aspectos que también han recibido mayores esfuerzos
han sido dirigidos al estudio de la anatomia o morfologia alar, comportamientos y mecanica de
vuelo (Altshuler & Dudley 2002), aspectos que no son comprables con ningun otro tipo de aves.

Dado sus caracteristicas morfoldgicas, alta especializacion y dependencia del uso de recursos
vegetacionales, es considerada una de las familias mas carismaticas de la avifauna del Nuevo
Mundo (Abrahamczyk & Kessler 2010; Dalsgaard et al. 2011; Maglianesi et al. 2014). Todo lo
anterior justifica el uso de este grupo para evaluar patrones de diversidad y endemismo, con la
finalidad de inferir mecanismos ecologicos, historicos o espaciales que mantienen su

distribucion geogréfica y las causas que originan sus patrones de biodiversidad.

La presente tesis se estructura en dos capitulos, el primero titulado “Patrones y procesos que
modulan el patron de riqueza de Trochilidos en el Nuevo Mundo”, donde se estudian bajo
aproximaciones estadistico-espaciales y multi-escala las relaciones entre la riqueza y diversos
predictores. En el segundo capitulo denominado “Patron geografico y causas que originan y
mantienen el endemismo en Trochilidos”, se propone una mejora en la determinacion de areas
de endemismo en un marco Bayesiano, ademas se estudian las causas o0 mecanismos (ambiental,

histdrico y espacial) involucrados en el origen y mantencion de los patrones de endemismo.
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Capitulo N°1

Patrones y procesos que modulan el patrén de riqueza de Trochilidos en el Nuevo
Mundo

RESUMEN

Uno de los patrones méas conspicuo de la biodiversidad es el gradiente latitudinal de diversidad,
el cual describe un incremento del nimero de especies hacia los tropicos, siendo uno de los
patrones mas generales y estudiados en ecologia y biogeografia. Explicaciones de este patron
son el factor climatico y los mecanismos evolutivos, aunque no existe consenso en la
importancia relativa de estos factores. En este capitulo evaluamos la importancia relativa de los
tres componentes fundamentales que estructuran la diversidad: el ambiente, la historia y el
espacio, los cuales han sido considerados de manera independiente en la literatura. Para evaluar
esta problematica se generaron modelos espacialmente explicitos del patron de riqueza de aves
Trochilidos, utilizando analisis Bayesianos y de regresion espacial de distintos predictores bajo
un enfoque multiescala en base a mdultiples hipdtesis macroecoldgicas, asi como el uso de
analisis de vias para identificar los factores causales de la riqueza de especies. Los resultados
indican que los Trochilidos presentan un significativo patron latitudinal de riqueza, con mayores
valores observados en las regiones tropicales de los Andes y Amazonia. A escala
macroecoldgica, la hipdtesis productividad fue soportada, sin embargo, para especies de rangos
restringidos la hipotesis de heterogeneidad de habitat fue la mas plausible. Se identificé un fuerte
efecto espacial en la distribucion de la riqueza, lo que revelaria la presencia de procesos
ecologicos (e.g. competencia). Respecto al efecto histdrico, existe un gradiente latitudinal de las
historias Unicas, con altos valores en los Andes tropicales, indicando origenes evolutivos
independientes de las especies que ahi habitan, con alta co-ocurrencia y un bajo recambio
espacial. La integracion de los tres componentes, indicaron un marcado efecto de la
productividad, la historia Gnica y componentes espaciales que modularian los patrones actuales
de riqueza. Estos resultados sustentan la hipdtesis de que la agregacion regional de especies se

relaciona positivamente con el componente historico asociado al conservatismo de nicho
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ecoldgico. Sin embargo, el conservatismo del nicho ecol6gico constituiria un mecanismo
histérico complementario a explicaciones de tipo ecoldgicas, dado que componentes del
ambiente como la productividad y el efecto del espacio (autocorrelacion), también constituyen
importantes estructuradores del patrén geogréfico de la riqueza de Trochilidos. El enfoque
propuesto en este trabajo constituye la primera aproximacion a escala macroecolégica en donde
se integrd en un mismo marco metodol6gico tres componentes que estructuran la agregacion
regional de riqueza de especies (ambiente, historia y espacio), permitiendo conocer su

importancia individual y conjunta como moduladores de regional de riqueza.
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INTRODUCCION

Algunas de las preguntas mas relevantes en ecologia, biogeografia y biologia evolutiva son ¢Por
qué algunas regiones son mas diversas que otras? y ¢ cuales son los mecanismos que originan y
mantienen esta diversidad? (Brown, 1981; Stevens 2006; Wiens & Graham, 2005). En ese
sentido, uno de los patrones mas generales y conspicuos de la biodiversidad es el gradiente
latitudinal de diversidad (GLD, en adelante) (Hillebrand, 2004), en el cual la riqueza de especies
disminuye desde los tropicos hacia los polos. Al respecto, numerosos y complejos mecanismos
han sido propuestos para explicar este patron (e.g. Rohde 1992; 1998; Willing et al. 2003;
Stevens 2006), los cuales pueden ser agrupados por la escala temporal a la que actdan como:
ecoldgicos (e.g. disponibilidad de energia, agua, heterogeneidad espacial, area, interacciones
bidticas), e histdricos o evolutivos (e.g. conservatismo de nicho, centros de origen, dinamica de
especiacion, dispersion y extincién, barreras geograficas, glaciaciones) (Nelson & Platnick
1981; Fraser & Currie, 1996; Ricklefs & Schluter 1993; Ricklefs 1987; Steven 2006). Estas
hipdtesis han sido discutidas por décadas, asi como en afios recientes, para explicar los
mecanismos generales involucrados en el GLD (Rohde 1992; Huston 1979; Gaston &
Blackburn 2000; Willing et al. 2003; Allen & Gillooly, 2006; Stephens & Wiens 2003; Wiens
& Donoghue 2004). Sin embargo, aln no existe un consenso sobre los mecanismos con mayor
soporte empirico para explicar los patrones de riqueza observados (Brown 2014). Si bien el
origen de cualquier patron biogeografico no es completamente histérico ni completamente
ecoldgico, sino mas bien el resultado de una combinacion de ambos tipos de procesos (Morrone
& Crisci 1995), los principales mecanismos y/o causas de los patrones de riqueza de especies

pueden agruparse en:

1) Causas macroecoldgicas.

Numerosas hipdtesis ecoldgicas han sido propuestas para explicar los gradientes de riqueza de
especie (Willing et al. 2003), vinculando principalmente aspectos del ambiente abi6tico como:
1) hipotesis especie-energia (Currie 1991; Evans et al. 2005), 2) disponibilidad de agua
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(Rodriguez et al. 2005), 3) balance de agua-energia (Hawkins et al. 2003b; Rodriguez et al.
2005), 4) productividad (Hutchinson 1959), 5) heterogeneidad de habitat (Kerr & Packer 1997;
Stein et al. 2014, 2015), 6) variabilidad climatica (Currie 1991; Kerr & Packer 1997), y 7)
relacion especies-area (Rosenzweig 1995). La hipoétesis especie-energia indica que la riqueza
de especies varia como funcion del nimero total de individuos en un area, y la productividad
primaria limitaria el nimero de individuos, donde el clima afecta directamente la productividad
(Currie et al. 2004). Por otra parte, la hipdtesis disponibilidad de agua (Rodriguez et al. 2005),
indica que la disponibilidad de energia, en conjunto con la disponibilidad hidrica se vinculan
estrechamente a la variacion a gran escala de la biodiversidad. De manera, similar a la hipdtesis
anterior, el balance de agua-energia (Hawkins et al. 2003b; Rodriguez et al. 2005), esta basada
en la necesidad de los animales para acceder al agua, asi como la temperatura que pueden tolerar,
siendo mayormente importante en climas calidos (Rodriguez et al. 2005). Esta hipétesis esta
conformada por dos componentes, productividad y energia, las cuales de manera directa o
indirecta (a través de la productividad de las plantas) son un importante predictor de la riqueza
de especies. Junto con lo anterior, la hipétesis de productividad (Hutchinson 1959), es una de
las mas antiguas para explicar los patrones de biodiversidad a gran escala. Esta hipotesis sefiala
que regiones altamente productivas tienen una alta diversidad, dado que un mayor nimero de
especies pueden obtener suficientes recursos para mantener poblaciones viables (Brown 2014),
permitiendo ademas una mayor co-existencia de especies (Pianka 1966). Por otra parte, la
hipdtesis de heterogeneidad de hébitat sefiala que ambientes heterogéneos y fisicamente
complejos permiten soportan un mayor nimero de especies (Painka 1966), dado que generan
una mayor cantidad de habitat, aumentando los nichos disponibles y permitiendo una mayor co-
existencia de especies (e.g. Currie 1991); ejerciendo ademas un efecto amortiguador frente a
cambios climaticos (Sandel et al. 2011); y aumentando a su vez la probabilidad de eventos de

especiacion (e.g. Rosenzweig 1995).

La hipoétesis de variabilidad climatica (Currie 1991; Kerr & Packer 1997), surge de la idea
seminal de Janzen (1967) quien sugiere que las montafias actian como barreras a la dispersion
de especies tropicales, prediccion derivada de que ambientes tropicales presentan histéricamente
una baja variabilidad climatica (Stevens 2006). Este patron se denomind hipotesis de
variabilidad climatica, la cual predice que especies de ambientes templados pueden habitar

extensas areas geogréaficas a diferencia de especies tropicales en donde ocurren especies de
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rangos mas acotados (Stevens 1989). Finalmente, la tltima hipotesis o relacion especies-area,
es decir, la relacion entre area y el nimero de especies encontradas en dicha area (Rosenzweig
1995; Lomolino 2001), es una de las més antiguas y frecuentemente estudiada de la naturaleza.
Dicha hipotesis sefiala un incremento en el nimero de especies al incrementar el area. Las
explicaciones causales para este patron son multifactoriales incluyendo multiples procesos tanto

geograficos como ecoldgicos (i.e. inmigracion, extincién) (Lomolino 2001).

De las hipotesis ecoldgicas antes citadas, destaca la hip6tesis de heterogeneidad ambiental, la
cual ha reunido mayor soporte empirico por constituir un potente predictor de la riqueza de
especies (Kerr & Packer 1997; Stein et al. 2014; Stein & Kreft 2015). La relacion riqueza de
especies-heterogeneidad ambiental ha mostrado ser positiva, siendo soportada para numerosos
taxa, en diversos ambientes y sobre un amplio rango de escalas espaciales (Stein & Kreft 2015),
existiendo mas de 165 métricas para su evaluacion (Stein & Kreft 2015). La utilidad de esta
hipdtesis para explicar los patrones de riqueza de especies radica en que la heterogeneidad
ambiental (climatica o topografica) promueve la diversidad de especies a través de tres
mecanismos: i) generando una mayor cantidad de hébitat, recursos y complejidad estructural,
aumentando los nichos disponibles y permitiendo que mas especies coexistan (e.g. Currie 1991);
i) ambientes heterogéneos proporcionan mayor cantidad de refugios ante condiciones adversas
y cambios climaticos, favoreciendo la persistencia de las especies (Fjeldsa et al. 2012),
ejerciendo un efecto amortiguador frente a cambios climaticos (Sandel et al. 2011); vy iii) a
mayor heterogeneidad, la probabilidad de eventos de especiacion resultantes de aislamiento o
adaptacion a diversas condiciones ambientales aumenta (e.g. Rosenzweig 1995; Stein et al.
2014, 2015). Esta hipdtesis en particular presentaria especial importancia al constituir un potente
mecanismo de la distribucion de especies que presentan rangos geograficos restringidos como
en el caso de las aves neotropicales (Orme et al. 2005; Rahbeck et al. 2007) y que ocurren en

areas geograficas muy especificas (e.g. especies endémicas).

A pesar de que las hipotesis sefialadas anteriormente han sido soportadas por la evidencia
empirica, a la fecha existen pocos antecedentes en la literatura sobre aproximaciones que hayan

evaluado directamente el rol comparativo del ambiente y la historia como moduladores de los
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patrones de diversidad (Terribile et al. 2012; Olalla-Tarraga et al. 2009; Jetz & Fine 2012).
Adicionalmente, las hipotesis ambientales tradicionalmente han sido evaluadas a través de
correlaciones o regresiones entre la riqueza de especies y distintos predictores ambientales o
topogréaficos, no revelando informacién sobre la importancia relativa de procesos historico-
evolutivos (e.g. especiacion, extincion y dispersion) sobre la generacion y mantencion de la
riqueza de especies (Rahbeck et al. 2007; Graham et al. 2014). Lo anterior se manifiesta en la
importante cantidad de varianza sin explicar de los modelos, la cual ha sido cominmente
atribuida a factores historicos o espaciales sin una evaluacion explicita (véase Rahbeck et al.
2007 para un ejemplo). Si bien, el uso de aproximaciones de regresion no revela informacion
sobre las influencias de procesos historico-evolutivos sobre la generacién y mantencién de
zonas de alta riqueza especifica, constituyen una primera aproximacién para describir los

patrones de diversidad e hipotetizar causas desde un punto de vista ecoldgico.

Tabla 1. Hipotesis macroecoldgicas evaluadas para explicar la riqueza de Trochilidae en el

Nuevo Mundo, predictores ambientales asociados y referencia bibliogréafica.

Hipotesis Prediccion de la relacion Variable(s) Referencia
rigueza/variable
1) Especie-energia Positiva Radiacion UV, Potencial de Currie (1991)
evapotranspiracion (PET),
temperatura media anual (BIO1)
2)Disponibilidad de | Positiva Déficit de agua (1A), Rodriguez et al. (2005)
agua precipitacion media anual
(BlO12)
3) Balance agua- Positiva Evapotranspiracion actual Hawkins et al. (2003b)
energia (AET) Rodriguez et al. (2005)

4) Productividad

Positiva/negativa/Unimodal

indice de vegetacion de
diferencia normalizada (NDVI)

Hutchinson (1959)
Mittelbach et al. (2001)

5) Heterogeneidad Positiva Rango altitudinal, Indice de Pianka (1966), Kerr & Packer

de habitat Vegetacion Mejorado (EVI), (1997), Stein et al. (2014,
indice de rugosidad, 2015), Tuanmu & Jetz (2015)
indice de humedad topografica.

6) Variabilidad Positiva Estacionalidad de la Currie (1991)

climatica precipitacién y temperatura
(BI04 y BIO15)

7) Especie-area Positiva Area en Km? Rosenzweig (1995)
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2) Efecto del espacio

Un amplio cuerpo de evidencias indica que los determinantes de la riqueza de especies son
escala dependiente (Wiens 1989; Rahbek & Graves 2000; Holloway & Miller 2015), siendo
hipotetizado que diferentes procesos actuarian a diferentes escalas espaciales (Cowling &
Samways 1994; Whittaker et al. 2001). Por lo anterior, aspectos espaciales, como la proximidad
geogréfica de las especies podria jugar un importante rol para explicar los patrones de riqueza.
Adicionalmente, la evaluacion de las hipotesis ecoldgicas, han sido tradicionalmente realizadas
mediante estadistica no espacial, la cual no toma en cuenta los efectos que puede generar la
autocorrelacion espacial (Legendre 1993), fenOmeno comunmente presente en datos
biogeograficos, ecoldgicos y ambientales (Legendre 1993; Koening 1999; Diniz-Filho et al.
2003). A la luz de estos hechos, los analisis de patrones de la riqueza en general deben hacer
uso de herramientas que incorporen la autocorrelacion como componente estructural de los
modelos y que puedan dar cuenta de procesos que operan a escala local, regional o continental
(Diniz-Filho et al. 2003). Actualmente, nuevas aproximaciones permiten analizar patrones
espaciales considerando la estructura propia de la informacion geogréfica, ademéas de modelar
de manera espacialmente explicita patrones de biodiversidad, permitiendo obtener una mejor
aproximacion de los mecanismos o factores que los generan. Algunas de estas aproximaciones
corresponden a filtros espaciales (e.g. SEVM, Diniz-Filho & Bini 2005); matrices de vecindad
de coordenadas principales (PCNM por sus siglas en inglés, Borcard et al. 2004); modelos
autoregresivos (Tognelli & Kelt 2004); y modelos bayesianos (Latimer et al. 2006; Dorazio et
al. 2006; Kery & Royle 2008), los cuales incorporan la autocorrelacion espacial como un
componente en la estructura de los modelos. Estos métodos permiten un mejor y correcto uso
de la informacién para predecir y explicar los patrones observados (Dormann et al. 2007; Kiihn
2007), mediante el uso de modelos para evaluar los componentes ambientales y espaciales (e.g.
Borcard et al. 2004; Borcard & Legendre 2002), identificando los moduladores méas importantes

del patron de riqueza de especies.
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3) Causas Historicas

Dentro de los principales mecanismos histéricos o evolutivos implicados en patrones de riqueza
de especies se encuentra el conservatismo de nicho, centros de origen y tiempo para especiacién
(Stevens 2006), dinamica de especiacion, dispersion y extincion, barreras geograficas y
glaciaciones (Ricklefs & Schluter 1993; Ricklefs 1987; Stevens 2006). Estos mecanismos han
sido propuestos por su contribucién para explicar principalmente los altos niveles de riqueza de
especies y endemismo en los tropicos (Kier et al. 2009). Dada la multiplicidad de causas que
podrian explicar el GLD, un marco conceptual que puede vincular fenémenos ecoldgicos y
evolutivos es el “conservatismo de nicho ecologico” (Wiens & Graham 2005; Wiens et al.
2006). Esta hipdtesis explica por qué muchos grupos tienen mas especies en los trépicos, y
porqué las especies tropicales no dispersan a regiones templadas dado sus limitaciones para
sobrevivir en regiones frias, contribuyendo a mantener la disparidad en la riqueza de especies
entre regiones tropicales y templadas (Wiens & Graham 2005; Buckley et al. 2010). En general,
el conservatismo de nicho ecologico es una hipotesis coherente con los estudios ecoldgicos que
reportan gradientes de riqueza de especies, con mayor numero de especies en los trépicos, dada
la mayor temperatura, humedad, energia disponible y productividad presente en estas regiones
(Willing et al. 2003). Si bien esta no es la Unica hipotesis involucrada para explicar el GLD, a
la fecha es una de las hipotesis que ha recibido mayor soporte empirico (Wiens & Graham 2005;
Hawkins et al. 2007; Buckley et al. 2010).

4) Integrando ambiente espacio e historia.

A la fecha son pocos los estudios que han integrado explicitamente la historia evolutiva, factores
ambientales y espaciales para explicar los patrones actuales de biodiversidad (e.g. Jetz & Fine
2012), siendo necesario incorporar estos mecanismos en un marco de modelamiento integrador.
Por lo anterior, la combinacién en una misma aproximacion de componentes relativos del
ambiente, historia, y espacio en los patrones de diversidad, permitiria identificar y comparar

explicitamente maltiples mecanismos que originan y mantienen el patron de riqueza de especies.
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Dado los antecedentes mencionados, este trabajo plantea como hipdtesis que: “El alto
conservatismo historico del nicho ecoldgico genera una agrupacion significativa de especies,
por lo que el efecto historico en el patron de distribucion de la riqueza de Trochilidos estaria por
sobre las componentes idiosincraticas ambientales (e.g. temperatura, precipitacion) y espaciales
(e.g. autocorrelacion)”. Las predicciones derivadas de esta hip6tesis indicarian que:

-La generacién de agregacion regional de especies se correlacionaria positivamente con el

componente histérico (i.e. historias Gnicas o compartidas),

-Los componentes ambientales y espaciales tienen una menor importancia relativa como

mecanismo de agregacion de especies.

En este estudio, evaluamos especificamente: a) si el patron de riqueza de la familia Trochilidae
se ajusta al gradiente latitudinal de especies, b) potenciales mecanismos y/o predictores
ambientales (e.g. precipitacion, temperatura), historicos (i.e. historia unica y compartida), y/o
espaciales (i.e. filtros espaciales) que explican los patrones de riqueza observados. Para ello, en
nuestro estudio planteamos los siguientes objetivos: 1) Generar modelos espacialmente
explicitos del patron de riqueza especifica, en base a predictores ambientales, espaciales e
histdricos, y 2) evaluar vias directas e indirectas de los factores causales de la riqueza de

especies.

En esta tesis se utiliz6 como grupo modelo de estudio la familia Trochilidae. De manera general,
las aves neotropicales constituyen un buen modelo de estudio, ya que son un grupo diverso en
términos de ecologia (Rahbek & Graves 2000), y tienen un origen evolutivo conocido con clados
que han radiado en el neotrépico (Morales-Castilla et al. 2013). Este taxdn constituye un grupo
monofilético con alrededor de 338 especies (McGuire et al. 2007), siendo la segunda familia
méas grande del Neotrépico con nueve clados bien reconocidos (McGuire et al. 2009).
Ecol6gicamente son un grupo diverso, con comunidades caracterizadas por especies simpatricas
con sitios habitados con cerca de 80 especies (Rahbek & Graves 2000), alcanzando la mayor
riqueza en los Andes Ecuatoriales (Rahbeck & Graves 2000). Biogeograficamente, ocurren

desde Alaska (61°N) a Tierra del Fuego (55°S), distribuyéndose altitudinalmente desde el nivel
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del mar hasta zonas montariosas, alcanzando elevaciones superiores a los 3.500 msnm (Sierra-
Morales et al. 2016). La familia Trochilidae, constituye un grupo idéneo para evaluar hipotesis
biogeogréaficas y patrones espaciales dado que los rangos geograficos de estas especies se
encuentran bien estudiados, y los inventarios taxonémicos se encuentran cercanos a estar
completos (Rahbek & Graves 2000). Sin embargo, respecto a los patrones biogeogréaficos, estos
se encuentran menos estudiados (Fjeldsa et al. 1999; Rahbek & Graves 2000; Martin-Gonzalez
et al. 2015), encontrdndose los mecanismos que explican dichos patrones pobremente

evaluados.
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio y base de datos de distribucion.

Se utilizaron mapas de distribucion de 344 especies obtenidas de la base de datos Birdlife

International (http://www.birdlife.org). Esta es la mas exhaustiva base de datos de mapas de

distribucion geografica de Trochilidos (BirdLife International y NatureServe 2015). Sin
embargo, las distribuciones geograficas propuestas por BirdLife International, fueron cotejadas
con las distribuciones geograficas propuestas en el Handbook of the Birds of the world Vol 5
(del Hoyo et al. 1999). La extension geografica de este estudio fue el Nuevo Mundo, dado que
la familia Trochilidae se extiende latitudinalmente desde los 61.6°N hasta los 55°S. Para fines

analiticos de excluyeron especies presentes en islas.

La riqueza de especies (diversidad Alpha) fue obtenida sobreponiendo los mapas de distribucion
de las especies (Hurlbert & Jetz 2007; Hortal 2008), en grillas de 1, 2, 3, 4 y 5 grados para
evaluar los efectos de la escala de analisis en los patrones de riqueza. Conjuntamente se calcul6
la diversidad Beta para estimar el cambio en la composicién de las comunidades o grado de
diferenciacion entre comunidades (Calderén et al. 2012), a través del paquete “betapart”
(Baselga & Orme 2012) en el programa R. Todos los analisis fueron realizados considerando
cinco resoluciones espaciales. Sin embargo, las interpretaciones de patrones macroecol6gicos
se discutieron a 1°, dado que no se observaron diferencias cualitativas entre las distintas
resoluciones. Los analisis y manipulacion de datos espaciales fueron realizados en el programa
ArcGIS 10.2 (ESRI 2016).

Para evaluar el gradiente latitudinal de riqueza especifica se generd un modelo lineal simple
entre la riqueza de especies y la latitud. Para considerar el efecto del area se dividio el area de
estudio en bandas latitudinales de 1° de resolucion, calculando el &rea de cada banda
considerando una proyeccién continental de Behrmann; y la relacion riqueza de especies
(diversidad Alpha) en funcién de la latitud fue ponderada por los residuales del area de cada
banda latitudinal. EI mismo procedimiento fue realizado para calcular la relacion diversidad beta

(i.e. recambio de especies) en funcion de la latitud y ponderada por el area geografica.
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Determinacion de Hotspot de diversidad.

Se determinaron puntos calientes (i.e. hotspots) de biodiversidad, para describir el patron de
biodiversidad basado en un criterio estadistico-espacial, lo cual es fundamental para extraer
informacion y realizar la toma de decisiones en conservacion en base a criterios probabilisticos
(ver Webb & Copsey 2011) y no en base a criterios arbitrarios (e.g. 2.5% de celdas mas ricas en
especies; Orme et al. 2005). En este estudio se evalud la existencia de celdas con valores de
riqueza especifica que fueran significativamente alta y/o baja, ademas de celdas con valores
atipicos de riqueza especifica (i.e. outliers). Para esto se desarrollé un protocolo basado en la
probabilidad de detectar hotspots de biodiversidad (véase Vallejos-Garrido et al. 2017 para
similar aproximacion). Para determinar los hotspots se utiliz6 una métrica que detecta celdas o
grupos de celdas que contienen valores de riqueza mayor que la esperada por azar (i.e. cluster
espacial). Primero se determiné la riqueza de Trochilidos para todo el rango de distribucién
(61.6° N a 55.9° S), la cual exhibi6 una alta y positiva autocorrelacion espacial.
Complementariamente, la presencia de autocorrelacion espacial negativa y significativa indica
escenarios de alta dispersién mayor que la esperada por azar. La no existencia de autocorrelacion
espacial indica que las unidades espaciales vecinas presentan valores de manera aleatoria
(Celemin 2009). La definicion de hostspots espaciales se realizo a través del estadistico Gi*
(Getis & Ord 1992) que identifica concentraciones espaciales de una entidad (e.g. riqueza) que
contienen altos valores. Un hotspots significativo, ocurre cuando una entidad tiene altos valores
rodeados por otras celdas con valores altos. La suma local para una entidad y su vecindario es
comparada proporcionalmente con la suma de todas las entidades, para evaluar si la suma local
es extremadamente diferente de los esperado por azar mediante el estadistico Z score. Valores
significativos de Z>0 proveen evidencia para hotspots, mientras que valores de Z<0 proveen
evidencia para grupos de entidades que tienen valores mas bajos que los esperado por azar (i.e.
coldspots). Los analisis de hotspots fueron realizadas en el programa ARCGIS 10.2 (ESRI,
2016).

Para la deteccidn de patrones locales de asociacion espacial de riqueza especifica, y evaluar la

existencia de celdas de riqueza con patrones anomalos, es decir, outliers espaciales de riqueza
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especifica, se llevé a cabo un analisis LISA (i.e. Local Indicators of Spatial Association). Esta
aproximacion permite descomponer indicadores globales de autocorrelacion como | de Moran
(e.g. Getis & Ord 1992) en la contribucion de cada observacion (Anselin 1995), identificando
clusters espaciales de entidades con valores altos o bajos, y valores atipicos espaciales. Esta
aproximacion tiene dos objetivos: obtener indicadores locales de no-estacionariedad o hotspots
(similar a estadisticas G y Gi* de Getis & Ord 1992), y evaluar la influencia de ubicaciones
individuales en la magnitud de la estadistica global para identificar “valores atipicos”. Para esto,
se calcul6 un valor | de Moran local, una puntuacién z, y un pseudovalor p, que representa la
significancia estadistica de los valores de indice calculados (Mitchell 2005). Un valor positivo
para | indica que una celda de riqueza tiene celdas vecinas con valores altos o bajos similares;
conformando un cluster. Un valor negativo para | indica que una celda tiene entidades vecinas
con valores diferentes; conformando un valor atipico o “outliers espacial”. Este analisis
distingue entre cluster de valores altos (AA), cluster de valores bajos (BB), y valor atipico en el
que un valor alto esta rodeado principalmente por valores bajos (AB) o un valor bajo rodeado
por valores altos (BA) (Mitchell 2005).

Patron de riqueza especifica, escala de analisis y evaluacion de hipotesis macroecoldgicas.

Dado que los patrones de diversidad dependen del rango de distribucion geogréfica de las
especies y son influenciados significativamente por la escala espacial de analisis (Wiens 1989;
Rahbek & Graves 2000; Holloway & Miller 2015), la relacion riqueza de especies y predictores
ambientales se estimé mediante métodos autoregresivos simultaneos (SAR) contrastando las 7
hipdtesis macroecoldgicas principales (Tabla 1), considerando distintos rangos de distribucion
geografica de las especies. Para esto dividimos los rangos en cuartiles, donde: el 1° cuartil
representa especies de tamafio geografico reducido (11.815 - 134.919 Km?), 2% cuartil, rango
geografico reducido a mediano (134.974 — 396.063 Km?), 3" cuartil, tamafio mediano a grande
(403.325 — 1.092.235 Km?) y 4% cuartil, rango geografico grande (1.106.498 — 12.168.930
Km?). Los calculos de los tamafios de rangos geograficos se realizaron a través del paquete
“LetsR” (Vilela & Villalobos 2005).
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Base de datos de predictores ambientales en hipdtesis macroecoldgicas.

Se compil6 una extensa base de datos climaticos y topograficos (Anexo I), la cual fue utilizada
en los analisis de regresion para la evaluacion de hipotesis macroecoldgicas y analisis de vias.
La seleccion de variables se realiz6 en funcion de las hipotesis macroecoldgicas a evaluar (véase
Tabla 1). Para el analisis de regresion y vias se seleccionaron variables ambientales que no
fueran colineales mediante el factor de inflacién de varianza (VIF), reteniendo aquellas con un
VIF< 10 (Quinn & Keough 2002). Los anélisis de VIF se realizaron a través del paquete
“FuzzySim” (Barbosa 2015) (Anexo II). Las variables utilizadas por cada hipdtesis

macroecologica se describen en la Tabla 1.

1. Hipotesis Especie-energia

La racional implicada en la hipdtesis especie—energia indica que la riqueza de especies esta
limitada por el particionamiento de energia entre especies (Currie 1991). La prediccion de esta
hipdtesis indica una relacion positiva entre riqueza de especies y energia. Para la evaluacion de
esta hipdtesis se utilizé la radiacion solar UV como indicador de energia, la cual fue obtenida
desde la base de datos glUV (Beckmann et al. 2014), disponible en http://www.ufz.de/gluv/. Se

utilizaron las variables radiaciéon UV anual y estacionalidad de la radiacion como indicadores
de la tendencia anual y variabilidad de la radiacion. El potencial de evapotranspiracion (PET)
fue obtenido de la base de datos CGIAR-CSI (Consortium for Spatial Information) (Zomer et

al. 2007, 2008), disponible en https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database/.

Otro indicador de energia fue la temperatura media anual (BIO1), obtenida de la base de datos

Wordclim (Hijmans et al. 2005) disponible en http://www.worldclim.org/.
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2. Hipdtesis Disponibilidad de agua

La importancia de evaluar esta hipotesis radica en que la diversidad esta influenciada por la
disponibilidad de agua y energia, siendo el agua fundamentalmente importante por las
implicaciones fisioldgicas para ciertos taxa (e.g. anfibios) (Rodriguez et al. 2005). Para evaluar
esta hipotesis se utiliz6 el indice de aridez (IA) como proxy de déficit de agua, el cual fue
obtenido de la base de datos CGIAR-CSI (Consortium for Spatial Information) (Zomer et al.

2007, 2008), y disponible en https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database/.

Otra variable considerada como fue precipitacion media anual (B1012) obtenida desde la base

de datos Wordclim (Hijmans et al. 2005), disponible en http://www.worldclim.org/.

3. Hipdtesis balance agua-energia

Dado que los patrones de la biodiversidad a gran escala estan mediados por la combinacion de
la disponibilidad de agua y energia (Rodriguez et al. 2005), debido a las necesidades de
obtencién de agua y rangos de temperaturas ambientales que son favorables para las especies
(Hawkins et al. 2003), se evalud la hipotesis o balance de agua-energia utilizando la variable
evapotranspiracion actual (AET), disponible en la base de datos CGIAR-CSI (Consortium for

Spatial Information) (Trabucco & Zomer 2010) https://cgiarcsi.community/data/global-high-

resolution-soil-water-balance/.

4. Hipotesis Productividad

La hipétesis de productividad, sefiala que ambientes altamente productivos tienen una alta
biodiversidad dado que las especies cuentan con mayores recursos para sostener poblaciones
viables y por consiguiente permitir una mayor co-existencia (Pianka 1966; Brown 2014). Para
evaluar esta hipétesis se utilizd6 como variable de productividad el indice de vegetacion de
diferencia normalizado (NDVI), el cual representa la cantidad, calidad y desarrollo de la
vegetacion, cuyos valores se encuentran en un rango de -1 a 1, donde -1 representa vegetacion
no saludable o zonas desérticas, 0 indica no vegetacion y 1, representa presencia de vegetacion.
El indice NDVI se obtuvo de la geoplataforma EDIT (European Distributed Institute of
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Taxonomy) (Lobo, 2007) disponible en http://edit.csic.es/Soil-VegetationLandCover.html. Esta

base de datos representa el promedio anual por un periodo de 18 afios (1982 a 2000).

5. Hipdtesis Heterogeneidad de habitat

La hipdtesis de heterogeneidad de habitat, sefiala que ambientes altamente heterogéneos desde
el punto de vista topografico permiten soportar un mayor numero de especies, dado la cantidad
de habitat, refugios y nichos disponibles, favoreciendo ademas procesos de especiacion (Pianka
1966; Rosenzweig 1995; Sandel et al. 2011). Para la evaluacion de esta hipotesis se utilizé la
variable altitud, a partir de la cual se obtuvo el rango altitudinal por celda como indicador
heterogeneidad topografica (Kerr & Packer 1997; Stein et al. 2014). La altitud fue obtenida
desde la base de datos SRTM 90m Digital Elevation Database v4.1 (Jarvis et al. 2008),

disponible en https://cgiarcsi.community/data/srtm-90m-digital-elevation-database-v4-1/.
Adicionalmente se obtuvieron métricas de heterogeneidad basados sobre rasgos texturales del
indice EVI (Enhanced Vegetation Index), desde la base de datos EarthEnv (Tuanmu & Jetz
2015), disponibles en https://www.earthenv.org/. Se seleccionaron las variables Rango (rango

de EVI), Shannon (diversidad de EVI) y desviacion estandar (dispersién de EVI) como
indicadores adicionales de la heterogeneidad de habitat. Complementariamente se utilizaron
como indicadores de la variabilidad topografica el indice de rugosidad del terreno e indice de
humedad topogréafica (Kerr & Packer 1997, Stein et al. 2014). Estas Gltimas variables se
obtuvieron de la base de datos ENVIREM (Title et al. 2017), disponible en
http://envirem.qgithub.io/.

6. Hipotesis Variabilidad climética

Esta hipotesis indica que ambientes menos variables climaticamente, han permitido acumular
un mayor nimero de especies a través del tiempo, dado que no han estado expuestos a la
estocasticidad ambiental histérica, a diferencia de lo observado en zonas templadas y frias
(Pianka 1966). Para evaluar esta hipotesis, se utilizd como predictores la estacionalidad de la
temperatura y precipitacion (BIO4 y BIO15 respectivamente). La variable BIO 4 es una medida
de cambio de temperatura durante un afio y BIO 15 indica el porcentaje de variabilidad de
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precipitacion anual. Ambos predictores fueron obtenidos de la base de datos Wordclim (Hijmans

et al. 2005), y disponibles en http://www.worldclim.org/.

7. Hipotesis Especie-area

Los mecanismos que operan tras esta hipotesis son multicausales (Lomolino 2001), siendo los
procesos geograficos (e.g. superficie disponible) o ecoldgicos (e.g. inmigracion, extincion) los
factores frecuentemente aludidos. La prediccion de esta hipdtesis sefiala una relacion positiva
entre el nimero de especies y el area (Rosenzweig 1995; Lomolino 2001). Para evaluar esta
hipotesis se calculo el area de cada celda en Km? utilizando una proyeccion continental de
Behrmann (Jetz & Fine 2012). Luego se evaluo la relacion riqueza de especies en funcion del
area de cada celda. Una relacion positiva y significativa indica soporte para la hipotesis
(Rosenzweig 1995). Los célculos se realizaron en el programa ARCGIS 10.3 (ESRI 2016).

Base de datos de predictores para evaluar la influencia del espacio.

Se realizd un analisis de coordenadas principales de matrices de proximidad (PCNM) para
generar variables predictoras espaciales del patron de riqueza de Trochilidos. Estas variables
permiten detectar y cuantificar patrones espaciales sobre un amplio rango de escalas (Bocard &
Legendre 2002). Los PCNM se generaron a través de un analisis de coordenadas principales
(PCoA) de la matriz de distancias truncada. Los autovectores corresponden a la representacion
de la matriz de distancias, los cuales fueron utilizados como predictores espaciales en los analisis
de regresion y analisis de vias (Bocard & Lengendre 2002; Dray et al. 2006). Brevemente, las
etapas del andlisis involucraron: 1) construccion de matriz de distancia euclidiana sobre los
centroides de cada celda en donde existe un valor de riqueza especifica; 2) definicion de umbral
que indica el valor maximo de distancia a retener, eligiéndose el criterio de arbol de tendido
minimo (mimimun-spanning tree); y 3) analisis de coordenadas principales de la matriz de
distancia truncada. Estas coordenadas principales (i.e. autovectores) fueron utilizadas como
predictores espaciales en los analisis de regresion y analisis de vias (ambos descritos mas

adelante). De manera simplificada, estos eigenvectores representan diferentes gradientes
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espaciales, donde altos eigenvalores representan amplios gradientes espaciales, mientras que

pequerios eigenvalores caracterizan gradientes de pequefia escala (Borcard & Legendre 2002).

Se generaron distintos sets de PCNM para cinco resoluciones de analisis (desde 1 a 5°) para
evaluar los efectos de estos predictores a distintas escalas de analisis. Dado el alto niUmero de
variables espaciales generadas, se procedié a seleccionar aquellos PCNM que exhibieran
positiva y significativa correlacion (nivel de significancia del 95%) (Borcard et al. 2011) los
cuales fueron utilizados en los modelos de regresion (sensu Diniz-Filho & Bini 2005) y analisis
de vias. Los analisis se realizaron utilizando los paquetes “PCNM” (Legendre et al. 2013) para

el analisis de coordenadas principales y “packfor” (Dray et al. 2013) para la seleccién de PCNM.

Evaluacion de hipotesis macroecologicas y efecto del espacio.

Previo a la evaluacion de las hipotesis macroecologicas se evalud la existencia de
autocorrelacion espacial de la riqueza especifica con el fin de verificar independencia de los
valores en el espacio. Para esto se utilizaron correlogramas | de Moran, los cuales indicaron que
en todas las resoluciones espaciales (i.e. 1 a 5°), la riqueza de especies presentd autocorrelacion
espacial positiva y significativa (Anexo Illa y b), asi como también en los residuales de las
regresiones lineares exploratorias (Anexo 1V). Con estos antecedentes, los analisis de hipotesis
macroecologicas fueron realizados mediante métodos que toman en cuenta la autocorrelacion,
como SAR (Simultaneous autoregressive) e iCAR (Vieilledent et al. 2014), dado que estos
incorporan la autocorrelacién espacial en la estructura del modelo (Dormann et al. 2007;
Kissling & Carl 2008). Adicionalmente, dado su amplio uso en estudios macroecologicos
(Hortal et al 2008; Terribile et al 2009; Nogués-Bravo 2009; Dormann et al. 2007) se generaron
modelos no espaciales con la finalidad de comprar el rendimiento de estos modelos con aquellos
que toman en cuenta explicitamente la autocorrelacion de los datos. Los métodos no espaciales
fueron regresion por minimos cuadrados ordinarios (OLS), y modelos lineales generalizados
(GLM). Para los modelos GLM se utilizo una distribucién de Poisson (O’Hara & Kotze 2010).

Los analisis autoregresivos (i.e. SAR) se realizaron en el paquete “spdep” (Bivand & Piras
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2015). Dado que los R? no son directamente proporcionados por los modelos GLM, se calculd

un pseudo-R? el cual se obtuvo a través del paquete “rcompanion” (Mangiafico 2017).

Se generaron multiples modelos por cada una de las hip6tesis macroecoldgicas (Tabla 1) y la
seleccidn de estos se realizo a través del criterio de informacion de Akaike (AICc). ElI AICc es
una medida de ajuste relativo, proporcional al likelihood del modelo y el nimero de parametros
usado para generarlo (Burnham & Anderson 2002), donde el modelo con mejor ajuste es uno
con el menor valor de AlICc (Burnham & Anderson 2002) dado que representa la mejor relacién
entre ajuste y complejidad. La comparacion de las hipétesis macroecoldgicas para explicar el
patron de riqueza de Trochilidos (Tabla 1) se realizd mediante el delta AIC (Aj), el cual es una
medida de cada modelo en relacion con el mejor modelo. Este se calculé a través de la siguiente
formula A AIC= AICi— min AIC, donde AIC; es el AIC del modelo i, y min AIC es el valor de
AIC del “mejor” modelo. Como regla, un Aj < 2 sugiere sustancial evidencia para el modelo,
valores entre 3y 7 indican que el modelo tiene considerablemente menor soporte, mientras que
Ai> 10 indica que el modelo es muy poco probable (Burnham & Anderson 2002). Los analisis
se realizaron a traves del paquete “MuMin” (Barton 2017) y considerando cinco resoluciones

espaciales (i.e. desde 1 a 5°).

Modelo predictivo bayesiano para evaluar las hipdtesis macroecolégicas y el efecto del

espacio.

Respecto al componente espacial intrinseco de la riqueza de especie, este ha sido el factor menos
explorado, a pesar de existir abundante literatura que indica la utilidad tedrica y practica de
incorporar las relaciones espaciales (Legendre & Legendre 1998; Legendre 1993; Borcard &
Legendre 2002; Bocard et al. 2004; Pennino et al. 2017), permitiendo identificar procesos
espaciales (e.g. dispersion, comportamiento) o extrinsecos (e.g. dependencia espacial), que

operan como moduladores de la diversidad (véase Bocard et al. 2004; Miller et al. 2007).

Para separar el efecto de la contribucion de las distintas variables ambientales y predictores

espaciales en los patrones de riqueza se utiliz6 un modelo condicional autoregresivo intrinseco
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Bayesiano (iCAR) que toma en cuenta explicitamente la autocorrelacion espacial (Latimer et al.
2006) para ajustar un proceso ecoldgico en donde la riqueza de especies es explicada por la
idoneidad de héabitat (Vieilledent et al. 2014). El proceso ecologico incluye un modelo
condicional intrinseco para la autocorrelacion entre observaciones, asumiendo que el valor de

una determinada celda en un sitio depende del valor de otra celda en sitios vecinos, donde:

y; ~ Poisson(4;,t;)
log(4) = XiB + pjc)

X;: Matriz de covariables.
B Vector de coeficientes de regresion.
pji- Efecto espacial aleatorio de la observacion i en la celda j (i.e. matriz de vecinos).

j;: Indice de la entidad espacial para observacion i.

Luego para incluir la autocorrelacion espacial, se usa un modelo condicional autoregresivo

intrinseco (iCAR) tal que:

Y
pj~ Normal (uj,;)
j

p;: Efecto espacial aleatorio

u;: Media de p;, en el vecindario de j.

V,: Varianza del efecto espacial aleatorio.

n;: Numero de vecinos para la entidad espacial j.

Para todos los parametros involucrados en ambos procesos (ecolégico y espacial) se utilizd un
prior no informativo centrado a cero con una varianza fija de 100, mientras que para la varianza
del efecto espacial fue utilizada una distribucién uniforme (Pennino et al. 2017). Se generaron

distintos modelos segun las hipotesis macroecologicas descritas en la Tabla I. Las hipdtesis
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seleccionadas fueron aquellas con el valor mas bajo de DIC (Deviance Information Criteria)
(Spiegelhalter et al. 2002). Los analisis fueron realizados a través del paquete “hSDM”
(Vieilledent et al. 2014).

Efecto de la escala de analisis sobre la evaluacion de las hipotesis macroecologicas.

Dado que los patrones de biodiversidad han demostrado ser escala dependiente (Wiens 1989;
Hurlbert & Jetz 2007), es decir, el patron encontrado a una escala puede ser distinto a otra
resolucion de anélisis (Holloway & Miller 2015), se evalud el efecto de la escala sobre la
evaluacion de las hipotesis macroecoldgicas. Para considerar este efecto realizé un meta-analisis
para evaluar la homogeneidad de las pendientes de la relacidn entre riqueza de Trochilidos y
distintos predictores ambientales y topograficos vinculados a las distintas hipdtesis
macroecoldgicas (véase Tabla 1), considerando cinco escenarios de resolucion espacial (i.e.
desde 1 a5°).

Luego de obtener los coeficientes de los modelos (pendiente y error estandar) se evalué una
pendiente comun (i.e. con todas las relaciones compartiendo una pendiente Unica) a partir del
enfoque de meta-analisis descrito por Hawkins et al. (2007). Primero se calculd una pendiente
ponderada promedio calculando los reciprocos de los errores estandar al cuadrado (1/EE?) de
las pendientes como ponderaciones (Hawkins et al. 2007). Luego se calcul6 el estadistico de
homogeneidad Q (Cochran 1954), para evaluar la homogeneidad de las pendientes de todas las
relaciones estudiadas (i.e. resolucién). El rechazo de la hip6tesis de homogeneidad indica que
el efecto podria ser considerado aleatorio y la pendiente ponderada promedio no podria ser
considerada una estimacion de la pendiente coman (Hawkins et al. 2007; Zeka et al. 2003). La
hipotesis nula de esta prueba indica que la variacion entre las distintas resoluciones es cero,
considerandose heterogeneidad cuando el valor de p es menor a 0.05. Los analisis se realizaron

a través del paquete “metafor” (Viechtbauer 2010).
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Filogenia y predictores histdricos

Las relaciones filogenéticas entre las especies de Trochilidos fueron extraidas de la base de datos
www.birdtree.org (Jetz et al. 2012). Esta filogenia (filograma) incorpora 336 especies de
Trochilidos, siendo a la fecha la mas completa y actualizada. Filogenias previas como la de
McGuire et al (2014), solo consideraron 284 especies (arbol ultramétrico). Se optd por la
filogenia de Jetz et al. (2012), dado que el nimero de especies utilizado para su reconstruccion
es cercano a numero de especies con datos de distribucidn geogréafica provenientes de Birdlife
International (i.e. 344 especies continentales). El listado de especies utilizado en la filogenia se

describe en el Anexo V.

La obtencidn de predictores historicos consistio en el calculo de la distancia desde la raiz a los
tips (historia individual de cada taxdn). Esta métrica es usada como una medida de la tasa de
divergencia de los taxa (Kerr & Currie 1999). De igual manera se calcul6 el nimero de nodos
desde los tips a la raiz como indicador del nivel de desarrollo evolutivo (Kerr & Currie 1999).
La relacion entre la distancia raiz-tips y el numero de nodos evidencié un coeficiente de
correlacion de 0.995, y dado que ambos indices indican igual cantidad de cambio que ha
ocurrido desde la raiz a cada especie se optd por utilizar la distancia raiz-tips como variable
histérica (Anexo VI). Los célculos de la distancia raiz-tips se realizaron a través del paquete
“adephylo” (Jombart & Dray et al. 2010) mediante la funcion “distRoot”. Esta funcion calcula
la distancia de un conjunto de tips a la raiz. Complementariamente se estimo la historia
compartida de los taxa, es decir, la longitud de ramas compartidas por dos 0 mas especies desde
la raiz hasta el ancestro comun mas reciente (MRCA por su sigla en inglés), para obtener una
medida de cuan similares evolutivamente son las especies por unidad de analisis (i.e. celda). El
calculo de la historia compartida se realizé de acuerdo al largo de rama compartido por las
especies que se encontraban presentes en una celda determinada. Los céalculos fueron realizados
con la funcion findMRCA del paquete “phytools” (Revell 2012). Los resultados de ambos
analisis (i.e. historia individual e historia compartida) fueron mapeados a resoluciones de 1 a 5
grados para ser utilizados como predictores historicos en los andlisis de regresion y analisis de

vias para explicar los patrones la diversidad de Trochilidos.
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Relacién Riqueza de especies, predictores historicos y espacio.

Dado que analisis exploratorios previos evidenciaron relaciones no lineales, ademas de la
presencia de significativa de autocorrelacion espacial, la relacion entre la riqueza de especies y
predictores histéricos (i.e. historia Unica y compartida) se evalu0 a través de modelos generales
aditivos (GAM; Hastie & Tibshirani 1986) en el paquete “mgcv”’ (Wood 2018). Se utilizd el
thin plate regression splines como funcion de smoothing (Wood 2003), limitando los smoothing
a 4 grados de libertad para cada spline para evitar sobreajuste. Para tomar en cuenta la
autocorrelacion espacial, se utilizd la aproximaciéon de residuos autocovariados (“RAC”;
residuals autocovariate) (Crase et al. 2012). La autocorrelacion espacial fue incluida en los
modelos GAM agregando otro termino al modelo (i.e. autocovariable), que representa la
influencia de observaciones vecinas sobre la variable respuesta en una ubicacion particular.
Primero, se generd un modelo GAM con el predictor historico (historia Unica o compartida) de
manera individual y otro modelo integrando ambas variables. Los residuales de los modelos
GAM fueron calculados y utilizados para calcular la autocovariable. Luego estos residuales
provenientes de las autocovariables fueron utilizados como variables predictoras en los
modelos. En todos los escenarios se evalud la autocorrelacion espacial mediante el indice | de
Moran utilizando simulaciones de Monte-Carlo (999 iteraciones). Los calculos se realizaron en

el paquete “spdep” (Bivand & Piras 2015).

Integrando ambiente, historia y espacio para explicar la riqueza de especies.

Se utilizaron modelos analisis de vias (Path analysis) para evaluar los efectos directos e
indirectos de cada variable explicativa (i.e. ambiental, espacial e historica) sobre la riqueza de
Trochilidos. Para reducir el alto nimero de variables ambientales y topograficas, se realizaron
analisis de componentes principales (PCA) para reducir el nimero de variables y que a su vez
explicaran alta variabilidad (Anexo VII). A partir del analisis de PCA, se obtuvieron
eigenvectores de los componentes ambientales y topograficos los cuales en conjunto con los
predictores historicos (i.e. historia Gnica e historia compartida) se incorporaron en el analisis de
vias (Path Analysis) (Shipley 2000).
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Se incluy6 una combinacidn lineal de PCNM, donde se estimd el valor predicho de la regresién
lineal entre la variable de respuesta riqueza especifica y los PCNM seleccionados a través de la
funcion forward.sel del paquete “packfor” (Dray et al. 2016). El valor predicho de esta regresion
fue utilizado como un vector el cual representa el componente espacial del patron de riqueza de
Trochilidos. Los analisis consideraron las siguientes vias:

1) Riqueza ~ Historia Unica + Historia compartida + AET+ NDVI + PCA (ambiente) + PCA (topografia) + Valor predicho (PCNM)
2) NDVI ~ Historia compartida + PCA (topografia)
3) PCA (ambiente) ~ AET + Historia Gnica

4) Historia Gnica ~ Historia compartida

Los analisis de vias fueron realizados en el paquete “Lavaan” (Rossell 2012) en el programa R.
Para evaluar la significancia del modelo de via general se usé la prueba de X? de ajuste de
modelo basada en razén de verosimilitud (LRT). En el LRT se comparé el modelo actual (HO)
(i.e. modelo propuesto) con el modelo saturado (sin estructura) (H1), es decir, se evalud la
diferencia entre la matriz de covarianza observada y esperada derivada del modelo. Se utilizo el
estadistico 2 escalado de Satorra-Bentler dado que los datos no seguian una distribucion normal
(Canavero et al. 2018) (véase Anexo VIII). Si el test entrega un valor de p significativo, nuestro
modelo (HO) es rechazado, es decir, modelo ajustado es significativamente peor que un modelo
sin estructura. Si el test no es significativo, nuestro modelo (HO) no es rechazado, i.e. se ajusta
de manera equivalente a un modelo full (Shipley 1997). Todas las variables fueron
transformadas a logaritmo natural previo a los analisis, y los diagramas de vias fueron dibujados

en el programa CmapTools (http://cmap.ihms.us).
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RESULTADOS

Patron geografico observado de la riqueza de Trochilidos y tamafio de rango geografico

La variacion de la riqueza especifica en relacion a la latitud evidencié un marcado gradiente
geografico con un maximo de riqueza en el trépico (i.e. 38 especies), disminuyendo hacia
mayores latitudes (Fig. 1). Esta tendencia es consistente a otras resoluciones espaciales (Anexo
IX).
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Figura 1. Variacion latitudinal de la riqueza especifica de Trochilidos a resolucion de 1°.

El patron geografico de riqueza especifica a resolucion de 1° indicd que la maxima riqueza
observada se situd en los Andes Norte, Bosque Atlantico y bosque himedo de las Guyanas
(Escudo Guayanés) (Fig. 2a). La menor riqueza especifica se observo en el hemisferio norte en
USA 'y Canada, y para el hemisferio sur en Argentina y Chile (Fig. 2 a). De manera adicional el
patrén de riqueza especifica observado a distintos grados de resolucién (i.e. desde 2 a 5°) fue
cualitativamente similar, evidenciando los maximos y minimos de riqueza en las mismas zonas
descritas para resolucion de 1° (Anexo XIII). EI mapa de diversidad Beta (i.e. el recambio de

especies) indico que el mayor recambio de especies se presenta en los Andes Norte y centrales,
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y norte de Argentina. Adicionalmente se observdé un moderado recambio de especies en
Mesoamérica y sur de EEUU (Fig. 2b).

La distribucién de los tamafios de los rangos geograficos de las especies de la familia
Trochilidae indic6 una distribucion asimétrica sesgada hacia la derecha (skewness=3.15; n=344)
(Anexo X), indicando que la mayoria de las especies de Trochilidos presentan rangos
geograficos reducidos (i.e. < 12.298 Km?). El tamafio minimo de rango geografico fue de 11.8
Km? (Discosura letitiae), y el maximo de 12.168.930 Km? (Thalurania furcata). El tamafio de

rango geografico promedio para Trochilidos fue de 1.165.554 Km?.

La representacion espacial de los tamafios de rangos geograficos indicé que los rangos pequefios
se sitGan siguiendo un cordon latitudinal desde México siguiendo la cordillera de los Andes. Por
otro lado, las especies con rangos geograficos grandes se sittan principalmente en el hemisferio
norte, en la region este de Canada y EEUU, y en el hemisferio sur en la Amazonia y el Chaco
(Anexo X).

La riqueza de especies (Alpha) cuantificada por bandas latitudinales indic6 una relacion
negativa y no significativa con la latitud (m=-0.02; p=0.168), explicando solo un 1% de la
variabilidad. Al incorporar en el modelo el efecto del area de cada banda latitudinal la relacion
fue positiva y significativa (m=0.02; p<0.05) con una variabilidad explicada del 96%. La
representacion geografica indicé que la riqueza especifica mostré un maximo en los tropicos
disminuyendo hacia mayores latitudes, patron que se acentta en el hemisferio Sur (Anexo XI).
Respecto a la diversidad Beta, es decir, el recambio de especies, los resultados indican que la
diversidad Beta evidencid una relacion negativa y no significativa con la latitud (m=-0.00003;
p=0.943). No obstante, al ponderar dicha relacion por el area de las bandas latitudinales (i.e.
residuales) el modelo explico un 99% de la variacion, indicando un fuerte efecto de la
disponibilidad del area sobre el recambio de especies. La representacion geografica indico que
las zonas de mayor recambio se ubicaron principalmente en centro Ameérica y el Caribe, ademas

de una zona discreta entre los 30 — 32°S (veéase Anexo XI).
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La relacidn entre la diversidad Beta y Alpha fue negativa y significativa (m= -0.006; p<0.001),
indicando que aumentos de la diversidad Alpha son acompafiados de una disminucion

significativa de la diversidad Beta (Anexo XII).

Andlisis de clUster de riqueza especifica

El analisis de cluster geografico, Getis-Ord* indicé la existencia de 5 grupos de alta riqueza
especifica con probabilidades superiores al 95%, de igual manera se observaron zonas con una
baja riqueza especifica menor a la esperada por azar, principalmente en Canada y Patagonia
Argentina (Fig. 2 c). Por otra parte, el indicador de autocorrelaciéon local Anselin Moran |,
mostrd una significativa agrupacion de altos valores de riqueza formando un gran cluster en la
region Amazonica, y dos agrupaciones discretas en Honduras y sur de México (Fig. 2 d). Los
patrones geograficos de la agrupacion espacial de riqueza fueron cualitativamente similares a

distintas resoluciones espaciales (desde 2 a 5°) (véase Anexo XIII).
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Figura 2. Mapas de riqueza especifica y cluster espaciales. a) Riqueza especifica, b) Diversidad

Beta, c) Hots y Coldspot de riqueza y d) Cluster locales de riqueza (Anselin | de Moran).
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Evaluacion de hipotesis macroecologicas (modelos autoregresivos SAR)

Dado que los modelos autoregresivos (i.e SAR) presentaron un mejor ajuste en términos de
bondad de ajuste (i.e. R?), siendo ademas mas homogéneos a las cinco resoluciones de analisis
(1 a 5°) se opto por presentar los resultados de los modelos SAR, el detalle de los parametros
estimados por OLS, GLM y SAR de describen en el Anexo XIV.

Los resultados de los modelos de regresion SAR y considerando una resolucion espacial de 1°,
indicaron que las hipotesis macroecoldgicas que mejor explican el patron de riqueza de
Trochilidos fueron: 1) productividad y 2) variabilidad climéatica (Tabla II). A mayores
resoluciones, estas hipotesis presentaron un AAIC < 2, evidenciando sustancial apoyo para
ambas hipotesis. Se exceptua la resolucion a 4° la cual entreg6 soporte a las hipotesis especie-
energia y disponibilidad de agua (Anexo XIV), siendo igualmente plausibles y no

diferenciandose de la hipotesis de productividad.

La variabilidad explicada por los modelos fue mayor a escalas méas finas decreciendo a mayores
resoluciones desde 92% a 54% (Tabla 2). Las variables involucradas en la hipotesis de
productividad fue el NDVI y en la hipétesis de variabilidad climéatica correspondié a la
estacionalidad de la temperatura (Bio 4) y estacionalidad de la precipitacion (Biol5).

Tabla 2. Resumen de los porcentajes de varianza explicada (pseudo-R?) de las hipotesis
ecoldgicas evaluadas a través de SAR y seleccionadas por AAICc, considerando distintas
resoluciones espaciales.

Resolucién 1° Resoluciéon 2° Resolucién 3° Resolucion 4°  Resolucion 5°
Hipdtesis  Productividad Variabilidad climéatica Productividad Productividad  Productividad
pseudo-R? 0.92 0.78 0.66 0.64 0.54

Los mapas de las predicciones geograficas del modelo macroecoldgico, estimado a traves de
SAR indica de manera general, e independientemente de la escala espacial, una mayor riqueza

especifica en los Andes norte, Escudo Guayanés y El Bosque Atlantico (Fig. 3 a). Los residuales
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del modelo indican que estos se distribuyen de manera heterogénea en el paisaje, con altos
valores observados en los Andes Norte, indicando que el modelo si bien presenta un buen ajuste
(R?=0.92; p <0.05), este no presenta una buena capacidad predictiva en dicha region (Fig. 3 b).
Los modelos a distinta resolucion espacial (Anexo XV) indicaron un patrén similar al descrito
anteriormente, donde la riqueza predicha fue similar a la observada, pero con altos residuales

observados en los Andes Norte.

En el Anexo XIV se describe un resumen de todos los modelos (OLS; GLM y SAR) por
resolucion. Se observo un mejor ajuste y rendimiento en términos de variabilidad explicada para
los modelos SAR versus los métodos no espaciales. Adicionalmente, las predicciones
geogréficas de los modelos, indicaron que los valores predichos de los modelos SAR fueron los
maés cercanos a los valores observados de riqueza, y que los residuales de dichos modelos de

distribuyeron de manera mas homogénea versus los modelos no espaciales (Anexo XV).
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Figura 3. a) Prediccion geografica de la riqueza de Trochilidos mediante modelo SAR a resolucion de

1°, b) Distribucién de residuales de modelo SAR.
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Patron de riqueza especifica por rangos geograficos (cuartiles).

El andlisis del patron de riqueza especifica clasificando los rangos geogréficos en cuartiles (1%,
rango reducido, 2% reducido a mediano, 3 mediano a grande y 4 rango geografico grande),
indic6 que, para las especies de pequefio, reducido a mediano y mediano a rango geogréafico el
patrdn es explicado por la hip6tesis de heterogeneidad de habitat (Tabla 3). Para las especies de
amplio rango geografico (4° cuartil) la hipotesis con mayor apoyo fue la hipdtesis de
disponibilidad de agua, siendo disponibilidad de este recurso el factor ambiental mas importante

para explicar el patrén de riqueza de especies de amplia distribucion (Tabla 3).

La varianza explicada por los modelos para los distintos rangos geogréaficos indicé que la mayor
variacion explicada fue observada para especies de amplia distribucion (4° cuartil). Si bien la
variacion explicada para los rangos geograficos pequefios a mediano fue menor, la
heterogeneidad de habitat fue consistente y evidencid mayores coeficientes de determinacién
respecto al resto de las hipotesis (Tabla 4). La variacion geografica de los tamafios de los rangos
geograficos (Anexo XVII) indico que las especies de pequefio y pequefio a mediano rango
geografico se sittan principalmente en los Andes, Llanos de Venezuela y Bosque Atlantico. Las
especies con rangos medianos indicaron un patron similar al anterior con una mayor riqueza en
Los Andes Norte y Central, region del Caribe y Bosque Atlantico. Las especies de rangos
geograficos grandes (i.e. 4° cuartil, Anexo XVII) mostraron un patrén similar a la riqueza
observada general (Fig. 1a), con maximos en los Andes del Norte, bosque Atlantico y el bosque

himedo de las Guyanas.
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Tabla 3. Comparacién de las hip6tesis macroecoldgicas por categorias de rangos geograficos.

Cuartil Hipotesis variable(s) df Log likelihood AlCc R?
1° Heterogeneidad de
habitat Heterogeneidad EV1 (std) 4 -13.006 30.01 0.23
2° Heterogeneidad de Heterogeneidad EVI (Shannon, std),
habitat indice humedad topogréfica, indice rugosidad 7 -282.491 578.98 0.18
topogréfica
3° Heterogeneidad de Heterogeneidad EV1 (Shannon, std, rango),
habitat indice humedad topografica, indice rugosidad 8 -1628.984 3274 0.33
topografica
4° Disponibilidad de agua Indice de aridez + Precipitacion anual 5 -6567.868 13145 0.74

Tabla 4. Variabilidad explicada por modelo ambiental para distintos rangos geogréaficos (1° a 4°
cuartil). En negrita valores superiores al 50% de variacion explicada por modelo SAR.

1° cuartil 2° cuartil 3° cuartil 4° cuartil
Hipotesis R? R? R? R?
Especie energia 0.02 0.09 0.21 0.60
Disponibilidad de agua 0.03 0.11 0.15 0.74
Balance de agua-energia 0.01 0.02 0.15 0.71
Productividad 0.00 0.04 0.12 0.60
Heterogeneidad de habitat 0.23 0.18 0.33 0.52
Variabilidad climética 0.04 0.07 0.23 0.73
Especies - Area 0.02 0.04 0.18 0.65

Modelos predictivos Bayesiano, hipotesis macroecoldgicas y efecto espacial.

A diferencia de los modelos no espaciales los modelos Bayesianos iCAR indican que a todas
las resoluciones espaciales estudiadas la m&xima riqueza se encuentra situada principalmente
en Los Llanos de Venezuela (Fig. 4). Respecto al efecto espacial, es decir, la variabilidad
explicada del modelo sin considerar los predictores ambientales sobre el patrén de riqueza
indicé un marcado efecto espacial, principalmente en la zona de méaxima riqueza observada,
ademaés de las regiones del El Cerrado y Bosque Atlantico (Fig. 4). En las demas resoluciones
el efecto espacial es mas pronunciado en el hemisferio sur, en una extensa region situada en la
vertiente occidental de los Andes y en las regiones de El Cerrado y el bosque Atlantico (Fig. 4).

Respecto a la hipotesis macroecoldgica con mejor apoyo seleccionada por este método
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correspondié en el caso de resolucion de 1° fue la hipdtesis especie-energia, y a resoluciones
mas gruesas (2 a 5°), correspondio a las hipotesis de productividad y especie-energia (Tabla 5).
Adicionalmente a todas las resoluciones de analisis, se observo un significativo efecto espacial
(i.e. Rho), lo cual denota un importante efecto espacial sobre la riqueza de especies (Anexo
XVI).
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Figura 4. Mapa de riqueza especifica predicha por modelo iCAR a resolucion 1 °, a) riqueza predicha, y
b) efecto espacial.

Tabla 5. Resumen de hipdtesis seleccionadas para explicar el patron de riqueza especifica, en
base a modelos iCAR bayesiano.

Resolucién Hipdtesis ambiental Deviance (mean) Deviance (std)
1° Especie-energia 8066 31.7
2° Productividad 2009 20.63
3° Especie-energia 977 15.7
4° Especie-energia 555 13
5° Productividad 341 11.6
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Efecto de la escala y método de andlisis sobre la evaluacion de hipdtesis macroecoldgicas

Respecto al efecto de la escala de andlisis sobre las distintas hipdtesis macroecoldgicas
evaluadas, indicaron que 11 de 18 variables ambientales y topograficas estudiadas, mostraron
pendientes homogéneas independientemente de la resolucion espacial de los anélisis, indicando
que la relacion entre variable dependiente y predictores es la misma independiente de la
resolucion de analisis (Tabla 6). Se excluyen de esta tendencia el PET, heterogeneidad (desv.

estandar) y humedad topografica (Tabla 6).

Respecto al método de estimacion de pardmetros (i.e. OLS, GLM y SAR), se observo que estos
predicen un menor numero de especies en relacién a la riqueza observada, ademas en ningun
caso se sobreestimd la riqueza especifica. En general, los modelos no espaciales, presentaron
altos residuales lo que indica una menor capacidad predictiva de estos métodos respecto a

modelos que integran la autocorrelacion espacial (i.e. SAR, iCAR) (Anexo XV).
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Tabla 6. Resultados de Meta-analisis para evaluar la homogeneidad de las pendientes de la relacion
riqueza especifica -variables ambientales y/o topogréficas, considerando cinco escenarios de resolucion
espacial.

Hipétesis Variables Estimado Error estandar Q pvalor  Variacion
Radiacion UV (media) 8.6 13.519 7.390 0.117 homogéneo
Radiacion UV (estacionalidad) 0 5.224 2.033 0.730 homogéneo
1) Especie-energia
PET 22.4 23.574 15.616 0.004 heterogéneo
Temperatura media (BIO 1) 0 5.271 0.051 1 homogéneo
Déficit de agua (1A) 0 5.145 0.045 1 homogéneo
2)Disponibilidad de agua
Precipitacion media anual (BIO 12) 0 5.134 0.013 1 homogéneo
3) Balance agua-energia AET 0 0.919 0.002 1 homogéneo
4) Productividad NDVI 0 5.060 0.69 0.953 homogéneo
Altitud 0 5.152 0.110 0.999 homogéneo
Rango altitud 0 5.148 0.141 0.998 homogéneo
Heterogeneidad (Shannon) 0 5.262 0.320 0.989 homogéneo
5) Heterogeneidad de habitat Heterogeneidad (Rango) 11.6 15.898 9.175 0.057 homogéneo
Heterogeneidad (Desv. Estandar) 246.6 166.980 153.914 < 0.0001 heterogéneo
indice rugosidad topografica 0 5.083 0.654 0.957 homogéneo
indice de humedad topografica 21.51 22.997 15.213 0.004 heterogéneo
Estacionalidad precipitacion (BIO15) 0 5.179 0.198 0.995 homogéneo
6) Variabilidad climética
Estacionalidad Temperatura (BIO 4) 0 5.293 0.56 0.967 homogéneo
7) Especie-area Area 0 5.200 0 1 homogéneo

Riqueza de especies de Trochilidos y predictores histéricos.

El patron geografico de las historias Unicas en celdas de 1° indic6 una distribucion de altos
valores principalmente en los Andes (Fig. 5a) evidenciando un marcado gradiente latitudinal
con maximos en zonas tropicales, especificamente a lo largo de los Andes Centrales y Norte
(Fig. 5b). La historia Unica mostr6 una relacién positiva y significativa con la riqueza de especies
(OLS, m=0.38; R?=0.55; p<0.05) (Fig. 5c). Respecto a la variacion latitudinal de las historias
compartidas, los mayores valores observados se distribuyen a mayores latitudes (Fig. 6 b). La
distribucion geogréfica de las historias compartidas se ubicé en cuatro zonas discretas (tres en
el hemisferio norte y una en el hemisferio sur, la primera en la costa Pacifico de Canada, Baja

California (México) y Texas (EEUU), asi como en el norte de Chile (Fig. 6 a). La relacion entre
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riqueza especifica e historias Gnicas fue negativa y significativa (OLS, m=-34.4; R?=0.5;
p<0.05) (Fig. 6¢).

Por otra parte, las tendencias en el patrdn geografico de la historia Unica, e historia compartida
reportadas a 1° de resolucion fueron similares a las tendencias detectadas a mayores
resoluciones. Los mapas de la variacion geografica de la historia Gnica e historia compartida a

resolucion de 2 a 5° se describen en el Anexo XIX.
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Figura 5. a) Variacion geografica de la historia Unica de Trochilidos, b) Tendencia latitudinal de la
historia Gnica en funcion de la latitud, c) relacion de la riqueza de especies explicada por la historia Gnica.
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Al considerar la no linealidad de la relacion riqueza- historia y el efecto de la autocorrelacion
espacial, los modelos GAM+RAC mostré una relacion positiva y significativa de la riqueza e
historia Unica, con un alto porcentaje de variacion explicada (>78%) (Tabla 7). Al considerar el
efecto de la autocorrelacion mediante la adicion de una autocovariable, el modelo GAM+RAC
alcanz6 un 90% de variacion explicada. Por otra parte, la relacién de la riqueza con la historia
compartida fue negativa y significativa con un menor porcentaje de varianza explicada (66%)
(Tabla 7). Al incorporar el efecto de la autocorrelacion espacial, el porcentaje de variacion
explicada por el efecto de la historia compartida sobre la riqueza alcanzé un 90% de varianza
explicada (Tabla 7).

Los modelos que consideraron interacciones entre los predictores historicos (historia Gnica +
historia compartida), revelaron un alto porcentaje de variacion explicada (>83%, Tabla 7),
aumentando de manera importante al considerar la autocovariable espacial (92%). De acuerdo
con el criterio de informacion de Akaike, el modelo con mejor ajuste corresponderia a aquel que
considera la historia Gnica + compartida + autocovariable (AlCc=8472.95). En todos los

modelos se observd una baja, pero significativa autocorrelacion espacial (Moran’s 1 p<0.001)
(Tabla 7).

Tabla 7. Modelos de generales aditivos GAM + RAC, para modelar la relacion entre riqueza
especifica de Trochilidos y predictores historicos (historia Unica y compartida).

Variable | Predictor % DE R? Moran's | p valor AlCc AAIC
Historia Unica 83.2 0.781 0.149 0.001 9680.602 | 1207.652
Historia Unica + autocovariable 91 0.898 0.027 0.001 8623.815 | 150.865
R'qd‘geza Historia compartida 728 | 0658 | 0072 0.001 10992573 | 2519.623
Especies | Historia compartida + autocovariable 89.8 0.900 0.019 0.001 8772.917 | 299.966
Historia Unica + Historia compartida 86.7 0.829 0.039 0.001 9236.232 | 763.282
Historia Unica + Historia compartida +
autocovariable 92.2 0.918 0.011 0.001 8472.95 0

%DE-= porcentaje de Devianza total explicada por cada modelo; R?= pseudo coeficiente de determinacion; Moran's
I = indice | de Moran por cada modelo estimado con 999 simulaciones de Monte Carlo y p valor asociado; AlCc=
criterio de Informacién de Akaike corregido y AAIC=delta Akaike.
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Analisis de vias para explicar el patrén de riqueza de especies (Path Analysis) en funcion
de predictores ambientales, espaciales e historicos.

Los analisis de vias considerando predictores ambientales/topograficos, espaciales y predictores
historicos (historia Unica, historia compartida) indicaron que para una resolucion de 1°, la
riqueza especifica es explicada significativamente por la historia Unica, productividad (NDVI)
y componentes espaciales (i.e. PCNM) (Fig. 7). La historia compartida del grupo no evidencio
relacion significativa con la riqueza de especie de Trochilidos. Por otra parte, el predictor
espacial mostré una importancia significativa, ademas de presentar el coeficiente més alto (>
0.5). De manera similar, otra importante via fue la relacionada a la productividad, siendo el
NDVI un predictor significativo, favoreciendo el apoyo de la hipotesis de “Productividad” como

un potencial mecanismo ecoldgico que explicaria el patron geografico de riqueza de Trochilidos.
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DISCUSION

Patron geografico de la riqueza de Trochilidos

El patron biogeografico de los Trochilidos es consistente e independiente de la escala
espacial, con mayor riqueza de especies en los trépicos y una disminucién paulatina hacia
los polos, lo cual concuerda con lo previamente descrito para avifauna en general (e.g.
Blackburn & Gaston 1996a; Orme et al. 2005, 2006; Rahbeck et al. 2007). Especificamente,
este patrén de riqueza concuerda con el reportado para Trochilidos por Rahbeck & Graves
(2000), a pesar de que estos autores solo consideraron una parte del rango total de
distribucion de los Trochilidos (i.e. Sudamérica). Por lo cual, el méximo observado en los
Andes Norte, Bosque Atlantico y Escudo Guayanés y una menor riqueza en el hemisferio
norte (i.e. USA y Canadd) constituiria un patrén consistente espacial y temporalmente (Fig.
2a). Cabe destacar que este patron de riqueza es concordante con lo reportado para mamiferos
y anfibios (Jenkins et al. 2013), entregando evidencia adicional empirica al denominado
patron latitudinal de especies (Rohde1992; Willig et al. 2003; Gaston 2007; Hurlbert &
Stegen 2014), el cual seria taxa independiente.

El patron de riqueza espacial es consistente a diferentes escalas espaciales de analisis
y evidencio un alto recambio en los Andes Norte y Centrales, y norte de Argentina (Fig. 2b),
en conjunto con una menor riqueza total por area, revelando que las zonas con alta diversidad
beta estan asociadas a una baja diversidad alpha, por lo que zonas con alto recambio espacial
de especies acumulan menor nimero de especies (véase Anexo XII). Aspecto que por
primera vez se describe en la familia Trochilidae, aunque concuerda con lo descrito para aves
de Europa (Koleff & Gaston 2002). De acuerdo a Baselga (2008), la independencia entre
riqueza y recambio se deberia a que faunas menos diversas son consecuencia de
recolonizacion postglacial, eventos que generarian fragmentacion de hébitat y
recolonizaciones heterogéneas en el paisaje, generando un mosaico de especies con acotados
rangos de distribucion. De hecho, este tipo de eventos climaticos, en conjunto con el

levantamiento de los Andes y la formacion del Istmo de Panam4, tuvieron un reconocido
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impacto en los patrones de diversificacion de Trochilidos (MacGuire et al. 2014; Ouvernay
et al. 2018). Esto podria explicar el mayor recambio de especies de Trochilidos observado
en los Andes y su vertiente oriental asociado a la complejidad topogréafica propia de estas
regiones (sensu Melo et al. 2009), situacion descrita también para otros vertebrados (Melo et
al. 2009; Maestri & Patterson 2016). Aunque en particular para Trochilidos también se
asociaria al alto grado de especializacion mutualista observado en zonas tropicales de
Bosques montanos (Costa Rica, Colombia, Bosques Atlanticos Brasilefios) (Dalsgaard et al.
2011). Por otra parte, las zonas con mayor riqueza de especies estdn fuertemente
determinadas por el area disponible (véase Anexo Xl), es decir, la mayor riqueza alpha ocurre
cuando la disponibilidad de area es mayor y la diversidad beta cuando el area disponible es
mas reducida pero heterogénea. En el primer caso la mayor riqueza alpha obedece a la
reconocida relacion biogeogréfica especie-area (Lomolino 2001), para lo cual se enumeran
numerosas explicaciones causales (Rosenzweig 1995; Lomolino 2001), las cuales no se

evaluaron en este trabajo, pero dejan la puerta abierta para futuros trabajos en este tema.

La agrupacion de zonas significativas de alta riqueza (Fig. 2c), o Hotspot de
diversidad, que presentan un menor recambio espacial, denotan que el espacio per se
(autocorrelacion espacial enddgena) actla de manera importante en estas areas, indicando
que factores ecoldgicos como dispersion, contagio entre otros son relevantes (Legendre 1993;
Miller et al. 2007) y modularian la riqueza observada en dichos Hotspots. En consecuencia,
la asociaciéon del patrén observado a la relacion especie-area se deberia a que cuando existe
alta disponibilidad de area total las especies tienden a ocupar las mismas zonas, pero en
menor abundancia y mayor dispersion espacial en el area total, lo cual disminuiria la presion
generada por interacciones bioldgicas negativas de escala local y favoreceria la coexistencia
en el paisaje. Esta hipotesis podria explicar la existencia de la macrozona de alta riqueza en
el Amazonas (i.e. Hotspot) y algunas zonas de alta riqueza secundaria en el hemisferio norte
(Honduras y sur de México), denotando un importante factor espacial en el origen de los
cluster de alta riqueza (Anselin 1995; Mitchell 2005; Martinez & van der Hoek 2018),
tendencia consistente para las distintas resoluciones espaciales en Trochilidos (véase Anexo
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XV), indicando que el efecto espacial se encuentra presente independientemente de la escala

de trabajo.

Hipdtesis macroecoldgicas

Basados en la evidencia proveniente de aplicar un enfoque multi-escala, regresion
espacial, y seleccion de modelos, las hipotesis macroecoldgicas mas plausibles que
explicarian el patron de riqueza especifica fueron la de productividad y variabilidad
climatica, siendo los predictores NDVI (hipoétesis de productividad), y estacionalidad de la
temperatura y precipitacion (hipotesis de variabilidad climatica), los factores ambientales que
modularian la riqueza de Trochilidos independientemente de la escala utilizada. Nuestros
resultados adhieren a la mayoria de estudios que demuestran la significativa relacion riqueza-
productividad (Pianka 1966; Rohde 1992; Rosenzweig 1995; Mittelbach et al 2001,
Blackburn & Gaston 1996b; H-Acevedo & Currie 2003; Hawkins et al. 2007; Jetz & Fine
2012), por lo que esta hipdtesis constituye un potente mecanismo para explicar la distribucion
espacial de la riqueza de Trochilidos. Particularmente, la productividad primaria estimada
través del indice NDVI manifiesta una estrecha relacion entre con el metabolismo de los
colibries. Este grupo posee las tasas metabdlicas mas altas del reino animal (Pearson 1950;
Kriliger et al. 1982), por lo cual, la disponibilidad permanente de ambientes ricos en energia
y productivos ambientalmente, como sucede en los tropicos es imprescindible para mantener
poblaciones estables y con los requerimientos nutricionales necesarios, principalmente
néctares ricos en azlcares que son utilizados para mantener su alto metabolismo, asi como
para generar reservas energeticas en forma de grasas para volar grandes distancias (Suarez
2013; Suarez & Welch 2017).

Por otra parte, la hipotesis de variabilidad climética, ha sido asociada a ambientes
climaticamente estables que a lo largo de la historia han favorecido una mayor acumulacion
de especies (Pianka 1966; Jablonski 1991; Gaston & Blackburn 1996; Hawkins et al. 2006;
Brown 2014). En efecto, la alta riqueza de Trochilidos (Fig. 1a) se encuentra asociada a
climas tropicales estables a lo largo del tiempo (Brown 2014), como la cuenca Amazonica,

53



aunque también a ambientes mas dinamicos climaticamente como los Andes, donde se
podrian haber favorecido procesos histéricos de especiacion en la banda extremadamente
larga y estrecha de habitat de linea arborea andina caracterizada por los fendmenos
meteoroldgicos locales y estocasticos que promueven la fragmentacion (Graves 1988,
Fjeldsa et al. 1999). Por otra parte, zonas de menor riqueza se vinculan a ambientes
extratropicales o templados mayormente expuestos a los efectos de la variabilidad climatica
(Hawkins et al. 2007) y una menor cantidad total de area disponible. Por lo anterior, la mayor
riqueza de Trochilidos desde un punto de vista macroecolégico se asocia a amplios ambientes
productivos, pero climaticamente variables a escala local y regional los cuales son capaces
de soportar un mayor nimero de especies dado que favorecerian las relaciones locales de

especializacién mutualista que son fundamentales para la sobrevivencia de Trochilidos.

La aproximacion de regresion en un marco Bayesiano (i.e. iCAR), identifico que a
todas las resoluciones espaciales estudiadas, la maxima riqueza se situd principalmente en
tierras altas del este de Venezuela y Guyana, patron descrito para aves del Nuevo Mundo
(Hawkins et al. 2006). Este patron geogréafico difiere al reportado previamente por Rahbeck
& Graves (2000) para Trochilidos, principalmente porque estos autores ocupan distintos
predictores ambientales, ademas de utilizar una base de datos de distribucién mas pequefia y
no considerar explicitamente el efecto de la autocorrelacion espacial. Adicionalmente, se
aprecio un marcado efecto espacial principalmente en las zonas de méxima riqueza
observada, ademas de las regiones del El Cerrado y Bosque Atlantico. Desde un punto de
vista ecoldgico, el efecto espacial puede ser vinculado a la variabilidad espacial intrinseca de
la riqueza (sensu Pennino et al. 2017), reflejando la existencia de una estructura espacial
propia. Por lo anterior, la presencia de efecto espacial de la riqueza indicaria que esta podria
estar regulada por procesos bioldgicos estructurados espacialmente, como por ejemplo
competencia, reproduccion, procesos de agregacion, dispersion (Legendre 1993), asi como
preferencias de habitat dentro de gradientes ambientales espacialmente estructurados (Miller
et al. 2007; Miller 2012) y que estarian operando y modulando la riqueza de especies de
Trochilidos. En particular para Trochilidos las fuertes relaciones mutualistas que prestan con

la flora local podrian estar espacialmente estructuradas para permitir la coexistencia en el
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paisaje local de areas amplias y productivas. Esto también podria explicar por qué la hipétesis
de especie-energia (Wright 1983; Currie 1991) jugaria un papel fundamental a resolucion de
1° y mayores (véase Tabla 5), dado que las relaciones mutualistas de Trochilidos estan
asociadas a la obtencion de energia desde las flores que mantienen su metabolismo extremo
y Unico (Suarez et al. 1986; Suarez et al. 1990; Ortiz-Pulido et al. 2012). Estos resultados
complementan lo reportado por el método SAR (i.e. hipétesis productividad y variabilidad
climatica), dado que las variables predictoras de energia como AET, PET o NDVI han sido
indistintamente ocupadas como buenos proxy tanto de la hip6tesis de energia como
productividad (Wright 1983; Hawkins et al. 2007). Por lo cual, si bien modelos iCAR y SAR
tienen un marco estadistico distinto, ambas aproximaciones convergen en que la
productividad es clave para explicar los patrones geograficos de Trochilidos, como también
ha sido reportado para aves del Nuevo Mundo (Hawkins et al. 2007). Claramente nuestros
resultados reafirman la idea que los métodos que consideran el espacio en la evaluacion de
las hipotesis macroecoldgicas son los mas apropiados (Rangel et al. 2010), dado que
muestran menor variacion residual y una mejor capacidad predictiva en términos de bondad
de ajuste respecto a métodos no espaciales (Tognelli & Kelt 2004; Dormann et al. 2007).
Particularmente, los modelos SAR e iCAR son los mas iddneos para predecir y explicar los
patrones de riqueza observados (e.g. Tognelli & Kelt 2004; Bahn et al. 2006; Bahn et al.
2006; Dorman et al. 2007; Kuhn 2007), por lo cual modelos ecoldgicos y/o biogeogréaficos
que hacen uso de informacion espacial, deben obligatoriamente utilizar estas aproximaciones
(e.g. Holloway & Miller 2015), dada su idoneidad para tratar con datos espaciales de la

biodiversidad.

Un interesante patron biogeografico propio de los Trochilidos es que la mayoria de
los Trochilidos presentan rangos geograficos pequefios (i.e. < 12.298 Km?), considerando
como referencia los 50.000 Km? como limite para determinar especies con rangos
geograficos restringidos (Peterson & Watson 1998). El patron de rangos de los Trochilidos
es concordante con lo descrito para avifauna del neotrdpico, los cuales presentan en su
mayoria rangos geograficos reducidos (Orme et al. 2005). Asi también, se pudo observar que

las regiones de montafias son aquellas con mayor presencia de especies de rangos geograficos
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reducidos (véase Anexo XVII), concordando con lo reportado por Orme et al. (2006), quienes
indican que la ubicacion geogréafica de rangos geograficos pequefios se sitla en islas, asi
como en areas montafiosas. Explicaciones a este hallazgo podria ser la mayor disponibilidad
de recursos, habitat y refugios proporcionados por ambientes heterogéneos propio de areas
montafiosas (De Bonilla et al. 2012; Stein et al. 2014, 2015), favoreciendo la mantencion y
acumulacion de una mayor diversidad con relacion a ambientes homogéneos (e.g. Zizka &
Antonelli 2018; Antonelli et al. 2018).

Si bien existen multiples hipotesis macroecoldgicas para explicar los patrones
generales de riqueza (Rohde 1992; Willing et al. 2003; Brown 2014), las hipotesis que
explican los patrones de distribucion de riqueza considerando categorias de rangos
geogréficos (e.g. cuartiles de distribucién), son distintas a las sefialadas para explicar los
patrones globales de diversidad (e.g. Orme et al. 2006; Rahbeck et al. 2007), asi como
también los predictores de dichas hipdtesis (Rahbeck et al. 2007). En este trabajo se encontrd
evidencia que para pequefios a medianos rangos geograficos (i.e. 1 a 3° cuartil) la hipétesis
con mejor soporte fue la heterogeneidad de habitat, siendo la variable heterogeneidad del
indice de vegetacién mejorado (EVI por sus siglas en inglés), el predictor ambiental mas
plausible para explicar la riqueza de Trochilidos de rango geografico pequefio. En
consecuencia, para estas especies ocupar areas con alta heterogeneidad de habitat podria
disminuir la presién generada por interacciones bioldgicas negativas de escala local y
favoreceria la coexistencia de las relaciones mutualistas propias de cada especie en el paisaje.
Otros trabajos sobre diversidad de Trochilidos, también indican la importancia de la
heterogeneidad de habitat para especies de rango geograficos reducidos (Rahbek & Graves
2000), constituyendo uno de los mecanismos estructuradores claves para explicar su riqueza,
dado que la heterogeneidad se asocia estrechamente a una mayor disponibilidad de recursos,
refugios y nichos disponibles (Stein et al. 2014, 2015). La heterogeneidad de habitat tendria
profundas implicancias en los requerimientos de Trochilidos, como por ejemplo la presencia
de refugios, zonas de alimentacion, y sitios de nidificacion (Stirnemann et al. 2015), todos
aspectos de habitat que les brindan mayores oportunidades ante eventos extremos (véase

Borchsenius 1997 para un ejemplo en plantas). Un punto importante a considerar es que, si
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bien se reconoce la importancia de la heterogeneidad de habitat para especies de rangos
restringidos, este es alin mas importante cuando existe una mayor disponibilidad energética
(Kerr & Packer 1997), situacion observada en Trochilidos, cuya mayor diversidad observada
y predicha ocurre en los tropicos (véase Fig. 1a; Anexo XV). Es decir, ambientes con mayor
disponibilidad energética y heterogéneos topogréaficamente serian los sitios donde co-ocurren

un mayor nimero de especies de Trochilidos de rangos geograficos reducidos.

En otro extremo las especies de rangos geogréaficos grandes (i.e. 4° cuartil), presentan
un patron geografico similar al conjunto de todas las especies y al observado en avifauna del
neotrépico en general (Rahbeck et al. 2007) (véase Fig. 1a; Anexo XV). Esto indica que, si
bien la mayoria de las especies de Trochilidos tienen rangos restringidos, el patrén general
de riqueza de especies es dominado por las especies de amplio rango geografico (véase
Anexo XVI1y XVII) (Rahbeck et al. 2007). Para estas especies la hipotesis de disponibilidad
de agua (Rodriguez et al. 2005) es la que mejor explica su riqueza en el paisaje, coincidiendo
con Rahbeck et al. (2007). En nuestro caso, la disponibilidad hidrica constituye un factor
ambiental que explica el patron de riqueza de especies de amplia distribucion (i.e > a
1.106.498 Km?), pero no fue el factor mas importante cuando se consideraron todas las
especies de Trochilidos, adhiriendo a la evidencia que indica que las variables ambientales
para explicar los patrones de distribucion de especies de rangos geogréficos pequefios y
grandes son distintas (H-Acevedo & Currie 2003).

Predictores historicos y conservatismo de nicho ecolégico

El mayor nimero de historias Unicas observado en zonas tropicales montafiosas, que explican
un 83,2% de la variabilidad de la riqueza especifica (91% considerando el efecto espacial
intrinseco), sustenta que la mayor acumulacion de especies en el paisaje estd dada por
especies que han evolucionado de manera independiente, generandose una alta co-ocurrencia
de especies, acompafiada de un bajo recambio espacial (vease Fig. 1b y 5). Esto se puede
explicarse ecolégicamente por segregacion local de los ejes de nicho, particularmente de
recursos troficos, y de esta manera, las areas hotspots se generarian por baja competencia por
recursos gque favorece la co-existencia de Trochilidos, lo cual es coherente con su alto grado

de especializacion en las redes troficas de relaciones plantas-colibries, las cuales estan
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asociadas a la riqueza de especies, precipitacion y velocidad de cambio climatico del
cuaternario (Dalsgaard et al. 2011). Explicaciones evolutivas de este patron indican que
clados basales (i.e. posicion basal en la filogenia) estan presentes o confinados en zonas
tropicales, dado que estos se originaron y se han adaptado a ambientes calidos y himedos
(Hawkins et al. 2005, 2006, 2007), lo cual genera la incapacidad de colonizar ambientes
templados mas frios, producto del alto conservatismo de su nicho ecolégico (Wiens &
Donoghue 2004; Wiens & Graham 2005). Por lo anterior, el patron observado de mayores
historias Unicas en los Andes tropicales, entrega evidencia que el conservatismo de nicho
ecologico constituye un mecanismo evolutivo plausible y que ha acumulado un importante
sustento empirico para distintos taxa de vertebrados e invertebrados (Hawkins & DeVries
2009; Wiens & Graham 2005; Buckley et al. 2010; Kozak & Wiens 2010).

La distribucion de historias compartidas mostro un patron geografico distinto al
de las historias Unicas, exhibiendo una relacion negativa con la latitud, y situandose
principalmente zonas extratropicales en ambos hemisferios. Este predictor histdrico explicd
un 72% de la variabilidad aumentando a un 90% cuando se considero el efecto espacial de la
riqueza, indicando al igual que la historia Gnica, que las historias compartidas se encuentran
agrupadas o estructuradas espacialmente en el paisaje, pero en zonas templadas. Por lo
anterior, las agrupaciones geogréaficas de las historias compartidas indican que la baja
diversidad observada en zonas templadas obedece a que las especies presentes en estas
regiones comparten caracteristicas por historias evolutivas con ancestria comin y menor
diferenciacion en los ejes de nicho, lo que aumentaria el efecto de la competencia modulada
rasgos bioldgicos que influyen en la habilidad de las especies para co-existir (Webb et al.
2002). Este fenémeno fue descrito hace décadas y se denomind hipétesis de Darwin, o
hipotesis “competencia por parentesco’ la cual predice que la similitud en el uso de recursos
se debe a la ascendencia compartida, que genera que especies estrechamente relacionadas
muestren una mayor competencia por recursos que especies mas distantes filogenéticamente

(Cavender-Bares et al. 2009), y por tanto, tienden a co-ocurrir menos (véase Fig. 6 y 1b).
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Integrando las evidencias

Finalmente, la integracion de los predictores de distinta naturaleza (i.e. ambientales,
espaciales e historicos) en un Unico marco metodoldgico (i.e. Andlisis de vias), permitié
sustentar la hipdtesis que la agregacion regional de especies se relaciono positivamente con
el componente histérico (historia Unica), entregando evidencias para inferir que el
conservatismo de nicho ecoldgico seria un mecanismo historico para explicar la variacion
regional de riqueza de Trochilidos. Sin embargo, el conservatismo del nicho ecolégico
constituiria un mecanismo histérico complementario a explicaciones de tipo ecoldgicas, dado
que componentes idiosincraticos del ambiente como la productividad y el efecto del espacio
(autocorrelacion) también constituyen estructuradores del patron geogréafico de la riqueza de
Trochilidos. En consecuencia, el efecto significativo de la historias Unicas, por sobre la
historia compartidas (véase Fig. 7; Tabla 7), en conjunto con componentes ambientales como
la productividad (NDVI1) y el espacio (PCNM), son importantes moduladores de la riqueza
especifica. Siendo en el caso de la productividad un factor ampliamente reconocido para
explicar la riqueza de especies (Pianka 1966; Waide et al 1999; Mittelbach et al. 2001), y
previamente reconocido por modelos espaciales (i.e. SAR) como la hipétesis macroecolégica
que por si sola es la méas plausible para explicar el patron geografico de riqueza de
Trochilidos, asi como también para avifauna neotropical en general (Hawkins et al. 2007).
Respecto al efecto espacial significativo, este corroboroé que el patron de riqueza se encuentra
espacialmente estructurado en el paisaje, y que explica una parte importante de la variabilidad
observada como ha sido descrito para diversos grupos de vertebrados (Tognelli & Kelt 2004,
Dormann et al. 2007; Miller et al. 2007).
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Capitulo N°2

Patron geografico y causas que originan y mantienen el endemismo en Trochilidos

RESUMEN

Las especies endémicas y la distribucion espacial de las areas de endemismo han sido objeto
estudio de la biogeografia desde los primeros naturalistas y biogeografos del siglo XIX.
Respecto a las causas que originan y mantienen el endemismo son numerosas,
reconociéndose que los factores historicos-evolutivos originan los patrones de endemismo y
los factores ambientales, como el clima y la heterogeneidad del paisaje mantienen dichos
patrones. Sin embargo, la evaluacion de la importancia relativa de estos mecanismos para
explicar los patrones de endemismo es atn desconocido, ignorandose ademas el efecto del
espacio en los patrones descritos a la fecha. Por ello, en el presente capitulo, usando como
modelo de estudio las aves Trochilidos del Nuevo Mundo, se evalud la pregunta central de
¢qué mecanismo ambiental, histérico-climatico y espacial estructura los patrones de riqueza
de endemismo? Inicialmente se propuso que dado que la formacidn historica de ambientes
variables topograficamente ha favorecido procesos de especiacion y por lo tanto deberia
haber una relacion positiva de la riqueza con paisajes heterogéneos y productivos. Para
evaluar esta hipdtesis, primero se determinaron las areas de endemismo de especies de la
familia de aves Trochilidae utilizando una mejora en Andlisis Bayesiano de Endemismo
previos (BAE). Luego mediante regresiones espaciales se evaluaron hipotesis ambientales e
histérico-climaticas, y mediante analisis de vias se integraron los efectos directos e indirectos

de los componentes ambientales, historico-climaticos y espaciales.

Los resultados indicaron que el método BAE detecta un mayor numero de endemismo que
métodos no probabilisticos. Los modelos méas probables de endemismo a menor resolucion
(1°) indicaron que procesos de dispersion son los mas probables. Sin embargo, a mayores
resoluciones espaciales (2 a 5°), los procesos de extincidon o especiacion serian igualmente
probables. Desde un punto de vista ecoldgico, el endemismo se asocia a ambientes altamente

heterogéneos, favoreciendo la hipétesis de heterogeneidad de habitat como la més plausible.
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Sin embargo, factores como la alta energia y productividad jugarian un rol fundamental como
predictores del endemismo, indicando que los patrones de endemismo no obedecen a un
mecanismo Unico, sino que es explicado por factores multicausales tanto ecoldgicos como
historicos. Este capitulo no solo se propone una mejora en el método de determinacién de
areas de endemismo bajo un marco Bayesiano, sino también se proponen los procesos
ecoldgicos, historico-climaticos y espaciales que estructuran el endemismo a escala

biogeografica.
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INTRODUCCION

Las especies endémicas y la distribucion espacial de las &reas de endemismo han sido objeto
de interés central de la biogeografia desde los primeros naturalistas y biogedgrafos del siglo
XIX (Parenti & Ebach 2009). En la actualidad las definiciones de endemismo son numerosas,
sin embargo, es ampliamente aceptado que un taxén endémico es basicamente aquel que se
encuentra restringido a un area geogréfica particular (Morrone 2014; Hobohm & Tucker
2014). El endemismo per se es un concepto relativo dependiente de la escala espacial
empleada y la jerarquia taxondmica utilizada para su definicion (Cowling & Samways 1994;
Morrone 1994). En conjunto con la identificacion de los taxa endémicos y su importancia
como unidad biogeografia béasica, la delimitacion geogréfica de las areas de endemismo (i.e.
areas donde ocurre una restriccion coincidente de dos o mas taxa (sensu Laffan & Crisp 2003)
constituyen uno de los mayores desafios de la biogeografia (Espinosa et al. 2001). Dada su
importancia, en la literatura se encuentran numerosas definiciones, aunque en las revisiones
de Posadas & Miranda (1999) y Parenti & Ebach (2009) coinciden en indicar que las areas
de endemismo son &reas geograficamente pequefias que presentan un namero significativo
de especies que no estdn presentes en ninguna otra area, y que ademas presentan
distribuciones relativamente congruentes (Platnick 1991). Una definicion complementaria a
las anteriores es la de Morrone (1994), quien agrega que un area de endemismo presenta una
congruencia distribucional no aleatoria entre diferentes taxa con areas anidadas dentro de
areas mas grandes (Morrone 2009) lo que resulta en una tendencia para concentrar areas que
contienen especies Unicas (i.e. especies endémicas). Otras definiciones incorporan un
contexto filogenético, como la de Harold & Mooi (1994) quienes indican que las areas de
endemismo corresponden a regiones geograficas que comprenden la distribucion de dos o
mas taxa monofiléticos que exhiben congruencia de distribucion geogréfica y filogenética.
Esta definicion cumple con una de las premisas mas importantes respecto a las areas de
endemismo, la cual indica que las especies en un area de endemismo comparten una historia
Unica y tienen similares relaciones biogeogréaficas (Linder 2001). Las numerosas definiciones
de especies endémicas y &rea de endemismo dan cuenta de la importancia de este atributo de

la biodiversidad (Orme et al. 2005), y por tanto constituye un aspecto clave en estudios
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biogeogréaficos y su aplicacion en la conservacién de la biodiversidad. Consecuentemente, es
de suma importancia trabajar con una definicion operacional que involucre métodos de

evaluacion objetiva y estadisticamente rigurosa.

Aproximaciones metodoldgicas para el estudio de los patrones de endemismo.

Junto con una definicidon operacional clara e integradora de lo que es una especie endémica
y un area de endemismo, es de fundamental importancia establecer criterios replicables y
comparables para la definicion de areas de endemismo. Algunos de los métodos usados en la
actualidad son claramente subjetivos, como por ejemplo utilizar un porcentaje arbitrario de
celdas ocupadas cuando el area de estudio es dividida en cuadrantes (e.g. Kier et al. 2009,
Ceballos & Ehrlich 2006; Jetz et al. 2004; Orme et al. 2005) o extensiones geograficas
reducidas (e.g. Cowling & Samways 1994; Jetz et al. 2004; Hobohm & Tucker 2014). Por lo
anterior, y como sefialan Morrone (1994) y Sigrist & Barros de Carvalho (2008), la definicion
de &reas de endemismo no es sencilla, basicamente por aspectos metodoldgicos y la escala

espacial utilizada en los analisis (Laffan & Crisp 2003).

Las actuales aproximaciones para delimitar areas de endemismo han ido de la mano de una
mayor disponibilidad de bases de datos de distribucion de especies (Escalante et al. 2000) y
el desarrollo de metodos de andlisis geograficos explicitos, como el analisis de endemicidad
(NDM) (Szumick et al. 2002; Szumick & Goloboff 2004), algoritmos de interpolacion
(Oliveira et al. 2015), analisis de ordenacion y clasificacion (Moline & Linder 2005; Casazza
& Minuto 2009), endemismo ponderado (Guerin et al. 2015), y endemismo filogenético
(Rosauer et al. 2009). Si bien estas aproximaciones resuelven cuestiones metodologicas,
como la incorporacion explicita de la georreferencia de los organismos (e.g. NDM,
interpolacion), a la fecha no existen métodos de base probabilistica que puedan dar cuenta de
la robustez e incerteza de las areas encontradas. Por esto, en este estudio se propone una
nueva aproximacion denominada “analisis bayesiano de endemismo” en adelante BAE, por
su sigla en inglés. Dicha aproximacion implementa algoritmos para muestrear distribuciones

de probabilidad basado en cadenas de Markov y Monte Carlo (véase Vanderpoorten et al.
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2010; Guerrero et al. 2011 para una primera aplicacion). La ventaja comparativa de esta
aproximacion respecto a otros meétodos es la implementacion de una aproximacion bayesiana
que permite estimar valores de probabilidad (a posteriori) en vez de estimar solo valores de
soporte (Felsteintein 1985). En general, un andlisis bayesiano genera una distribucién de
probabilidad a posteriori de un parametro, un modelo basado en la probabilidad a priori de
ese parametro y la funcién de verosimilitud de los datos (Holder & Lewis 2003). Esta
actualizacion y/o mejora del método presentaria varias ventajas, entre ellas hacer uso de
mayor cantidad de informacion disponible, lo que implica resultados méas consistentes que
los obtenidos por métodos clasicos, resolviendo a su vez problemas més complejos y la
posibilidad de usar informacion a priori (Holder & Lewis 2003). EI método propuesto en
esta tesis es una adaptacion del modelo de sustitucion Jukes & Cantor (1969) para caracteres
binarios (Lewis 2001; Vanderpoorten et al. 2010), inicialmente disefiado para modelar
cambios en los estados de caracter entre rasgos morfoldgicos. En un contexto biogeografico
“ganar” (i.e. transicion del estado 0 al estado 1), representa la dispersion de un area a otra o
especiacion in situ; y “perdida” (i.e. transicion del estado 1 al estado 0), representa extincion
o falta de colonizacion (Vanderpoorten et al. 2010). Desde un punto de vista metodoldgico,
aproximaciones clasicas como el PAE (Analisis de Endemismo por Parsimonia) no permite
modelar dichas transiciones, y asume que “0” es el estado primitivo (Santos 2005). No
obstante, Bisconti et al. (2001) sefialan que un area hipotética “0” se opondria a un modelo
dispersalista, asumiendo que la vicarianza es el principal proceso responsable de la
distribucion de especies (Brooks & van Veller 2003; Peterson & Watson 1998), pasando por
alto la posibilidad de procesos de dispersion (Santos 2005). Dada estas limitaciones, el
método propuesto en esta tesis no solo permite evaluar simultineamente numerosos
escenarios de transicion (i.e. q01, q10, entre otros), si no también, considerar la importancia
de las presencias (frecuencia de 1) y ausencias (frecuencia de 0), el area ancestral hipotética
que mejor se ajusta a los datos y finalmente la entrega de evidencia probabilistica de los

patrones de endemismo observados.
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Causas 0 mecanismos involucrados en los patrones de endemismo.

Como se menciond anteriormente, si bien la definicion y determinacion de éareas de
endemismo no es simple, las causas del origen del endemismo son ain mas complejas, dado
que la restriccion de un taxon a una region geografica particular es consecuencia de diversos
procesos ecoldgicos y evolutivos (Cowling & Samways 1994; Brown & Lomolino 1998) que
operan en distinto tiempo y espacio. Respecto a los mecanismos o factores de tipo
histdricos/evolutivos propuestos para explicar por qué organismos son endémicos, Lomolino
et al. (2010) sefialan los siguientes: a) el taxdn se origind en un determinado lugar y nunca
disperso, b) todo su rango ha cambiado posterior a su origen, y c) el taxon sobrevive en una
pequefa porcion de su mas amplio rango geografico ancestral. Adicionalmente, Anderson
(1994), Fjeldsa et al. (1999) y Cox & Moore (2005) sefialan otros factores histéricos y
evolutivos, como la antigliedad geologica de las areas, origen o aislamiento geografico, bajas
tasas de extincion e inmigracion y la estabilidad ambiental del territorio (Anderson 1994).
Particularmente, areas aisladas (e.g. islas, montafias) y zonas climaticamente estables (e.g.
tropicos), son descritas como mas ricas en endemismos (Fjeldsa et al. 1999; Cox & Moore
2005), presentando ademas singulares condiciones topograficas que moderan los impactos
de condiciones ambientales extremas (Herzog & Kattan 2011), generando refugios ante
eventos historicos como las glaciaciones del Pleistoceno. Por lo cual, muchas especies
endémicas del reciente representan poblaciones relictas que sobrevivieron a grandes cambios

climéticos pasados (Fjeldsa et al. 1999).

Una hipotesis de corte histérico para explicar el alto endemismo es la hipotesis de
“estabilidad ambiental” (Pianka 1966; Klopfer 1959; Dynesius & Jansson 2000; Zuloaga et
al. 2018), la cual promueve la idea de centros de endemismo (Harrison & Noss 2017; Sandel
et al. 2011). Esta hipdtesis predice que las areas que han sido mayormente expuestas a
cambios climaticos intensos, presentan un menor nimero de especies endémicas y
consecuentemente menor numero de areas de endemismo (Dynesius & Jansson 2000;
Zuloaga et al. 2018), existiendo una relacion negativa entre endemismo y cambio climatico
(i.e. desde el Ultimo maximo glacial al reciente). Por lo anterior, las areas de endemismo

pueden ser explicadas por la estabilidad ambiental a través del tiempo, encontrandose menos
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influenciados por eventos extremos como las glaciaciones (~21.000 AP), favorecido la
acumulacion de taxa endémicos (Sandel et al. 2011) debido a la presencia de refugios, lo que
favorece los eventos de especiacion y minimizando los eventos de extincion (Terborgh 1992;
Fjeldsa & Lovett 1997).

La busqueda de un mecanismo general que permita explicar la generacién de patrones de
endemismo es fundamental para identificar las causas subyacentes, y establecer predicciones
respecto a su origen y mantencién en el paisaje. Respecto a esto, una hipétesis general que
podria explicar la distribucién de especies endémicas es la hipdtesis de conservatismo de
nicho ecoldgico (Wiens & Graham 2005), la cual explica la acumulacion de riqueza de
especies en los tropicos dada la limitacion de ciertos organismos para ocupar areas que se
encuentran fuera de sus requerimientos ambientales (e.g. Wiens & Donoghue 2004; Hawkins
et al. 2007). Esta hipotesis, ha sido utilizada para explicar patrones generales de la
biodiversidad (Hawkins et al. 2007; Wiens et al. 2010) y potencialmente podria explicar los
patrones de endemismo. Lo anterior se sustenta en el hecho de que las especies endemicas
presentan una estrecha tolerancia a ciertas condiciones del clima dado su rango geogréafico
restringido, ocurriendo en areas geolégicamente antiguas, presentando a su vez una baja tasa
de inmigracion y limitada vagilidad (Anderson 1994). Todo lo cual generaria su estrecha
capacidad para colonizar nuevos habitats, y por tanto ocurriendo en areas geograficas
reducidas (Morrone 2014; Hobohm & Tucker 2014).

Por otro lado, entre los mecanismos o factores de tipo ecoldgico que explicarian los patrones
de distribucién y endemismo se encuentran las denominadas hipotesis ecoldgicas (e.g.
energia-especies, productividad, variabilidad climética, heterogeneidad espacial entre otras),
las cuales constituyen un importante mecanismo ambiental para explicar los patrones de
riqgueza de endemismo observados (Zuloaga et al. 2018). Tomando como ejemplo la
complejidad topogréfica y la variabilidad de hébitats (Anderson 1994; Rahbeck et al. 2007),
estos generan condiciones ambientales favorables localmente, como, por ejemplo, mayor
disponibilidad de refugios y recursos disponibles (Stein et al. 2015). Otro factor poco
considerado y que constituye un potencial mecanismo ecoldgico para explicar el endemismo,

es la complejidad climética (Herzog & Kattan 2011), también conocida como hip6tesis de
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variabilidad climatica, la cual predice una relacion positiva entre diversidad y zonas
climaticas estables (Currie 1991; Kerr & Packer 1997). Otros factores ambientales tienen un
fuerte poder predictivo de la riqueza de especies, como la productividad, disponibilidad de
agua y energia; pero no tienen la suficiente capacidad para predecir especies de rango
geografico restringido (Rahbeck et al. 2007), como sucede en el caso de las especies
endémicas. Sin embargo, los mecanismos ecologicos mencionados no serian independientes,
sino por el contrario podrian estar interrelacionados de maneras complejas, contribuyendo de

manera conjunta a explicar los patrones observados del endemismo (Anderson 1994).

En resumen, los mecanismos que generan y mantienen la diversidad de especies endémicas
no sélo incluyen procesos historicos y ecoldgicos, si no también propiedades bioldgicas
intrinsecas de los taxa (Nelson & Platnick 1981), los cuales interactian a diferentes escalas
espaciales y temporales, por lo cual constituye un desafio determinar la importancia relativa
de los diferentes factores que generan el patron de endemismo (Cavender-Bares et al. 2009;
Graham et al. 2014). De hecho, explicaciones que integran aspectos ecologicos y evolutivos
pueden entregar un mayor poder explicativo que hipotesis que tratan el pasado y el reciente
como procesos separados (Rickelfs 2004). Los factores histdricos/evolutivos darian cuenta
de mecanismos que originan los patrones de endemismo (Anderson 1994; Hawkins et al.
2007), y por otra parte, los factores ecoldgicos corresponderian a mecanismos encargados de
sustentar o mantener los patrones de endemismo observados en el presente (Herzog & Kattan
2011).

Actualmente existen aproximaciones que permiten evaluar como diferentes mecanismos
ecoldgicos y evolutivos interacttan para generar los patrones de riqueza de especies (Kerr &
Currie 1999, Hawkins et al. 2012; Jetz & Fine 2012; Graham et al. 2014). Sin embargo, existe
un vacio en el conocimiento integrado de los factores modulan los patrones de endemismo,
siendo de particular importancia examinar simultdneamente la influencia de atributos del
ambiente (e.g. clima y topografia), la historia (e.g. glaciaciones) y el espacio (e.g.
autocorrelacion espacial) en el patrén espacial del endemismo, constituyendo un desafio no

resuelto para diversos taxa (Graham et al. 2014). Bajo este escenario, esta tesis busca
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responder las siguientes interrogantes y vacios en el conocimiento actual del endemismo: 1.-
¢Cudles son las principales causas (i.e. ambientales, historicas y/o espaciales) que explican
el patron de riqueza de especies endémicas en el Nuevo Mundo?; y 2.- ;COomo se estructuran
estas causas en el paisaje? Para ello, se implementd una mejora para la determinacién de
areas de endemismo en un marco Bayesiano, para posteriormente integrar los componentes
ambientales, espaciales e historicos, en una aproximacion que permite discernir la
importancia relativa de estos mecanismos en los patrones de endemismo de aves de la familia
Trochilidae como modelo de estudio. Si bien para este taxon existe una primera aproximacion
de los patrones generales de riqueza de este grupo, solo se considerd una parte de su
distribucion (Rahbek & Graves 2000), y respecto a los patrones generales de endemismo
estos no han sido estudiados en profundidad (Fjeldsa et al. 1999, Soane et al 2016; Ouvernay

et al. 2018), y menos aun los mecanismos que explican dichos patrones.

Hipdtesis y predicciones

Dado los antecedentes antes mencionados, este estudio plantea que “La distribucion actual
de los patrones de endemismo de Trochilidos se encontraria estructurada geograficamente en
zonas que historicamente han presentado condiciones climaticas estables (e.g. trépicos) y
topograficamente variables, mostrando una relacion positiva con paisajes que presentan alta
heterogeneidad de habitat, siendo estos factores los que mantienen el patrén actual

endemismo.

Las predicciones derivadas de esta hipotesis indicarian que:

-El patron de endemismo esta relacionado positivamente con variables que caracterizan la
variabilidad geografica y climatica, otorgando argumentos a favor de hipotesis de
heterogeneidad de habitat y variabilidad climatica, respectivamente, como mecanismos

explicativos de los patrones de endemismo observados.
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-Los componentes ambientales relacionados con la productividad y energia tienen una menor
importancia relativa como mecanismo de la agregacion de especies endémicas, dado que su

efecto esta mayormente vinculado a especies de amplio rango de distribucion.

Los objetivos propuestos para someter a prueba la hipotesis son: 1) determinar el patron
geografico del endemismo a través de la generacion y comparaciéon de modelos
probabilisticos, en un marco Bayesiano; 2) evaluar y comparar potenciales mecanismos (i.e.
ambientales, historicos y espaciales) causales del patron de endemismo; y 3) evaluar vias
directas e indirectas de los efectos de los factores y/o predictores sobre la riqueza de especies

endémicas.
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MATERIALES Y METODOS

1. Bases de datos y generacion de modelos Bayesianos de endemismo (BAE)

Para determinar las &reas de endemismo se generd un nuevo método que se denomind
“Analisis Bayesiano de Endemismo” (BAE, Bayesian Analysis of Endemism). Para la
implementacion del analisis BAE se compil6 una base de datos de las areas de distribucion
de Trochilidos excluyendo territorios insulares (e.g. Antillas, Galdpagos, Islas
Malvinas/Falkland, Archipiélago Juan Ferndndez). Los mapas digitales de distribucion

provenientes de Birdlife International (http://www.birdlife.org) fueron intersectados

utilizando grillas de distinta resolucion (i.e. desde 1 a 5°), obteniendo matrices de presencia
(1) y ausencia (0) de cada especie. Los analisis geograficos y manipulacion de datos

espaciales fueron realizados en el programa ARCGIS 10.3 (ESRI, 2016).

El BAE se implementd en un marco Bayesiano a través del método cadenas de Markov y
Monte Carlo (en adelante BMCMC). Este procedimiento es similar al PAE (Morrone 1994,
2014) en cuanto ambos son anadlogos a la reconstruccién de arboles filogenéticos (véase
Garzon-Ordufia et al. 2008), clasificando areas (analogo a taxa) en base a los taxa endémicos
del &rea total analizada (analogo a caracteres homologos). Sin embargo, el andlisis BAE
difiere en el hecho de usar modelos de cambio explicitos y estimar la probabilidad de las
areas clasificadas dado el modelo y los taxa endémicos que contienen. La base probabilistica
del BAE, ademas permite comparar y seleccionar los modelos y su idoneidad, sin un sesgo
previo en el modo de clasificacion. Los arboles fueron enraizados con areas hipotéticas
codificada con ceros y/o unos, alternativas que fueron comparadas posteriormente.
Biogeograficamente una transicion del estado 0 al estado 1, representa la dispersion de un
area a otra o especiacion in situ; y transicion del estado 1 al estado 0, representa extincion o

falta de colonizacion (Vanderpoorten et al. 2010).

El método de Cadenas de Markov y Monte Carlo (MCMC) dentro de un marco Bayesiano se
utilizo para estimar la probabilidad a posteriori de las areas de endemismo. El procedimiento

de MCMC asegura que los arboles sean muestreados en proporcion a sus probabilidades a
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posteriori (Pagel & Meade 2004). Se generaron aproximadamente 10.000.000 arboles
utilizando el procedimiento de BMCMC, submuestreando cada 1.000 arboles para asegurar
que las muestras sucesivas fueran independientes. Para evaluar la zona de convergencia de
las cadenas de Markov, los valores de verosimilitud fueron graficados en funcion de las
cadenas corridas utilizando el programa Tracer v1.6 (Rambaut et al. 2014). Todos los arboles
previos a la zona de convergencia fueron descartados (i.e. quemados); luego se evalud la
autocorrelacion de los valores de verosimilitud restantes en el programa Statistica 7.0,
remuestreando a un retraso de autocorrelacion 0 o no significativa. Con esta muestra
estadisticamente independiente de arboles se estimé las probabilidades a posteriori de cada
nodo basado en el arbol de consenso en el programa BayesTrees (Meade 2017). Solo la
muestra de arboles provenientes de analisis a 1° de resolucion fue manipulada en el programa
Mesquite (Maddison & Maddison 2017) para la obtencion del arbol de consenso. Todos los
andlisis del BAE fueron realizados en el programa BayesPhylogenies (Pagel & Meade 2004)
con modificaciones de A. Meade (c6digo no publicado). Se evalu6 un total de 14 modelos
BAE por resolucion (7 modelos x 2 grupos externos), los cuales considerando 5 resoluciones
espaciales, totalizan 70 modelos de endemismo. La seleccion de modelos se realizo
comparando el ajuste de estos a través del criterio de informacion de Akaike para muestreas
Bayesianas (AICM; Beale et al. 2012) implementado en el software Tracer v1.6 (Rambaut et
al. 2014). Brevemente, el AICM es un AIC, pero utiliza la estimacion del likelihood marginal
y no de la puntuacién de maxima de likelihood de cualquier modelo, dado un analisis
Bayesiano. Se utiliz6 la misma formulacion de un AIC ordinario donde AIC=Lh+2n, donde
Lh es el likelihood marginal del modelo Bayesiano, y n el nimero de parametros en el

modelo.

De manera comparativa se realizaron dos analisis de endemismo que toman en cuenta la
georreferencia de los organismos, pero no son de naturaleza probabilistica. Estos anélisis se
realizaron con el fin de comparar los resultados del analisis BAE. Primero se realiz6 un
analisis de endemismo ponderado corregido (CWE) (Crisp et al. 2001), el cual toma como
unidad de comparacion celdas de una grilla. Este indice es una modificacion del indice WE
(endemismo ponderado), el cual calcula la suma de los reciprocos del nimero total de celdas

en donde se encuentra cada especie, removiendo el efecto de la riqueza (Linder 2001;
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Noguera-Urbano 2017). Los analisis se realizaron con la herramienta SDMtoolbox (Brown
2014) para el programa ARCGIS 10.3 (ESRI 2016). La segunda aproximacion correspondio a
un analisis de endemismo geografico utilizando el método de interpolacion geogréafica de
endemismo (GIE), el cual se basa en la interpolacion espacial Kernel (Oliveira et al. 2015).
Brevemente, este método define areas circulares de influencia alrededor de puntos de
presencia, siendo utilizadas para evaluar el traslape con una funcion de densidad de Kernel
(Oliveira et al. 2015; Noguera-Urbano 2017). Los analisis fueron realizados con la
herramienta GIE (Oliveira et al. 2015) extension para el programa ARCGIS 10.3 (ESRI 2016).

2. Modelos para estimar distintos escenarios de endemismo.

Se compararon 14 modelos (7 modelos x 2 grupos externos) para evaluar areas de
endemismo, estimando las tasas instantaneas de cambio desde el estado 0 (ausente) al estado
1 (presente) (i.e. g01) y desde el estado 1 a 0 (i.e. g10), fijando el grupo externo a un estado

ausente “0” o presente “1” (Tabla 8).

Tabla 8. Modelos de endemismo generados a partir de las combinatorias de los modelos de
cambio (n=3: Q10 + Q01, Q10, y Q01), uso de frecuencia de ocurrencia (n=3: Pi0 = Pi1, Pi0
# Pil, y sin uso de frecuencia) y tipo de grupo externo (n=2: raiz a un estado ausente “0” o

presente “17).

Modelo Modelo de cambio Cambio de Estado Frecuencias
I Q10+ Q01 01 Pi0 = Pil
I Q10 01 Pi0 = Pil
i Q01 0—-1 Pi0 = Pil
v Pi Estimado (Q01) 0—1 Pi0 # Pil
\Y Pi Estimado (Q10) 01 Pi0 # Pil
Vi Pi Estimado (Q10 + Q01)* 01 Pi0 # Pil
VII Pi Estimado (Q10 + Q01)** 01 Pi0 # Pil

Pi=frecuencia de cero y/o uno; Q10= tasa de cambio desde el estado 1 a 0; Q01= tasa

de cambio desde el estado 0 a 1. * =modelo Outgroup 1, **= modelo Outgroup 2.
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3. Simulacién de escenarios de endemismo.

Para comparar los modelos de BAE, y su capacidad para predecir distintos escenarios de
endemismo, se generaron areas de endemismo simuladas a partir del modelo més probable
seleccionado al cual se denomino modelo “verdadero”. A su vez, estos nuevos escenarios de
endemismo se generaron a distintas resoluciones espaciales (i.e. desde 1 a 5°), para identificar
a que resolucién espacial cada modelo fue capaz de recapitular el patron de endemismo
observado. Para esto se grafico la distribucién de largos de rama total estimados por cada
modelo simulado en funcion del largo de ramas total del modelo “verdadero”. Para
complementar dicho analisis, se realiz6 una comparacion de las topologias de los arboles de
endemismo observados (“verdadero”) versus los simulados para identificar el porcentaje de
acuerdo utilizando el método basado en distancias ParaFit (Legendre et al. 2002)
implementado en el programa CopyCat (Meier-Kolthoff et al. 2007). El flujo de trabajo
(véase Fig. 8) describe detalladamente las distintas etapas del analisis BAE, comenzando por
la construccion de las matrices de presencia/ausencia, generacion de escenarios de
endemismo, evaluacion de la autocorrelacion de los arboles y seleccion de modelos.
Posteriormente, la generacion de nuevas matrices de presencia/ausencia, seleccion de
modelos y finalmente comparacidon de topologias del escenario de endemismo observado mas

probable versus los escenarios de endemismo simulados (Fig. 8).
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Matrices presencia/ausencia
P Modelo “verdadero”

1 a 5° resolucion

Generacion matrices
simuladas

Generacion escenarios
endemismo
(Raiz 0 y Raiz 1)

Comparacion topologias
escenario endemismo
observado vs simulado (999

Remuestreos arboles permutaciones)
(autocorrelacion) Remuestreo arboles
simulados y seleccion de
BayesTrees modelos
Statistica

BayesPhylogenies

Performance de las
simulaciones.
(Largo de rama total)

Seleccion de modelos
(criterio de informacion de
Akaike para muestreas
Bayesianas (AICM)
Programa Tracer

Figura 8. Diagrama de flujo para el Anélisis Bayesiano de Endemismo (BAE).

4. Predictores ambientales (climaticos y topograficos) utilizados para evaluacién de

hipotesis ecoldgicas que explican el patron de endemismo.

Para la evaluacion de las distintas hip6tesis ambientales que pueden explicar los patrones de
riqueza de especies endémicas, se describe detalladamente cada hipotesis y sus principales

predictores ambientales y/o topograficos asociados:

Hipotesis especie-energia (Currie 1991): Para evaluar esta hipdtesis como mecanismo
explicativo del patron de endemismo de Trochilidos se utilizd como predictor ambiental la
radiacion UV. Este predictor fue obtenido de la base de datos glUV (Beckmann et al. 2014),
disponible en http://www.ufz.de/gluv/. Se utilizaron las variables radiacién UV anual media

y estacionalidad de la radiacion como indicadores de la tendencia anual y variabilidad. Se
consider6 ademas el potencial de evapotranspiracion (PET) como indicador del balance
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regional de energia (Currie 1991), el cual fue obtenido de la base de datos CGIAR-CSI
(Consortium for Spatial Information) (Zomer et al. 2007, 2008), disponible en
https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database/ y la temperatura media
anual (BIO1) disponible de la base de datos Wordclim (Hijmans et al. 2005)

http://www.worldclim.org/.

Hipotesis disponibilidad de agua (Rodriguez et al. 2005). Para la evaluacion de esta hipdtesis
como mecanismo de la riqueza de endemismos se utilizé como predictor el indice de aridez
(1A) como proxy de déficit de agua, la cual fue obtenida de la base de datos CGIAR-CSI
(Consortium for Spatial Information) (Zomer et al. 2007, 2008), disponible en
https://cgiarcsi.community/data/global-aridity-and-pet-database/. Otra variable utilizada

para evaluar esta hipotesis fue la variable precipitacion media anual (B1O12), obtenida desde

la base de datos Wordclim (Hijmans et al. 2005), disponible en http://www.worldclim.org/.

Hipotesis Balance Agua-energia (Hawkins et al. 2003b; Rodriguez et al. 2005). Para la
evaluacion de esta hipotesis se utilizd como predictor la variable evapotranspiracion actual
(AET) como indicador del balance agua-energia en el paisaje. Esta variable fue obtenida de
la base de datos CGIAR-CSI (Consortium for Spatial Information) (Trabucco & Zomer
2010), disponible en https://cgiarcsi.community/data/global-high-resolution-soil-water-

balance/.

Hipotesis de Productividad (Hutchinson 1959; Mittelbach et al. 2001). La evaluacién de esta
hipétesis como mecanismo de la riqueza de endemismo se realizé utilizando como predictor
el indice de vegetacion de diferencia normalizado (NDVI), el cual representa la cantidad,
calidad y desarrollo de la vegetacion. Sus valores se encuentran en un rango de -1 a 1, donde
-1 representa vegetacion no saludable o zonas deseérticas, 0 indica zonas sin vegetacion y 1,
representa presencia de vegetacién. El indice NDVI se obtuvo de la geoplataforma EDIT

(European Distributed Institute of Taxonomy) (Lobo, 2007) disponible en
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http://edit.csic.es/Soil-VegetationLandCover.html. Esta base de datos representa el promedio

anual por un periodo de 18 afios (1982 a 2000).

Hipdtesis de Heterogeneidad de héabitat (Pianka 1966; Kerr & Packer 1997). Para la
evaluacion de esta hipdtesis se utilizé la variable altitud, a partir de la cual se calcul6 el rango
altitudinal por celda como indicador de la heterogeneidad topografica (Kerr & Packer 1997;
Stein etal. 2014). La altitud fue obtenida desde la base de datos SRTM 90m Digital Elevation

Database v4.1 (Jarvis et al. 2008), disponible en https://cgiarcsi.community/data/srtm-90m-

digital-elevation-database-v4-1/. Adicionalmente, se obtuvieron métricas de heterogeneidad

topografica basados en rasgos texturales del indice EVI (Enhanced Vegetation Index), desde

la base de datos EarthEnv (Tuanmu & Jetz 2015), disponible en https://www.earthenv.org/.
Se seleccionaron las variables Rango (rango de EVI), Shannon (diversidad de EVI) y
desviacion estandar (dispersion de EVI) como indicadores de la heterogeneidad topografica.
Complementariamente se utilizo el indice de rugosidad del terreno e indice de humedad
topografica (Kerr & Packer 1997; Stein et al. 2014), obtenidos desde la base de datos
ENVIREM (Title et al. 2017), disponibles en http://envirem.github.io/.

Hipotesis Variabilidad climatica (Currie 1991). De acuerdo con esta hipotesis, organismos
que ocurren en altas latitudes poseen caracteristicas fisioldgicas méas generalistas debido a la
fuerte variacion estacional del clima, a diferencia de lo observado en bajas latitudes, donde
la baja variabilidad climética favorece la ocurrencia de especies con rangos geograficos mas
localizados (Steven 1989). Para evaluar esta hipdtesis se utilizO como predictores la
estacionalidad de la temperatura y la precipitacion (desviacion estdndar de BIO4 vy
coeficiente de variacion de BIO15 respectivamente). Estas variables representan una medida
de cambio de la temperatura en un afio y el porcentaje de variabilidad de la precipitacion
anual respectivamente. Ambas variables fueron obtenidas desde Wordclim (Hijmans et al.

2005), disponibles en http://www.worldclim.org/.
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Hipdtesis estabilidad climética (Jansson 2002; Sandel et al. 2011; Zuloaga et al. 2018). La
hipdtesis de estabilidad climatica indica que ambientes homogéneos historicamente (i.e.
desde el Ultimo Méaximo Glacial al reciente) acumulan un mayor nimero de especies
endémicas en relacion a ambientes mas variables historicamente. Para evaluar esta hipotesis
como mecanismo que favorece la generacién de endemismo de Trochilidos, se calculé la
métrica de “velocidad climatica”. Esta métrica representa el desplazamiento del clima en
unidades de distancia (metros) por el tiempo (afios). Para este indice se calculd primero el
componente temporal, el cual indica la diferencia absoluta de la temperatura actual y la
temperatura del Gltimo méximo glacial (°C/afio) en una celda. Posteriormente se calculo el
componente espacial, el cual es el cambio de temperatura relativo a la distancia, que es el
cambio de temperatura desde una celda a celda (°C/m). Este componente se calculd
utilizando la pendiente de la cobertura de temperatura media del reciente, mediante la funcion
“slope” del programa ARCGIS 10.3 (ESRI 2016). Las variables temperatura del reciente y del

ltimo maximo glacial fueron obtenidas desde Wordclim (Hijmans et al. 2005).

5) Generacion de variables espaciales mediante analisis de Coordenadas principales de
matrices de proximidad (PCNM) como predictores espaciales de las areas de

endemismo.

Para la generacion de variables espaciales y su posterior utilizacién como predictores en
modelos para estimar la riqueza de especies endémicas, se realizd analisis de coordenadas
principales de matrices de proximidad (PCNM). Para la realizacion del andlisis se siguieron
las siguientes etapas: 1) construccion de matriz de distancia euclidiana sobre los centroides
de cada celda en donde existe valores de riqueza de endemismo, 2) definicion de umbral que
indica el valor maximo de distancia a retener, eligiéndose el criterio de arbol de tendido
minimo (mimimun-spanning tree), y 3) analisis de coordenadas principales de la matriz de
distancia truncada. Estas coordenadas principales (i.e. autovectores) fueron utilizadas como
predictores espaciales en los analisis de regresion y analisis de vias (descritos mas adelante).
De manera simplificada, estos eigenvectores representan diferentes gradientes espaciales,

donde altos eigenvalores representan amplios gradientes espaciales, mientras que pequefos
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eigenvalores caracterizan gradientes de pequefia escala (Borcard & Legendre 2002).
Adicionalmente, dado el alto nimero de variables espaciales generadas, se seleccion6 solo
aquellos PCNM que exhibieran correlacion positiva y significativa (nivel de significancia del
95%) (Borcard et al. 2011), los cuales fueron utilizados en los distintos modelos de regresion
(sensu Diniz-Filho & Bini 2005). Los analisis se realizaron utilizando los paquetes “PCNM”
(Legendre et al. 2013) para la generacion de PCNM mediante andlisis de coordenadas
principales y “packfor” (Dray et al. 2013) para la seleccion de PCNM significativos. Para
evaluar los efectos de la escala de andlisis se generaron distintos conjuntos de PCNM para

cinco resoluciones de andlisis (1 a 5°).

6. Analisis de hipotesis ecologicas para explicar los patrones de rigueza de especies
endémicas.

Para evaluar la relaciéon entre la riqueza de especies endémicas y distintos predictores
ambientales, se utilizaron modelos autoregresivos (SAR), dado la presencia de
autocorrelacion espacial en datos biogeograficos y ecoldgicos (Tognelli & Kelt 2004;
Dormann et al. 2007; Miller et al. 2007; Kissling & Carl 2008). Los analisis fueron realizados
en el paquete “spdep” (Bivand & Piras 2015). La seleccion de los modelos o hipdtesis
ambientales se realizé a través del Criterio de Informacién de Akaike corregido (AlCc, ver
Burnham & Anderson, 2002). Se utilizé el AAIC para seleccionar el modelo mas verosimil,
el cual es una medida de la diferencia de ajuste de cada modelo en relacién con el modelo
mas verosimil. Este indice se calculo a través de la siguiente formula: AAIC= AICj— min
AIC, donde AIC; es el AIC del modelo i, y min AIC es el valor de AIC del “mejor” modelo.
Como regla general, un A;< 2 sugiere sustancial evidencia para el modelo, valores entre 3y
7 indican que el modelo tiene considerablemente menos soporte, mientras que Aj> 10 indica
que el modelo es muy poco probable (Burnham & Anderson 2002). La seleccion de modelos

se realizo a través del paquete MuMin (Barton 2017).

Se consideraron cinco resoluciones espaciales (i.e. desde 1 a 5°) para evaluar los efectos de

la escala de analisis sobre la relacion riqueza de endemismos y sus predictores ambientales.
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7) Evaluacion de los efectos directos e indirectos de predictores ambientales, historicos
y espaciales mediante analisis de vias (Path analysis) sobre el patron de riqueza de

especies endémicas.

Se realizaron analisis de vias para evaluar los efectos directos e indirectos de cada variable
predictora (i.e. ambientales/topograficas, historicas y espaciales) sobre el patron de
endemismo de Trochilidos inferidos a través del BAE. Para reducir el alto nimero de
variables, (i.e. heterogeneidad, energia y variabilidad climatica), se realizaron analisis de
componentes principales (PCA) para obtener un menor nimero de variables y que a su vez
explicaran una mayor varianza (véase Anexo XX). Los eigenvectores obtenidos a traves de
PCA se utilizaron como variables en el analisis de vias. Se incluyé una combinacion lineal
de PCNM vy riqueza de especies endémicas (valor predicho de la regresion lineal entre la
riqueza especies endémicas y los PCNM). Los valores predichos de esta regresion fue
utilizada como un vector el cual representa el componente espacial del patron de endemismo
de Trochilidos, seleccionando solo aquellos PCNM significativos a traves de la funcion
forward.sel del paquete “packfor” (Dray et al. 2013). El andlisis final considero las siguientes

vias:

1) Riqueza ~ PCA (energia) + PCA (heterogeneidad habitat) + PCA (variabilidad climatica) + Valor predicho
(PCNM) + NDVI + Estabilidad climatica

2) PCA (heterogeneidad habitat ~ PCA (energia) + NDVI

3) Estabilidad climatica ~ PCA (heterogeneidad de habitat) + PCA (variabilidad climatica)

Los analisis de vias fueron realizados en el paquete “Lavaan” (Rossell 2012) en el programa
R. Para evaluar la significancia del modelo de via general, se uso la prueba de X? de ajuste
de modelo basada en razon de verosimilitud (LRT). En la LRT se compar6 el modelo de
endemismo propuesto (HO) con el modelo saturado (sin estructura) (H1), es decir, se evaluo
la diferencia entre la matriz de covarianza observada y esperada derivada del modelo. Se
utilizé el estadistico y2 escalado de Satorra-Bentler dado que los datos no seguian una
distribucion normal multivariada (Canavero et al. 2018) (véase Anexo XXI). Si el test entrega
un valor de p significativo, el modelo de endemismo (HO) es rechazado, es decir, es

significativamente peor que el modelo saturado. Si el test no es significativo, el modelo de
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endemismo (HO) no es rechazado, es decir, se ajusta de manera equivalente a un modelo full
(Shipley 1997). Todas las variables fueron transformadas a logaritmo natural previo a los
analisis, y los diagramas de vias fueron dibujados en el programa CmapTools
(http://cmap.ihms.us).
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RESULTADOS

1. Modelos Bayesianos de endemismo (BAE) en Trochilidos.

De acuerdo con el AIC, el modelo seleccionado para la resolucién de 1° fue aquel en donde
solo se estima la tasa de cambio de 0—1 y las frecuencias de 0 y 1 son fijas (i.e. no se estiman)
(Tabla 9). Los modelos seleccionados para las resoluciones de 2 a 5° fueron aquellos en
donde se estima la tasa de cambio bidireccional, es decir, desde el estado 0«1 y se estima
las frecuencias de 0 y 1 dentro del modelo (Tabla 9). En todos los modelos seleccionados el
area ancestral hipotética asume que las especies se encontraban presentes o hipotesis H
(Tabla 9).

El analisis BAE para resolucion de 1° detectd 37 areas de endemismo (probabilidad a
posteriori (pp) Min= 79%; pp Max=92.3%; pp Media=84.9%). Para una resolucion de 2° el
BAE detect6 73 areas de endemismo (pp Min=79%; pp Mé&x=92.3%; pp Media=87%). Para
una resolucién de 3° se registraron 12 areas de endemismo (pp Min=80%; pp Max=97%, pp
Media=87%). A 4° de resolucién el BAE encontraron 27 areas endémicas (pp Min=80%; pp
Max=98%; pp Media= 89%). Finalmente, a 5° de resolucion de registraron 11 areas de

endemismo (pp Min=80; pp Max=98; pp Media=92).

Tabla 9. Modelos de endemismo seleccionados de acuerdo al criterio de informacion de Akaike, se
indica modelo seleccionando por resolucion espacial.

Resolucién Modelos* Area hipotética Lik AIC
1° Q01 Hi -43986.4 87977
2° Pi Estimado Q01 Hi -5891.28 11787
3° Pi Estimado Q01 Hi -3088.26 6181
4° Pi Estimado QO1 H: -1886.05 3776
5° Pi Estimado Q01 Hi -1276.36 2557

*Descripcion de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
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2. Ajuste de modelos a escenario de endemismo simulado.

Para la resolucion de 1°, de 14 modelos de endemismo evaluados 6 modelos simulados se
ajustaron al largo de rama total del escenario de endemismo observado o “verdadero” (Fig.
9 a). Para las demas resoluciones (2 a 5°) el unico modelo que fue capaz de recapitular el
patron observado fue el nimero 6 (i.e. modelo Pi Estimado (Q10 + Q01) con raiz H1). En este
modelo las frecuencias de ceros y unos son estimadas, el cambio permitido es 0«1 y el area
ancestral hipotética (outgroup) asume que todas las especies se encontraban presentes (Fig.
9hb,c,d,e).
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Figura 9. Modelos de endemismo usados para estimar el largo de rama total del arbol que representa
el modelo “verdadero” (modelo 3, QO01, raiz 1) sefialado por la linea continua roja. Para cada modelo
se indica el valor medio del largo de rama de la muestra Bayesiana y el intervalo del 95 % de la
densidad de probabilidad mayor (HPD por su sigla en inglés). a) resolucion 1°, b) resolucién 2°, ¢)
resolucién 3°, d) resolucion 4°, e) resolucién 5°. (Abreviaciones de modelos en Anexo XXII). (Véase
Tabla 8 para descripcién de modelos).
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En cuanto a la capacidad de los modelos de predecir la topologia del arbol de endemismo
“verdadero”, 10s mayores porcentajes de acuerdo entre los modelos observados y simulados
(namero de links significativos) se observaron a resoluciones 4° decreciendo hasta 1°. La

resolucion de 5° mostré el menor porcentaje de links significativos (Tabla 10).

El analisis de topologias de los arboles observados versus simulados indico que para una
resolucion de 1° el maximo porcentaje observado de links significativos fue de un 23.9%
(modelo Q10, raiz 1) y un minimo de 4.1% (modelo Pi Estimado Q01, raiz 0) Tabla 10. Para
una resolucion de 2°, el maximo porcentaje de links significativos fue de un 28.5% (modelo
Pi Estimado QO01, raiz 0) y un minimo de 1.5% (modelo Pi Estimado QO01, raiz 1) Tabla 11.
A una resolucién de 3° el porcentaje maximo de links significativos fue de 56.3% (modelo
Pi Estimado Pi Estimado [Q10 + QO01], raiz 1) y un minimo de 2.8% (modelo Pi Estimado
QO01, raiz 0) Tabla 12. A resolucion de 4° el maximo porcentaje de links significativos fue de
60.4% (modelo Pi Estimado [Q10 + Q01], raiz 0) y minimo de 6.9% (modelo Q10, raiz 1)
Tabla 13. Para resolucién de 5° el maximo porcentaje de links significativos fue de 5.6%
(modelo Pi Estimado [Q10 + QO01], raiz 1) y un minimo de 0% (modelo Pi Estimado Q10,
raiz 0) Tabla 14.

Tabla 10. Comparacion de las topologias de los arboles observados (“verdaderos™) del analisis BAE
versus los arboles de los modelos para una resolucion espacial de 1°.

MODELO BAE (1°)¢ Raiz ParaFitGlobal P-value for global fit Number of significant links/total link Porcentaje
Pi Estimado (Q10 + Q01)* HO 308.6 0.01 391 1669 23.4
Pi Estimado (Q10 + Q01)*  H1 377.572 0.03 259 1669 15.5
Pi Estimado (Q10 + Q01)** HO 724.36 0.01 167 1669 10
Pi Estimado (Q10 + QO1)**  H1 493.97 0.01 194 1669 11.6
Pi Estimado (Q01)_HO HO 16.935 0.09 69 1669 41
Pi Estimado (Q01)_H1 H1 155.236 0.02 73 1669 4.4
Pi Estimado (Q10)_HO HO 186.768 0.03 80 1669 4.8
Pi Estimado (Q10)_H1 H1 18.126 0.101 261 1669 15.6
Q10 + Q01_Ho HO 452.331 0.02 89 1669 5.3
Q10 + Q01_H1 H1 429.335 0.03 144 1669 8.6
QO01_HO HO 8.634 0.111 70 1669 4.2
Q01_H1 H1 135.849 0.02 102 1669 6.1
Q10_HO HO 238.778 0.02 136 1669 8.1
Q10_H1 H1 23.409 0.202 399 1669 239

4 Descripcidn de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
* =modelo Outgroup 1; **= modelo Outgroup 2.
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Tabla 11. Comparacion de las topologias de los arboles observados (“verdaderos™) del analisis BAE

versus los arboles de los modelos para una resolucion espacial de 2°.

MODELO BAE (2°)¢

Raiz ParaFitGlobal

P-value for global fit Number of significant links/total

link Porcentaje

Pi Estimado (Q10 + Q01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)**
Pi Estimado (Q10 + QO01)**
Pi Estimado (Q01)_HO

Pi Estimado (Q01)_H1

Pi Estimado (Q10)_HO

Pi Estimado (Q10)_H1

Q10 + Q01_Ho

Q10 + Q01_H1

QO01_HO

QO1_H1

Q10_HO

Q10_H1

HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1

38617.188
37692.298
39035.733
41615.046
6869.609
15996.236
16006.304
6684.022
40954.099
40971.893
11573.509
14060.479
15309.433
13712.113

0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01
0.01

120
94
157
138
188
10
22
158
84
80
80
24
15
96

659
659
659
659
659
659
659
659
659
659
659
659
659
659

18.2
14.3
23.8
20.9
28.5
15
3.3
24
12.7
12.1
12.1
3.6
2.3
14.6

¢ Descripcidn de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
* =modelo Outgroup 1; **= modelo Outgroup 2.

Tabla 12. Comparacion de las topologias de los arboles observados (“verdaderos”) del analisis BAE

versus los arboles de los modelos para una resolucion espacial de 3°.

MODELO BAE (3°)¢

Raiz ParaFitGlobal

P-value for global fit Number of significant links/total

link Porcentaje

Pi Estimado (Q10 + QO01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)**
Pi Estimado (Q10 + Q01)**
Pi Estimado (Q01)_HO

Pi Estimado (Q01)_H1

Pi Estimado (Q10)_HO0

Pi Estimado (Q10)_H1
Q10 + Q01_Ho

Q10 + Q01_H1

Q01_Ho

Q01_H1

Q10_Ho

Q10 _H1

HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1

396771.103
436506.034
6916.779
6585.903
238.642
3003.139
1915.365
36.537
6668.207
6289.364
992.485
1992.928
2436.774
1385.804

0.001
0.001
0.001
0.001
0.001
0.001
0.028
0.116
0.001
0.001
0.001
0.001
0.001
0.001

147
162
22
11
8
10
14
27
11
12
69
15
13
28

288
288
288
288
288
288
288
288
288
288
288
288
288
288

51
56.3
7.6
3.8
2.8
35
4.9
9.4
3.8
4.2
24
5.2
4.5
9.7

4 Descripcidn de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
* =modelo Outgroup 1; **= modelo Outgroup 2.
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Tabla 13. Comparacién de las topologias de los arboles observados (“verdaderos”) del analisis BAE

versus los arboles de los modelos para una resolucion espacial de 4°.¢

MODELO BAE (4°)¢

Raiz ParaFitGlobal

P-value for global fit Number of significant links/total

link Porcentaje

Pi Estimado (Q10 + Q01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)*
Pi Estimado (Q10 + Q01)**
Pi Estimado (Q10 + QO01)**
Pi Estimado (Q01)_HO

Pi Estimado (Q01)_H1

Pi Estimado (Q10)_HO

Pi Estimado (Q10)_H1

Q10 + Q01_Ho

Q10 + Q01_H1

QO01_HO

QO1_H1

Q10_HO

Q10_H1

HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1
HO
H1

229341.879
207704.946
122407.062
3360.079
1480.81
21611.216
20837.578
1201.861
180764.546
150268.848
6698.75
11725.015
11504.624
10114.984

0.001
0.001
0.001
0.004
0.02
0.001
0.001
0.077
0.001
0.001
0.01
0.07
0.026
0.124

91
84
96
13
32
40
36
14
66
68
21
16
25
11

159
159
159
159
159
159
159
159
159
159
159
159
159
159

57.2
52.8
60.4
8.2
20.1
25.2
22.6
8.8
415
42.8
13.2
10.1
15.7
6.9

¢ Descripcidn de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
* =modelo Outgroup 1; **= modelo Outgroup 2.

Tabla 14. Comparacion de las topologias de los arboles observados (“verdaderos”) del analisis BAE
versus los arboles de los modelos para una resolucion espacial de 5°.

MODELO BAE (5°)¢ Raiz ParaFitGlobal P-value for global fit Number of significant links/total link Porcentaje

Pi Estimado (Q10 + Q01)* HO 103735 0.001 48 100 0.48
Pi Estimado (Q10 + QO1)* H1 98329.536 0.001 56 100 0.56
Pi Estimado (Q10 + Q01)** HO 113399.288 0.001 38 100 0.38
Pi Estimado (Q10 + Q01)** H1 137104.183 0.001 44 100 0.44
Pi Estimado (Q01)_HO HO 517.912 0.131 4 100 0.04
Pi Estimado (Q01)_H1 H1 6743.92 0.193 6 100 0.06
Pi Estimado (Q10)_HO HO 8091.897 0.496 0 100 0

Pi Estimado (Q10)_H1 H1 135.4189 0.459 5 100 0.05
Q10 + Q01_Ho HO 74875.185 0.001 46 100 0.46
Q10 + Q01_H1 H1 91692.579 0.001 54 100 0.54
Q01_HO HO 4149.419 0.182 12 100 0.12
QO01_H1 H1 5624.435 0.473 5 100 0.05
Q10_Ho HO 4450.586 0.501 7 100 0.07
Q10_H1 H1 1882.436 0.92 4 100 0.04

4 Descripcidn de los modelos en Tabla VIII (Materiales y Métodos)
* =modelo Outgroup 1; **= modelo Outgroup 2.
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3. Representacion espacial de las areas de endemismo inferidas a través del analisis
BAE.

A partir del analisis BAE se observo que el nimero de areas de endemismo disminuyé al
aumentar la resolucion especial de anélisis, indicando un patrén escala dependiente (Fig. 10).
De manera general, las areas de endemismo detectadas por el BAE se sitlan entre las latitudes
29°N y 30°S.

Al considerar una division politico-administrativa a resolucion de 1° se observaron areas de
endemismo en Mexico, Colombia, Peru, Brasil, Bolivia y norte de Chile (Fig. 10 a). A una
resolucion de 2° se registraron areas endémicas en Colombia, Venezuela, Guyanas,
Suriname, Brasil y norte de Bolivia (Fig. 10b). A una resolucién de 3° las &reas endémicas
se observaron en Colombia, Venezuela, Ecuador, Perl y Brasil (Fig. 10c). A 4° las areas
endémicas ocurren en México, Colombia, Venezuela, Guyanas, Suriname, Peru, Brasil y
norte de Bolivia (Fig. 10d). A una escala de 5° las areas endémicas se registraron en Ecuador,
Colombia, Venezuela, Guyanas, Suriname, Brasil y la parte norte de Chile y Argentina (Fig.
10e). De manera general e independientemente de la escala de analisis, el mayor nimero de
areas de endemismo se registrd en los Andes norte, centrales y numerosas areas distribuidas

de manera parchosa en la Amazonia (Fig. 10f).
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Figura 10. Mapas de endemismo de Trochilidae inferido por el BAE. a) resolucién 1°, b) resolucién
2°, ¢) resolucién 3°, d) resolucion 4°, €) resolucion 5°, f) Sobreposicion de areas de endemismo. Color
rojo indica maxima sobreposicion de areas de endemismo, color azul indica minima sobreposicion.
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4. Comparacion de area de endemismo detectadas por el BAE versus método de
endemismo ponderado corregido (CWE) y analisis de interpolacion geografica de
endemismo (GIE).

Las areas de endemismo identificadas por el BAE se sobreponen de manera importante a las
areas detectadas por los métodos CWE y GIE, principalmente para los Andes central y
regiones del Amazonas. Sin embargo, el BAE fue capaz de detectar un mayor nimero de
areas de endemismo. Mediante el método CWE, se detectaron numerosas areas de
endemismo, distribuidas principalmente en los Andes (Fig. 11). El método GIE fue mas
concordante con las areas detectadas por el BAE, especificamente para los Andes
ecuatoriales y parte oriental de la region Amazodnica, observandose mediante este método

una Unica gran area de endemismo en las regiones sefialadas (Fig. 12).
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Figura 11. Areas de endemismo inferidas a través del método Endemismo Ponderado
Corregido (CWE) (Crisp et al. 2001).
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Figura 12. Areas de endemismo inferidas a través de Interpolacion Geografica de Endemismo
(GIE), basado en la interpolacion espacial del Kernel (Oliveira et al. 2015)

5. Hipotesis ambientales para evaluar el patrén de riqueza especies endémicas.

Considerando el método SAR, las hipétesis ambientales con mejor ajuste y mayor variacion
explicada fue la hipétesis de “heterogencidad de habitat” (Tabla 15). Dicha hipotesis
constituye la hipotesis mas plausible, dado que el AIC mostrd una diferencia mayor a 2
respecto a las demas hipétesis evaluadas (Tabla 15). Considerando mayores resoluciones de
analisis (véase Anexo XXIII), fueron seleccionadas las hipdtesis de disponibilidad de agua
(2°) y productividad (4°). A resoluciones de 3 y 5° la hipotesis con mejor ajuste fue la
hipdtesis de heterogeneidad de habitat (Anexo XXIII).
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Tabla 15. Hipotesis ambientales para explicar el patrdn de riqueza de especies endémicas a través de

método SAR (resolucion 1°). En negrita modelo con mejor ajuste y mayor R2.

AAIC pseudo R?

Hipétesis Variable df logLik AlCc

Heterogeneidad de habitat  Indice rugosidad topografica 4 -141.651 295.237
Variabilidad climatica Estacionalidad de temperatura 4 -147.264 303.779
hipotesis estabilidad climatica Velocidad climatica 4 -149.302 307.855
Disponibilidad de agua indice de Aridez 4 -151.016 311.283
Productividad NDVI 4 -151.101 311.452
Balance de agua-energia AET 4 -151.134 311.519
Especie energia PET 4 -152.041 313.332

0
8.541
12.617
16.045
16.215
16.281
18.095

0.52
0.35
0.27
0.20
0.20
0.19
0.16

7. Analisis de vias para evaluacion de relaciones directas e indirectas de factores

ambientales, espaciales e historicos sobre la riqueza de especies endémicas.

A resolucién de 1° los resultados indicaron que el patrén de riqueza de especies endémicas

fue explicado de manera positiva y significativa por predictores de energia, productividad,

heterogeneidad de habitat y espaciales (Fig. 13). De manera contraria, se observo que

predictores como la variabilidad y estabilidad histérica del clima explican el patron de

riqueza de endemismos de manera negativa pero significativa (Fig. 13). Los resultados a

resoluciones mas gruesas indicaron que solo la productividad es un predictor significativo

siendo consistente en las distintas escalas. Por otra parte, la estabilidad historica del clima'y

variabilidad climatica son significativas solo a escalas gruesas (4 y 5°) pero de signo contrario

a lo reportado para una resolucion de 1° (Anexo XXI1V).
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Figura 13. Diagrama de vias para analisis BAE (resolucion 1°). Se indican las relaciones directas e indirectas
entre riqueza de especies endémicas y distintos predictores (historia, ambiente, topografia y componente
espacial). a) historia Unica, (X?g = 0.160; RMSEA= 0.126. Lineas continuas indican relaciones significativas
(p<0.05), lineas discontinuas indican relaciones no significativas (p>0.05). Se reportan los coeficientes
estandarizados y valores de p de cada ruta.
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DISCUSION

Modelo Bayesiano de endemismo (BAE) en Trochilidos

El método BAE implementado en este estudio permitio efectivamente establecer
celdas, es decir, areas de endemismo basado en probabilidades a posteriori (pp > 0.84, ver
Fig. 10), a diferencia de gran parte de las metodologias méas usadas en la literatura (e.g. PAE,
VNDM, CWE) que no utilizan teoria de probabilidades. Sin embargo, los patrones detectados
no estuvieron exentos de los efectos de la escala de analisis previamente discutidos en la
literatura (Levin 1992; Wiens 1989; Rahbek 1995, 2005; Holloway & Miller 2015). En
nuestro caso, el nimero de areas de endemismo detectadas depende estrechamente de la
escala de analisis utilizada, por lo que este efecto debe ser considerado cuidadosamente para
delimitar areas de endemismo. Nosotros sugerimos que estos resultados escala dependiente
reflejan en realidad procesos diferenciales de dispersion, extincion y colonizacion
interactuando con importancia relativa a la escala espacial usada. Por lo cual, estos
fendmenos escala espacial dependientes deberian ser descritos por modelos espaciales
distintos y que asignen importancia diferencial a los diferentes pardmetros que describen el
fendmeno, de manera que efectivamente sea posible medir cuales son los potenciales
mecanismos que explican los patrones emergentes de la biodiversidad a diferentes escalas.
Esto ultimo sin duda implica la necesaria comparacién de modelos alternativos como lo

realizado con la aproximacion BAE.

Por otra parte, si bien el método BAE no es extrictamente nuevo, las mejoras propuestas
como la generacién y comparacion de escenarios de endemismo es Unica y nueva
considerando un marco Bayesiano (véase Guerrero et al. 2011; Vanderpoorten et al. 2010).
Por ejemplo, la deteccidn de areas con alta probabilidad a posteriori no es posible con otros
métodos tradicionales no probabilisticos (e.g. PAE, VNDM), pero hacen uso explicito de la
georreferencia de las especies (Linder 2001; Crisp et al. 2001; Oliveira et al. 2015). Por
ejemplo, con todos los métodos se identifica una importante sobreposicion geogréfica de las
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areas de endemismo en la regién de los Andes Ecuatoriales (véase Fig. 10f). Sin embargo,
una ventaja comparativa de nuestro método fue el hecho que éste fue capaz de detectar un
mayor numero de areas de endemismo (véase Fig. 11y 12), todas con altas probabilidades a
posteriori dado el modelo seleccionado y los datos usados. Esta discrepancia observada en
cuanto al nimero de &reas detectadas con diferentes métodos podria originarse primero por
el tipo de datos empleado, en el caso del BAE, la matriz de presencia/ausencia se construyd
a partir de mapas de distribucién que consideran la extension de ocurrencia de cada taxon
(Gaston & Fuller 2009) y en algunos casos pueden sobreestimar la real distribucién de un
taxon (error de comision) (Hurlbert & Jetz 2007; Jetz et al. 2008). Los métodos como CWE
y GIE utilizan Unicamente registros de ocurrencia (e.g. GBIF, Vertnet), por lo cual los
patrones biogeograficos derivados de estos Ultimos presentan una menor sobreestimacion de
los rangos geogréficos (Garcia-Rosello et al. 2015), pero podrian generar sobrestimaciones a
resoluciones grandes (Hurlbert & White 2005; Hurlbert & Jetz 2007) o errores derivados de
la falta de cobertura geografica de los registros o incluso por sesgos de las zonas de muestreo

(Meyer et al. 2016), dado que hay muchas areas inaccesibles o poco exploradas.

De acuerdo al BAE el modelo mas probable a resolucion de 1° se basa en cambio
direccional del estado 0 al 1, donde las frecuencias del estado ausente 0 y presente 1 son fijas
o tienen igual peso en el modelo. Lo anterior, en un contexto biogeografico significa que la
transicion del estado 0—1 representa eventos de dispersidbn o especiacion in situ
(Vanderpoorten et al. 2010), coincidiendo con lo descrito por Ouvernay et al. (2018)
utilizando analisis biogeograficos cladisticos. A mayor tamafio de la unidad espacial de
analisis (i.e. 2 a 5°) los modelos indicaron que el cambio de estado permitido es reversible
(i.e. 01) y es relevante estimar las frecuencias de 0 y 1. Esto sugiere que cuando se abarca
areas de comparacién mayores, y mas inclusivas en el espacio, tanto la dispersion o
especiacion in situ como procesos de extincion, o fracaso para colonizar nuevas areas son
relevantes (Vanderpoorten et al. 2010). Es interesante notar que en todas las resoluciones
espaciales los modelos de endemismo seleccionados siempre sugieren un area hipotética
ancestral donde todas las especies se encontraban historicamente presentes en el paisaje

(hipotesis Hi) revelando que los eventos de dispersion (Vanderpoorten et al. 2010) serian los

94



eventos biogeograficos mas probables (McGuire et al. 2014; Ouvernay et al. 2018) para
explicar los hotspots de endemismo de Trochilidos y las zonas coldspot serian mejor
explicadas por extincion local. Estos antecedentes son consistentes con el hecho de que
multiples eventos de dispersion a través de gradientes de elevacion y masas de agua serian
los mas probables para explicar la distribucion de Trochilidos (Bleiweiss 1998), como por
ejemplo los procesos de dispersion ocurridos desde América del Norte hacia América del Sur
en el Oligoceno tardio, permitiendo la colonizacién de Trochilidos hacia Sudamérica, evento
biogeografico favorecido por la formacién parcial del Istmo de Panama (McGuire et al.
2014), y con una subsecuente radiacion hacia el resto del subcontinente. Al respecto,
McGuire et al. (2014) sefialan que eventos de dispersion hacia Sudamérica hace unos 22 Ma
promovieron la diversificacion de nueve clados dentro de Trochilidae, eventos que basado
en nuestros resultados ocurren con mayor probabilidad a escalas ecoldgicas espaciales
pequefias (1° o menor), aunque también la dispersion es relevante a mayores escalas
espaciales (2° o mayores). Sin embargo, a mayores tamafios de area, la extincion y
colonizaciones locales no exitosas comienzan a estructurar los patrones de biodiversidad a
gran escala. Estos mecanismos propios de escalas mayores serian relevantes para grupos de
distribucién amplia como los Trochilidos, para los cuales fenbmenos de impacto continental
o global moldearian los patrones emergentes de endemismo. Por ejemplo, el levantamiento
de los Andes (~ 12 Ma) y la formacidon del Istmo de Panama (~2.8 Ma) constituyeron los
principales eventos geoldgicos que favorecieron a diversificacion del grupo (McGuire et al.
2014; Ouvernay et al. 2018) y los patrones de endemismos dentro de la familia Trochilidae.
Particularmente, la sustancial diversificacién de Trochilidos generada por el levantamiento
andino generd ademas de una alta diversidad de habitats la acumulacion de especies con
rangos geograficos pequefios (i.e. especies endemicas), generando una alta agregacion de
especies en esta region (c.a 140 especies en los Andes) (Bleiweiss 1998; McGuire et al. 2014)

asi como la formacién de hotspots de endemismos de caracter mas local.

Validacion de modelos BAE

El rendimiento e idoneidad de los modelos BAE mediante simulaciones sustenta que

a una resolucion de 1° efectivamente se obtienen modelos que son capaces de predecir el
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patron de endemismo observado o “verdadero” de acuerdo a los escenarios simulados (véase
Fig. 9), por lo que ésta resolucion de andlisis seria la mas idonea para evaluar areas de
endemismo a escala biogeografica amplia. Para las demas resoluciones solo un modelo
(Modelo N° 6, Pi Estimado (Q01) con raiz 1 Fig. 9) fue capaz de recapitular el patron de
endemismo observado o “verdadero”, indicando que este modelo también es util para el
estudio de patrones de endemismo usando varias resoluciones espaciales en las cuales
mecanismos distintos a los que ocurren a 1° estan jugando un papel importante. Estos
hallazgos, y considerando el efecto de la escala de anélisis permitieron identificar que los
mayores porcentajes de acuerdo con la comparacion de topologias de arboles de los modelos
de endemismo “verdaderos” y simulados ocurrieron a mayores resoluciones espaciales (>
60%) (\VVéase Tablas 10 a 14), lo cual puede tener relacion a la mejor resolucion de los arboles
de endemismo a escalas geograficas mas grandes (i.e. > 3°) y/o a que los mecanismos
subyacentes que conforman los patrones observados de endemismo son mas simples de

modelar a estas escalas con la aproximacion BAE.

Areas de endemismo inferidas a través del analisis BAE.

Las areas de endemismo detectadas por el BAE, indicaron una fuerte influencia de la
escala de analisis, observandose que el nimero de areas de endemismo disminuy6 al
aumentar la resolucion espacial, revelando un marcado patron escala dependiente (Wiens
1989; Rahbek 2004; Rahbek et al. 2007) (Véase Fig. 10). Si bien, se observd este fenémeno
de escala dependencia, las areas de endemismo detectadas por el BAE a distintas resoluciones
se sitlan principalmente entre los 29°N y 30°S, encontrandose el mayor nimero de areas de
endemismo en los Andes Norte y diversas regiones dentro de la Amazonia (véase Fig. 10).
Esto concuerda parcialmente con Ouvernay et al. (2018), quienes ademas indican areas de
endemismo para Norte América, tierras altas de Chiapas y Antillas menores. Asi mismo,
nuestros resultados concuerdan con lo reportado para otros grupos de vertebrados (Balckburn
& Gaston 1996; Kier et al. 2009), siendo los Andes Norte la regidn que concentra el mayor
numero de areas de endemismo, patron probablemente asociado a eventos geoldgicos

historicos como el levantamiento de este macizo (Antonelli et al. 2018), el cual ha sido

96



asociado a la diversificacion de los Trochilidos (Bleiweiss 1998; McGuire et al. 2014). Junto
con lo anterior, Kier et al. (2009) sefialan que el alto endemismo observado en zonas
montafiosas obedece a las elevadas pendientes y gradientes climéticos presentes en dichas
zonas, lo cual genera endemismos locales, producto del alto recambio de especies (Buckley
& Jetz 2008). En efecto, estas regiones han sido consideradas como cunas y museos de
diversidad (Chown & Gaston 2000), donde taxa antiguos han sobrevivido y han favorecido
la acumulacion de una mayor riqueza de especies en general y especies endémicas en

particular (sensu Kier et al. 2009; Ouvernay et al. 2018).

Hipotesis ambientales y el patrén de riqueza especies endémicas.

Junto con la deteccidn de las areas de endemismos, la etapa inmediatamente posterior
es identificar los factores (ambientales, topograficos o histéricos) que explican los patrones
de riqueza de endemismos (sensu Zuloaga et al. 2018). Para Trochilidos el mecanismo
ambiental méas plausible para explicar los patrones de endemismo corresponde a la
heterogeneidad de hébitat. Nuestros resultados concuerdan con lo reportado por Jetz &
Rahbeck (2002) quienes sefialan la importancia de la heterogeneidad topogréafica cuando los
rangos geograficos de las especies son pequerfios, atributo caracteristico de las especies
endémicas (cf. Fattorni 2017). EI mecanismo que opera en la relacién riqueza de especies
endémicas y heterogeneidad de hébitat tiene relacion a que ambientes complejos
topograficamente presentan mas nichos disponibles, pudiendo soportar mas especies a traves
de nichos particionados (Chesson & Warner 1981; Yang et al. 2015). Stein et al. (2014)
sefialan que la heterogeneidad per se promueve la diversidad a través de tres mecanismos,
primero, incrementando gradientes ambientales, tipos de habitat, recursos y aumentando la
complejidad estructural, permitiendo la coexistencia de mas especies (Currie 1991).
Segundo, proveen refugios frente a condiciones ambientales adversas y cambio climético
(Fjeldsa et al. 2012), y tercero, favoreciendo eventos de especiacion (Rosenzweig 1995;
Antonelli & Sanmartin 2011). Por lo anterior, si bien las especies endémicas ocurren en areas
geograficas reducidas, estas areas deben presentar ambientes heterogéneos que provean de

recursos necesarios y facilitan la coexistencia entre especies.
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Junto con lo anterior, es necesario considerar que cuando la escala de analisis es
mayor (i.e. > 3°; véase Anexo XXIII) emergen otras hipotesis como la de productividad y
disponibilidad de agua, las cuales son fuertes predictores de la riqueza de Trochilidos, por lo
que la percepcion de la riqueza de endemismos de Trochilidos estaria directamente
relacionado con la escala utilizada, fendmeno ampliamente discutido en la literatura (Levin
1992; Wiens 1989; Paterson & Watson 1998), reportdndose numerosos ejemplos de las
implicancias de la escala en estudios ecologicos y biogeograficos (Rahbek & Graves 2000;
2001), siendo necesario considerar este efecto a la hora de estudiar patrones de endemismo
tanto de los Trochilidos en particular como de vertebrados en general. Lo anterior, daria
fuerte sustento a la propuesta de usar aproximaciones que permitan seleccionar los modelos
adecuados para rescatar los mecanismos que subyacentes a los patrones de endemismo a
diferentes resoluciones espaciales de analisis, como BAE para describir los patrones y luego
el uso de estadistica espacial para desentrafiar los mecanismos escala dependiente.

Relaciones directas e indirectas de factores ambientales, espaciales e historicos que

explican la riqueza de especies endémicas

Si bien reconocemos a la hipétesis de heterogeneidad de habitat como el principal
mecanismo que explica los patrones de endemismo de Trochilidos, la medicion de la
interaccion y efecto diferencial de otras hipdtesis a través de analisis de vias permiti6
identificar que predictores como energia, productividad, estabilidad historica del clima,
variabilidad climatica y predictores espaciales son conjuntamente importantes predictores del
endemismo (véase Fig. 13). En el caso de la productividad y energia, existio una asociacion
significativa con las areas de endemismo, siendo dichos predictores extensivamente
sefialados como mecanismo ecologico para explicar la riqueza de especies en general (Wright
1983; Hawkins et al 2003b; Bailey et al. 2004; Gillman et al. 2014) y en este caso para
explicar la riqueza de especies endémicas en particular. Por lo anterior, la interaccion entre
ambientes con alta disponibilidad energética y productividad, pero situados en ambientes
heterogéneos (Kerr & Currie 1999; Stein et al. 2014; 2015) permiten sustentar mayor namero

de especies endémicas, perfilandose como los principales estructuradores ambientales de los
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patrones de endemismo de Trochilidos. Tales resultados derivados de mdaltiples lineas de
evidencia (i.e. regresion espacial y analisis de vias) muestran que, desde una perspectiva
espacial, el patron de endemismo se encuentra estructurado geograficamente y localmente
agregado (Fjeldsa & Irestedt 2009) en zonas de alta energia y productividad bioldgica (Andes,
Amazonas, Tierras altas de Venezuela, Bosque Guayanés, Bosque Atlantico); zonas que a
grandes rasgos son caracterizadas por una prolongada estabilidad climatica historica versus
zonas templadas expuestas a mayor influencia de las glaciaciones Plio-Pleistocenicas
(Willing et al. 2003; Wiens & Donoghue 2004; Hawkins et al. 2006; Mittelbach et al. 2007),
donde las areas de endemismo podrian corresponder a poblaciones relictuales que han
sobrevivido a periodos de cambio climatico intensos (Fjeldsa et al. 1999). Lo anterior es
reforzado por dos lineas de evidencia; la primera, areas de endemismo detectadas para
Trochilidos se encuentran en zonas de alta disponibilidad energética y productividad, pero
asociadas a regiones de alta heterogeneidad de habitat (Kerr & Currie 1999; Stein et al. 2014;
2015), siendo esta hipotesis reconocida por las dos aproximaciones metodologicas utilizadas.
Por lo anterior, la combinacion energia-productividad-heterogeneidad permitiria acumular y
mantener un mayor numero de especies endémicas. Al respecto, el trabajo de Zuloaga et al.
(2018) si bien no asigna ningin mecanismo causal a los patrones globales de endemismo,
proponen que la heterogeneidad espacial es un importante factor del endemismo de
vertebrados a escala global. La segunda linea de evidencia apunta a que zonas que
histéricamente han presentado una mayor estabilidad climatica a lo largo del tiempo, como
las zonas tropicales (Brown 2014), favorecen la ocurrencia de endemismos (Harrison & Noss
2017), como fue observado en nuestro caso, siendo la estabilidad histdrica del clima un
importante factor de la riqueza de endemismos (véase Fig. 13). Este Gltimo mecanismo de
corte historico denominado “hipotesis de estabilidad ambiental” (Pianka 1966; Klopfer 1959;
Dynesius & Jansson 2000; Zuloaga et al. 2018), ha sido sugerido para explicar el alto
endemismo observado en los Andes Norte, asi como en el Amazonas, ademas de constituir
un importante promotor de la idea de centros de endemismo, es decir, regiones geogréaficas
con alta concentracion de especies endémicas (Harrison & Noss 2017; Sandel et al. 2011).
En nuestro caso, esta hipotesis fue evaluada considerando la estabilidad historica de la
temperatura desde el ultimo maximo glacial al reciente, revelando una relacién directa y

significativa con la riqueza de endemismo e indirecta con esta a través de la heterogeneidad

99



de habitat (Fig. 13). Lo anterior articula que ambientes actuales que presentan estabilidad
ambiental son producto de una menor influencia historica de eventos climaticos extremos
como las glaciaciones (~21.000 AP), lo que favoreceria la acumulacion de taxa endémicos
debido a la presencia de refugios (Sandel et al. 2011), y favoreciendo los eventos de
especiacion y minimizando los de extincién (Terborgh 1992; Fjeldsa & Lovett 1997).
Nuestro estudio sustenta una relacion negativa y significativa entre la riqueza de especies
endémicas y la estabilidad ambiental historica (véase Anexo XXIII), por lo que ante una
menor variacion histérica del clima (i.e. estabilidad climéatica) mayor es el nimero de
especies endémicas observado, siendo un patrén no solo observado para Trochilidos, sino
también descrito para otros vertebrados (veéase Klopfer 1959; Jansson 2002; Sandel et al.
2011; Zuloaga et al. 2018). Por lo tanto, la estabilidad climatica historica constituye un
mecanismo plausible que habria originado los patrones de endemismo y que rasgos
contemporaneos del paisaje como el relieve topografico y la alta productividad/energia
disponible, constituyen mecanismos que actlan sinergéticamente para mantener la riqueza

de endemismo de Trochilidos.

CONCLUSIONES

-Las areas de endemismo inferidas por el BAE y el uso de seleccion de modelos idoneos a
los datos y la resolucion espacial usada permitié detectar un mayor nimero de areas respecto

a métodos de analisis geograficamente explicitos pero no basados en probabilidades.

-El patrén de endemismo se encuentra positivamente relacionado a variables que caracterizan
la heterogeneidad geografica, entregando argumentos a favor de la hipdtesis de
heterogeneidad de habitat como principal mecanismo ecologico de los patrones de
endemismo de Trochilidos.

-La estabilidad climatica, constituye un significativo factor histérico-climatico que

potencialmente origino los patrones de endemismo de Trochilidos.

-Los factores ambientales como energia, productividad del paisaje, constituyen factores

ambientales recientes que explican la distribucion y acumulacion de la riqueza de especies
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endémicas en conjunto con factores mas relevantes como la heterogeneidad del habitat y la

estabilidad histdrica de estos.
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CONCLUSION GENERAL

De acuerdo con los antecedentes recabados en esta tesis, el patrén general de biodiversidad
predicho por el GLD esta estructurado por la accion conjunta de factores ecoldgicos y
evolutivos. En primer lugar, podemos concluir que mecanismos histéricos como el
conservatismo de nicho ecolégico originan la agregacion regional de especies, pero la
productividad primaria y el efecto del espacio podrian explicar la mantencion de estos

patrones.

Por otra parte, la deteccidn de areas de endemismo en un marco Bayesiano, permite reconocer
areas de endemismo en base a probabilidades, tales como Los Andes Centrales y Norte, asi
como en zonas del bosque Atlantico y tierras Altas de Venezuela. Esta nueva aproximacion
permitio el uso de seleccion de modelos idoneos a los datos, permitiendo detectar un mayor
namero de areas respecto a métodos de analisis geograficamente explicitos, pero no basados
en probabilidades. Respecto a las causas 0 mecanismos que operan en los patrones
observados de endemismo, estas se asocian a variables que caracterizan la heterogeneidad
geografica, entregando argumentos a favor de la hipotesis de heterogeneidad de habitat como
principal mecanismo ecoldgico de los patrones de endemismo de Trochilidos. Por otra parte,
desde una perspectiva historico-climatica, la hipdtesis de estabilidad del clima, también
conocida como velocidad de cambio climatico, constituye un significativo factor que
potencialmente origind los patrones de endemismo de Trochilidos, dado ambientes de alto
endemismo han sido menos afectados por perturbaciones como las glaciaciones Plio-
Pleistocenicas.

Desde una perspectiva del reciente, factores principalmente climéaticos como la energia
disponible y la productividad del paisaje en zonas tropicales constituyen factores ecologicos
que explican la distribucion y acumulacion de la riqueza de especies endémicas, dado que
estas regiones han experimentado una mayor estabilidad ambiental a lo largo de la historia
en relacion con zonas templadas. Estos factores climaticos en conjunto con la heterogeneidad

de hébitat, constituye uno de los mecanismos claves para explicar los patrones de endemismo,
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por lo que tanto el origen y distribucion actual de los endemismos han ocurrido en paisajes
altamente variables y productivos, los cuales generan y mantienen los recursos de habitat y

troficos necesarios para la supervivencia de Trochilidos.
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Anexo |. Listado exhaustivo de variables ambientales y topograficas, se indica base de datos

y autor.

Variable Unidad | Fuente Autor
Temperatura media
anual °C Wordclim Hijmans et al. 2005
Temperatura
(estacionalidad) °C Wordclim Hijmans et al. 2005
Precipitacion anual mm Wordclim Hijmans et al. 2005
Precipitacion
(Estacionalidad) mm | Wordclim Hijmans et al. 2005
Altitud msnm | SRTM 90m Digital Elevation Database v4.1 Jarvis et al. 2008
Rango altitudinal m SRTM 90m Digital Elevation Database v4.1 Jarvis et al. 2009

Global Potential Evapo-Transpiration (Global-PET) and Global | Zomer et al. 2007,
AET mm Aridity Index (Global-Aridity) 2008

Global Potential Evapo-Transpiration (Global-PET) and Global | Zomer et al. 2007,
Al mm Aridity Index (Global-Aridity) 2008

Global Potential Evapo-Transpiration (Global-PET) and Global | Zomer et al. 2007,
PET mm Aridity Index (Global-Aridity) 2008
NDVI - EDIT Geoplatform Lobo 2007

gluV: A global UV-B radiation dataset for macroecological Beckmann et al.
Radiacion UVB (anual) | J/m2/dia | studies 2014
Radiacion UVB glUV: A global UV-B radiation dataset for macroecological Beckmann et al.
(Estacionalidad) J/m2/dia | studies 2014

Heterogeneidad

Tuanmu & Jetz

(Rango) - EarthEnv: Global Habitat Heterogeneity 2015
Heterogeneidad Tuanmu & Jetz
(Shannon) - EarthEnv: Global Habitat Heterogeneity 2015

Estandar)

Heterogeneidad (Desv.

EarthEnv: Global Habitat Heterogeneity

Tuanmu & Jetz
2015

indice de humedad

topogréfica - ENVIREM Title et al. 2017
indice rugosidad del
terreno - ENVIREM Title et al. 2017
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Anexo I1. Seleccion de variables ambientales y/o topograficas mediante factor de inflacion

de varianza (VIF) utilizada en modelos de analisis de vias.

Resolucion 1°

Variables R? Tolerancia VIF
AREA 0.858 0.142 7.055
Temperatura media anual (BIO 1) 0.811 0.189 5.296
Rango altitudinal 0.802 0.198 5.047
Indice de humedad topografica 0.764 0.236 4.231
Precipitacion anual (BIO 12) 0.748 0.252 3.964
Altitud 0.748 0.252 3.961
NDVI 0.650 0.350 2.856
Heterogeneidad (rango) 0.537 0.463 2.160
Precipitacion (Estacionalidad) BIO 15 0.376 0.624 1.602
Resolucién 2°

Variables R? Tolerancia VIF
AREA 0.905 0.095 10
Temperatura media anual (BIO 1) 0.848 0.152 6.575
Precipitacion anual (BIO 12) 0.810 0.190 5.258
Altitud 0.788 0.212 4.707
Rango altitudinal 0.757 0.243 4.121
NDVI 0.719 0.281 3.559
Indice de humedad topogréfica 0.715 0.285 3.503
Heterogeneidad (rango) 0.556 0.444 2.250
Precipitacion (Estacionalidad) BIO 15 0.430 0.570 1.756
Resolucién 3°

Variables R? Tolerancia VIF
AET 0.902 0.098 10
Temperatura media anual (BIO 1) 0.884 0.116 8.631
indice climético de humedad 0.859 0.141 7.107
Altitud 0.829 0.171 5.839
indice de humedad topografica 0.774 0.226 4.428
Rango altitudinal 0.724 0.276 3.628
Heterogeneidad (rango) 0.639 0.361 2.770
Precipitacion (Estacionalidad) BIO 15 0.454 0.546 1.831
Resolucion 4°

Variables R? Tolerancia VIF
Altitud 0.836 0.164 6.088
AET 0.766 0.234 4.276
Rango altitudinal 0.708 0.292 3.419
Indice de humedad topografica 0.646 0.354 2.827
Heterogeneidad (rango) 0.624 0.376 2.661
Precipitacion (Estacionalidad) BIO 15 0.462 0.538 1.858
Resolucién 5°

Variables R? Tolerancia VIF
Altitud 0.895 0.105 9.503
Temperatura (estacionalidad) BIO 4 0.882 0.118 8.462
Temperatura media anual (BIO 1) 0.863 0.137 7.294
NDVI 0.850 0.150 6.689
Indice de humedad topografica 0.841 0.159 6.306
Heterogeneidad (rango) 0.773 0.227 4.404
Rango altitudinal 0.724 0.276 3.617
Precipitacion (Estacionalidad) BIO 15 0.655 0.345 2.902
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Anexo Il1. a) Correlogramas | de Moran para la riqueza especifica a distintas resoluciones (1
a 5°), b) Valores observados | de Moran y valores de p.

a)
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Resolucion Moran | Varianza p valor
1° 0.922 0.00014 <0.05
2° 0.805 0.00056 <0.05
3° 0.714 0.00111 <0.05
4° 0.707 0.00200 <0.05
5° 0.611 0.00288 <0.05
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Anexo V. Estadistico | de Moran (bajo aleatorizacién) para la evaluacion de autocorrelacién
espacial de los residuales de regresion (OLS) entre la riqueza de especies y diferentes

predictores ambientales.

Latitud: Moran | = 75.09; p-value < 0.01

Historia compartida: Moran | = 67.286; p-value < 0.01

Historia Unica: Moran | = 67.564; p-value < 0.01

Radiacion UV (media): Moran | = 71.881; p-value < 0.01

Radiacion UV (estacionalidad): Moran | = 69.103; p-value < 0.01
PET: Moran | = 72.409; p-value < 0.01

Temperatura media (BIO 1): Moran | = 70.423; p-value < 0.01
Déficit de agua (1A): Moran | = 72.11; p-value < 0.01

Precipitacion media anual (BIO 12): Moran | = 68.472; p-value < 0.01
AET: Moran | = 67.401; p-value < 0.01

NDVI: Moran | = 68.546; p-value < 0.01

Altitud: Moran | = 72.882; p-value < 0.01

Rango altitud: Moran | = 73.2; p-value < 0.01

Shannon Heterogeneidad: Moran | = 75.76; p-value < 0.01

Rango Heterogeneidad: Moran | = 74.664; p-value < 0.01

Std Heterogeneidad: Moran | = 74.586; p-value < 0.01

indice de rugosidad topografica: Moran | = 74.32; p-value < 0.01
indice de humedad topografica: Moran | = 73.92, p-value < 0.01
Estacionalidad precipitacion (BIO15): Moran | = 75.919; p-value < 0.01
Estacionalidad Temperatura (BIO 4): Moran | = 65.126; p-value < 0.01
Area: Moran | = 69.968; p-value < 0.01
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Anexo V Listado especie filogenias

ID  Especie ID  Especie ID  Especie ID  Especie
1 Adelomyia melanogenys 60 Chlorestes notata 119 Heliangelus regalis 178 Oreotrochilus leucopleurus
2 Aegotheles insignis 61 Chlorostilbon lucidus 120 Heliangelus strophianus 179 Oreotrochilus melanogaster
3 Aglaeactis castelnaudii 62 Chlorostilbon melanorhynchus 121 Heliangelus viola 180 Orthorhyncus cristatus
4 Aglaeactis cupripennis 63 Chlorostilbon mellisugus 122 Heliodoxa aurescens 181 Oxypogon guerinii
5 Aglaeactis pamela 64 Chlorostilbon poortmani 123 Heliodoxa branickii 182 Panterpe insignis
6 Aglaiocercus coelestis 65 Chrysolampis mosquitus 124 Heliodoxa gularis 183 Patagona gigas
7 Aglaiocercus kingi 66 Chrysuronia oenone 125 Heliodoxa imperatrix 184 Phaeochroa cuvierii
8 Amazilia amabilis 67 Coeligena bonapartei 126 Heliodoxa jacula 185 Phaethornis anthophilus
9 Amazilia amazilia 68 Coeligena coeligena 127 Heliodoxa leadbeateri 186 Phaethornis atrimentalis
10 Amazilia beryllina 69 Coeligena helianthea 128 Heliodoxa rubinoides 187 Phaethornis augusti
11 Amazilia chionogaster 70 Coeligena iris 129 Heliodoxa schreibersii 188 Phaethornis bourcieri
12 Amazilia decora 71 Coeligena lutetiae 130 Heliodoxa xanthogonys 189 Phaethornis eurynome
13 Amazilia fimbriata 72 Coeligena orina 131 Heliomaster furcifer 190 Phaethornis griseogularis
14 Amazilia franciae 73 Coeligena phalerata 132 Heliomaster longirostris 191 Phaethornis guy
15 Amazilia lactea 74  Coeligena prunellei 133 Heliothryx auritus 192 Phaethornis hispidus
16 Amazilia rosenbergi 75 Coeligena torquata 134 Heliothryx barroti 193 Phaethornis koepckeae
17 Amazilia rutila 76 Coeligena violifer 135 Hemiprocne mystacea 194 Phaethornis longirostris
18 Amazilia saucerrottei 77 Coeligena wilsoni 136 Hylocharis chrysura 195 Phaethornis longuemareus
19 Amazilia tobaci 78 Colibri coruscans 137 Hylocharis cyanus 196 Phaethornis malaris
20 Amazilia tzacatl 79 Colibri delphinae 138 Hylocharis eliciae 197 Phaethornis philippii
21 Amazilia versicolor 80 Colibri serrirostris 139 Hylocharis grayi 198 Phaethornis pretrei
22 Amazilia viridicauda 81 Colibri thalassinus 140 Hylocharis leucotis 199 Phaethornis ruber
23 Amazilia viridigaster 82 Cynanthus latirostris 141 Hylocharis sapphirina 200 Phaethornis striigularis
24 Amazilia yucatanensis 83 Cynanthus sordidus 142 Hylocharis xantusii 201 Phaethornis subochraceus
25 Androdon aequatorialis 84 Damophila julie 143 Kilais guimeti 202 Phaethornis superciliosus
26  Anthocephala floriceps 85 Discosura conversii 144 Lafresnaya lafresnayi 203 Phaethornis syrmatophorus
27  Anthracothorax dominicus 86 Discosura langsdorffi 145 Lampornis amethystinus 204  Phaethornis yaruqui
28 Anthracothorax mango 87 Discosura longicaudus 146 Lampornis calolaemus 205 Phlogophilus hemileucurus
29 Anthracothorax nigricollis 88 Discosura popelairii 147 Lampornis castaneoventris 206 Polyonymus caroli
30 Anthracothorax prevostii 89 Doryfera johannae 148 Lampornis clemenciae 207 Polytmus guainumbi
31 Anthracothorax veraguensis 90 Doryfera ludovicae 149 Lampornis hemileucus 208 Polytmus theresiae
32 Anthracothorax viridigula 91 Elvira chionura 150 Lampornis sybillae 209 Pterophanes cyanopterus
33 Anthracothorax viridis 92 Elvira cupreiceps 151 Lampornis viridipallens 210 Ramphodon naevius
34 Aphantochroa cirrochloris 93 Ensifera ensifera 152 Lamprolaima rhami 211 Ramphomicron microrhynchum
35 Archilochus alexandri 94  Eriocnemis alinae 153 Lepidopyga coeruleogularis 212 Rhodopis vesper
36 Archilochus colubris 95 Eriocnemis cupreoventris 154 Leshia nuna 213 Sappho sparganura
37 Atthis heloisa 96 Eriocnemis glaucopoides 155 Lesbia victoriae 214 Schistes geoffroyi
38 Avocettula recurvirostris 97 Eriocnemis luciani 156 Leucippus baeri 215 Selasphorus flammula
39 Boissonneaua flavescens 98 Eriocnemis mosquera 157 Leucippus chlorocercus 216 Selasphorus platycercus
40 Boissonneaua matthewsii 99 Eriocnemis nigrivestis 158 Lophornis chalybeus 217 Selasphorus rufus
41 Calliphlox amethystina 100 Eriocnemis vestita 159 Lophornis delattrei 218 Selasphorus sasin
42 Calliphlox bryantae 101 Eugenes fulgens 160 Lophornis pavoninus 219 Sephanoides fernandensis
43 Calliphlox mitchellii 102 Eulampis holosericeus 161 Metallura aeneocauda 220 Sephanoides sephaniodes
44 Calothorax pulcher 103 Eulampis jugularis 162 Metallura baroni 221 Stellula calliope
45 Calypte anna 104 Eupetomena macroura 163 Metallura eupogon 222 Stephanoxis lalandi
46 Calypte costae 105 Eupherusa eximia 164 Metallura odomae 223 Taphrolesbia griseiventris
47 Campylopterus falcatus 106 Eupherusa nigriventris 165 Metallura phoebe 224 Taphrospilus hypostictus
48 Campylopterus hemileucurus 107 Eutoxeres aquila 166 Metallura theresiae 225 Thalurania colombica
49 Campylopterus hyperythrus 108 Eutoxeres condamini 167 Metallura tyrianthina 226 Thalurania fannyi
50 Campylopterus largipennis 109 Florisuga fusca 168 Metallura williami 227 Thalurania furcata
51 Campylopterus villaviscensio 110 Florisuga mellivora 169 Microchera albocoronata 228 Thalurania glaucopis
52 Chaetocercus bombus 111 Glaucis aeneus 170 Microstilbon burmeisteri 229 Thaumastura cora
53 Chaetocercus mulsant 112  Glaucis hirsutus 171  Myrmia micrura 230 Threnetes leucurus
54  Chalcostigma herrani 113 Haplophaedia aureliae 172  Myrtis fanny 231 Threnetes ruckeri
55 Chalcostigma olivaceum 114 Haplophaedia lugens 173 Ocreatus underwoodii 232 Topaza pella
56 Chalcostigma ruficeps 115 Heliactin bilophus 174 Opisthoprora euryptera 233 Urochroa bougueri
57 Chalcostigma stanleyi 116 Heliangelus amethysticollis 175 Oreonympha nobilis 234 Urosticte benjamini
58 Chalybura buffonii 117 Heliangelus exortis 176 Oreotrochilus chimborazo 235 Urosticte ruficrissa;
59 Chalybura urochrysia 118 Heliangelus micraster 177 Oreotrochilus estella
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Anexo VI. Relacién entre la distancia raiz-tips y el nimero de nodos.
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ANEXO VII. Andlisis de componentes principales para evaluacion de hipotesis ecolégicas

para descripcion del patron de riqueza de especies.

Resolucién 1°

Tipo de Variable

Componente Principal

Porcentaje varianza explicada (%)

Ambientales

PCAl

65

Topogréficas

PCA1l

85

Resolucién 2°

Tipo de Variable

Componente Principal

Porcentaje varianza explicada (%)

Ambientales PCAl 63
PCA2 22.3
Topogréficas PCAl 83.9

Resolucién 3°

Tipo de Variable

Componente Principal

Porcentaje varianza explicada (%)

Ambientales PCA1l 62.8
PCA2 23.4
Topograficas PCA1l 83.6

Resolucién 4°

Tipo de Variable

Componente Principal

Porcentaje varianza explicada (%)

Ambientales PCA1l 62.8
PCA2 23.4
Topograficas PCAl 83.6

Resolucién 5°

Tipo de Variable Componente Principal Porcentaje varianza explicada (%)
Ambientales PCA1l 59.4

PCA2 25.6
Topograficas PCAl 82
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Anexo VIII. Test de Normalidad multivariada basado en Kurtosis para matriz de datos patrén
de riqueza de Trochilidos. (Hipotesis nula: las muestras provienen de una distribucion normal
multivariada).

a) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos 1°
W = 18201, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

b) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos 2°

W = 3160.6, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

¢) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos 3°
W =744.69, wl = 0.48, dfl = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

d) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos 4°
W =1351.5, wl = 0.48, dfl = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

e) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos 5°

W =1513.1, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01
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Anexo X. Distribucion del tamafio de rango geografico de las especies de la familia
Trochilidae. a) Histograma de frecuencias de la distribucion de valores de tamafio de rango
geogréfico. b) Variacion geografia promedio de los tamafios de los rangos geogréficos.
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Anexo Xl. a) Riqueza de especies (diversidad a) por banda latitudinal de un grado, b)
Diversidad 3 por banda latitudinal de un grado.
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Anexo XIlI. Relacién entre la diversidad Beta y diversidad Alpha. EI modelo de regresion fue

corregido por el efecto de la latitud.
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Anexo XIII. Mapas de riqueza especifica predicha, cluster espaciales (Hotspot) de riqueza
especifica y cluster locales de puntos calientes, frios y valores atipicos (I Anselin local de
Moran).
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Figura S1. Patron de riqueza de Trochilidos a resolucion de 1°, a) Riqueza observada, b)
Hotspot de riqueza especifica (estadistico Getis Ord*), y c¢) Indicador local de asociacién
espacial (LISA).
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Figura S2. Patron de riqueza de Trochilidos a resolucion de 2°, a) Riqueza observada, b)
Hotspot de riqueza especifica (estadistico Getis Ord*), y ¢) Indicador local de asociacién
espacial (LISA).
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Figura S3. Patron de riqueza de Trochilidos a resolucién de 3°, a) Riqueza observada, b)
Hotspot de riqueza especifica (estadistico Getis Ord*), y c) Indicador local de asociacion

espacial (LISA).
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Figura S4. Patron de riqueza de Trochilidos a resolucion de 4°, a) Riqueza observada, b)
Hotspot de riqueza especifica (estadistico Getis Ord*), y ¢) Indicador local de asociacion

espacial (LISA).
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Figura S5. Patron de riqueza de Trochilidos a resolucién de 5°, a) Riqueza observada, b)
Hotspot de riqueza especifica (estadistico Getis Ord*), y c¢) Indicador local de asociacion

espacial (LISA).
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Anexo XIV. Resumen hipétesis para evaluar el patron de riqueza de Trochilidae. Se indica resolucion
espacial y método de analisis (OLS, GLM y SAR). En letras negras modelo seleccionado por el AlCc.

Escala de anélisis: Resolucién 1°

Método: OLS
Log
Hipotesis Variable(s) df | Likelihood AlCc A AIC R?
#1 Especie energia UV (media) + Temperatura anual 4 -6449.09 | 12906.20 | 1237.077 0.331
#2 Disponibilidad de agua | indice aridez + Precipitacién anual 4 -6015.912 | 12039.84 | 368.798 0.57
#3 Balance de agua-energia | AET 3 -6167.465 | 12340.94 | 669.897 0.50
#4 Productividad NDVI 3 -6292.542 | 12591.10 | 920.051 | 0.43
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het. + STD
habitat HET. + Humedad topogréfica + Indice rugosidad 6 -6644.159 | 13300.36 | 1629.315 | 0.26
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica | precipitacion 4 -5831.512 | 11671.05 0.000 0.64
#7 Especies - Area AREA 3 -6191.988 | 12389.99 | 718.943 | 0.486
Método: GLM
Log
Hipétesis Variable(s) df | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET + Temperatura anual 4 -6495.112 | 12998.25 | 1214.380 | 0.97
#2 Disponibilidad de agua | indice aridez + Precipitacion anual 3 -5888.926 | 11783.86 0.000 0.99
#3 Balance de agua-energia | AET 2 -6039.212 | 12082.43 | 298.566 0.98
#4 Productividad NDVI 2 -7129.361 | 14262.73 | 2478.863 | 0.95
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het. + STD
héabitat HET. + Humedad topogréfica + Indice rugosidad 7 -8406.217 | 16826.49 | 5042.626 | 0.82
#6 Variabilidad climética Estacionalidad temperatura 2 -6345.108 | 12694.22 | 910.357 0.98
#7 Especies - Area AREA 2 -8406.217 | 16826.49 | 288.997 0.98
Método: SAR
Log
Hipbtesis Variable(s) df Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET + Temperatura anual 6 -4357.86 | 8727.763 | 42212 0.92
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual 5 -4346.255 | 8702.54 16.989 0.92
#3 Balance de agua-energia | AET 4 -4354.885 | 8717.79 32.239 0.92
#4 Productividad NDVI 4 -4338.765 | 8685.551 0.000 0.92
#5 Heterogeneidad de
habitat Rango Altitud + Humedad topogréafica 5 -4339.281 | 8688.593 3.042 0.92
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica precipitacién 5 -4350.652 | 8711.335 | 25.784 0.92
#7 Especies - Area AREA 7 -4375.703 | 8759.427 | 73.875 0.92
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Escala de analisis: Resolucién 2 °

Método: OLS
Log
Hipbtesis Variable(s) df Likelihood AlCc A AIC R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET 4 -1843.018 | 3694.11 | 306.086 0.28
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual 4 -1746.802 | 3501.678 | 113.655 0.50
#3 Balance de agua-energia | AET 3 -1785.878 | 3577.8 189.776 0.42
#4 Productividad NDVI 3 -1795.329 | 3596.703 | 208.679 | 0.40
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het. + STD
habitat HET. + Humedad topogréfica + Indice rugosidad 8 -1837.994 | 3692.258 | 304.234 | 0.30
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica | precipitacién 4 -1689.975 | 3388.024 0.000 0.59
#7 Especies - Area AREA 3 -1789.527 | 3585.099 | 197.075 0.41
Método: GLM
Log
Hipdtesis Variable(s) df Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + Temperatura anual 4 -2076.892 | 4161.859 | 447.517 | 0.986
#2 Disponibilidad de agua | Indice aridez + Precipitacién anual 3 -1854.149 | 3714.342 0 0.994
#3 Balance de agua-energia | AET 2 -1939.121 | 3882.264 | 167.922 | 0.992
#4 Productividad NDVI 2 -2223.245 | 4450513 | 736.17 | 0.976
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het. + HET
héabitat (STD) 5 -2562.163 | 5134.438 | 1420.096 | 0.918
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica precipitacién 3 -1972.783 | 3951.61 | 237.268 | 0.991
#7 Especies - Area AREA 2 -1916.668 | 3837.357 | 123.015 | 0.992
Método: SAR
Log
Hipétesis Variable(s) df | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia PET 4 -1533.271 3074.617 33.749 0.77
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual 5 -1526.5 3063.112 | 22.245 0.78
#3 Balance de agua-energia | AET 4 -1527.253 3062579 | 21.712 0.78
#4 Productividad NDVI 4 -1522.106 3052.287 11.420 0.78
#5 Heterogeneidad de
hébitat Rango Altitud 4 -1530.842 3069.759 | 28.892 0.77
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica | precipitacién 5 -1515.378 3040.867 0.000 0.78
#7 Especies - Area AREA 4 -1530.163 3068.3 0.77
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Escala de anélisis: Resolucién 3°

Método: OLS
Log
Hipétesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET -959.584 | 1927.311 | 98.897 0.23
#2 Disponibilidad de agua | Indice aridez + Precipitacion anual -921.334 | 1850.811 | 22.397 0.41
#3 Balance de agua-energia | AET -933.113 | 1872.312 | 43.897 0.36
#4 Productividad NDVI -932.001 | 1870.088 | 41.674 0.36
#5 Heterogeneidad de Rango AJtitud + HET. (rango) + Shannon Het. + STD
habitat HET. + Indice rugosidad + Humedad topogréfica -951.114 | 1918.754 | 90.340 0.27
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica | precipitacion -910.135 | 1828.415 0.000 0.45
#7 Especies - Area AREA -943.173 | 1892431 | 64.017 0.31
Método: GLM
Log
Hipétesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + Temperatura anual -1192.898 | 2391.883 | 273.102 | 0.97
#2 Disponibilidad de agua | Indice aridez + Precipitacién anual -1056.347 | 2118.780 0.000 0.99
#3 Balance de agua-energia | AET -1082.372 | 2168.787 | 50.007 0.99
#4 Productividad NDVI -1150.232 | 2304.506 | 185.726 | 0.98
#5 Heterogeneidad de TOPOWET + HET. (rango) + Shannon Het. + Rango
hébitat Altitud + STD HET. + Indice rugosidad -1288.936 | 2592.279 | 473.499 | 0.94
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climética precipitacién -1162.348 | 2330.783 | 212.002 | 0.97
#7 Especies - Area AREA -1145.125 | 2294.294 | 175.514 0.98
Método: SAR
Log
Hipotesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia PET -849.641 | 1707.425 8.909 0.64
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual -845.932 | 1702.081 3.565 0.65
#3 Balance de agua-energia | AET -848.097 | 1704.339 5.823 0.65
#4 Productividad NDVI -845.186 | 1698.516 0.000 0.66
#5 Heterogeneidad de
habitat Rango Altitud + Humedad topografica -847.677 | 1705.571 7.055 0.65
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climética precipitacion -847.516 | 1705.249 6.733 0.65
#7 Especies - Area AREA -849.8858 | 1707.800 - 0.64




Escala de anélisis: Resolucién 4°

Método: OLS
Log
Hipétesis Variable(s) df Likelihood AlCc A AIC R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET 4 -570.575 | 1149.392 | 57.586 0.23
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual 4 -551 | 1110.243 | 18437 0.39
#3 Balance de agua-energia | AET 3 -558.978 | 1124.101 | 32.295 0.33
#4 Productividad NDVI 3 -555.377 | 1116.899 | 25.093 0.35
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het.+STD
héabitat HET. 8 -566.338 | 1149.570 | 57.764 0.25
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica | precipitacién 4 -541.782 | 1091.806 0.000 0.45
#7 Especies - Area AREA 3 -563.229 | 1132.603 | 40.797 0.29
Método: GLM
Log
Hipétesis Variable(s) df Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET + Temperatura anual 4 -697.684 | 1403.610 | 187.224 0.97
#2 Disponibilidad de agua | indice aridez + Precipitacién anual 3 -605.121 | 1216.386 0.000 0.99
#3 Balance de agua-energia | AET 2 -627.515 | 1259.101 | 42.715 0.99
#4 Productividad NDVI 2 -676.469 | 1357.009 | 140.623 | 0.98
#5 Heterogeneidad de Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het. + STD
habitat HET. + Humedad topogréfica + Indice rugosidad 7 -763.81 | 1542.311 | 325.925 0.94
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica precipitacion 3 -678.72 | 1363.585 | 147.199 0.98
#7 Especies - Area AREA 2 -683.571 | 1371.214 | 154.828 0.98
Método: SAR
Log
Hipotesis Variable(s) df | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia PET 4 -504.922 | 1018.086 0.977 0.64
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual 5 -504.135 | 1018.637 1.528 0.65
#3 Balance de agua-energia | AET 4 -507.114 | 1022.470 5.361 0.63
#4 Productividad NDVI 4 -504.433 | 1017.108 0.000 0.64
#5 Heterogeneidad de
hébitat Humedad topogréfica 4 -508.769 | 1025.780 8.672 0.63
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climética precipitacion 5 -506.227 | 1022.820 5.712 0.64
#7 Especies - Area AREA 4 -508.5731 | 1025.100 - 0.63
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Escala de anélisis: Resolucién 5°

Método: OLS
Log
Hipbtesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET, -399.055 806.461 29.797 0.18
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacion anual -387.603 783.556 6.892 0.32
#3 Balance de agua-energia AET -391.988 790.184 13.520 0.27
#4 Productividad NDVI -388.466 783.141 6.477 0.31
Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het.+
#5 Heterogeneidad de hébitat STD HET. -390.87 799.049 22.385 0.28
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica precipitacién -384.157 776.664 0.000 0.36
#7 Especies - Area AREA -395.796 797.801 21.137 0.22
Método: GLM
Log
Hipdtesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia UV (media) + PET + Temperatura anual -523.508 1055.367 | 163.012 | 0.95
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacién anual -443.073 892.355 0.000 0.99
#3 Balance de agua-energia AET -456.113 916.330 23.975 0.98
#4 Productividad NDVI -482.938 969.980 77.624 0.98
Rango Altitud + HET. (rango) + Shannon Het.+
#5 Heterogeneidad de hébitat STD HET. -518.381 1047.293 | 154.938 | 0.96
Estacionalidad temperatura + Estacionalidad
#6 Variabilidad climatica precipitacién -503.504 1013.217 | 120.862 0.97
#7 Especies - Area AREA -516.419 1036.941 | 144.586 0.96
Método: SAR
Log
Hipétesis Variable(s) f | Likelihood AlCc A AIC p-R?
#1 Especie - energia PET -367.332 743.016 4.935 0.52
#2 Disponibilidad de agua indice aridez + Precipitacién anual -365.776 742.082 4.001 0.53
#3 Balance de agua-energia AET -367.929 744.21 6.129 0.51
#4 Productividad NDVI -364.865 738.081 0.000 0.54
#5 Heterogeneidad de habitat HET. (rango) -368.55 745.451 7.370 0.51
#6 Variabilidad climética Estacionalidad temperatura -367.813 743.977 5.895 0.51
#7 Especies - Area AREA -368.072 744.14 - 0.51




Anexo XV. Prediccion geografica de modelos de regresion de, a) riqueza predicha, y b)
residuales de regresion.

Prediccion geografica de Modelo OLS.
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Figura S7. Mapa de riqueza especifica a resolucién 2° por OLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S9. Mapa de riqueza especifica a resolucion 4° por OLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S10. Mapa de riqueza especifica a resolucion 5° por OLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Prediccidn geogréafica de Modelos GLM
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Figura S11. Mapa de riqueza especifica a resolucién 1° por GLM, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S12. Mapa de riqueza especifica a resolucion 2° por GLM, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S13. Mapa de riqueza especifica a resolucion 3° por GLM, a) riqueza predicha, b) residuales.

b)

30°N

[ Predicted value 4° (GLM)

30°s

8[ Residual 4° (GLM)
wem High:214 High : 4.7
B w008 Low:-59
» "
gl g
140° W 120° W 100°W 80°W 60" W 0w 140° W 120°'W 100° W 80w 80" W a0°w

Figura S14. Mapa de riqueza especifica a resolucion 4° por GLM, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S15. Mapa de riqueza especifica a resolucion 5° por GLM, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Prediccion geografica de Modelos GLS

Figura S16.

Figura S17.
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Mapa de riqueza especifica a resolucion 1° por GLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Mapa de riqueza especifica a resolucién 2° por GLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S18. Mapa de riqueza especifica a resolucion 3° por GLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S19. Mapa de riqueza especifica a resolucion 4° por GLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S20. Mapa de riqueza especifica a resolucion 5° por GLS, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Prediccidn geografica de Modelos SAR
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Mapa de riqueza especifica a resolucion 1° por SAR, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Mapa de riqueza especifica a resolucion 2° por SAR, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S23. Mapa de riqueza especifica a resolucion 3° por SAR, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S24. Mapa de riqueza especifica a resolucion 4° por SAR, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Figura S25. Mapa de riqueza especifica a resolucion 5° por SAR, a) riqueza predicha, b) residuales.
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Prediccidn geografica de Modelos ICAR
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Figura S27. Mapa de riqueza especifica a resolucion 2° por iCAR, a) riqueza predicha, b) efecto
espacial.
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Figura S28. Mapa de riqueza especifica a resolucién 3° por iCAR, a) riqueza predicha, b) efecto
espacial.
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Figura S29. Mapa de riqueza especifica a resolucion 4° por iCAR, a) riqueza predicha, b) efecto

espacial.
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Figura S30. Mapa de riqueza especifica a resolucion 5° por iCAR, a) riqueza predicha, b) efecto

espacial.
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Tabla XVI. Andlisis de regresion para riquezas de especies por rangos de distribucion (ler,

2°, 3° y 4° cuartil). Valores en negrita indican modelos seleccionados a traves de AlCc.

ler cuartil
Log
Hipdtesis Variable(s) df Likelihood AlCc R?
#1 Especie energia Temperatura anual 4 -17.507 43.01 0.02
#2 Disponibilidad de agua indice de aridez + Precipitacién anual 5 -17.300 44.60 0.03
#3 Balance de agua-energia AET 4 -17.693 43.39 0.01
#4 Productividad NDVI 4 -17.890 43.78 0.00
#5 Heterogeneidad de hébitat Heterogeneidad (std) 4 -13.006 34.01 0.23
#6 Variabilidad climatica Estacionalidad temperatura 4 -17.079 42.16 0.04
#7 Especies - Area Area 4 -17.451 42.90 0.02
2° cuartil
Log
Hipdtesis Variable(s) df Likelihood AlCc R?
#1 Especie energia PET 4 -293.783 595.57 0.09
#2 Disponibilidad de agua indice de aridez 5 -292.006 594.01 0.11
#3 Balance de agua-energia AET 4 -301.874 611.75 0.02
#4 Productividad NDVI 4 -300.017 608.03 0.04
Heterogeneidad (Shannon) + Heterogeneidad (std) + Humedad topografica +
#5 Heterogeneidad de habitat Indice rugosidad 7 -282.491 578.98 0.18
#6 Variabilidad climatica Estacionalidad precipitacion 4 -296.600 601.20 0.07
#7 Especies - Area Area 4 -299.913 607.83 0.04
3er cuartil
Log
Hipotesis Variable(s) df Likelihood AlCc R?
#1 Especie energia UV (anual) + PET + Temperatura anual 6 -1699.294 3410.60 0.21
#2 Disponibilidad de agua indice de aridez 4 -1724.931 3457.90 0.15
#3 Balance de agua-energia AET 4 -1727.434 3462.90 0.15
#4 Productividad NDVI 4 -1738.005 3484.00 0.12
Heterogeneidad (rango)+ Heterogeneidad (Shannon) + Heterogeneidad (STD) +
#5 Heterogeneidad de habitat Humedad topogréfica a + Indice rugosidad 8 -1628.984 3274.00 0.33
#6 Variabilidad climatica Estacionalidad temperatura + Estacionalidad precipitacion 5 -1686.944 | 3383.90 0.23
#7 Especies - Area Area 4 -1711.423 3430.80 0.18
4° cuartil
Log
Hipétesis Variable(s) df Likelihood AlCc R?
#1 Especie energia UV (anual) + PET + Temperatura anual 6 -7062.573 14137.18 0.60
#2 Disponibilidad de agua indice de aridez + Precipitacién anual 5 -6567.868 | 13145.76 0.74
#3 Balance de agua-energia AET 4 -6706.353 13420.72 0.71
#4 Productividad NDVI 4 -7091.800 14191.62 0.60
Heterogeneidad (Rango) + Heterogeneidad (Shannon) + Heterogeneidad (STD) +
#5 Heterogeneidad de habitat Humedad topogréfica + Indice rugosidad 8 -7307.418 | 14630.89 0.52
#6 Variabilidad climatica Estacionalidad temperatura + Estacionalidad precipitacion 8 -7307.418 | 14630.89 0.73
#7 Especies - Area Area 4 -6917.974 | 13843.96 0.65
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Anexo XVII. Variacion geografica de los tamafios de los rangos geograficos medidos como
cuartiles: a) Primer cuartil, rango pequefio (11.815 - 134.919 Km?), b) 2° rango pequefio a

mediano (134.974 — 396.063 Km?), ¢) 3° rango mediano a grande (403.325 — 1.092.235 Km?)
y d) 4° tamafio grande (1.106.498 — 12.168.930 Km?).
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Anexo XVIII. Resumen de los efectos fijos de la distribucion posterior para los mejores modelos iCAR para
las cinco resoluciones estudiadas. Se indica media, deviacion estandar e intervalos de credibilidad al 95%,
intervalo central contiene el 95% de la probabilidad en la distribucion posterior (Qo.0025-Qo.975). NUmeros en
negro indican valores significativos.

Resolucion Predictor* Media Desviacion estandar Q 0.025 Q0.975
1° (Intercepto) 1.954 0.054 1.845 2.049
BIO1 0.282 4.604 0.193 0.368

PET -0.168 0.041 -0.250 -0.089

UV (Media) 0.199 0.029 0.143 0.258

UV (estacional) -0.450 0.044 -0.543 -0.370

Vrho 0.196 0.014 0.168 0.224

2° (Intercepto) 1.821 0.076 1.668 1.964
NDVI 0.054 0.029 -0.002 0.111

NPP 0.303 0.042 0.219 0.384

Vrho 0.368 0.048 0.283 0.470

3° (Intercepto) 1.752 0.091 1.561 1.930
BIO 1 0.475 0.147 0.189 0.762

PET -0.023 0.127 -0.270 0.227

UV (media) 0.080 0.082 -0.080 0.242

UV (Estacional) -0.375 0.091 -0.559 -0.193

Vrho 0.377 0.080 0.249 0.567

4° (Intercepto) 1.692 0.112 1.454 1.899

BIO 1 0.532 0.188 0.183 0.905

PET -0.119 0.169 -0.445 0.213

UV (media) 0.248 0.113 0.027 0.471

UV (Estacional) -0.373 0.116 -0.600 -0.145

Vrho 0.505 0.128 0.304 0.784

5° (Intercepto) 1.598 0.162 1.284 1.919

NDVI 0.089 0.146 -0.198 0.371

NPP 0.505 0.150 0.214 0.798

Vrho 0.874 0.243 0.477 1.406

*BlOl=temperatura media anual; NDVI=indice de vegetacion normalizado; UV=radiacién ultravioleta;
NPP=productividad primaria neta, Vrho=efecto espacial aleatorio
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Anexo XIX. Representacion geografica de la historia Gnica (), e historia compartida (b) de
Trochilidos para resoluciones de 2 a 5°.
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Figura S31. Historia Unica, historia compartida a resolucién de 2°.
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Figura S32. Historia Unica e historia compartida a resolucion de 3°.
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Figura S33. Historia Unica e historia compartida a resolucion de 4°.
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Figura S34. Historia Unica e historia compartida a resolucion de 5°.
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ANEXO XX. Analisis de componentes principales, para variables utilizadas en analisis BAE

(PCA 1),

Resolucién 1°

Tipo de variable Eigenvalue Porcentaje varianza explicada (%)
Heterogeneidad 2.44146 97.385

Energia 0.08104 90.954

Variabilidad climética 0.53345 84.971

Resolucion 2°

Tipo de variable Eigenvalue Porcentaje varianza explicada (%)
Heterogeneidad 1.68994 93.841

Energia 0.023939 80.854

Variabilidad climética 0.375149 65.18

Resolucion 3°

Tipo de variable Eigenvalue Porcentaje varianza explicada (%0)
Heterogeneidad 1.96755 91.566

Energia 0.00286 62.139

Variabilidad climética 0.14464 75.344

Resolucion 4°

Tipo de variable Eigenvalue Porcentaje varianza explicada (%)
Heterogeneidad 1.08571 94.25

Energia 0.01350 80.417

Variabilidad climética 0.53144 89.731

Resolucidon 5°

Tipo de variable Eigenvalue Porcentaje varianza explicada (%)
Heterogeneidad 1.61562 97.918

Energia 0.12126 96.938

Variabilidad climética 0.63637 92.56
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Anexo XXI. Test de Normalidad multivariada basado en Kurtosis para matriz de datos
Anélisis Bayesiano de Endemismo. (Hipdtesis nula: las muestras provienen de una
distribucién normal multivariada).

a) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos BAE 1°

W =200.4, wl = 0.48, dfl = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value = <0.01

b) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos BAE 2°
W =90.774, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

c) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos BAE 3°

W =8.7289, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value = 0.995

d) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos BAE 4°
W =36.918, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value <0.01

e) Prueba de normalidad multivariada matriz de datos BAE 4°

W =8.4352, wl = 0.48, df1 = 35.00, w2 = 0.80, df2 = 1.00, p-value = 0.996
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Anexo XXII. Simulaciones escenarios de endemismo.

Modelos Raiz Simulaciones
Pi Estimado (Q10 + Q01)* HO SIM1
Pi Estimado (Q10 + Q01)* H1 SIM 2
Pi Estimado (Q10 + Q01)** HO SIM 3
Pi Estimado (Q10 + Q01)** H1 SIM 4
Pi Estimado (Q01) HO SIM 5
Pi Estimado (Q01) H1 SIM 6
Pi Estimado (Q10) HO SIM 7
Pi Estimado (Q10) H1 SIM 8
Q10 + Q01 HO SIM 9
Q10 + Q01 H1 SIM 10
Qo1 HO SIM 11
Qo1 H1 SIM 12
Q10 HO SIM 13
Q10 H1 SIM 14

Pi=frecuencia de cero y/o uno; Q10= tasa de cambio desde el estado 1 a 0; Q01= tasa

de cambio desde el estado 0 a 1. * =modelo Outgroup 1, **= modelo Outgroup 2.
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Anexo XXIII. Modelos de regresion espacial (SAR) para evaluar patron de riqueza de especies
endémicas (BAE) a resoluciones de 2, 3, 4 y 5°. En letras negras y cursiva modelo seleccionado en
base a AlCc.

a)

Resolucion 2°

Hipotesis Variable df logLik AlCc AAIC  pseudo R?
Disponibilidad de agua Precipitacion anual 4 -182.676  373.94 0 0.120
Balance de agua-energia AET 4 -185.688 379.964 6.024 0.196
Heterogeneidad de habitat Humedad topografica 4 -188.138 384.865 10.925 0.662
Productividad NDVI 4 -190.318 389224 15284  0.198
Especie energia Temperatura anual 4 -191.282 391.152 17.212 0.130
Variabilidad climatica Estacionalidad precipitacion 4 -192.349 393.287  19.347 0.621
hipotesis estabilidad climatica ~ Velocidad climética 4 -192.722  394.032  20.092 0.617

Resolucién 3°

Hipotesis Variable df logLik AlCc AAIC  pseudo R?
Heterogeneidad de habitat  Altitud (rango) 4  -1953 52775 0 0.861
Balance de agua-energia AET 4  -21456 56.626  3.851 0.809
hipétesis estabilidad climatica Velocidad climatica 4 -22.269  58.252 5.478 0.781
Variabilidad climética Estacionalidad precipitacion 4 -22.425  58.564 5.789 0.775
Especie energia Temperatura anual 4 -22.999 59.711 6.936 0.753
Disponibilidad de agua Precipitacion anual 4 -23.467  60.649 7.874 0.73
Productividad NDVI 4 23957 61629 8854 0710

Resolucién 4°

Hipotesis Variable df logLik AlCc AAIC pseudo R?
Productividad NDVI 4 629 135617 0 0.768
Disponibilidad de agua indice aridez 4 -66.207 142232 6.614 0.704
hipétesis estabilidad climatica  Velocidad climatica 4  -6801 145838 10221 0661
Balance de agua-energia AET 4 -68.038 145.895 10.277 0.661
Especie energia Temperatura anual 4 -68.531 146.881 11.263 0.648
Heterogeneidad de habitat Heterogeneidad (Des. Est.) 4  -68.624 147066 11.448  0.646
Variabilidad climatica Estacionalidad precipitacion 4  -69.776 149371 13754 0614
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Resolucién 5°

Hipotesis Variable df logLik AlCc AAIC  pseudo R?
Heterogeneidad de habitat ~ Rugosidad topografica 4 -26.356 67.379 0 0.864
Productividad NDVI* 4 29048 72762 5383 0.778
Especie energia Temperatura anual 4 29204 73074  5.695 0.772
Variabilidad climatica Estacionalidad precipitacion 4 -30.569  75.804 8.426 0.708
hipotesis estabilidad climatica Velocidad climatica 4 -30721 76.108  8.73 0.700
Balance de agua-energia AET* 4 -30.993  76.653 9.274 0.684
Disponibilidad de agua Precipitacion anual 4 -31.058 76.782  9.404 0.681

*AET= Evapotranspiracion actual; NDVI= indice de vegetacion normalizado.

b) Coeficientes obtenidos por modelo lineal generalizados GLM (Poisson) para evaluar la hipotesis
de estabilidad ambiental.

BAE Coeficiente P valor Pseudo R? AlCc

Temperatura -0.303 <0.05 0.88 414.426
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Anexo XXIV. Analisis de vias para evaluacion de relaciones directas e indirectas de factores
ambientales, espaciales e historicos (Estabilidad climatica) sobre la riqueza de especies
endémicas.

ENERGIA PRODUCTIVIDAD
W
~ PelPoa
\\ HETEROGENEIDAD
AN DE
N HABITAT
\\ I .
9.00224 : ESTABILIDAD
p=0. < 0.015 - CLIMATICA
N p=0.335
N I
N |
N I
R
RIQUEZA DE ESPECIES | g _ _ _ -0.005 | yARIABILIDAD
ENDEMICAS p=0.881 CLIMATICA
0.1)6
p<0.05

[ ESPACIO J

Figura S35. Diagrama de vias para analisis BAE (resolucién 2°), mostrando las relaciones directas e indirectas
entre riqueza de especies endémicas y distintos predictores (ambiente, topografia y componente espacial).
(X?s)= 0.288; RMSEA=0.057 [0.000 — 0.184]. Lineas continuas indican relaciones significativas (p<0.05),
lineas discontinuas indican relaciones no significativas (p<0.05). Se reportan los coeficientes estandarizados y
valores de p de cada ruta.
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Figura S36. Diagrama de vias para analisis BAE (resolucién 3°), mostrando las relaciones directas e indirectas
entre riqueza de especies endémicas y distintos predictores (ambiente, topografia y componente espacial).
(X?5=0.371; RMSEA=0.08 [0 — 0.416]. Lineas continuas indican relaciones significativas (p<0.05), lineas
discontinuas indican relaciones no significativas (p<0.05). Se reportan los coeficientes estandarizados y valores
de p de cada ruta.
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Figura S37. Diagrama de vias para analisis BAE (resolucion 4°), mostrando las relaciones directas e indirectas
entre riqueza de especies endémicas y distintos predictores (ambiente, topografia y componente espacial),
(X?g= 0.122; RMSEA=0.165 [0.241- 0.165]. Lineas discontinuas indican relaciones no significativas
(p<0.05). Se reportan los coeficientes estandarizados y valores de p de cada ruta.
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Figura S38. Diagrama de vias para analisis BAE (resolucién 5°), mostrando las relaciones directas e indirectas
entre riqueza de especies endémicas y distintos predictores (ambiente, topografia y componente espacial).
(X?5=0.000; RMSEA=0.587 [0.405-0.785]. Lineas continuas indican relaciones significativas (p<0.05), lineas
discontinuas indican relaciones no significativas (p<0.05). Se reportan los coeficientes estandarizados y valores
de p de cada ruta.

171



	Portada
	INDICES
	TESIS_GENERAL_TOTAL

