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RESUMEN

Una tarea central de la biologia evolutiva es explorar como la ecologia dirige la diversificacion biologica a través de
la especiacion, impulsada en gran medida por la seleccion natural. Existen dos modelos dominantes: especiacion
ecologica y de orden mutacional. La especiacion ecoldgica implica diversificacion por seleccion natural divergente en
diferentes nichos. El "nicho ecolégico", ahora definido como el conjunto de factores que impactan a una especie, ha
evolucionado con el tiempo. Las herramientas modernas permiten modelar y analizar dichos nichos. Esta investigacion
se centra en la relacion entre la distribucion geografica y los nichos ecoldgicos del Gallito de Roca Andino (Rupicola
peruvianus), ave emblematica de la region andino-amazonica, conocida por su dimorfismo sexual y rituales de cortejo.
Se examina la interaccion entre barreras geograficas y la divergencia ecoldgica en sus subespecies, y su conexion con
R. rupicola. Se utilizan datos climaticos y de ocurrencia de GBIF y se aplican Modelos de Nicho Ecologico (ENM)
para identificar equivalencias y similitudes en nichos, ademas de evaluar 6ptimos y rangos de nichos en las subespecies
investigadas. Generalmente, los nichos son mas similares de lo esperado aleatoriamente. Los resultados respaldan la
hipotesis de similitud de nicho entre subespecies geograficamente cercanas, aunque la combinacion de datos de nicho
ecologico con estudios genéticos y morfologicos podrian proporcionar una idea mas completa de la evolucion y la
divergencia en este fascinante grupo de aves.

Palabras clave: Especiacion alopatrica, Especiacion ecologica, Divergencia de nicho ecologico, Conservadurismo
de nicho ecologico, Gallito de Roca Andino, Rupicola peruvianus, Subespecies

ABSTRACT

A central task of evolutionary biology is to explore how ecology drives biological diversification through speciation,
largely driven by natural selection. There are two dominant models: ecological speciation and mutational order.
Ecological speciation involves diversification by divergent natural selection in different niches. The "ecological niche,"
now defined as the set of factors that impact a species, has evolved over time. Modern tools allow for the modeling
and analysis of such niches. This research focuses on the relationship between geographical distribution and the
ecological niches of the Andean Cock-of-the-Rock (Rupicola peruvianus), an emblematic bird of the Andean-
Amazonian region, known for its sexual dimorphism and courtship rituals. The interaction between geographical
barriers and the ecological divergence in its subspecies, and its connection with R. rupicola, is examined. Climatic and
occurrence data from GBIF are used, and Ecological Niche Models (ENM) are applied to identify equivalences and
similarities in niches, as well as to evaluate optimal and range niches in the studied subspecies. Generally, niches are
more similar than randomly expected. The results support the hypothesis of niche similarity among geographically
close subspecies although the combination of ecological niche data with genetic and morphological studies could
provide a more complete idea of evolution and divergence in this fascinating group of birds.

Keywords: Allopatric speciation, Ecological speciation, Ecological niche divergence, Ecological niche conservatism,
Andean Cock-of-the-rock, Rupicola peruvianus, Subspecies



INTRODUCCION

Uno de los principales objetivos de la biologia evolutiva es comprender de qué manera, la ecologia
desempafia un papel en la promocion de la diversificacion bioldgica. La fuerza evolutiva primaria
que generalmente impulsa la formacion de nuevas especies, proceso conocido como especiacion,
es la seleccion natural. Los modelos de especiacion basados en la seleccion natural se pueden
dividir en dos grandes categorias principales: especiacion ecologica y especiacion de orden
mutacional (Schluter, 2009). El modelo de especiacion ecoldgica postula que el aislamiento
reproductivo surge debido a la seleccion natural divergente de rasgos (comportamentales,
fisioldgicos o morfoldgicos) en diferentes entornos, ya sean biodticos o abioticos. Esto se conoce
como divergencia de nicho (Schluter, 2001). La especiacion ecoldgica tiene la capacidad de generar
varios tipos de barreras de aislamiento reproductivo y puede ocurrir en situaciones de aislamiento
geografico (alopatria) o sin barreras (simpatria) (Rundle and Nosil, 2005). En estos términos, las
especies podrian presentar tanto divergencia como conservadurismo de nicho, desarrollando
adaptaciones en respuesta a presiones evolutivas particulares (Wiens, 2004; Wiens and Graham,
2005, Mani and Clarke, 1990). La recopilaciéon de datos ecoldgicos con informacion espacial
precisa ha proporcionado la oportunidad de investigar la prevalencia relativa de estos dos modelos
en la naturaleza, lo que permite poner a prueba hipotesis relacionadas con la divergencia o el
conservadurismo de nichos ecologicos.

En 1917, Grinnell introdujo la definicion del nicho ecoldgico como la unidad de distribucion final
de un conjunto de especies, donde cada una estd restringida por sus propias limitaciones. Esto
implica que cada especie posee caracteristicas fisiologicas, morfolégicas y comportamentales
especificas que determinan su ocupacion en diversos entornos naturales (el nicho es una
caracteristica del entorno y no de los organismos). Bajo esta concepcion, se pueden encontrar

nichos vacios, donde la interaccion principal es la exclusion competitiva, lo que sugiere que no
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existe un equilibrio entre dos o mas especies y que las especies con similitudes ecologicas pueden
desplazarse mutuamente. Ademas, se asume que organismos similares ocupan nichos parecidos en
diferentes lugares, y se hace referencia al "habitat" como el espacio disponible para que una especie
lo ocupe. En contraste, Elton en 1927 definié el nicho como el "estatus de un animal en su
comunidad", es decir, su posicion dentro del entorno biodtico, especialmente en relacién con los
recursos alimenticios y las interacciones con los depredadores naturales. Esta definicién no
considera las condiciones abidticas y enfatiza el papel de la especie dentro de una comunidad.
Hutchinson en 1957 propuso una definicion mas completa del nicho como "la suma de todos los
factores que actian sobre un organismo", concebido como un hiperespacio de multiples
dimensiones. En esta conceptualizacion, los factores pueden ser tanto fisicos como biologicos
(biodticos o abidticos) y determinan las condiciones en las cuales una poblacion puede persistir y
mantener sus poblaciones estables. Hutchinson también introdujo la distincion entre el nicho
realizado y el nicho fundamental. El primero se refiere a las condiciones en las que una especie
puede persistir debido a la presencia de otras especies, mientras que el nicho fundamental describe
las condiciones abioticas en las cuales la especie puede sobrevivir.

La concepcion de las propiedades ecologicas de las especies, como el nicho ecoldgico y el area de
distribucion, tiene sus raices en investigaciones anteriores (Grinnell, 1917; James et al., 1984).
Desde los tiempos de Darwin, los bidlogos evolutivos han sostenido la idea de que la ecologia
desempefia un papel critico en el proceso de especiacion. En tiempos recientes, numerosos
investigadores y cientificos han abordado una serie de preguntas fundamentales en la biologia
evolutiva, incluyendo: ;Como influye la seleccion en la especiaciéon? ;Cual es el papel de la
ecologia en el proceso de especiacion? ;Hasta qué punto la ecologia impulsa la diversificacion?
(Schluter, 2001; Kozak, Graham and Wiens, 2008; McCormack, Zellmer and Knowles, 2010).

Estos se han enfocado en entender como el aislamiento reproductivo evoluciona como resultado
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de la seleccion divergente de caracteristicas en diferentes entornos y en las interacciones con otras
especies (como la competencia por recursos, la depredacion, el mutualismo y diversas formas de
relaciones interespecificas) (Wiens, 2004). Hasta hace poco, no existia evidencia sélida que
respaldara la especiacion ecoldgica, ni se habian desarrollado pruebas so6lidas para distinguir entre
los distintos mecanismos que pueden dar origen a nuevas especies, como la deriva génica (Schluter,
2001).

El papel de la ecologia en el proceso de especiacion ha sido un tema de gran interés. Sin embargo,
estimar la distribucion de una especie es un desafio, y el estudio de los nichos ecoldgicos puede
resultar confuso debido a la falta de claridad en los términos utilizados es por esto que al referirnos
de distribucion de especie hablaremos en los términos definidos por Zunino y Palestrini, 1991
teniendo en cuenta que este fendémeno espacial es dindmico (Maciel Mata et al., 2015; Kearney,
20006), o el término de especie unificado por De Queiroz, 2007 refiriéndose a las especies como
linajes de metapoblaciones que evolucionan de manera independiente buscando evitar problemas
derivados de la multiplicidad de conceptos (Frankham et al., 2012).

Los avances en tecnologias y metodologias han proporcionado nuevas fuentes de datos ecologicos
y conjuntos extensos de registros de presencia de especies. Acompafiados por los progresos en
sistemas de informacion geografica (SIG) y métodos estadisticos, ahora se pueden calcular las
condiciones ambientales en las areas de distribucion de las especies (Soberdn, 2007). El modelado
de nichos ecoldgicos o ambientales ha demostrado ser exitoso en la estimacion de estas areas
(Guisan and Zimmermann, 2000; Peterson, 2001; Guisan and Thuiller, 2005). Para comprender las
relaciones entre los nichos y las areas de distribucion de las especies se utilizan mapas abstractos
que representan los patrones temporales y espaciales de distribucion de los organismos en el planeta
(Brown, Stevens and Kaufman, 2003; Gaston, 2003). Ademas es fundamental considerar tres

grupos principales de factores que inciden en este proceso (Guisan and Thuiller, 2005; Soberon
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and Peterson, 2005): (i) la capacidad de dispersion de las especies, que varia segin los medios de
dispersion propios o la influencia de agentes externos que faciliten su movimiento; (ii) la
distribucion espacial de las condiciones ambientales favorables, que determina la presencia y
distribucion de condiciones ambientales Optimas para el establecimiento, supervivencia y
reproduccion de las especies, lo cual es determinante en su distribucion geografica; y (iii) la
estructura del ambiente bidtico. Estos factores interactian con los aspectos abidticos y pueden
ejercer una influencia en los patrones de distribucion de las especies.

Teniendo en cuenta los aspectos mencionados y reconociendo que los procesos evolutivos se ven
influenciados por las variaciones espacio temporales en el entorno (Kozak, Graham and Wiens,
2008), junto con los modelos de nichos, se ha investigado si la especiacion estd vinculada a la
divergencia de nicho. En este escenario, los rasgos evolucionan en direcciones opuestas entre
diferentes ambientes (Nosil, Funk and Ortiz-Barrientos, 2009; Dobzhansky, 2015; Nosil, Feder and
Gompert, 2021). También se ha evaluado la posibilidad de conservacion del nicho, donde linajes
cercanos tienden a mantenerse ecoldgicamente similares y conservar el nicho ancestral (Wiens,
2004; Soberon, 2007). Estas diferencias ecoldgicas pueden acumularse después de la especiacion,
especialmente en modelos donde las especies o linajes han evolucionado en condiciones ecoldgicas
similares en aislamiento geografico, teniendo en cuenta la autocorrelacion espacial de las variables
ambientales (Wiens and Graham, 2005; McCormack, Zellmer and Knowles, 2010).

Rupicola peruvianus (Latham, 1790), es una especie de ave que podria considerarse en una fase
incipiente de diversificacion debido a sus patrones intraespecificos, los cuales pueden ser
analizados mediante modelos de nicho. Las cuatro subespecies alopatricas que conforman esta
especie son: R. p. sanguinolentus (Gould, 1859), presente en el oeste de los Andes Colombianos y
noroeste de Ecuador; R. p. aequatorialis (Taczanowski, 1884), encontrada en los Andes del oeste

de Venezuela, centro y este de los Andes Colombianos, y en la frontera entre Ecuador y Peru; R. p.
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peruvianus (Latham, 1790), ubicada en el centro de Pert y R. p. saturatus (Cabanis and Heine,
1859), distribuida en el sureste de Pert y oeste de Bolivia; a esto se le suma que presentan rasgos
morfoldgicos distintivos entre ellas como lo son la coloracion del plumaje, las patas, el anillo ocular
y el iris (Hoyo et al., 1992; Hilty et al., 2001; Restall, Rodner and Lentino R., 2007). Ademas, R.
peruvianus es alopatrica con su especie hermana R. rupicola (Linné, 1766), distribuida desde el
este de Colombia, sur de Venezuela, Surinam, Guayana francesa, y en el norte de Brasil (Hilty et
al., 2001; Restall, Rodner and Lentino R., 2007).

Este estudio tiene como objetivo emplear datos a gran escala sobre el clima, junto con herramientas
estadisticas y SIG, para modelar los nichos climéaticos de las subespecies Rupicola peruvianus, con
el proposito de determinar si los linajes distribuidos de forma alopétrica ocupan nichos similares o
diferentes (lo que se conoce como divergencia o conservadurismo de nicho). Esto permitira
comprender la relacion entre la distribucion geografica y los nichos ecoldgicos en estos linajes. La
alopatria suele explicarse por barreras geograficas, como rios, océanos o desiertos, que influyen en
la dispersion de las especies. Estas barreras han sido ampliamente documentadas en las aves de
Sudamérica (Hazzi ef al., 2018) y en comparacidon con los mapas representados en el Manual de
Aves del Mundo - Volumen 9 (Hoyo ef al., 1992), en la Guia de identificacién de Aves del Norte
de Sudamérica (Restall, Rodner and Lentino R., 2007), asi como la Guia de Aves de Colombia
(Hilty et al., 2001) para las cuatro subespecies de R. peruvianus estas coinciden con su distribucion.
Ademas, analisis recientes basados en SIG sugieren que la alopatria también puede estar asociada
con la especializacion en pequenas diferencias en las condiciones ambientales, que se han
mantenido a lo largo del tiempo a grandes escalas evolutivas. Esto puede resultar en la conservacion
del nicho ecoldgico ancestral (Peterson, Soberon and Sanchez-Cordero, 1999; Kozak, Graham and
Wiens, 2008).

METODOS



1. Modelo de estudio

El Gallito de Roca Andino (Rupicola peruvianus) es una especie de ave nativa de la region andino-
amazoénica y pertenece a la familia Cotingidae. Uno de sus rasgos mas distintivos es su marcado
dimorfismo sexual, evidenciado por los machos que presentan un plumaje rojo-anaranjado
brillante, mientras que las hembras exhiben un plumaje de tonalidad marrén-rojiza, estas
caracteristicas morfologicas varian su tonalidad entre subespecies, asi como el color de las patas,
el iris y el anillo ocular (Hoyo et al., 1992; Hilty et al., 2001; Restall, Rodner and Lentino R., 2007;
Schulenberg et al., 2010). Ademas, esta especie se destaca por sus elaborados despliegues visuales
y auditivos durante el proceso de cortejo, conocido como lek (Benalcazar & Benalcazar, 1984). La
relacion filogenética entre el Gallito de Roca Andino y su especie hermana, Rupicola rupicola, asi
como su lugar en la familia Cotingidae, ha sido ampliamente estudiada (Berv and Prum, 2014).
Ademas, recientemente se ha completado la secuenciacion de su genoma mitocondrial (Bustamante
et al., 2019). Este estudio se centra en la investigacion de la posible relacion entre las barreras
geograficas y la divergencia ecologica en las subespecies de R. peruvianus teniendo en cuenta su
relacion con R. rupicola, las comparaciones entre estas nos permiten tener un punto de referencia
cercanos logrando identificar patrones de conservadurismo o divergencia de los nichos ecologicos
lo que ayuda a entender coémo han evolucionado en diferentes areas geograficas ya que se reconoce
que la especiacion alopatrica se considera el mecanismo mas frecuente en la formacion de nuevas
especies (Chesser and Zink, 1994; Peterson, 2001; Wiens ef al., 2010), y el género Rupicola brinda
una oportunidad tnica para analizar esta relacion por la existencia de poblaciones alopatricas entre
especies y, ademas, entre las cuatro subespecies de R. peruvianus tomando como referencia las
distribuciones documentadas en las guias de aves y el estudio realizado por (Hoyo et al., 1992;
Hilty et al., 2001; Restall, Rodner and Lentino R., 2007; Hazzi et al., 2018; Snow, 2020).

2. Puntos de ocurrencia



Para caracterizar los nichos climaticos de las cuatro subespecies de R. peruvianus y su especie
hermana R. rupicola, se reunieron datos climaticos procedentes de ubicaciones especificas donde
se conoce la existencia de estos grupos. Para obtener los registros de ubicacion, se recurrio a la
base de datos de GBIF (Global Biodiversity Information Facility, www.gbif.org). GBIF recopila

datos de diversas fuentes, como eBird (www.ebird.org), iNaturalist (www.inaturalist.org), registros

de profesionales y especimenes de museos. Estos datos pasan por un proceso de verificacion por
expertos, incluyendo una revisiéon de las coordenadas GPS para asegurar que correspondan a
habitats adecuados y se excluyan las zonas altamente urbanizadas. En GBIF, se aplicaron filtros
especificos, como el nombre cientifico (especie o subespecie), el estado de ocurrencia, la inclusion
de coordenadas y se eliminaron registros anteriores a 1960 para minimizar la influencia del cambio
climatico, ademas, para delimitar la distribucion de cada subespecie se tomd como referencia las
representaciones las guias de aves ya mencionadas en conjunto con las barreras alopatricas en aves
estudiadas por Hazzi et al., 2018 tales como la depresion del Tachira, el macizo Colombiano, el
Paso de las Cruces, el valle del rio Maraiion y el valle del rio Apurimac, senalados en la Figura 2
como lineas blancas, creando un poligono dentro de la interfaz de GBIF que recogiera todos los
puntos dentro de cada zona. Para la especie hermana R. rupicola se tomaron todos los registros
hasta el momento. Adicionalmente, se realizaron eliminaciones de registros duplicados y se
establecid6 una distancia de 1 kilometro entre los puntos de ocurrencia para reducir la
autocorrelacion espacial (Boria ef al., 2014). Se recopilaron 3.177 puntos de ocurrencia (Figura 3).
Estos puntos se distribuyen de la siguiente manera: 1.102 corresponden a R. p. aequatorialis, 1.148
a R. p. sanguinolentus, 831 a R. p. peruvianus, 96 a R. p. saturatus, y 544 a la especie hermana R.
rupicola (Figura 3).

3. Variables climaticas


http://www.gbif.org/
http://www.ebird.org/
http://www.inaturalist.org/

Para obtener datos climaticos precisos, se recurrio a la base de datos WorldClim version 2.1, la cual
ofrece una resolucion de aproximadamente 1 km? y se encuentra disponible en:
http://www.worldclim.org/ (Hijmans et al., 2005). Se utiliz6 el paquete 'raster' (Hijmans y Van
Etten, 2012) en la version 4.2.2 de R (R Core Team 2012) para extraer informacion climatica de
cada ubicacion georreferenciada. La base de datos WorldClim se basa en interpolaciones espaciales
de datos provenientes de estaciones meteoroldgicas y proporciona valores promedio de variables
climaticas desde 1950 hasta 2000. En este analisis se incluyeron todas las variables climaticas
disponibles (Tabla 1).

Se calculdé una "region de fondo" con el propodsito de recopilar datos climaticos que seran
empleados en el analisis de similitud de nichos (detallado mas adelante). Esta "region de fondo"
consiste en un conjunto de puntos de datos que se encuentran en las proximidades de las
ubicaciones de presencia de los linajes, y su funcion es establecer el dominio ambiental disponible
para los taxones en el ambito de su rango geografico. Vale la pena destacar que esta area es
considerablemente més extensa que los datos de presencia, los cuales Unicamente reflejan las
condiciones en las que se ha confirmado la existencia de la especie.

El proceso de creacion de esta "region de fondo" implicd la proyeccion de las coordenadas
geograficas de cada poblacion utilizando QGIS version 3.32.3. Posteriormente, se trazd un
poligono convexo que engloba todos los puntos de datos proyectados, tomando como referencia la
distribucion observada en las diferentes guias de aves y las barreras descritas por Hazzi et al., 2018,
delimitando el rango geografico y generando puntos aleatorios dentro para R. rupicola y cada
subespecie de R. peruvianus. Luego, se procedi6 a extraer las coordenadas y sus respectivos valores
climaticos de WorldClim para crear lo que se denomino la "region de fondo" climética.

4. Analisis de Modelos de Nicho:



Los anélisis de Modelos de Nicho Ecoldgico (ENM) se dividieron en tres partes, en donde se utilizé

el paquete 'ecospat’ (Broennimann et al., 2012; Di Cola et al., 2017) en R version 4.2.2 (R Core

Team 2012). En primer lugar, se estimaron los ENM para todos los taxones y se calcul6 el valor D

para la superposicion entre ellos. En segundo lugar, se realizaron pruebas de equivalencia y

similitud entre los ENM. Finalmente, se estimaron y compararon los optimos y la amplitud de los

ENM.

4.1. Estimacién de la superposicion de nichos: Se empled un enfoque de ordenacion (Analisis
de Componentes Principales, PCA) para estimar las densidades de ocurrencia y los factores
climaticos a lo largo de ejes ambientales (PCA-env) generando un nuevo conjunto de variables
no correlacionadas, se utilizaron estas densidades para calcular la superposicion de los nichos
que se evalu6 mediante la métrica D (Schoener, 1968), la cual varia de 0 (sin superposicion) a
1 (superposicion completa), utilizando la funcién “ecospat.niche.overlap”.

4.2. Pruebas de equivalencia y similitud de nichos: Las pruebas de equivalencia y similitud son
medidas complementarias de los ENM, aunque evaltan hipotesis ligeramente diferentes. La
prueba de equivalencia de nichos evalua si los ENM son estadisticamente idénticos al
compararlos directamente entre si utilizando un enfoque de remuestreo de bootstrap mientras
que la prueba de similitud de ENM lo utiliza para evaluar si un ENM predice al otro mejor que
un ENM generado aleatoriamente a partir del rango geografico (Warren et al., 2008;
Broennimann et al., 2012). Para cada comparaciéon de ENM, se gener6 una distribucion nula
basada con todos los puntos de datos de presencia observados generando dos cuadriculas de
densidades donde se comparan las expansiones (expansion.alternative), estabilidades
(stability.alternative) y vaciados (unfilling.alternative) de los nichos observados con valores
simulados aleatoriamente desarrollados a partir de las mismas ocurrencias (Warren, Glor and

Turelli, 2008a). Luego, se calcularon los estadisticos D en estos conjuntos. Se realizaron 1000
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remuestreos para crear una distribucion nula de D y se pone a prueba si el valor de D observado
es menor que la distribucion nula de D, se rechaza la hipdtesis nula de equivalencia de nichos
y se concluye que los ENM no son equivalentes en cualquiera de los contextos, sea divergencia
o conservadurismo de nicho. Si los nichos no son equivalentes, se evaltian las diferencias en
los Optimos y la amplitud de los nichos para determinar la razén. La prueba de similitud se
estim6 una distribucion nula de similitud de ENM extrayendo variables climaticas de un
conjunto aleatorio de localidades geograficas dentro de la "region de fondo" que contiene los
dos taxones a comparar. El ENM basado en estos puntos de fondo es el ENM "aleatorio". Se
compar6 este ENM aleatorio con el ENM real de cada linaje calculado a partir de los datos de
presencia utilizando el estadistico D para evaluar la superposicion entre ellos (Warren et al.,
2008; Broennimann et al., 2012). Los valores observados de D mayores que la distribucion nula
indican que los ENM son mas similares de lo esperado dado sus rangos geograficos, mientras
que valores significativamente menores que la distribucion nula indican que los ENM son
divergentes. Un resultado no significativo en la prueba de similitud indica que hay una baja
capacidad para detectar similitudes o diferencias (Warren et al., 2008; Broennimann et al.,
2012). Si este es el caso, se procede a evaluar las diferencias en los 6ptimos y la amplitud de
los nichos.

4.3.Estimacion de optimos y amplitud de nichos: La métrica D de Schoener proporciona una
estimacion de la conservacion versus la divergencia de nichos; sin embargo, ofrece informacion
limitada sobre como varian los nichos de los taxones. Concretamente, la métrica D de Schoener,
y por lo tanto las pruebas de equivalencia y similitud, no distinguen entre diferencias en los
optimos y la amplitud de los nichos (Glennon et al., 2014). Como los nichos comparados no
resultaron significativamente equivalentes, se calculo el optimo y la amplitud de los ENM

respectivamente como la mediana y la longitud del intervalo interpercentil del 95% a lo largo
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de los dos primeros ejes del PCA-env (Broennimann et al., 2012). Se evalu6 si los taxones
diferian en el 6ptimo y la amplitud de los ENM utilizando un enfoque de bootstrap. Para cada
comparacion, se gener6 una distribucion nula de diferencias en el 6ptimo y la amplitud de los
ENM basados en todos los puntos de datos de presencia observados. Concretamente, se
agruparon todos los puntos de datos de presencia de ambos taxones a comparar, los cuales
fueron remuestrados asignando puntos de presencia a dos conjuntos de manera aleatoria.
Luego, se calcul6 la mediana y la longitud del intervalo interpercentil del 95% en estos dos
conjuntos y se estimaron sus diferencias. Se realizaron 1000 repeticiones para crear una
distribucion nula de diferencias en el 6ptimo y la amplitud de los ENM, respectivamente, si la
diferencia observada en la mediana es mayor que la distribucion nula, se rechaza la hipotesis
de 6ptimos de ENM similares y si la diferencia observada en el intervalo interpercentil del 95%
es mayor que la distribucion nula, entonces el ENM de un linaje se ha expandido con respecto

al ENM del otro.

RESULTADOS
1. Modelos de Nicho Ecologico (ENM):

Se utilizaron las 19 variables bioclimaticas de WorldClim correspondientes a los puntos de
ocurrencia (Tabla 1). Mediante el andlisis de componentes principales (PCA), se examino el
espacio climatico ocupado por los taxones evaluados y se identificaron los dos ejes mas relevantes.
Dichos componentes, denominados PCA-env, explicaron el 53.3% y 21.4% de la varianza
respectivamente (Figura 2). Los ENM se derivaron de los PCA de las variables biocliméaticas. Se
realizd una comparativa entre las subespecies de R. peruvianus y también con R. rupicola. En la

Figura 4, la zona sombreada indica la superposicion de nicho.
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2. Analisis de Superposicion y Divergencia de Nicho:
2.1 Superposicion de nicho (D-Schoener)
Utilizando los PCA-env, se determiné la superposicion de los nichos mediante la estimacion del
estadistico D (Schoener, 1968), para cada comparacion (Tabla 2). Las comparaciones entre R. p.
sanguinolentus y R. p. aequatorialis (las dos subespecies del norte), asi como entre R. p. saturatus
y R. p. peruvianus (las dos subespecies del sur), mostraron los valores mas altos de superposicion
(0.480 y 0.540 respectivamente). Mientras que las comparaciones entre R. p. sanguinolentus con
R.p. peruvianus y con R.p. saturatus mostraron los valores mas bajos de superposicion (0.203 y
0.110 respectivamente). La superposicion de nicho con la especie hermana R. rupicola vari6 entre
0.126 y 0.310. Resaltando en la Tabla 2 los valores mas altos obtenidos.
2.2 Pruebas de equivalencia y similitud:

Con el objetivo de discernir si los ENM de cada linaje se conservaban o divergian, se llevaron a
cabo pruebas de equivalencia y similitud. Los resultados estan detallados en la Tabla 2 y
representados en las Figura 5 y 6. Algunas comparaciones, como R.p. sanguinolentus y R.p.
peruvianus, R.p. aequatorialis con R.p. peruvianus y R.p. saturatus, la comparacion entre R.p.
saturatus y R.p. peruvianus, asi como también la de R.p. peruvianus vs R. rupicola mostraron
nichos equivalentes. Respecto a las pruebas de similitud, algunas comparaciones como R.p.
saturatus y R.p. peruvianus, y, R.p. peruvianus con R. rupicola mostraron nichos mas similares de
lo esperado aleatoriamente. Por lo tanto, se puede afirmar que estos nichos se conservan. Los
resultados mas relevantes estan en negrilla en la Tabla 2.

Sin embargo, en algunas comparaciones como R.p. sanguinolentus con R.p. saturatus, R.p.
aequatorialis y R. rupicola, asi mismo como R.p. aequatorialis con R. rupicola, y, R.p. saturatus
con R. rupicola no se obtuvieron conclusiones claras, llevando a andlisis post hoc de Amplitud y

Optimo (Tabla 3 y 4)
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2.3 Amplitud y optimo de los nichos:

Ante la ausencia de resultados concluyentes con la métrica D de Schoener para algunas
comparaciones, se realizaron analisis de amplitud y 6ptimo del nicho para comprender mejor la
variabilidad entre los nichos modelados. Los datos se representan mediante diagramas de cajas para
los valores de PC1 y PC2 (Figura 7). Algunas comparaciones, tales como R. p. aequatorialis con
R. p. sanguinolentus y R. p. peruvianus mostraron diferencias notables en el 6ptimo (mediana),
mientras que al comparar R. p. aequatorialis con R. p. saturatus no hay diferencias significativas.
Por otro lado, algunas comparaciones como R. p. sanguinolentus y R. p. no presentan diferencias
en sus optimos en el PC1, mientras que todas presentaron diferencias en el PC2. La subespecie que
mas presento amplitud del nicho fue R. p. saturuatus en ambos componentes principales y R. p.
aequatorialis en el PC2. Con respecto a las comparaciones con R. rupicola, el 6ptimo con la
subespecie R. p. peruvianus no hay diferencias bajo el PC2 y la amplitud fue diferente en todas las
comparaciones; revelando expansiones o contracciones en el nicho de un linaje respecto al otro.
DISCUSION

Desde mediados del siglo XX, ha existido un debate intenso sobre la relacion entre la distribucion
de las especies y su ecologia en el contexto de la formacidon de nuevas especies separadas por
barreras geograficas, conocida como especiacion alopatrica. A principios del siglo XXI, la
discusion se centro en determinar si este proceso resultaba de la adaptacion divergente a diferentes
presiones ecologicas, como propuso (Darwin ef al., 1859). Actualmente, existe consenso entre los
bidlogos evolutivos de que la mayoria de los eventos de especiacion implican una fase alopatrica.
Sin embargo, alin se debate si esta especiacion se da como respuesta a la divergencia ecoldgica
adaptativa (divergencia de nicho) o si los linajes evolucionan hacia condiciones similares en

alopatria (conservadurismo de nicho) (Nosil, Funk and Ortiz-Barrientos, 2009; McCormack,
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Zellmer and Knowles, 2010; Molina-Henao and Hopkins, 2019; Payne, Polechova and Payne,
2020; Anderson and Weir, 2022).

La comprension de estos fendmenos es crucial, ya que las diferencias en rasgos ecoldgicos, como
tamafio corporal y coloracion del plumaje en aves, emergen cuando las poblaciones evolucionan
en alopatria. Con el tiempo, este proceso puede resultar en aislamiento reproductivo y formacion
de nuevas especies (Anderson y Weir, 2022). Si las poblaciones alopatricas conservan nichos
similares, es probable que también compartan caracteristicas adaptativas similares. En cambio, si
experimentan condiciones ambientales distintas, pueden evolucionar de manera diferente,
conduciendo a una divergencia evolutiva (McKinnon et al., 2004; Rundle and Nosil, 2005; Wiens
and Graham, 2005).

Para arrojar luz sobre este tema, se analizo la divergencia o conservadurismo de nicho en las cuatro
subespecies del Gallito de Roca Andino. Se tomé como referencia estudios previos, como el de
Hazzi et al. (2018), que investigd las barreras asociadas con el aislamiento geografico y la
diversificacion en aves andinas, y otro que abordo6 la filogenia de la relacion entre las especies de
la familia Cotingidae y con su especie hermana R. rupicola (Berv and Prum, 2014).Ademas de
tener en cuenta las descripciones, distribuciones, historia natural y demés informacion obtenida de
guias ((Hoyo et al., 1992; Hilty et al., 2001; Restall, Rodner and Lentino R., 2007; Schulenberg et
al., 2010; Snow, 2020), asi como de articulos referentes a las especies a analizar (Azpiroz, 2005;
Kirwan and Green, 2011; Bustamante et al., 2019; Linares-Romero et al., 2020; Beltran-Suito,
2021; Meza Mori et al., 2023).

Los resultados sugieren que las subespecies R. p. peruvianus y R. p. saturatus tienen nichos
similares y equivalentes. Esto se refleja también al comparar el nicho ecoldogico de R. rupicola con
R. p. peruvianus. Sin embargo, para otras comparaciones, no fue posible concluir si prevalece la

divergencia o el conservadurismo de nicho. Las pruebas de similitud sugieren que, en general, los
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nichos son mas similares de lo esperado al azar, un resultado no significativo en estas pruebas
puede indicar que hay poca capacidad para detectar similitudes o diferencias, o que la
diferenciacion real de nichos es simplemente lo que se esperaria por casualidad, como resultaron
ser las comparaciones restantes.

Los nichos ecolédgicos que cada especie puede ocupar son complejos y multidimensionales, por lo
cual no pueden ser capturados completamente por un conjunto limitado de variables climaticas. Se
sabe que estos pueden variar espacial y temporalmente a causa de factores, como la disponibilidad
de recursos, que dificultan la identificacion de patrones consistentes. Por otra parte, las
interacciones ecologicas como la competencia interespecifica y las relaciones depredador-presa
pueden influir en la estructuracion de los nichos. También hay que tener en cuenta que la evolucion
de los nichos ecoldgicos es un proceso dindmico y complejo que puede implicar tanto la
divergencia adaptativa como el conservadurismo de nicho, en diferentes momentos o contextos
evolutivos dificultando la determinacién precisa de alguno de estos factores (Hutchinson, 1957,
Kearney, 2006; Soberdn, 2007; Warren, Glor and Turelli, 2008b; Soberén and Nakamura, 2009a).
Valores de D superiores a la distribucion nula indicaron que los Modelos de Nicho Ecolégico
(ENM) son mas similares de lo anticipado basandose en sus rangos geograficos. Este patron se
observo en la comparacion de R. p. peruvianus y R. p. saturatus, lo que sefiala que este ENM
tienden a conservarse, y que linajes cercanos geograficamente son ecologicamente similares y
retienen el nicho ancestral (Wiens, 2004; Soberén, 2007). Por otro lado, valores notablemente
inferiores a la distribucion nula sugieren que los ENM son divergentes, una situacion que no se
manifestd en los andlisis. Un resultado no significativo en la prueba de similitud podria haber
reflejado una baja capacidad para identificar similitudes o diferencias, o que la similitud prevista
entre los nichos, de acuerdo con la hipdtesis nula basada en rangos geograficos, es

excepcionalmente alta. En tal escenario, cualquier diferenciacion observada en los nichos seria lo

16



esperado por mero azar (Warren et al., 2008; Broennimann et al., 2006). Si se determina que los
nichos no son similares, se considerd necesario evaluar las diferencias en los 0ptimos y la amplitud
de los nichos, tal como se ilustra en la Figura 1. La falta de diferencias significativas en los Optimos
y la amplitud de nicho podria indicar que, a pesar de las variaciones geograficas, las subespecies
R. p. peruvianus y R. p. saturatus muestran que han mantenido preferencias de habitat
relativamente estables a lo largo del tiempo evolutivo. Esto sugiere que las condiciones ambientales
especificas que prefieren pueden no haber cambiado drasticamente en sus areas de distribucion,
como parece estar conservandose los nichos entre R. rupicola y R. p. peruvianus una ubicada en
Venezuela principalmente y otra en Peri. Ademas, la amplitud de nicho podria indicar una limitada
flexibilidad evolutiva en términos de las condiciones ambientales que estas subespecies pueden
colonizar con ¢€xito. Aunque las subespecies pueden ocupar nichos similares, pueden ser menos
tolerantes a las variaciones ambientales fuera de sus nichos preferidos, lo que podria explicar la
falta de expansion en la amplitud del nicho en la especie hermana R. rupicola, o, por el contrario,
resistir unas condiciones de variedad climatica mas amplia como en el caso de la subespecie R. p.
saturatus. (Milesi, Lopez and Casenave, no date; Soberon and Peterson, 2005; Wiens and Graham,
2005; Kearney, 2006; Soberon, 2007; Soberén and Nakamura, 2009a, 2009b).

En conclusion, estos analisis respaldan la hipotesis de similitud de nicho, al observar que las
subespecies cercanas geograficamente tienden a ser mas parecidas de lo previsto en comparacion
con proyecciones aleatorias o con similitudes ambientales de las regiones que habitan, esto podria
estar relacionado con la conservacion de ciertas caracteristicas ancestrales compartidas. La
comprension de estas similitudes podria ayudar a identificar areas especificas del genoma o rutas
evolutivas que han sido conservadas a lo largo del tiempo. La combinacion de datos de nicho
ecologico con estudios genéticos y morfologicos mas detallados podria proporcionar una imagen

mas completa de la evolucion y la divergencia en este fascinante grupo de aves.
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Tabla 1. Variables bioclimaticas obtenidas de WorldClim
(https://www.worldclim.org/data/bioclim.html).

Variable Descripcion
BIO 1 Temperatura Media Anual (°C)
BIO 2 Rango medio diurno (Media mensual (temperatura maxima -
temperatura minima)) (°C)
BIO 3 Isotermalidad (BIO2/B10O7) (x100)
BIO 4 Estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar x100)
BIO 5 Temperatura maxima del mes mas calido (°C)
BIO 6 Temperatura minima del mes mas frio (°C)
BIO 7 Rango Anual de Temperatura (BIO5-B106) (°C)
BIO 8 Temperatura media del trimestre mas himedo(°C)
BIO 9 Temperatura media del trimestre mas seco (°C)
BIO 10 Temperatura media del trimestre més célido (°C)
BIO 11 Temperatura media del trimestre mas frio (°C)
BIO 12 Precipitacion Anual (mm)
BIO 13 Precipitacion del mes mas hiumedo (mm)
BIO 14 Precipitacion del Mes Mé&s Seco (mm)
BIO 15 Estacionalidad de las Precipitaciones (Coeficiente de Variacion)
BIO 16 Precipitacion del trimestre mas hiumedo (mm)
BIO 17 Precipitacion del Cuarto Mas Seco (mm)
BIO 18 Precipitacion del trimestre mas céalido (mm)
BIO 19 Precipitacion del Cuarto Mas Frio (mm)
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Tabla 2. Valores de D-schoener (“D”) y de las pruebas de equivalencia y similitud

(“sim1=AvsB, donde B seria la especie aleatoria; sim2=BvsA, donde A seria la especie

aleatoria”). Los resultados con negrilla fueron los mas relevantes.

Prueba de
Prueba de equivalencia similitud
Subespecies (AvsB Valor D (HO=Conservadurismo) (S_|m1:AvsB
P ( ) Sim2=BvsA)
Valor - p
R.p. sanguinolentus vs R.p. peruvianus 0.203 >0.999 8;53
R.p. sanguinolentus vs R.p. saturatus 0.110 0.001 8;81
R.p. sangumoler_ﬂu_s vs R.p. 0.480 0.001 0.026
aequatorialis 0.018
R.p. aequatorialis vs R.p. peruvianus 0.213 >0.999 8%3?
R.p. aequatorialis vs R.p. saturatus 0.245 >0.999 8522
R.p. saturatus vs R.p. peruvianus 0.540 >0.999 8882
R.p sanguinolentus vs R. rupicola 0.126 0.004 8%2?
R.p. aequatorialis vs R. rupicola 0.201 0.001 8222
. 0.007
R.p. saturatus vs R. rupicola 0.310 0.001 0.238
: . 0.031
R.p. peruvianus vs R. rupicola 0.278 >0.999 0.224

24



Tabla 3. Valores de amplitud y éptimo de los nichos ecoldgicos para cada comparacion entre

subespecies.

OPTIMO
R.p. R.p. R.p. R.p. R.p. R.p.
. sanguinolentus  sanguinolentus sanguinolentus aequatorialis  saturatus  aequatoriali
Subespecies
vs R.p. vs R.p. vs R.p. vs R.p. vs R.p. SVvsR.p.
saturatus peruvianus aequatorialis saturatus peruvianus  peruvianus
PC1 >0.999 >0.999 <0.001 <0.001 >0.999 <0.001
PC2 >0.999 >0.999 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
AMPLITUD
PC1 <0.001 <0.001 0.999 >0.999 >0.999 >0.999
PC2 >0.999 0.554 >0.999 >0.999 0.001 >0.999
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Tabla 4. Valores de amplitud y éptimo de los nichos ecoldgicos para cada comparacion entre las
subespecies y la especie hermana R. rupicola.

OPTIMO
R.p R.p. R.p. R.p.
. saturatus peruvianus .
sanguinolentus aequatorialis
. vs R. Vs R. .
vs R. rupicola : . vs R. rupicola
rupicola  rupicola
Medial <=0 >0.999 >0.999 >0.999 >0.999
Media2 >=0 <0.001 >0.999 <0.001 <0.001
AMPLITUD
Medial <=0 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Media2 >=0 >0.999 >0.999 >0.999 >0.999
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Figura 1. Diagrama para los andlisis del estadistico D, las pruebas de similitud y equivalencia.
Figura 2. Diagrama de PCA-env realizado con las variables bioclimaticas.

Figura 3. Mapa de distribucion realizado con los puntos de ocurrencias obtenidas en GBIF para
las cuatro subespecies de Rupicola peruvianus y la especie Rupicola rupicola. Las barreras

estudiadas por Hazzi et al (2018) se sefialan con lineas blancas.

Figura 4. Modelos de nichos ecoldgicos para las comparaciones entre las cuatro subespecies de
R. peruvianus y estas con R. rupicola.

Figura 5. Pruebas de equivalencia para las comparaciones entre las cuatro subespecies de R.
peruvianus y entre estas con R. rupicola.

Figura 6. Pruebas de similitud para las comparaciones entre las cuatro subespecies de R.
peruvianus y entre estas con R. rupicola.

Figura 7. Diagrama de cajas para los valores de PC1 y PC2 de las cuatro subespecies de R.
peruvianus y R. rupicola.
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