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ESTUDIO COMPARATIVO FILOGENETICO DE LOS PATRONES DE VARIACION VOCAL Y
DE COLORACION DEL PLUMAJE EN LOS “CARDINALINOS AZULES” (PASSERIFORMES:
CARDINALIDAE)

RESUMEN

El canto y la coloracién del plumaje son dos de las formas de comunicacién mas
explotadas por los paseriformes. El objetivo de este proyecto doctoral fue estudiar los
patrones de variacion vocal y de coloracién del plumaje en un grupo de paseriformes
oscines cercanamente emparentados, los Cardinalinos Azules. Se pusieron a prueba
diferentes hipdtesis sobre la influencia de diversos factores -como la morfologia y el
habitat- en la evolucidn de dichas sefiales. Entre los Cardinalinos Azules, se encontro
un notable grado de diversificacion en estos caracteres, y niveles variables de
diferenciacién entre machos y hembras en el caso de la coloracién. El tamafio corporal
y del pico explicarian parte de las diferencias vocales entre las especies, y el tamafio
corporal también estaria relacionado con el grado de dicromatismo sexual. Las
caracteristicas del habitat, en cambio, no habrian tenido efecto en la evolucion del
canto o de la coloracién del plumaje dentro del grupo en estudio. A su vez, el grado de
complejidad del canto y de la coloracién habrian evolucionado de manera
independiente. Por ultimo, la diversificacidn en estos caracteres a nivel intraespecifico
en dos representantes del clado, Cyanocompsa cyanoides y C. brissonii, mostro
diferentes grados de congruencia con la variacién geogréfica en marcadores
moleculares. De esta manera, este estudio integrativo permite un mejor
entendimiento del rol de diferentes factores en la evolucion de seiiales acusticas y
visuales, a la vez que aporta evidencia para resolver el status taxondmico de
representantes de la avifauna neotropical, lo que es fundamental para una mejor

comprensién de su historia evolutiva.

Palabras clave: Amaurospiza, Canto, Coloracién del plumaje, Cyanocompsa,
Cyanoloxia, Cardinalinos Azules, Evolucién, Marcadores mitocondriales, Métodos

Comparativos Filogenéticos, Passerina, Variacién intraespecifica.



PHYLOGENETIC COMPARATIVE STUDY OF THE PATTERNS OF VOCAL AND PLUMAGE
COLOR VARIATION IN THE ‘BLUE CLADE’ OF THE CARDINALIDS (PASSERIFORMES:
CARDINALIDAE)

ABSTRACT

Song and plumage coloration are two of the most exploited forms of
communication among passerines. The objective of this doctoral project was to study
the patterns of vocal and plumage color variation in a group of closely related oscines,
the Blue Clade of the Cardinalidae family. Different hypotheses about the influence of
factors such as morphology and habitat in the evolution of acoustic and visual signals
were tested. Among the Blue Clade, a remarkable degree of diversification in these
characters was found, as well as varying levels of differentiation between males and
females in the case of plumage coloration. Body and beak sizes partially explain vocal
differences between species, and body size would also be related to the degree of
sexual dichromatism. Habitat characteristics, however, would have had no effect on
the evolution of song or plumage coloration within the study group. In turn, the
degrees of complexity of song and plumage coloration evolved independently. Finally,
diversification in these characters at the intraspecific level in two representatives of
the clade, Cyanocompsa cyanoides and C. brissonii, showed varying degrees of
consistency with geographical variation in molecular markers. This integrative study
allows a better understanding of the role of different factors in the evolution of
acoustic and visual signals. It also provides evidence to help resolve the taxonomic
status of representatives of the neotropical avifauna, which is essential for a better

understanding of their evolutionary history.

Key words: Amaurospiza, ‘Blue Clade’, Cyanocompsa, Cyanoloxia, Evolution,
Intraspecific variation, Mitochondrial markers, Plumage coloration, Phylogenetic
comparative methods, Passerina, Song.
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“Is it possible, | wonder, to study a bird so closely, to observe and catalogue its
peculiarities in such minute detail, that it becomes invisible? Is it possible that while
fastidiously calibrating the span of its wings or the length of its tarsus, we somehow
lose sight of its poetry? That in our pedestrian descriptions of a marbled or
vermiculated plumage we forfeit a glimpse of living canvases, cascades of carefully
toned browns and golds that would shame Kandinsky, misty explosions of color to rival
Monet? | believe that we do. | believe that in approaching our subject with the
sensibilities of statisticians and dissectionists, we distance ourselves increasingly from
the marvelous and spell-binding planet of imagination whose gravity drew us to our

studies in the first place.

This is not to say that we should cease to establish facts and to verify our information,
but merely to suggest that unless those facts can be imbued with the flash of poetic

insight then they remain dull gems; semi-precious stones scarcely worth the collecting.”

Alan Moore, Watchmen #7: A Brother to Dragons (1987).
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Capitulo 1. Introduccion general

1.1 La comunicacion animal y los diferentes tipos de senales

La comunicacion ha sido definida como “la provision de informacién que puede
ser utilizada por un receptor para tomar una decisién” (Bradbury y Vehrencamp 1998,
cap. 12, pag. 354). Las acciones o caracteres que portan dicha informacidn provista por
un emisor se conocen como sefales.

Los animales transmiten informacién por medio de diferentes sefiales, las cuales
pueden clasificarse en cinco tipos principales: visuales, auditivas, quimicas, eléctricas y
tactiles. Estas modalidades difieren en varios aspectos, entre ellos en cuanto a los
requerimientos para ser producidas (por ejemplo, las sefiales tactiles no requieren de
un medio para ser transmitidas, a diferencia de las acusticas), su alcance (si permiten
comunicarse a larga distancia o sélo funcionan estando el emisor y receptor en
proximidad), la complejidad de la informacion que pueden portar o la probabilidad de
localizar al emisor (Bradbury y Vehrencamp 1998).

El presente trabajo se enfoca en senales transmitidas por los canales acustico (el
canto) y visual (la coloracién del plumaje) en un grupo de paseriformes oscines, el
clado “azul” de la familia Cardinalidae (Klicka et al. 2007) o Cardinalinos Azules. Ambas
sefiales cumplen roles fundamentales en la comunicacidn intraespecifica y también
son de gran relevancia en las interacciones interespecificas para las aves (ver
Amundsen y Parn 2006, Hill 2006, Senar 2006, Catchpole y Slater 2008).

El canto de las aves y la coloracion de su plumaje son dos de los caracteres mas
diversos y han tenido un rol preponderante como modelos de estudio de los efectos
de la seleccidn sexual y el desarrollo de teorias asociadas (Andersson 1994, Catchpole y
Slater 2008). Sin embargo, las causas de semejante diversidad no se restringen al
efecto de la seleccién sexual, sino que responden a diversas fuerzas de seleccién

natural y restricciones o “contraints” evolutivos.



Capitulo 1 Introduccién

1.2 El canto

Sélo ciertos taxa dentro de dos grupos de animales (artrépodos y vertebrados)
utilizan sefiales acusticas para su comunicacién. Dentro de los vertebrados, la
comunicacidon acustica es comun en anuros, aves y mamiferos, mientras que la
mayoria de los peces, el resto de los anfibios y gran parte de los reptiles no utilizan
este tipo de sefiales, posiblemente por la dificultad que implica la generacion de
vibraciones y su transmisién al medio (Bradbury y Vehrencamp 1998). Entre las aves en
general, y en particular entre los paseriformes oscines, esta forma de comunicacién ha
alcanzado un notable grado de diversificacion y complejidad.

Las aves producen sus vocalizaciones con la siringe, estructura que se encuentra
en la regién donde se unen los bronquios y la traquea. En todos los vertebrados, los
bronquios y la trdquea consisten en una serie de anillos cartilaginosos unidos por
tejido conectivo. En la siringe de las aves, ciertos anillos adyacentes estan incompletos
y el cartilago faltante es reemplazado por delgadas membranas que al vibrar producen
el sonido (Bradbury y Vehrencamp 1998). La ubicacion de estas membranas varia entre
diferentes grupos de aves (ver figura 1.1). En los paseriformes oscines existen dos tipos
de membranas, que se ubican inmediatamente por debajo de la trdquea sobre cada
uno de los bronquios. El labium lateral es un tejido grueso en la parte antero- lateral
de la pared bronquial que se une al tercer anillo bronquial. La otra membrana se
puede dividir en dos partes: una gruesa, denominada labium medial, y una muy
delgada llamada membrana timpaniforme medial (Fee 2002, Mindlin y Laje 2005). La
aduccion de los labia cierra el lumen del bronquio y su vibracion es la responsable de la
generacion de los sonidos (Goller y Larsen 1997a, 1997b; Larsen y Goller 1999). La
membrana timpaniforme medial, contrario a lo que se pensaba tradicionalmente, no
cumple un rol fundamental en las vocalizaciones (Goller y Larsen 1997a).

Las frecuencias fundamentales de las vocalizaciones estan determinadas por la
frecuencia de oscilacion de los labia. A su vez, la frecuencia de oscilacién depende del
tamafio, forma y tensién de dichas membranas (Mindlin y Laje 2005; Riede y Goller
2010, Riede y Goller 2014). El tamafio absoluto de los labia correlaciona directamente
con el tamafo corporal, e inversamente con las frecuencias fundamentales del canto al
comparar 8 especies de paseriformes oscines (Riede y Goller 2014). Otras dos
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Figura 1.1. A) Vista ventral de la siringe traqueobronquial de un paseriforme oscine,
Toxostoma rufum. LL, ML, labium lateral y medial. MTM, membranas timpaniformes mediales.
P, pessulus osificado. B). Vista ventral de la siringe traqueal de un columbiforme, Streptopelia
risoria. LTM, membranas timpaniformes laterales. MTM membranas timpaniformes mediales.
Modificado de Mindlin y Laje (2005).

caracteristicas de los labia que explican gran parte de la variacion entre dichas especies
son el grado de asimetria entre las membranas de cada bronquio y el nimero de
diferentes capas (en cuanto al tipo de tejido) que conforman los labia: ambas
correlacionan positivamente con el rango de frecuencias fundamentales que produce
una especie (Riede y Goller 2014).

Los sonidos generados por la siringe pueden ser luego modificados en su paso
por el tracto vocal supra-siringeo que actia como un resonador, atenuando ciertas
frecuencias y enfatizando otras en funcién del tamafio, forma y configuracién de los
elementos que lo componen: traquea, laringe y pico (Nowicki 1987, Westneat et al.
1993, Riede et al. 2006). Una forma en que las aves pueden cambiar el largo de su
tracto vocal es variando el grado de apertura del pico. De hecho, se ha visto que las
aves mantienen el pico mds cerrado al producir frecuencias bajas, mientras que
amplian la apertura al producir frecuencias altas (Westneat et al. 1993; Hoese et al.
2000).

En paseriformes se habla de “cantos” en referencia a vocalizaciones largas y

complejas, en general producidas soélo por los machos durante la época de
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apareamiento (Catchpole y Slater 2008). En contraposicidn, las “llamadas” son
vocalizaciones cortas y simples, producidas por los miembros de ambos sexos a lo
largo de todo el afio. El canto tiene un rol fundamental tanto en la eleccién de pareja
como la competencia entre machos. Se ha visto por ejemplo que los machos de una
misma especie producen cantos de diferente complejidad, y que aquellos que
producen cantos mas largos y variados en su repertorio son mas exitosos atrayendo
hembras (Catchpole 1986, Searcy 1992, Mountjoy y Lemon 1996, Buchanan vy
Catchpole 1997).

1.3 La coloracion del plumaje

Medir y describir el color no es sencillo, en principio porque el color no es algo
fisicamente cuantificable sino que es un concepto psicofisico, completamente
dependiente de la estructura primaria que capta la luz irradiada por los objetos (los
fotorreceptores) por un lado y del procesamiento neuronal del organismo por el otro
(Cuthill 2006). La percepcién humana del color puede describirse a partir de tres
variables principales: el brillo (que tan claro u oscuro es un objeto), el tono (lo que
comunmente se conoce como “color” y que esta relacionado con la zona del espectro
luminico donde se da la méxima reflectancia) y la saturacién o croma (que puede
pensarse como la cantidad de blanco que se afiade a un color, por ejemplo el rosa es
una forma menos saturada del rojo) (Cuthill 2006). En cuanto al sistema visual de las
aves, hay tres caracteristicas principales que lo distinguen del humano: (1) la capacidad
de captar un rango de longitudes de onda mas amplio, (2) un cuarto tipo de cono en la
retina, y (3) gotas de aceite en cada cono que filtran la luz que entra en cada cono
(Cuthill et al. 2000, Cuthill 2006). Los seres humanos somos ciegos a la radiacién
luminica ultravioleta (UV), es decir por debajo de los 400 nandmetros (nm),
principalmente porque el medio ocular absorbe estas ondas y no permiten que lleguen
a la retina, pero nuestro cono “azul” es moderadamente sensible a UV (Douglas y
Marshall 1999). En cambio, el limite inferior del rango de visién de la mayor parte de
las aves se encuentra alrededor de los 315 nm. El cuarto cono de las aves tiene su pico
de absorcidn a longitudes de onda corta, pero la ubicaciéon de ese pico varia entre

diferentes grupos de aves. El mas comun es el cono tipo v (por sensible al violeta, ver
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figura 1.2A), que seria ancestral a todas las aves (Odeen y Hastad 2003). El otro tipo de
cono tiene su pico de sensibilidad en el UV, por debajo de los 400 nm (figura 1.2B). Los
paseriformes, con excepcion de las familias Corvidae y Tyrannidae, tendrian ojos con
este tipo de cono (ojos tipo u, Odeen y Hastad 2003). Por ultimo, el sistema de gotas
de aceite asociadas a sus fotorreceptores angosta el rango de absorcion de cada
pigmento, de modo que las aves poseen una mayor capacidad de discriminacion de los
colores (Bowmaker et al. 1997, Cuthill et al. 2000). Es decir que los seres humanos
percibimos una parte acotada del espectro luminico respecto del que perciben las
aves, y ademas la percibimos de una forma muy diferente.

El plumaje de las aves utiliza diversos mecanismos de coloracion (y
combinaciones de ellos), dando lugar a la enorme diversidad que conocemos hoy en
dia. En los Cardinalinos Azules, el azul de origen estructural es comun a todas las
especies del grupo, pero dentro del clado también existen plumajes de color dado por
carotenoides, melaninas o combinaciones de pigmentos y fendmenos estructurales
(Stoddard y Prum 2008). Brevemente, los colores de origen pigmentario son el
resultado Unicamente de la absorbancia y emisién de luz a nivel molecular, siendo el
tono de un color pigmentario el resultado de su estructura molecular y su densidad en
el tejido (Andersson y Prage 2006). Los colores estructurales estan dados por la
interaccion de las ondas luminicas que son dispersadas en la interface de los distintos
compuestos que forman un tejido y que poseen diferentes indices de refraccion (Prum
2006). Esos compuestos incluyen queratina, coldgeno, aire, e incluso pueden ser
pigmentos como melaninas y purinas. Pero si los colores producidos dependen de la
dispersidn o “scattering” de las ondas luminicas dada por la disposicidn, el tamafio, los
indices de refraccidn, etc. de dichos compuestos se trata de un color estructural (Prum
2006).

Los carotenos son pigmentos que estdn presentes en los organismos de la
mayoria de los phyla de invertebrados y de todas las clases de vertebrados (McGraw
2006a). Se encuentran en el plumaje de algunas de las especies de los Cardinalinos
Azules y son responsables de los parches que vemos amarillos-rojos, y también se
encuentran en los parches verdes (donde dan esa coloraciéon por combinaciéon con
fendmenos de dispersién, Stoddard y Prum 2008). Son pigmentos que deben

incorporarse con la dieta (pues los animales no pueden sintetizarlos de novo, aunque
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Figura 1.2: Espectros de sensibilidad visual de aves con ojos tipo v (A) o de tipo u (B). Cada

curva representa el espectro de absorcién de los diferentes fotorreceptores presentes en los

conos de las aves: V (sensible a Violeta), S (sensible a longitudes de onda corta), M (sensible

a longitudes de onda medias), L (sensible a longitudes de onda largas) y U (sensible a UV).
Modificado de Endler y Mielke 2005.

pueden metabolizarlos y convertirlos en otras formas diferentes a la ingerida, McGraw

2001), y que ademads son de importancia para el sistema inmunoldgico de las aves

(Lozano 1994). Por lo tanto, se acepta que pueden funcionar como indicadores

honestos de la calidad de un individuo (Olson y Owens 1998), ya que sdlo podra

destinar carotenos para que se depositen en las plumas si se encuentra en buen

estado sanitario (Lozano 1994).
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Las melaninas son los pigmentos mas abundantes y comunes, tanto en aves
como en otros animales, pero no han sido tan estudiadas como los carotenoides,
probablemente por las dificultades metodoldgicas que implica el analisis de su
produccién, que es enddgena al animal (McGraw 2006b). Existen dos tipos principales
de melaninas: las eumelaninas y las feomelaninas. Las eumelaninas son responsables
de los colores negros y marrén oscuro, dado que absorben de manera uniforme a lo
largo de todo el espectro (UV vy visible a los humanos, Riley 1997). Las feomelaninas
son responsables de coloraciones marrones mas claras, como el pelaje amarillo/rojo
de algunos mamiferos o las plumas de color castafio o rufo de algunas aves (McGraw
2006b). Las melaninas son componentes ubicuos de muchos tipos de coloracidn,
incluso los estructurales, ya que su ausencia daria lugar a plumajes albinos (Shawkey y
Hill 2006).

La coloracion estructural puede estar dada por dos mecanismos principales:
dispersion coherente o dispersidn incoherente, en funcién de si la coloracién
resultante depende o no de que las ondas luminicas dispersadas estén en fase. Esto a
su vez depende de si los elementos que forman la matriz del tejido o estructura
coloreada estan distribuidos de manera aleatoria o no. La dispersion incoherente
resulta de la dispersién diferencial de las ondas luminicas por elementos distribuidos
de manera aleatoria -y por lo tanto considerados independientes- dando lugar a una
coloracién que no depende de la relacidn entre las fases de las ondas dispersadas. La
dispersidon coherente se da cuando la distribucidn espacial de los elementos no es
aleatoria, y por lo tanto tampoco lo son las fases de las ondas dispersadas. Las que
estén fuera de fase se cancelaran mientras que las que estan en fase se refuerzan y
seran dispersadas coherentemente (Prum 2006). En aves, las plumas no pigmentadas
se ven blancas por la dispersidn incoherente de la queratina de todas las ondas
luminicas. La dispersion coherente es responsable de la coloracién iridiscente de
algunas aves y también de la coloracion UV, azul, violeta y verde no iridiscente (Prum
2006). La iridiscencia se da cuando un cambio en el angulo de observacion y/o
iluminacidn afecta significativamente el color percibido, como ocurre en las plumas del
pavo real, de muchos picaflores, y del cuello de las palomas domésticas, por ejemplo.
Lo que determina que un color producido por dispersién coherente sea iridiscente o no

es el grado de ordenamiento de los elementos dispersantes en el tejido en estudio (las
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plumas en este caso). Los parches iridiscentes se forman cuando los elementos
dispersantes (granulos de melanina, o melanosomas) presentan un alto nivel de
ordenamiento, a varias escalas (por ejemplo, los melanosomas se disponen formando
[dminas, y a su vez las laminas se encuentran formando capas). En cambio, los
plumajes estructurales no iridiscentes (como los azules presentes en todos los
Cardinalinos Azules) son producto de la dispersion dada por elementos “casi
ordenados” (es decir, presentan un ordenamiento mas sencillo, Prum y Torres 2003).
Dadas las particularidades del sistema visual de las aves, mencionadas
previamente, en los Ultimos afios se han desarrollado técnicas que permiten
cuantificar el color no sélo en funcién de variables como el brillo, croma o tono
(Montgomerie 2006) sino también que permiten estimar cédmo los diferentes
elementos coloreados estimulan el sistema visual de las aves (Endler y Mielke 2005,

ver Capitulo 3).

1.4 Los Cardinalinos Azules

La superfamilia Emberizoidea, conocida cominmente como “oscines de nueve
primarias del Nuevo Mundo” (‘New World nine-primaried oscines’ en inglés)
constituye una radiacién masiva de aproximadamente 832 especies y representa uno
de los linajes mas diversos del Nuevo Mundo (Barker et al. 2004). Comprende a las
familias Icteridae, Passerellidae, Thraupidae, Parulidae y Cardinalidae.

Los cardinalinos (familia Cardinalidae) son un grupo de 48 especies (Clements
2014). Las especies tradicionalmente asignadas a esta familia poseen picos de
importante tamafo, apropiado para dietas basadas en frutas y semillas (Orenstein y
Brewer 2011). Klicka et al. (2007) llevaron a cabo el primer analisis de marcadores
moleculares muestreando todos los géneros correspondientes a la familia Cardinalidae
segun Sibley y Monroe (1990), representados por 34 de las 42 especies incluidas hasta
el momento. Como resultado, para que Cardinalidae fuera un grupo monofilético
debia incluir a varios géneros comunmente ubicados en otras familias (por ejemplo,
Amaurospiza), mientras que otros debian ser excluidos (por ejemplo, Saltator, ver

figura 1.3)
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Otro resultado interesante del estudio de Klicka et al. (2007) es que los
cardinalinos pueden separarse claramente en cinco clados: (1) un clado
“enmascarado”, llamado asi por la coloracién negra alrededor de ojos y pico que
parece una mascara (géneros Piranga, Cardinalis, Caryothraustes, Periporphyrus, y

III

Rhodothraupis); (2) un clado “azul” (géneros Amaurospiza, Cyanocompsa, Cyanoloxia,
Passerina), asi denominado por la coloracion predominante del plumaje de estas
especies; (3) un clado formado por los géneros Habia y Chlorothraupis
(tradicionalmente considerados parte de la familia Thraupidae); (4) un clado
conteniendo todas las especies de Granatellus, y finalmente (5) un clado formado sélo
por especies de Pheucticus (ver figura 1.3).

El clado “azul” de los cardinalinos, o Cardinalinos Azules, estd formado por las
especies de los géneros Passerina (Norteamérica, ver figura 1.4), Amaurospiza (Centro
y Sudamérica), Cyanocompsa (con representantes en México, Centro y Sudamérica) y
Cyanoloxia (formado por una uUnica especie, exclusiva de Sudamérica, ver figura 1.5).
Spiza americana estaria cercanamente emparentada al resto de los Cardinalinos
Azules, siendo la especie hermana de todo el clado de los Cardinalinos Azules (Bryson
et al. 2014, Barker et al. 2015).

Como la mayoria de los cardinalinos, todas las especies del clado se destacan por
la musicalidad de sus vocalizaciones, y también por su llamativa coloracién. El nombre
de “azules” hace referencia al hecho de que todas las especies del grupo poseen al
menos parte de su plumaje de este color. Sin embargo, como ya se menciond, las
especies de este clado presentan una gran diversidad de coloraciones, producto de
diferentes mecanismos fisicos y/o tipos de pigmentacidn, e incluso de la combinacion
de ambos mecanismos (Stoddard y Prum 2008).

Un estudio mas detallado y centrado en los Cardinalinos Azules encontré que el
origen del clado haya sido probablemente en Norteamérica, y que las especies se
pueden agrupar en dos subclados principales: uno exclusivo de Norteamérica, formado
por todas las especies del género Passerina junto con Cyanocompsa parellina, y el otro
clado concentrado en Sudamérica y formado por las restantes especies del género

Cyanocompsa junto con Amaurospiza y Cyanoloxia (Bryson et al. 2014).
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Figura 1.3: Arbol de especies obtenido por Klicka et al. (2007) mostrando las relaciones entre los
miembros de la familia Cardinalidae y la ubicacion relativa de los Cardinalinos Azules. Los nodos
sin soporte o que mostraron resultados contradictorios en los analisis filogenéticos se muestran
colapsados. La relacidon de Spiza americana como especie hermana de los Cardinalinos Azules
fue resuelta posteriormente (Bryson et al 2013, Barker et al 2015). Modificado de Klicka et al.

(2007).
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Figura 1.4: Especies del clado de los Cardinalinos Azules del género Passerina. A) Passerina

amoena (Maggie Smith). B) P. caerulea (Don Faulkner). C) P. ciris (Don Faulkner). D) P. cyanea
(Don Pancamo). E) P. leclancherii (Amy McAndrews). F) P. rositae (Sergey Yeliseev). G) P.
versicolor (Greg Lasley). Las fotos fueron obtenidas de diferentes sitios web, donde estan
depositadas con licencia Creative Commons. Entre paréntesis se indica el autor de la foto.

1.5 Objetivos generales

El objetivo general de este proyecto es el estudio de los patrones de variacion
vocal y de coloracidon del plumaje en los Cardinalinos Azules, a fin de evaluar la
importancia que caracteristicas morfoldgicas y del habitat han tenido en la evolucién
de sus sefiales acusticas y visuales. En los capitulos 2 y 3 se lleva a cabo una
descripcién objetiva de los patrones de variacion vocal (Capitulo 2) y de coloraciéon del
plumaje (Capitulo 3) de las especies en estudio. En cada capitulo se analiza la relacién

de dicha variacién con factores como el tamafio corporal y el habitat. Dado que las
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Figura 1.5: Especies del clado de los Cardinalinos Azules de los géneros Cyanoloxia,

Cyanocompsa y Amaurospiza. A) Cyanoloxia glaucocaerulea (lorge La Grotteria). B)
Cyanocompsa brissonii (Guillermo Soteras). C) C. cyanoides (Charlie Westerinen) D) C. parellina
(Greg Lasley). E) Amaurospiza concolor (Nick Athanas). F) A. moesta (Jorge La Grotteria). Las
fotos fueron obtenidas de diferentes sitios web, donde estan depositadas con licencia Creative
Commons, o fueron cedidas por los autores. Entre paréntesis se indica el autor de la foto.

especies no pueden ser consideradas datos independientes en los estudios
comparativos debido a sus diferentes grados de ancestralidad comun, en estos
capitulos se emplean técnicas que permiten realizar anadlisis comparativos
filogenéticamente independientes. En el capitulo 4 se analiza la relacién entre la
complejidad o grado de elaboracién del canto y de la coloracién. En el capitulo 5 se
toma como modelo a una de las especies del clado, Cyanocompsa cyanoides, para

profundizar el estudio de la variacién intraespecifica en canto y coloracién y analizar
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como se relaciona con la variacion en marcadores moleculares, comparando
subespecies. En el capitulo 6 también se analiza la relacién entre variacién fenotipica y
en marcadores moleculares pero comparando individuos, y utilizando como modelo de
estudio a una de las tres especies del clado que llega a nuestro pais, C. brissonii. Por
ultimo, en el capitulo 7 se plantean las conclusiones finales y generales de la presente

tesis.

21



Capitulo 2. Variacion en el canto de los
Cardinalinos Azules y sus posibles causas

2.1 Introduccion

2.1.1 Efecto de diferentes factores en la evolucion del canto

El canto es un caracter comportamental que presenta un notable grado de
diversificacion a nivel interespecifico. En algunos casos es el Unico que permite la
identificacion de especies morfolégicamente indistinguibles y cripticas al ojo humano
(Marler 1957, Becker 1983). También existe variaciéon a nivel intraespecifico, entre
subespecies o entre poblaciones (Podos y Warren 2007). Incluso, en numerosas
especies existe variacién intraindividual, dado que un macho puede tener un
repertorio vocal, ya sea de unos pocos o de cientos de cantos (Catchpole y Slater
2008).

Dado el rol central del canto en la eleccidn de pareja y la competencia entre
machos (Catchpole y Slater 2008), el estudio de la diversificacidon de las vocalizaciones
se ha enfocado tradicionalmente en factores como la seleccion sexual (Podos et al.
2004a). Sin embargo, en la produccidn de sefales acusticas estan involucradas
estructuras fundamentales para otras funciones fisiolégicas vitales, como la respiraciéon
o la alimentacién. Por lo tanto, ciertos aspectos del canto pueden evolucionar como
una consecuencia secundaria de la seleccién natural sobre rasgos no vocales, a los que
estan sujetos por diferentes restricciones morfoldgicas y/o fisioldgicas, y que pueden
influir en el grado o la direccién del cambio evolutivo (Nowicki et al. 1992, Podos 1996,
Podos et al. 2004b). Asimismo, varios estudios han mostrado que las caracteristicas del
habitat en el cual los organismos se comunican podrian explicar parte del disefio de las
sefiales y sus variaciones (Morton 1975, Ryan y Brenowitz 1985, Tubaro y Lijtmaer
2006).

El canto puede considerarse como un set de multiples caracteres, cada uno de
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ellos sometidos a diferentes presiones de seleccion y también a diferentes
restricciones o “constraints” (Gil y Gahr 2002). Por lo tanto, los diferentes aspectos del
canto pueden mostrar diferentes patrones de variacién dependiendo de qué factores
de seleccion y/o restricciones morfoldgicas han tenido mayor influencia en su
evolucion, o incluso si alguno de estos aspectos estda mas restringido por la historia
filogenética de las especies en estudio (Van Buskirk 1997).

Se ha estudiado la influencia del tamafio corporal en la evolucién de los
diferentes aspectos del canto por separado, aunque no de manera equitativa en
relacidn a cada uno de ellos. Existe un gran cuerpo de literatura enfocada a la relacién
entre tamano corporal y frecuencias del canto (Bowman 1979, Walschlager 1980, Shy
1983, Ryan y Brenowitz 1985, Appleby y Redpath 1997, Galeotti et al. 1997, Tubaro y
Mahler 1998, Bertelli y Tubaro 2002, Seddon 2005, Price et al. 2006, Mager et al. 2007,
Cardoso et al. 2008, Geberzhan et al. 2009, Patel et al. 2010, Turcocova et al. 2010,
Hall et al. 2013), mientras que la influencia del tamafo corporal en la amplitud con que
se producen las vocalizaciones ha sido mucho menos estudiada (Brackenbury 1979,
Calder 11l 1990, Jurisevic y Sanderson 1998, Brumm 2009, Cardoso 2010); y la variacién
en aspectos temporales de las vocalizaciones en general se asocia al efecto de otros
factores como el ambiente (Morton 1975, Ryan y Brenowitz 1985, Tubaro y Lijtmaer
2006). Dada la importancia de las propiedades de resonancia de las estructuras
suprasiringeas en la produccién de las vocalizaciones (Nowicki 1987; Hoese et al.
2000), también se ha estudiado el efecto de la morfologia del pico en las
vocalizaciones, tanto en las frecuencias como en aspectos temporales (Podos 1997,

2001).

2.1.2 Efecto del tamafio corporal

Para los animales es dificil producir sonidos de longitudes de onda mayores que
su tamafio corporal con alta intensidad (Bradbury y Vehrencamp 1998). En
paseriformes oscines las frecuencias fundamentales de las vocalizaciones estan
determinadas por la frecuencia de oscilacién de dos membranas en la siringe: el

labium lateral y el labium medial (Goller y Larsen 1997a, 1997b; Larsen y Goller 1999).
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Dado que el tamano de las estructuras de la siringe covaria con el tamano corporal
(Baptista 1996; Lambrechts 1996, Riede y Goller 2014), la teoria predice que aves de
mayor tamafio corporal producirdn vocalizaciones de menor frecuencia’, es decir de
mayor longitud de onda (Bradbury y Vehrencamp 1998, Riede y Goller 2014).

En 1980, Walschlager compard las vocalizaciones de 90 especies de paseriformes
de Europa y encontré que efectivamente la frecuencia central de su canto
correlacionaba negativamente con su peso corporal. Resultados similares se
obtuvieron al comparar diversas especies de aves, en paseriformes (Price et al. 2006,
Ryan y Brenowitz 1985, Seddon 2005) y también en otros grupos como palomas
(Tubaro y Mahler 1998) y tinamiformes (Bertelli y Tubaro 2002). En cambio, los
resultados obtenidos al comparar especies cercanamente emparentadas o a nivel
intraespecifico son contradictorios. Appleby y Redpath (1997) encontraron que
individuos de mayor tamafo en una especie de lechuza (Strix aluco) producian
frecuencias menores, de acuerdo con lo descripto anteriormente. Lo mismo se
encontrdé en otros no-paseriformes como Gavia immer (Mager et al. 2007) y también
en paseriformes como Hirundo rustica (Galeotti et al. 1997), Luscinia svecica;
(Turcocova et al. 2010) y Malurus coronatus (Hall et al. 2013). Sin embargo, las
subespecies de mayor tamafio de una especie de pinzén de Darwin (Geospiza difficilis;
Bowman 1979) y de una especie de tangara (Piranga rubra; Shy 1983) producen cantos
con frecuencias mas altas; mientras que no se encontrd relacién entre frecuencias y
tamafio corporal en machos de otras dos especies (Serinus serinus y Junco hyemalis,
Cardoso et al. 2008).

Los resultados obtenidos en paseriformes oscines son de particular interés dado
que existe una idea generalizada de que el aprendizaje vocal puede enmascarar el
efecto de la restriccion que impondria el tamano corporal. Varios autores han
planteado la necesidad de descartar el efecto del aprendizaje vocal utilizando como
modelos especies donde éste no existe (Bertelli y Tubaro 2002) o analizando sélo
vocalizaciones innatas, como las llamadas (en contraposicién a los cantos, ver Martin
et al. 2011). Sin embargo, un trabajo reciente encontré que el tamano de los labia

escala directamente con el tamafio corporal, y a su vez correlaciona negativamente

1 7 . .7 oy . s
En términos de percepcion auditiva, sonidos mas graves.
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con las frecuencias fundamentales del canto en 8 especies con aprendizaje vocal

(Riede y Goller 2014).

2.1.3 Efecto del tamaiio del pico

Al estudiar aves vocalizando en una atmdsfera enriquecida en helio y depletada
de nitrégeno se encontré que el canto presentaba una estructura de armonicos’
normalmente ausentes cuando las aves cantaban en condiciones atmosféricas
regulares (Nowicki 1987). Esto mostrd que, si bien las propiedades esenciales de las
vocalizaciones son definidas a nivel de la siringe, los sonidos son luego modificados en
su paso por el tracto vocal supra-siringeo (traquea, laringe, pico), que actia como un
resonador filtrando la mayor parte de la estructura espectral de la sefial acustica.

El tracto vocal como resonador actuaria en un rango muy corto de frecuencias si
su volumen fuera constante. Las aves pueden hacer ciertos cambios en su tracto vocal
para coordinar de forma activa las propiedades de filtrado del tracto vocal con los
sonidos producidos en la siringe (Nowicki 1987, Nowicki y Marler 1988, Gaunt y
Nowicki 1998). Esta reconfiguracién se lograria mayormente modificando el grado de
apertura del pico. Por ejemplo, en dos especies de paseriformes de la familia
Emberizidae (Zonotrichia albicollis y Melospiza georgiana) se encontré que las
frecuencias de las notas del canto correlacionaban de forma positiva con la apertura
del pico (Westneat et al. 1993). En una especie de ganso, Branta leucopis
(Anseriformes: Anatidae), se vio que los individuos que vocalizan con el pico mas
abierto enfatizan frecuencias mas altas (Hausberger et al. 1991). Esto indicaria que un
tracto vocal mas corto enfatiza las frecuencias mas altas de una sefal.
Congruentemente con esto, Palacios y Tubaro (2000) encontraron una relacién
negativa entre las frecuencias y el largo del pico (controlado por el tamafio corporal) al
comparar las vocalizaciones de 46 especies de trepadores (Passeriformes: Furnariidae).

Ademas de su influencia en las frecuencias de las vocalizaciones, la morfologia

del pico también podria afectar los aspectos temporales del canto, ya que la velocidad

2 ~ T . o .

Toda sefial periddica no sinusoidal puede descomponerse en un espectro de frecuencias formado por
una frecuencia fundamental y un set de multiplos enteros de la frecuencia fundamental, denominados
“armonicos”.
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con la que se puedan realizar los mencionados cambios de apertura del pico
dependerd en gran medida del tamafio y la musculatura del mismo. Por ejemplo, en
varias especies de aves que producen trinos (sucesidon rapida de notas similares o
iguales en todo o una parte del canto) se ha visto que las especies o individuos con
picos de mayor tamafio producen trinos donde las notas se producen a tasas mas
lentas (Podos 2001, Podos et al. 2004b, Huber y Podos 2006). Ademas, se ha mostrado
que existe un compromiso o “trade-off” entre el ancho de banda (es decir, la
diferencia entre las frecuencias maxima y minima) que cubren las notas del trino y la
rapidez con que tales notas son emitidas (Podos 1997, Wilson et al. 2014). Por un lado,
esto se deberia a que una modulacion rapida en frecuencia como la que implica un
trino que cubra un amplio rango de frecuencias requeriria cambios rdpidos en la
tension de los tejidos de la siringe, que es la fuente principal de las frecuencias
fundamentales del canto. Pero ademas, también se requeriria una rapida modificacion
de la apertura del pico para variar el largo total del tracto vocal, lo cual es necesario
para acompafar los cambios en la frecuencia fundamental producida por la siringe
(Nowicki et al. 1992; Podos 1997; 2001). La velocidad de estos cambios de
configuracion del pico esta limitada por el tamano del mismo (Podos et al. 2004b) y
algo similar podria suceder con los tejidos de la siringe, cuyo tamafo correlaciona con
el tamafo corporal.

El estudio de la relacién entre los caracteres del canto con la morfologia del pico
es particularmente interesante porque, a diferencia de la siringe, el pico esta
involucrado en otro proceso vital como es la alimentacidn. En tres especies aves se han
encontrado diferencias entre formas conespecificas en el tamafio y forma del pico, que
a su vez estan relacionadas con diferencias vocales (Loxia curvirostra, Parchman et al.
2006, Edelaar et al. 2008; Geospiza fortis, Huber et al. 2007, Hendry et al. 2008;
Carpodacus mexicanus, Badyaev et al. 2008). Estas diferencias morfoldgicas
responderian a adaptaciones para el consumo de semillas de diferentes tamanos vy
durezas. Es decir que al menos parte de la variacidn en sus sefiales acusticas estaria
respondiendo de manera indirecta a procesos selectivos sobre aspectos de la biologia
del ave no relacionados al canto, en este caso la divergencia ecolégica (Schluter 2000,

Podos 2001, Podos y Nowicki 2004).
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2.1.4 Efecto del ambiente

Si bien el canal acustico es uno de los que permite la comunicacién a larga
distancia, el alcance de un sonido tiene un limite en términos de distancia, y esto se
debe en parte a que la onda sonora va perdiendo energia a medida que se transmite,
de manera proporcional a la distancia que recorre. Ademas los diferentes ambientes
en los que los animales se comunican ofrecen fuentes adicionales de atenuacién y de
otras formas de degradacion y/o modificacion de una sefal sonora, en funcién de sus
caracteristicas particulares. En el caso del canto, se ha visto que en general las especies
de ambientes cerrados (selvas, bosques) poseen sefales de frecuencia menor y notas
mas separadas que las de ambientes abiertos, como pastizales o sabanas (Morton
1975, Ryan y Brenowitz 1985, Wiley 1991, Tubaro y Lijtmaer 2006). Estas diferencias
suelen ser interpretadas como adaptaciones para minimizar la degradacién sufrida por
la sefial al atravesar su ambiente nativo (Hipdtesis de Adaptacidon Acustica o HAA,
Morton 1975). En ambientes cerrados la principal fuente de degradacién sonora serian
las reverberaciones causadas por los troncos, hojas y demds elementos de la
vegetacion que pueden llenar los espacios entre las notas con ecos, modificando la
sefial original y potencialmente complicando el reconocimiento de la misma por el
receptor (Wiley y Richards 1978, 1982, Richards y Wiley 1980) por lo que la HAA
predice que las aves deberdn producir cantos con las notas mdas espaciadas
temporalmente. En habitats abiertos como llanuras o sabanas, predominaria el efecto
de “celdas” o capas de aire a diferente temperatura o velocidad, que imponen
fluctuaciones irregulares en la amplitud de la onda sonora. Como consecuencia, partes
de la vocalizacion podrian perderse aleatoriamente (Wiley y Richards 1978, 1982,
Richards y Wiley 1980), lo que favoreceria que las aves de estos ambientes produzcan
notas cortas con una alta tasa de repeticidn para generar asi una sefial redundante que
transmita el mensaje de manera efectiva, aun cuando parte de la sefial se pierda y no
sea percibida (Brown y Handford 1996). Al estudiar la relacién entre las caracteristicas
de las vocalizaciones y de los ambientes, se han encontrado varios casos consistentes

con estas predicciones (Morton 1975, Anderson y Conner 1985, Wiley 1991, Badyaev y
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Leaf 1997, Tubaro y Lijtmaer 2006), aunque también se ha visto que el factor
ambiental no seria de principal importancia en el disefio de las sefiales vocales de
ciertas especies (ver por ejemplo, Mason y Burns 2015), incluyendo a uno de los
Cardinalinos Azules, Passerina cyanea (Hylton y Godard 2001).

Asi como ambientes diversos favorecerian diferentes estructuras temporales, no
ocurriria lo mismo con los aspectos espectrales (es decir, las frecuencias utilizadas):
siempre que el ave esté cantando a por lo menos 1 m del suelo, las frecuencias bajas
maximizarian la transmision del sonido en diferentes tipos de ambientes (Wiley y
Richards 1982). Por lo tanto, la variacion en los aspectos espectrales del canto estaria
relacionada con otros factores. Consistentemente con esto, las evidencias sobre la
influencia del tipo de ambiente en las frecuencias de las vocalizaciones son
contradictorias. Varios estudios han encontrado que las especies de ambientes
cerrados poseen frecuencias mas bajas y anchos de banda menores que las de habitats
abiertos (Morton 1975, Shy 1983, Wiley 1991, Tubaro y Lijtmaer 2006), mientras que
en otras especies se ha encontrado lo opuesto (Nottebohm 1975, Handford y
Lougheed 1991, Tubaro y Segura 1994). Incluso en especies de amplia distribucion
geografica que ocupan ambientes variados, como Zonotrichia capensis, se han
encontrado patrones contrapuestos en diferentes regiones (Handford y Lougheed

1991, Tubaro y Segura 1994).

2.1.5 La variacion en el canto entre los Cardinalinos Azules

Las especies de la familia Cardinalidae se destacan por la complejidad de sus
cantos, y algunas ya han sido objeto de estudios bioacusticos. Los miembros del
género Passerina han sido mas estudiados que los de los géneros Cyanocompsa,
Cyanoloxia, y Amaurospiza. En particular, P. cyanea ha sido modelo de estudio de la
variacion geografica en el canto (Shiovitz y Thompson 1970), aprendizaje (Margoliash
et al. 1991) e influencia del ambiente (Hylton y Godard 2001) en la evolucién del canto.

En 1968, Thompson llevd a cabo una primera descripcién del canto de las
especies del género Passerina, incluyendo cinco de las seis que en ese momento

formaban el género. P. caerulea era considerada parte de otro género (Guiraca), y P.
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rositae® nunca habia sido grabada. Thompson (1968) propuso que, a pesar de que el
canto fuera un caracter mucho mads labil que otros como la morfologia, las especies
mas cercanamente emparentadas tendran también rasgos vocales mas similares.
Encontré que P. amoena y P. cyanea se parecian mas entre si en la forma general de
las notas o elementos que forman el canto, en la prevalencia de notas compuestas (ver
mas adelante), y en que las notas suelen repetirse 2 o 3 veces antes de pasar a otra
nota. Ademas, los individuos que analizé de ambas especies presentaban en general
un Unico tipo de canto, y que de haber variaciones intra-individuales, éstas consistian
simplemente en que una de las notas finales a veces no era cantada. Por otro lado, P.
ciris y P. leclancherii se semejan en la estructura general del canto, donde se alternan
notas de bajas y altas frecuencias, de las cuales pocas o ninguna son compuestas

(Thompson 1968).

2.1.6 Objetivos

El presente capitulo tiene por objetivo describir los patrones de variacion vocal
entre todas las especies del clado y poner a prueba las hipdtesis de que el tamafio
corporal, la morfologia del pico y el tipo de ambiente son factores que han tenido

influencia en la evolucion del canto de los Cardinalinos Azules.

2.2 Materiales y Métodos

2.2.1 Analisis acusticos

Las grabaciones analizadas en este trabajo fueron obtenidas de la Coleccién
Nacional de Sonidos Naturales del Museo Argentino de Ciencias Naturales (incluyendo
algunas grabaciones realizadas en el marco del presente trabajo), y de las fonotecas
del Florida Museum of Natural History (Florida, EE.UU.), el Borror Laboratory of

Bioacoustics, Ohio State University (Ohio, EE.UU.) y la Macaulay Library of Natural

3 . ~ 7 . . . .
Casi 50 afios después, los registros vocales de esta especie sigan siendo muy escasos.
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Sounds, Cornell University (New York, EE.UU.). También se utilizaron grabaciones
publicadas en compilaciones comerciales y otras provistas personalmente por sus
autores (ver Apéndice 1). Se analizé un canto por individuo de todas las especies del
clado, cubriendo la mayoria de las subespecies (ver cantidad de individuos analizados
por especie en la tabla 2.1).

Se utilizaron grabaciones en formato .wav o aiff digitalizadas a una tasa de 44.1
kHz. En el caso de los registros encontrados en Xeno-Canto, que estan publicados en
versiones comprimidas (formato mp3), sélo se incluyeron en el andlisis versiones
originales de la grabaciéon en formato no comprimido (.wav o .aiff) provistas por los
autores.

Las grabaciones fueron analizadas con el programa Raven v1.4 (Bioacoustics
Research Program 2011), con los siguientes parametros: ventana de tipo Hann,
tamafio de ventana y transformada de Fourier de 512 muestras; “overlap” del 50%
(resultando en un “hop size” de 256 muestras); y un “grid spacing” 86.1 Hz. Para cada

canto, se calcularon las siguientes variables (ver figura 2.1):

1. Frecuencia minima (FMin): Frecuencia mas baja alcanzada durante el canto.

2. Frecuencia maxima (FMax): Frecuencia mas alta alcanzada durante el canto.

3. Ancho de banda (Band): Diferencia entre la frecuencia minima y la maxima.

4. Frecuencia enfatizada (FEnf): es la frecuencia con mayor amplitud en el canto.
Se obtuvo utilizando la opcidén “Max Frequency” en Raven 1.4.

5. Duracién del canto (DCanto): Tiempo transcurrido desde el comienzo de la
primera nota hasta el final de la Ultima nota.

6. Numero de notas (NNotas): Se consideré como una nota a todo trazo continuo
en el eje temporal del espectrograma, o bien a trazos discontinuos separados
por un intervalo no mayor a 0.015 segundos. Las notas formadas por trazos
discontinuos (pero separados por menos de 0.015 segundos) se denominan
“notas compuestas”.

7. Duracion promedio de las notas (DNota): Tiempo transcurrido desde el
comienzo hasta el final de una nota, promediado para todas las notas de un

canto.
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Figura 2.1: Parte de un espectrograma de Cyanocompsa brissonii argentina mostrando los
pardmetros medidos sobre cada canto.

8. Duracion promedio del intervalo entre notas (Dinter): Tiempo transcurrido
entre el final de una nota y el comienzo de la siguiente, promediado para todos
los intervalos de un canto.

9. Tasa de notas (TNota): NUumero de notas por segundo, calculado como

NNotas/Dcanto.

Dado que se trata de un numero alto de variables, muchas de ellas
correlacionadas, se efectud en primer lugar un Analisis de Componentes Principales
(PCA), el cual permite resumir la informacion que cada una aporta en unas pocas
nuevas variables (componentes principales o PCs), independientes entre si. De esta
manera, el PCA puede revelar diferencias generales en la estructura del canto que
involucren a mas de una variable. Los PCs fueron rotados para maximizar la correlacién
de las variables originales con cada componente (rotacion de tipo Varimax

normalizada). Los PCs resultantes fueron utilizados para poner a prueba la existencia
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de diferencias a distintos niveles (entre subclados y entre especies) mediante el test de
t de Student o el analisis de la varianza (ANOVA) de un factor, segun la cantidad de
grupos en estudio. En los casos donde no se cumpliera el supuesto de homogeneidad
de varianza (puesto a prueba mediante el test de Levene), se calcularon los
estadisticos de Welch correspondientes (Welch t para la comparacion de dos grupos o
Welch F para comparar mas de dos grupos). En las comparaciones de mas de dos
grupos, se determind entre cudles existen diferencias significativas mediante
contrastes a posteriori de Tukey y de Bonferroni (o con la correccidon de T3 de Dunnett
en los casos donde no hubiera homogeneidad de varianzas). Estos andlisis fueron
realizados utilizando los programas “Statistica 8.0” (StatSoft, Inc., Tulsa, OK, USA) y
“SPSS 15.0” (SPSS, Chicago, lllinois, EE.UU) para Windows.

2.2.2 Morfologia

En el presente capitulo se utilizé el peso corporal como estimador del tamaiio del
cuerpo. Si bien estos dos pardmetros no necesariamente se correlacionan de manera
directa’, el peso corporal es la medida univariada preferida del tamafio del cuerpo en
aves (Freeman y Jackson 1990). Ademas, muchos estudios previos que analizan el
efecto del tamano corporal en las propiedades del canto han utilizado el peso
(Wallschlager 1980; Tubaro y Mahler 1998; Bertelli y Tubaro 2002; Seddon 2005,
Mason y Burns 2015), lo que hace que este parametro sea Util a la hora de comparar
los resultados de diferentes estudios.

Para calcular el peso corporal promedio de cada especie se solicitaron datos de
peso de individuos de las especies en estudio a diversas instituciones (ver Apéndice 1)
y también se obtuvieron datos de bibliografia (Belton 1984, Reinert et al. 1996, Verea

et al 1999) y a través del portal VertNet (www.vertnet.org, ver también Apéndice II).

Se utilizaron datos sélo de ejemplares machos. Los individuos no sexados, catalogados

* Algunos autores consideran que la mejor forma de representar el tamafio del cuerpo es a través de
una combinacién de varias medidas del cuerpo, tales como la longitud del craneo, la quilla, del ala y del
tarso, y el peso (Rising y Somers 1989; Freeman y Jackson, 1990; Piersma y Davidson 1991). Sin
embargo, no siempre es posible obtener tales mediciones (en particular de elementos esqueléticos).
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como juveniles y/o sin datos de procedencia fueron descartados. Se calculd el peso
promedio para cada especie.

Para las mediciones del pico, se utilizaron pieles de estudio pertenecientes al
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires,
Argentina), California Academy of Sciences (San Francisco, EEUU), Museum of
Vertebrate Zoology, University of Califronia (Berkeley, EE.UU.) y American Museum of
Natural History (Nueva York, EE.UU., ver Apéndice lll). Se seleccionaron ejemplares
machos adultos en perfectas condiciones de mantenimiento, para los que se contara
con informacién precisa acerca de la localidad de captura. A pesar de que el pico
puede sufrir un leve encogimiento debido a la deshidratacién, las mediciones de esta
estructura en una piel de estudio pueden considerarse equivalentes a las del ejemplar
vivo (Baldwin et al. 1931). Utilizando un calibre digital ROK modelo DC-122A, con una

resolucién de 0.01 mm, se tomaron las siguientes medidas sobre cada piel de estudio:

1. Largo del culmen expuesto: desde el punto donde las plumas de la frente en su
posicidon natural dejan de cubrir el culmen en linea recta hasta la punta del
culmen (figura 2.2A).

2. Alto del pico en la base: desde la base del culmen expuesto (que es
generalmente el punto mas alto del culmen) hasta el borde inferior del ramus
de la mandibula inferior (figura 2.2B).

3. Ancho del pico en la base: desde la comisura del pico de un lado hasta la

comisura del lado opuesto (figura 2.2C).

También se calcularon las medias para cada especie de cada medida del pico y se
encontrd que correlacionan fuertemente con el peso corporal (Pearsonr > 0.8y p <
0.001 en los tres casos). Con los valores promedio por especie de peso corporal y de
las medidas de pico (dado que las mediciones no provenian de los mismos ejemplares)
se calcularon los residuos de la regresion del alto, ancho y largo de pico en funcién del
peso. Se utilizd una regresion de eje principal (MAR, por Major Axis Regression), dado
gue tanto el pico como el peso fueron medidos con error. Mientras que los cuadrados

minimos ordinarios (OLS, por Ordinary Least Squares) minimizan la suma de los
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Figura 2.2: Medidas tomadas sobre el pico de las pieles de estudio. A) Largo del culmen
expuesto. B) Alto del pico en la base. C) Ancho del pico en la base. Tomado de Baldwin et al.
1931.

cuadrados de la diferencia entre el valor predicho y el observado, MAR minimiza la
suma de los cuadrados de la distancia perpendicular entre cada punto y la linea de

regresion.

2.2.3 Ambiente

Las especies en estudio fueron asignadas a tres tipos de ambientes, abierto,
semiabierto o cerrado, de acuerdo al ambiente primario designado para cada una de
ellas segun Stotz (1996). En total, tres especies fueron asignadas a un tipo de ambiente
abierto (Passerina amoena, P. ciris y P. versicolor), cinco especies a un tipo de
ambiente semiabierto (Cyanocompsa brissonii, Cyanoloxia glaucocaerulea, P. caerulea,
P. cyanea y P. leclancherii) y cinco especies a un tipo de ambiente cerrado

(Amaurospiza concolor, A. moesta, C. cyanoides, C. parellina y P. rositae).

2.2.4 Relacion con las variables acusticas

Una forma de poner a prueba si dos caracteres bioldgicos estan relacionados
evolutivamente es calculando la correlacién que existe entre los valores que estos
caracteres asumen para distintas especies. Sin embargo, debido a las relaciones de
ancestralidad comun entre ellas, las especies pueden no representar puntos

independientes en este tipo de estudios (Felsenstein 1985), violando asi uno de los
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supuestos basicos de la mayor parte de los tests estadisticos (Paradis 2014). Esto
implica que al calcular la correlacién entre dos variables biolégicas se podria obtener
un resultado significativo como producto del hecho de que especies mas
cercanamente emparentadas poseen valores mas similares entre si para los caracteres
en estudio (ver figura 2.3) y no debido a que la evolucién de los caracteres esté
realmente relacionada.

Existen diferentes métodos que permiten identificar y descontar estos efectos
filogenéticos. En el presente capitulo, la existencia de una relacion de las variables
acusticas con posibles predictores (el peso corporal, las medidas del pico y el tipo de
ambiente) fue puesta a prueba mediante regresion filogenética de cuadrados minimos
generalizados (o PGLS, por Phylogenetic Generalised Least Squares, ver Martins y
Hansen 1997). Este analisis fue propuesto incialmente por Grafen (1989) vy, en
términos generales, puede considerdrselo como una regresiéon ponderada (Symonds y
Blomberg 2014). En una regresion de OLS tradicional, cada punto independiente
contribuye de manera equitativa a la estimacién de la linea de regresién. En un PGLS se
le resta peso a los puntos (es decir, cada especie) en funcion de su historia evolutiva
compartida con el resto de las especies. Para hacer esto, el PGLS incorpora al andlisis la
matriz de varianza-covarianza entre los residuos de la ecuacién de regresion, donde la
covarianza entre los residuos de cada par de especies se calcula en funcién de la
cantidad de ramas (y su largo) que comparten dichas especies (Symonds y Blomberg
2014). Si la covarianza entre residuos fuera igual a 0, los resultados de un PGLS serian
idénticos a los de una regresion de OLS. El PGLS, a diferencia de otros métodos
comparativos filogenéticos como los contrastes independientes de Felsenstein (1985)
permite el uso de una variable predictora categérica (Symonds y Blomberg 2014).

Para llevar a cabo este analisis es necesario contar con una hipdtesis de las
relaciones filogenéticas entre las especies en estudio y del largo de las ramas que las
conectan. En este caso, se utilizé el arbol de especies y largo de ramas mostrados en la
figura 2.4, derivado del arbol de especies obtenido por Bryson et al. (2014) en base a
loci mitocondriales y nucleares. Los analisis se llevaron a cabo en R 3.1.1 (R

Development Core Team 2014), utilizando en principio los paquetes “ape 3.3” (Paradis
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Figura 2.3: Ejemplo hipotético de una relacién significativa entre dos caracteres bioldgicos (A).
Al examinar las relaciones filogenéticas entre los puntos (B) se observa que las especies mas
cercanamente emparentadas (1 a 20 por un lado y 21 a 40 por el otro) presentan valores mas
similares entre si (C). Modificado de Felsenstein (1985).

et al. 2004) y “geiger” (Harmon et al. 2008), que permiten incorporar la hipétesis
filogenética mostrada en la figura 2.4 y los largos de rama.

A continuacién, se calcularon las regresiones PGLS de cada variable acustica en
funcidn del peso, de los residuos de cada medida del pico y del tipo de ambiente. Para
ellos se utilizaron los valores promedio de cada variable por especie y cada una de las
tres categorias de tipo de ambiente (cerrado, semiabierto o abierto). El analisis se
realizd implementando la funcién “gls” del paquete “nmle” (Pinheiro et al. 2015),
asumiendo un modelo de evolucién de tipo “Brownian motion”, donde la cantidad de
cambio evolutivo a lo largo de una rama es proporcional al largo de dicha rama
(Symonds y Blomberg 2014). El supuesto de normalidad de los residuos se puso a
prueba mediante la inspeccién visual de los qg-plot de los residuos de la regresion y
mediante el test de Lilliefors. El supuesto de homogeneidad de varianza se puso a
prueba mediante la inspeccién visual de los graficos de los residuos en funcion de los
valores ajustados al modelo. Se aplicé una transformacién logaritmica (en base 10) a
las variables acusticas y al peso para cumplir con el supuesto de normalidad de los
residuos.

Para evaluar si la relacién entre las variables dependientes (acusticas) e
independientes continuas (peso y residuos del pico) era significativa, se puso a prueba

mediante un test de t de Student si la pendiente de la regresidon resultaba diferente de
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Figura 2.4: Relaciones entre las especies del clado. Basado en el arbol multilocus (es decir,

considerando marcadores nucleares y mitocondriales) de Bryson et al. (2014). Sobre cada

rama se muestra su longitud (en millones de afios) de acuerdo a las estimaciones de Bryson et

al. (2014) y que fueron utilizadas para los analisis de PGLS. Se sefialan ademas los dos

subclados en que puede dividirse al grupo.

0. Para evaluar la relacién con la variable predictora categédrica (tipo de ambiente) se

utilizé un ANOVA.

2.2.5 Relacion de las variables acusticas con el tamaio corporal a nivel individual

Usando una de las especies del grupo, se puso a prueba la existencia de una

correlacién entre tamafio corporal (usando el peso como estimador de tamafio) y

variables del canto a nivel individual. Para ello, se utilizaron grabaciones de individuos

de Cyanocompsa brissonii de la provincia de Corrientes, que también fueron
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capturados y pesados (ver Capitulo 6 para mayores detalles de las localidades de
muestreo).

Los individuos fueron localizados auditivamente, o bien haciendo playback en
areas que parecieran propicias para la especie. Los machos de C. brissonii suelen
percharse en un punto alto de un arbol desde el cual vocalizan durante un periodo de
tiempo variable y luego se desplazan hasta otro punto cercano desde donde vuelven a
vocalizar. Estos recorridos se repiten de manera predecible y dentro de un drea
limitada. Para cada individuo, se colocaron redes de niebla interceptando dichos
trayectos y se los grabd antes de atraerlos hacia las redes. Las grabaciones fueron
realizadas con un grabador digital Tascam HD (Teac America Inc., Montebello, CA,
EE.UU.) y un micréfono direccional Sennheisser KEME67 (Sennheiser electronic GmbH
y Co. Wedemark, Alemania). En varias ocasiones el individuo no pudo ser atrapado en
el mismo momento en que fue encontrado, por lo cual las redes se dejaron en el sitioy
se volvieron a visitar al cabo de unas horas o al dia siguiente. En estos casos, al volver
al area se atrajo a los animales y se estimulé el canto con playback. Los individuos
fueron grabados teniendo registro visual de los mismos e inmediatamente antes de ser
atraidos a las redes, de manera de tener certeza de que el canto perteneciera al
individuo colectado, dado que los mismos no estaban anillados. Para el playback se
utilizé el canto del mismo individuo ya grabado previamente o la grabacién
correspondiente de Lopez-Lanus (2010). Si bien seria ideal utilizar en los analisis cantos
espontaneos -ya que el playback puede modificar el comportamiento del ave- se
priorizé tener certeza de que el canto registrado perteneciera al espécimen capturado.
Dado que los individuos no estaban anillados, esto requirié en varias ocasiones atraer
al ave al drea donde las redes ya habian sido colocadas y estimular su canto con
playback inmediatamente antes de ser capturados. Como una forma de evaluar si el
uso de playback tuvo influencia en los cantos producidos por los individuos se
inspeccionaron los sonogramas de aquellos individuos que pudieron ser grabados con
y sin playback y no se detectaron diferencias en las notas utilizadas o el orden en que
se produjeron. Como método adicional, se utilizdé la funcion “Correlation” del
programa Raven v1.4 (Bioacoustics Research Program 2011) para comparar la

grabacidn utilizada para el playback tanto con los grabaciones de los individuos de
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Corrientes generadas en el trabajo de campo aqui descripto como con grabaciones
obtenidas previamente. Esta funcidon del software toma dos espectrogramas y los
alinea temporalmente de manera de optimizar la similitud entre ambos, maximizando
la ecuacidon de correlacién (ver apéndice 1V). De esta manera se obtiene el valor
maximo de correlacidon (C), es decir un valor adimensional entre 0 y 1 que provee una
medida cuantitativa de similitud entre espectrogramas (siendo 1 el valor
correspondiente a dos espectrogramas exactamente iguales). En el apéndice IV se
muestran los valores de C obtenidos al comparar las grabaciones de individuos de
Corrientes entre ellas y con la grabacién utilizada para el playback.

Se calcularon correlaciones de Pearson entre las variables acusticas descriptas
previamente y el peso corporal de estos individuos de Corrientes (n = 8). Este analisis
fue realizado utilizando el programa “Statistica 8.0” para Windows (StatSoft, Inc.,

Tulsa, OK, USA).

2.3 Resultados

2.3.1 Variacion interespecifica en el canto

En la tabla 2.1 se muestran la media y el desvio estandar de las variables
analizadas para cada especie, asi como el coeficiente de variacién de cada una de ellas.

El canto de las especies del grupo se caracteriza por sus notas variadas, que en
general muestran una alta modulacidn en frecuencia, es decir cambios marcados en la
tonalidad de la nota. La variacidn en las frecuencias emitidas se da tanto dentro de las
notas como entre notas (ver por ejemplo figura 2.5), por lo cual las vocalizaciones de
las especies de este grupo en general cubren amplios rangos de frecuencias (tabla 2.1).

En cuanto a las notas que conforman los cantos, se seguird la nomenclatura
utilizada previamente por Campagna et al. (2012). Son comunes las notas tipo
“figuras”, que presentan al menos una inflexién (es decir, puntos dentro de una misma

nota en que las frecuencias que se van emitiendo cambian de crecientes a

39



Tabla 2.1: Media * desvio estandar por especie para cada una de las variables acusticas analizadas en los grupos del clado, y coeficiente de variacién de cada

variable.

FMin (kHz) FMax (kHz) Band (kHz) FEnf (kHz) DCanto (s) DNota (s) Dinter (s) NNotas TNotas (s™)
Amaurospiza concolor 5 2.67+0.6 841+048 5.73+0.61 453+0.66 147+0.19 0.11+0.02 0.08+0.03 8.8 +2.59 5.93+1.28
Amaurospiza moesta 12 2.49+0.27 6.87+0.66 4.39+0.73 4.44+042 127+0.21 0.13+0.01 0.07%0.02 6.92+1.24 5.44 +0.53
Cyanocompsa brissonii 57 2.07+032 6.34+095 4.26+1.12 3.72+0.37 259+0.56 0.14+0.02 0.08+0.02 12.53+3.3 4.84 +0.68
Cyanocompsa cyanoides 73 1.9+0.5 5.86+1.36 3.96+1.62 3.32+0.32 2.83+0.62 0.17+0.03 0.1+0.03 11.23+3.03 3.98+0.77
Cyanocompsa parellina 10 2.17+0.29 5.05+048 2.88+0.59 3.66+0.38 143+0.34 0.13+0.03 0.08+0.02 7.5+2.37 5.17 £ 0.88
Cyanoloxia glaucocaerulea 9 2.17+032 819+1.31 6.02+143 436+049 3.06+1.42 0.09+0.02 0.06+0.01 22.33+11.39 7.34+£1.25
Passerina amoena 15 2.2+0.29 9.49+1.21 7.3+1.27 5.08+0.73 2.03+0.63 0.11+0.02 0.05+0.01 13.33+4.29 6.61£0.84
Passerina caerulea 30 1.71+0.22 7.09+1.65 538+1.76 3.45+0.31 2.84+060 0.12+0.01 0.06+0.01 16.37+3.31 5.73+0.77
Passerina ciris 28 235+0.24 7.89+0.89 554+097 447+061 217+043 0.11+0.01 0.06+0.01 13.39+2.82 6.19 £ 0.7
Passerina cyanea 25 2.16+0.41 9.07+1.02 6.91+1.23 5.24+0.6 28+1.1 0.16£0.02 0.07+0.02 12.12+3.93 4.48 +0.71
Passerina leclancherii 5 2.04+0.26 7.37+0.65 534+0.78 4.2+0.28 2.54+0.33 0.12+0.02 0.15%0.02 9.8 +1.48 3.87 £0.52
Passerina rositae 2 2.09+034 7.24+0.15 5.15+0.19 4.13+097 4.72+1.42 0.18+0.01 0.1+0.01 17.5+6.36 3.67 £0.25
Passerina versicolor 13 2.02+0.37 8.68+096 6.66+1.19 4.29+035 2.65+0.89 0.12+0.01 0.08+0.02 14.15+4.51 5.36+0.47
Coeficiente de variacién 284 20.45 23.89 35.17 19.52 32.43 25.59 34.57 37.00 23.57
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Figura 2.5: Canto de un ejemplar de Passerina amoena (A) y de Cyanocompsa cyanoides (B). La
flecha indica una nota tipo “buzz”.

decrecientes o viceversa, ver figura 2.1). Las notas donde las inflexiones dentro de una
nota son muchas y se repiten a alta tasa, que aqui se denominaran “buzz” o zumbido
son comunes entre las especies género Passerina, mientras que las otras especies del
clado no presentan este tipo de notas (figura 2.5A). Por otro lado, son escasas las notas
qgue abarcan una Unica o unas pocas frecuencias, de tipo “whistle” o silbido, excepto
en el caso de C. cyanoides (ver figura 2.5B).

Las notas no son emitidas siguiendo un patrén o estructura particular, de modo
que en general no forman silabas (conjuntos de notas que siempre se producen juntos
y en un mismo orden) ni es posible dividir a los cantos en partes, con dos excepciones.
Por un lado, en P. amoena, P. cyanea y P. versicolor es muy comun que una nota
(simple o compuesta) o silaba se repita dos o tres veces antes de pasar a otro tipo de

nota (ver figura 2.5A). Las notas compuestas no son comunes en el resto de las
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especies. La segunda excepcion es C. cyanoides, donde en general las primeras notas
siempre son de tipo “whistle” (una unica frecuencia) y las siguientes son de tipo
“figura”, y por lo tanto podrian distinguirse dos partes en el canto de la gran parte de
los individuos de esta especie (ver figura 2.5B). El rango de frecuencias de los cantos de
las especies del clado es muy amplio, yendo de frecuencias minimas cercanas a los 1.5
(P. caerulea, ver tabla 2.1) hasta frecuencias maximas de casi 10 kHz aproximadamente
(P. amoena, tabla 2.1), es decir casi 10 veces mas altas. Sin embargo, el ancho de
banda promedio por especie nunca supera los 7.5 kHZ, siendo P. amoena la especie
con el ancho de banda mas amplio. Por otro lado, la frecuencia enfatizada promedio
por especie para todo el clado se encuentra acotada entre los 3.5 y 5 kHz. Esta es la
variable con menor coeficiente de variacién de todas las analizadas.

En cuanto a la estructura temporal de los cantos, en general son breves, de no
mas de 5 segundos de duracién promedio. La cantidad promedio de notas por canto es
de entre 7 y 22 notas, y es la variable con el mayor coeficiente de variacién de todas
las consideradas. Las especies con menor y mayor numero promedio de notas por
canto son Amaurospiza moesta y Cyanoloxia glaucocaerulea, respectivamente. La tasa
de notas, en cambio, esta entre las 3.5 y 7.5 notas por segundo, y es la variable
temporal con el menor coeficiente de variacion. C. glaucocaerulea también resulto ser
la especie con mayor tasa de notas, mientras que P. rositae es la especie que produce
las notas a la tasa mas lenta.

Para simplificar el analisis de la variacién entre las especies y subespecies del
clado teniendo en cuenta todos estos pardmetros acusticos, se realizdé un andlisis de
componentes principales que redujo el nimero de variables a tres componentes
principales o PCs. Los PCs resultantes explican el 82% de la varianza observada (tabla
2.2). El primero de estos componentes explica el 31% de la varianza observada y
correlaciona positivamente con la tasa de notas y negativamente con la duracion de las
notas y del intervalo entre notas. El segundo componente correlaciona positivamente
con la frecuencia maxima del canto, el ancho de banda y la frecuencia enfatizada,
mientras que el tercero correlaciona negativamente con la frecuencia minima del
canto y positivamente con la duracién del canto y el nimero de notas. Estos ultimos

explican el 27% y 24% de la varianza observada respectivamente (tabla 2.2).
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Tabla 2.2: Resultados del andlisis de componentes principales realizado a partir de las 9
variables acusticas medidas sobre los cantos. En rojo se encuentran resaltados los coeficientes
mayores a 0.70 (variables que correlacionan en mayor medida con cada componente principal
o PC).

PC1 PC2 PC3
FMin (kHz) 0.18 0.00 -0.73
FMax (kHz) 0.23 0.93 0.15
Band (kHz) 0.17 0.90 0.32
FEnf (kHz) 0.18 0.80 -0.26
DCanto (s) -0.15 0.06 0.91
NNotas 0.51 0.14 0.78
DNota (s) -0.91 -0.12 0.08
Dinter (s) -0.78 -0.26 0.01
TNotas (s™) 0.95 0.20 -0.10
Proporcién de la varianza
explicada 30.6 27.41 24.22

En primer lugar se puso a prueba la variacion en las vocalizaciones entre los dos
grandes grupos en que puede dividirse el clado: (1) el comprendido por los géneros
Amaurospiza, Cyanoloxia y Cyanocompsa (excepto C. parellina), de distribuciéon
principal en Centro y Sudamérica, y (2) el comprendido por las especies del género
Passerina, que se encuentran mayormente en Norteamérica, junto con C. parellina
(ver figura 2.4).

Se encontraron diferencias significativas entre los subclados para los dos
primeros PCs (PC1: tyg= -4.64, p < 0.001; PC2: Welch tyos45 = -8.47, p < 0.001). El
subclado (2) tiene valores mayores para ambos PCs, lo que indica que las especies que
lo forman tienen en general cantos con notas mads cortas y separadas por intervalos
mas breves (menor DNotas y Dinter) y producidas mas rapidamente (mayor TNotas).
Las vocalizaciones de estas especies también alcanzan frecuencias maximas vy
enfatizadas mds altas y cubren rangos de frecuencia mas amplios (mayor FMax, Band y
FEnf, ver figura 2.6).

En el subclado 1 se encontraron diferencias significativas para los tres PCs (PC1:

Welch F4, 18.89 = 22.58,’ PC2: Welch F4, 19.82 =19.76; PC3: F4, 151 = 19.81,’ p< 0.001 en los
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Figura 2.6: Box-plot de los valores para cada uno de los componentes principales (PC) de canto
para los subclados 1 (n =156) y 2 (n = 128). Aquellos que difieren significativamente (p < 0.05)
se indican con *.

tres casos). C. glaucocaerulea posee el valor mas alto para el PC1 (lo que representa
notas e intervalos entre notas mas cortos, y mayor nimero de notas por segundo), y C.
cyanoides posee el valor mas bajo (figura2.7A). El PC1 separa a C. cyanoides de casi
todas las otras especies excepto A. concolor, y a C. glaucocaerulea también de todas
las otras especies excepto A. concolor. El resto de las comparaciones no resultaron
significativas.

El PC2 separa a las especies del género Amaurospiza, que poseen los valores mas
altos (mayores frecuencias maxima, enfatizada y ancho de banda) de las del género
Cyanocompsa, que poseen los valores mas bajos. Estas comparaciones son
significativas. C. glaucocaerulea presenta valores intermedios para esta variable, y sélo

difiere significativamente de C. cyanoides (figura2.7A).
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Figura 2.7: Box-plot de los valores para cada uno de los componentes principales (PC) de canto
(PC Score) para las especies del subclado 1 (A) y las del sublclado 2 (B). AMCO = Amaurospiza
concolor; AMMO = A. moesta; CYBR = Cyanocompsa brissonii; CYCY = C. cyanoides; CYGL =
Cyanoloxia glaucocaerulea; CYPA = C. parellina; PAAM = Passerina amoena; PACA = P.
caerulea; PACI = P. ciris; PACY = P. cyanea; PAVE = P. veriscolor.

El PC3 separa a las dos especies del género Amaurospiza, que poseen valores
significativamente menores (cantos mas breves con menos notas, y frecuencias
minimas mds altas) que los de las restantes (figura 2.7A).

La especie P. rositae no fue considerada para los analisis estadisticos dado el bajo
numero de muestras (2 grabaciones). En el subclado 2 también se encontraron
diferencias significativas para los tres PCs (PC1: Fg 119 = 30.121; PC2: Welch Fg, 3439 =
82.82; PC3: Welch Fg, 3153 = 18.74; p < 0.001 en los tres casos). El PC1 separa por un
lado a P. ciris, P. caerulea y P. amoena (valores mas altos de PC1) de P. leclancheriiy P.
cyanea (valores mas bajos de PC1). C. parellina y P. versicolor presentan valores
intermedios, que no difieren significativamente entre ellas ni de P. amoena o P.

caerulea pero si de las otras especies (figura2.7B). Para el PC2, C. parellina y P.
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caerulea presentan los valores mas bajos y difieren significativamente entre ellas y de
todas las otras especies. P. amoena y P. cyanea presentan los valores mas altos y sus
diferencias con el resto de las especies resultaron significativas (excepto entre P.
amoena y P. versicolor). P. ciris, P. leclancherii y P. versicolor poseen valores
intermedios, que no difieren entre ellos.

La variacién en el PC3 entre las especies del subclado 2 no presenta un patrén
claro. Las comparaciones entre P. caerulea (la que presenta el valor mas alto) y el resto
de las subespecies son significativas (excepto con P. versicolor, ver figura 2.7B). P.
versicolor también difiere significativamente de C. parellina, la especie con el valor mas

bajo para este PC, pero el resto de las comparaciones no resultaron significativas.

2.3.2 Relacidn entre las variables acusticas y diferentes factores

Las pendientes de las regresiones PGLS (B) resultaron negativas y
significativamente diferentes de 0 para tres variables relacionadas con las frecuencias
utilizadas en el canto: la frecuencia minima (B = -0.23, t3; = -2.35, p = 0.039; figura
2.8A), la frecuencia maxima (B = -0.42, t;; = -2.69, p=0.021; figura 2.8B) y la frecuencia
enfatizada (B = -0.42, t;; =-4.29, p = 0.0013; figura 2.8C). El resto de las variables
acusticas no mostraron relacion con el peso (p > 0.06 para todos los casos).

La duracidon del intervalo entre notas mostré una relacién positiva (8 = 0.09) y
significativa (ty; = 2.47, p = 0.031) con el residuo del largo del pico (figura 2.9A). La tasa
de notas mostrd una relacion negativa (B = -0.06) y marginalmente significativa (t;= -
2.22, p = 0.048) también con el largo del pico (figura 2.9B). El resto de las variables
acusticas no mostraron relacién con ninguna de las medidas del pico (p > 0.07 para
todos los casos).

Ninguna de las variables acusticas mostrd una relacion significativa con el tipo de
ambiente (p > 0.2 en todos los casos).

El andlisis a nivel individual no encontrd relacién entre ninguna de las variables

acusticas y el peso corporal (p > 0.22 en todos los casos).
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Figura 2.8: Frecuencia minima (A), mdxima (B) y enfatizada (C) del canto en funcién del peso
corporal. En azul se muestra la linea de regresidn que se obtendria por OLS y en rojo la
corregida por PGLS.
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Figura 2.9: Duracién del intervalo entre notas (A) y tasa de notas (B) en funcion del largo de
pico corregido por el tamafio corporal. En azul se muestra la linea de regresién que se

obtendria por OLS y en rojo la corregida por PGLS.

2.4 Discusion.

En el presente capitulo se estudié por primera vez la variacién en el canto entre

todos los Cardinalinos Azules, y la influencia que caracteres morfolégicos y el tipo de

ambiente que las especies habitan ha tenido en la evolucién del canto.
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En términos generales, se encontré que los parametros relacionados a las
frecuencias del canto presentan menor variabilidad que los parametros temporales, lo
cual coincide con resultados previos encontrados en otros paseriformes (Lavinia y
Tubaro 2012) y en otros taxa, como anuros (Ryan 1988, Cocroft y Ryan 1995). Ryan
(1988) y Cocroft y Ryan (1995) sugirieron que las frecuencias que puedan producirse
van a estar limitadas por la morfologia del drgano fonador mientras que la estructura
temporal del canto podria depender mas del control neurolégico de la produccién de
sonidos. Si bien entre los Cardinalinos Azules la morfologia también impone limites
sobre ciertos aspectos temporales del canto, cada tipo de variable correlaciona con
aspectos distintos de la morfologia: las variables de frecuencia mostraron una
correlacién con el peso corporal mientras que algunos parametros temporales estarian
influenciados por el tamafo del pico (ver mas adelante). Esto también podria explicar
las diferencias en los niveles de variabilidad entre variables temporales y de
frecuencia.

Debe tenerse en cuenta, ademads, que la importancia relativa de las relaciones
filogenéticas o de ancestralidad comun puede variar entre los distintos aspectos del
canto y los factores que influyen en su evolucién. Dentro de un grupo en estudio,
algunos aspectos pueden responder en mayor medida a diferentes presiones de
seleccion (o acumular variaciones neutras por procesos aleatorios) mientras que otros
pueden mantenerse mas conservados filogenéticamente (Van Buskirk 1997). Esto
podria también explicar en parte los diferentes niveles de variabilidad entre
pardmetros temporales y de frecuencia de los cantos de los Cardinalinos Azules.
Ademas, resalta la importancia de aplicar métodos que tengan en cuenta las relaciones
filogenéticas entre especies a la hora de estudiar la influencia de diferentes factores en
la evolucion del canto.

La frecuencia enfatizada es la variable acustica que presenta menor coeficiente
de variacién, y el rango de frecuencias enfatizadas es mucho menor que el de las
frecuencias extremas. La frecuencia enfatizada es aquella que se produce con mayor
amplitud y por lo tanto es la frecuencia que porta mayor energia de la sefial. Varios
estudios encontraron que esta variable correlaciona negativamente con el peso
corporal (Bowman 1979, Price et al. 2006) incluyendo el presente trabajo (ver mas

adelante).
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La tasa de notas es la variable temporal que presenta menor coeficiente de
variacion. Por otro lado, el ancho de banda y el nUmero de notas son las variables que
presentan los coeficientes de variacion mas altos. Este resultado coincide con lo
encontrado por Thompson (1968) en su estudio de las vocalizaciones de cinco de las
especies del género Passerina, donde las caracteristicas del canto que presentaban
mayor variacidn resultaron el nimero de figuras y de silabas por canto, y el rango de
frecuencias (equivalente al ancho de banda).

Utilizando el peso corporal como estimador del tamafio, se encontré que las
frecuencias extremas (tanto la maxima como la minima) del canto disminuyen a
medida que el tamafo aumenta. Estos resultados son congruentes con los
encontrados tanto en paseriformes como no-paseriformes (Ryan y Brenowitz 1985,
Galeotti et al. 1997, Tubaro y Mahler 1998, Bertelli y Tubaro, 2002, Seddon 2005, Price
et al. 2006, Mager et al. 2007, Hall et al. 2013, Mason y Burns 2015). También se
encontré que la frecuencia enfatizada correlaciona negativamente con el peso
corporal. Como se mencioné previamente, la frecuencia enfatizada es la que porta
mayor energia de toda la sefal y, entre los Cardinalinos Azules, es la variable acustica
gue muestra la relacién mas fuerte con el peso. Esto coincide con resultados previos
en otros paseriformes (Bowman 1979, Price et al. 2006), pero no es claro aun si existe
una razon fisiolégica o morfoldgica que explique esto. Producir cantos de mayor
amplitud puede ser mds costoso (en términos metabdlicos o de mayor exposicion a
predadores por ejemplo, ver Zollinger y Brumm 2015). Sin embargo, se desconoce si
dentro un mismo canto, la frecuencia que porta mayor energia es mas costosa de
producir que el resto, o si es emitida con mayor amplitud por ser la mas sencilla de
producir dadas las caracteristicas del sistema vocal.

A nivel interindividual, no se encontrd ninguna relacidon entre los diferentes
aspectos del canto analizados y el peso corporal. El peso puede no ser el mejor
indicador de tamafio, particularmente a nivel individual, ya que existirdn variaciones
relacionadas con la estacién (aunque ambas campafias fueron realizadas en la misma
época del afio) y la condicién de alimentacién y sanitaria. Mas alld de esto, los
resultados coinciden con trabajos previos que proponen que la variacién entre

individuos en tamano (y consecuentemente en sus tejidos vocales) es muy pequeia
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para que se refleje en las caracteristicas de sus vocalizaciones (por ejemplo Cardoso et
al. 2008, pero ver Galeotti et al. 1997 y Mager et al. 2007).

La variacion en aspectos temporales del canto ha sido tradicionalmente
relacionada con el efecto del habitat en su evolucidn (Morton 1975; Ryan y Brenowitz
1985; Wiley 1991; Tubaro vy Lijtmaer 2006). Sin embargo, de acuerdo a los resultados
del presente capitulo el tipo de ambiente no seria un predictor de ninguno de los
aspectos del canto aqui analizados, de manera similar a lo que han encontrado algunos
estudios previos (ver por ejemplo Mason y Burns 2015). En cambio, dos de las
variables temporales medidas mostraron relacidon con el largo del pico: la duracién del
intervalo entre notas y la tasa de notas. El tamafio del pico limitaria la tasa de
produccién de notas en cantos con trinos (serie de notas o grupos de notas repetidas a
un ritmo constante; ver Podos 2001, Derryberry 2009). Individuos con picos mds
anchos y altos producen trinos mas lentos en Geospiza fortis (Podos 2001, Podos y
Nowicki 2004), Melospiza georgiana (Ballentine 2006), y Zonotrichia leucophrys
(Derryberry 2009). Los resultados aqui presentados son los primeros, hasta donde se
tiene conocimiento, en mostrar una relacién similar a la encontrada inicialmente por
Podos (2001) entre tamafio de pico y estructura temporal del canto (especificamente
sobre el ritmo de la produccién de notas) pero en vocalizaciones donde las notas no
son iguales ni se producen a intervalos regulares como en un trino.

Mason y Burns (2015) analizaron las vocalizaciones de 321 especies de la familia
Thraupidae y encontraron que, ademas de las frecuencias, el peso correlacionaba con
ciertos aspectos de la estructura temporal del canto como la duracién de las notas, de
las pausas entre notas y la tasa de notas. Sin embargo, no resultaba claro cudl podria
ser la relacién funcional que subyace a estas correlaciones entre tamafo corporal y
estructural temporal del canto. Dado que el tamano del pico en general correlaciona
fuertemente con el tamafio corporal, los resultados de Mason y Burns (2015) podrian
en realidad deberse a diferencias en la morfologia del pico (no analizadas en su
estudio) que se reflejan en las diferencias de tamano corporal. Por ultimo, y a
diferencia de lo encontrado en otras especies (Palacios y Tubaro 2000, Derryberry
2009), en los Cardinalinos Azules el tamafio del pico no tendria influencia en las

frecuencias del canto.
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En resumen estos resultados muestran el importante efecto en la evolucion del
canto de las restricciones morfoldgicas, algunas impuestas por estructuras que no son
utilizadas exclusivamente para la comunicacién acustica. Es decir que la variacién en
las vocalizaciones puede resultar en parte una consecuencia secundaria de la seleccién
natural sobre rasgos no vocales (Nowicki et al. 1992, Podos 1996, Podos et al. 2004).
Desde un punto de vista mas generalizado, es interesante estudiar el rol que las
restricciones, normalmente asociadas con la idea de stasis en la evolucion (Podos et al.
2004a), pueden tener como generadoras de variabilidad en diversos caracteres

bioldgicos.
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Capitulo 3. Variacion de la coloracion del
plumaje entre los Cardinalinos Azules y sus
posibles causas

3.1 Introduccion

3.1.1 Efecto de diferentes factores en la evolucidn de la coloracién del plumaje

La coloracion del plumaje, como el canto, también es un caracter sexualmente
dimorfico en muchos paseriformes oscines, y gran parte de los estudios sobre su
evolucion se han enfocado en el rol de la seleccion sexual (Hill 1990, Bennett et al.
1996, 1997; Keyser y Hill 2000). En cuanto a la gran diversidad de patrones de
coloracién que existen entre las numerosas especies de paseriformes, se ha propuesto
que es una forma de minimizar los riesgos de hibridacién (Mayr 1942). Sin embargo,
existen diversos factores que podrian llevar a la divergencia en las sefales visuales,
relacionadas a la ecologia, historia de vida, habitat, etc. (Gdmez y Théry 2004, Owens
2006).

La apariencia de un elemento coloreado, en este caso el plumaje de un ave,
dependerd no sélo de su espectro de reflectancia sino también de la composicion de la
luz ambiental que lo alcanza (Endler 1990). La variacién interespecifica en los patrones
de coloracién podria ser una respuesta adaptativa a la variacién en la luz ambiental y la
coloracién del entorno que ofrecen los diferentes tipos de habitats (Endler 1993,
McNaught y Owens 2002, Gomez y Théry 2004). Endler (1993) estudié los patrones de
composicion de la luz ambiental de distintos tipos de habitats en funcién
principalmente de la cobertura vegetal (es decir, en cuanto a su densidad y cdmo se ve
afectada la geometria de incidencia y reflexion de los rayos luminicos y no de las
especies de plantas presentes) y también de la cobertura del cielo y la hora del dia.
Este autor definid cuatro tipos principales de hdbitats: bosque cerrado (“forest
shade”), bosque semiabierto (“woodland shade”), espacios abiertos (“large gaps”) y

huecos pequefios (“small gaps”). Estos ultimos pueden encontrarse en cualquier tipo
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de bosque vy alli la luz solar incide directamente (Endler 1993). Los colores ricos en
aquellas longitudes de onda presentes en la luz ambiental y poco reflejada por el
fondo resultaran mas conspicuos, y viceversa (Endler 1993). Por lo tanto, es posible
predecir qué coloraciones de plumaje se transmitiran mejor en cada ambiente vy
resultardan mas conspicuas, y cuales resultardn mas cripticas (McNaught y Owens
2002).

En un bosque cerrado, las copas de los arboles estan dispuestas de forma casi
continua, de manera que la luz por debajo del canopeo ha sido filtrada por las copas y
es reflejada por la vegetacidn circundante. La luz en estos ambientes presenta un pico
alrededor de los 550 nm y luego otro incremento alrededor de los 680 nm, viéndose
verde-amarillenta al ojo humano (Endler 1993, ver figura 3.1). En estos ambientes, los
plumajes verdes/amarillos maximizarian la reflectancia total, pero a la vez serian poco
contrastantes con el entorno. Por lo tanto, los plumajes mas llamativos serian los
naranjas y rojos (Endler 1993). En cambio, en bosques semiabiertos, donde hay
espacios entre las copas de los arboles, la luz ambiental es mas rica en longitudes de
onda cortas (figura 3.1). Por lo tanto, los colores que maximizarian la conspicuidad
estarian entre el UV y el azul-verde. La luz en espacios abiertos es blanquecina, de
similar intensidad en casi todas las longitudes de onda pero con un decrecimiento por
debajo de los 470 nm (Endler 1993), por lo que podria esperarse que los tonos por
debajo de esa longitud de onda (UV-azules) se vean desfavorecidos. En los huecos
pequefios, los espectros de luz ambiente son mas variables, pero en promedio estan
enriquecidos en longitudes de onda largas en comparacion con los espacios abiertos
(figura 3.1).

En cuanto al componente acromatico de la coloracidon (es decir, el brillo), se han
encontrado resultados contradictorios al comparar ambientes cerrados y abiertos.
Marchetti (1993) compard el plumaje de los machos de varias especies de aves y
encontré que en ambientes de baja luminosidad, como el interior del bosque, eran
favorecidos plumajes con mayor brillo. En cambio McNaught y Owens (2002)
encontraron que los machos de ambientes cerrados poseian plumajes de menor brillo
que los de ambientes abiertos. Estos resultados dispares podrian deberse a las
distintas formas de medir la variable brillo: Marchetti (1993) lo estimd a partir del

numero y tamafio de parches blancos, mientras que McNaught y Owens (2002)
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Figura 3.1: Irradiancia en funcién de la longitud de onda de los cuatro tipos principales de
ambientes luminicos. Modificado de Endler (1993).

estimaron el brillo a partir de los espectros de reflectancia con una aproximacién
similar a la utilizada en este capitulo.

Un factor raramente tenido en cuenta en los estudios de la evolucidn del color
del plumaje es el tamafio corporal. La evidencia previa sobre este tema es escasa. Se
ha reportado que el tamafio corporal no tendria influencia en el brillo del plumaje en
especies de la subfamilia Carduelinae (Badyaev 1997), mientras que la masa corporal
mostrd una correlacién positiva con la proporcidn del plumaje que es de color blanco
en los albatros (Bretagnolle 1993). El primer estudio sistemdtico sobre el tema,
teniendo en cuenta especies de diversas familias y drdenes de aves, sugiere que el
tamafio del cuerpo ha actuado como una restriccién en la evolucion de la
heterogeneidad de la coloracién plumaje (Galvan et al. 2013). En cambio, un estudio
enfocado en paseriformes encontré una relacion inversa. Tanto los machos como las
hembras de las especies de mayor tamafio poseen un patrén de coloracion mas
elaborado, y el tamafio corporal resultd ser un predictor de la complejidad del color
aun mas fuerte en las hembras (Dale et al. 2015). Los autores también encontraron
una relacién negativa entre el dicromatismo y el tamafio corporal: en las especies de
mayor tamafio, machos y hembras son mas similares en su coloracién (Dale et al.
2015). A su vez, el dicromatismo sexual correlaciond positivamente con el dimorfismo
en tamafio corporal (Dale et al. 2015).

En cuanto a la variacidon de la coloracién del plumajes entre machos y hembras,
en términos generales se acepta que el dicromatismo sexual es producto de la presién

de seleccion sexual sobre los machos para desarrollar plumajes atractivos para las
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hembras, y/o de la presidon de seleccion natural sobre las hembras por plumajes
cripticos que reduzcan los riesgos de depredacion sobre los nidos (Amundsen 2000).
Sin embargo, dado que la mayor parte del genoma es compartida entre machos y
hembras, el aumento o la reduccidn de la conspicuidad en el plumaje de uno de los
sexos en respuesta a la seleccidn natural o sexual puede acarrear un cambio en el otro
sexo (Amundsen 2000). Al considerar todas las especies de paseriformes en encontré
que la elaboracion de la coloracién del plumaje de machos y hembras conespecificos

muestra una fuerte correlacién (Dale et al. 2015).

3.1.2 La coloracion del plumaje en los Cardinalinos Azules

La denominacion de clado “azul” de las especies en estudio en esta tesis deviene
del hecho de que todas ellas poseen al menos parte de su plumaje de este color. Sin
embargo, dentro del grupo existe una diversidad de patrones de coloracion,
producidos por diferentes mecanismos, como pigmentos, colores estructurales e
incluso de la combinacién de ambos (Stoddard y Prum 2008). Ejemplos de parches de
coloracién pigmentaria son el pecho negruzco de C. cyanoides (eumelanina), el pecho
marrén de P. amoena (feomelanina) y el abdomen rojo de P. ciris (carotenoides, ver
figura 3.2). La coloracién de tipo estructural es responsable de los parches azules de
todas las especies, como por ejemplo la frente de C. brissonii, donde la dispersion
coherente de la luz por la microestructura de la pluma da lugar a su coloracién (figura
3.2). En la espalda verde de P. ciris, por ejemplo, se combinan fendmenos estructurales
y pigmentarios, mientras que en el abdomen de P. amoena las plumas carecen de
pigmento (ver figura 3.2).

Stoddard y Prum (2008) estudiaron la evoluciéon de la coloracién entre los
machos de los Cardinalinos Azules en un contexto filogenético (aunque no incluyeron
en su estudio a las especies del género Amaurospiza y Cyanoloxia). Los autores
encontraron que los machos de las especies del género Cyanocompsa y de Passerina
cyanea poseen plumajes de coloracidn restringida a las regiones ultravioleta/azul del
espectro de reflectancia. El plumaje de las especies del género Cyanocompsa esta
formado casi exclusivamente por parches negruzcos pigmentados por eumelanina y

parches de coloracién estructural ultravioleta/azul que se ven azul oscuro al ojo
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Figura 3.2: Comparacién de los espectros de reflectancia de parches de plumaje con diferentes
mecanismos de produccidn la coloracidon: frente (azul claro) de C. brissonii; pecho (negruzco)
de C. cyanoides; pecho (marrén) y abdomen (blanco) de P. amoena; abdomen (rojo) de P. ciris
y corona (verde) de P. leclancherii.

humano. En cambio, el plumaje de P. cyanea es uniformemente estructural, con
parches de coloracién azul y turquesa con un importante componente ultravioleta. Los
plumajes de P. caerulea y P. amoena son similares al de P. cyanea, pero incorporan
parches marrones producidos por feomelanina (figura 3.3), y parches blancos en P.
amoena de origen estructural. En la rama que da origen al subclado que incluye a
Passerina rositae, P. leclancherii, P. versicolor y P. ciris (denominado “painted clade” en
inglés por el nombre comun de P. ciris, “Painted Bunting”) aparecen los parches de
plumaje con pigmentos carotenoides (figura 3.3), incluyendo parches amarillos,
anaranjados y rojos, y también parches cuya coloracién parece ser producto de la

combinacidon de mecanismos estructurales y pigmentarios (Stoddard y Prum 2008).
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Figura 3.3: Filogenia de las especies de los géneros Cyanocompsa y Passerina de Klicka et al.
(2001) sobre la cual Stoddard y Prum (2008) mapearon las tres novedades evolutivas
principales en los mecanismos de coloraciéon del plumaje de los machos: el origen de la
coloracién estructural producto de la estructura espojosa de la queratina de las barbas de la
pluma, el origen de la pigmentacién por feomelanina y el de la pigmentacidn por carotenoides.
(Modificado de Stoddard y Prum 2008).

3.1.3 Objetivos

La primera parte del presente capitulo (seccion 3.2) tiene por objetivo describir
los patrones de variacion de coloracion tanto en machos como en hembras, a nivel
interespecifico, incluyendo las especies no estudiadas previamente.

En la segunda parte (seccidén 3.3) se ponen a prueba las hipdtesis de que el tipo

de ambiente y el tamafio corporal son factores que han tenido un efecto en la
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evolucion de la coloracién del plumaje de los Cardinalinos Azules. Para ello, se evalla si
existe una relacion entre cada uno de estos factores con algunos de los descriptores
del color del plumaje descriptos en la seccion previa. De haber una relacion con el tipo
de ambiente, se evaluara si el sentido de la relacion indica que los plumajes maximizan
la conspicuidad o la cripsis. También se pone a prueba si el tamaio de las especies y el
nivel de dimorfismo sexual en tamafio son predictores del grado de dicromatismo en
cada especie, y se analiza la relacidon entre la coloracion de machos y hembras.

Por ultimo, se discuten las conclusiones de ambas partes de manera conjunta en

la seccion 3.4.

3.2 PRIMERA PARTE: Variacion en la coloracion del plumaje entre

especies y entre sexos.

3.2.1 Materiales y Métodos

Descripcion de la coloracion

Para describir de manera objetiva la coloracién del plumaje, se obtuvieron
espectros de reflectancia a partir de pieles de estudio de todas las especies del clado,
depositadas en las colecciones ornitolégicas del Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina), el American Museum of
Natural History (New York, EE.UU.), la California Academy of Sciences (San Francisco,
EE.UU.) y el Museum of Vertebrate Zoology, University of California Berkeley
(Berkeley, EE.UU.) Se seleccionaron pieles de estudio correspondientes a individuos
adultos machos y hembras que estuvieran en perfectas condiciones de preservacion y
cuya localidad y afio de colecta fuera conocida (ver Apéndice lll). En las tablas 3.1y 3.2
se detalla la cantidad de individuos analizados por especie.

Se tomaron los espectros de reflectancia de siete parches de plumaje: pecho,

abdomen, abdomen bajo, frente, corona, espalda y rabadilla (ver figura 3.4). Estas

59



Capitulo 3 Variacion en la coloracidn del plumaje y sus posibles causas

Espalda

Corana Rabadilla
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Abdomen bajo

Fedha Abdomen
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Figura 3.4: Piel de estudio de un ejemplar macho de Cyanoloxia glaucocaerulea mostrando los
parches de coloracién medidos.

mediciones fueron tomadas utilizando un espectrofotometro Ocean Optics USB 2000
(resoluciéon de 0,35 nm) con una fuente de luz pulsada de xenon PX-2 (rango efectivo

de emision de 220 a 750 nm), calibrando contra un blanco estdndar de reflectancia
difusa WS-1 (Ocean Optics, Dunedin, Florida, USA). Antes de la medicién de cada
individuo se realizé una recalibracién con el blanco estdndar para evitar posibles
desvios en el funcionamiento del equipo. El parche de plumaje fue iluminado con una
sonda de fibra déptica bifurcada, colocada perpendicularmente a la superficie a medir.
La sonda fue colocada en un contenedor de goma negro que cumple la doble funcién
de mantener constante la distancia a la superficie a medir y de aislarla de la luz
ambiente. El didmetro del area circular de plumaje medida fue de 6 mm. La misma
sonda colecta la luz reflejada, que luego es descompuesta para cada longitud de onda.
El software ‘Overture Spectrometer Operating Software’ v. 1.0.1 vuelca esta
informacién en una hoja de calculo con los datos de reflectancia relativa al blanco de
referencia para cada longitud de onda. Se lo programd para que cada espectro
resultara del promedio de 5 lecturas con un tiempo de integracién de 100
milisegundos, y utilizando la funcién “smooth” en 5, que permite suavizar el aspecto
de los espectros al promediar los valores de 5 puntos alrededor de cada dato. Cada

parche de cada ejemplar fue medido tres veces.
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Las mediciones obtenidas fueron analizadas utilizando el paquete ‘pavo’ (Maia et
al. 2013) en R 3.1.1 (R Development Core Team 2014). Se promediaron las tres
mediciones obtenidas para cada parche para obtener un espectro con un Unico valor
de reflectancia por longitud de onda, entre los 300 y 700 nm. La coloracién de estos
parches fue descripta en base a algunos pardametros usados comuUnmente para
caracterizar la coloracién del plumaje en aves (Montgomerie 2006). Se estimd el tono
como la longitud de onda a la que se da el pico de reflectacia maxima (Armax) Y cOmo la
longitud de onda donde la curva del espectro de reflectancia alcanza su pendiente
maxima positiva (Apmax-pos). También se calculd el brillo promedio como >R 300-700)/401,
donde 401 es el numero total de puntos en cada espectro. Ademas, se calculé el UV
croma como la proporcion de la luz reflejada total (a lo largo de todas las longitudes de
onda) que se da entre los 300 y 400 nm (3R300-200)/( YR(300-700)). Este pardmetro es
interesante dado que podria servir como un canal de comunicacion “privado” para las
aves (Hastad et al. 2005, pero ver Renoult et al. 2013). Por ultimo, como indicador de
saturacioén del color se calculd el croma total como (Rmax—Rmin)/(2 R(300-700)/401).

Para la descripcion global del plumaje de cada especie se utilizé el modelo
conocido como “espacio de color tetraédrico” (“tetrahedral avian color space”, ver
Endler y Mielke 2005, Stoddard y Prum 2008). En este modelo la coloracién percibida
es representada por un punto dentro de un tetraedro, cuyos vértices representan cada
uno de los cuatro tipos de pigmentos fotosensibles presentes en los conos retinales de
las aves: sensible a ultravioleta o violeta (UVS o VS, por “ultraviolet sensitive” o “violet
sensitive” en inglés), sensible a ondas cortas o azul (SWS, por “short wavelength
sensitive”), sensible a ondas medias o verde (MWS, por “medium wavelength
sensitive”), y sensible a ondas largas o rojo (LWS, por “long-wavelength-sensitive”) (ver
Stoddard y Prum 2008). La ubicacién del punto que representa al parche en estudio
dentro del tetraedro dependerd de la estimulacién relativa que esa coloracion genera
en cada uno de los conos. Asi, cada color posee una Unica serie de valores de
estimulacion de cada cono (a los que llamaremos u/v, s, m y |) y una Unica posicién en
el tetraedro. Este modelo permite una representacidon de la coloracién global del
plumaje que resulta muy intuitiva, a la vez que permite el cdlculo de variables de
utilidad en el estudio de la coloracién. Por ejemplo, los puntos correspondientes a dos

parches de plumaje de diferente coloracién ocuparan diferentes espacios en el
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tetraedro (ver figura 3.5A). A su vez, permite comparar el plumaje de dos especies
teniendo en cuenta varios parches a la vez: los puntos correspondientes a una especie
con coloracion uniforme ocuparan en el tetraedro un espacio mas restringido que
aquellos de una especie con parches muy diferenciados (ver figura 3.5B). De esta
forma, si se determina el punto que ocupa en el tetraedro cada parche analizado,
puede calcularse la “extension promedio de color” (ACS, por “average color span” en
inglés) del plumaje de una especie como el promedio de las distancias euclidianas
entre cada par de dichos puntos. También puede estimarse el volumen del espacio de
color (o CVol por “color volume” en inglés) ocupado por el plumaje de una especie,
como el volumen del poligono convexo minimo que contenga todos los puntos de los
parches analizados. Si bien ambas variables cuantifican la heterogeneidad del plumaje,
el ACS puede interpretarse como el nivel promedio de contraste entre parches (ya que
mide qué tan distantes estan en el espacio de color tetraédrico) mientras que el CVol
representa la diversidad global de color de un plumaje, independientemente de qué
tan distantes en el espacio de color esta cada parche que lo forma (Stoddard y Prum
2008).

Utilizando el paquete “pavo” (Maia et al. 2013) en R se calcularon el CVol y el
ACS por especie. Dado que no hay descripcién disponible de la proporcién y
sensibilidad de los conos de la retina de los Cardinalinos Azules, los analisis se
realizaron seleccionando el modelo de vision UV-sensible promedio para aves
desarrollado por Endler y Mielke (2005), dado que las especies de este clado
probablemente pertenecen al grupo de aves sensibles al UV (Odeen et al. 2011). Para
el andlisis se selecciond un iluminante blanco ideal, y se utilizé una abundancia relativa

de conos (1:2:2:4) calculada para un paseriforme oscine, Parus caeruleus.

Variacion interespecifica y dicromatismo sexual

Para estudiar la variacion entre especies y entre sexos en coloracion, se utilizo el
modelo visual de Vorobyev y Osorio (1998) implementado también en el paquete
“pavo” (Maia et al. 2013) para estimar la distancia perceptual en el componente
cromatico de la coloracidon (AS) de cada parche de plumaje entre especies y entre

machos y hembras de cada especie. Este modelo se basa en la sensibilidad de los
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Figura 3.5: Representacion grafica del espacio de color tetraédrico, donde cada vértice
representa cada uno de los tipos de pigmentos fotosensibles que se encuentran en la retina de
las aves. A) Puntos correspondientes a dos parches de coloracién diferentes de una misma
especie, Passerina ciris: la corona (azul) y el abdomen (rojo). B). Puntos correspondientes a
todos los parches medidos sobre todos los ejemplares de P. ciris analizados.

fotorreceptores de la retina de las aves y su abundancia relativa, y en cédmo los
espectros de reflectancia medidos estimulan dichos fotorreceptores teniendo en
cuenta factores ambientales como la luz ambiente. El AS es expresado en “diferencias
apenas notables” o jnd (por su denominacidon original en inglés “just noticeable
differences”). De acuerdo con el modelado de la vision de las aves, el umbral de
discriminacion se encuentra entre 1 y 2 jnd, dependiendo de la intensidad de la
iluminacidén ambiente (Eaton 2005), por lo que un valor mayor a 2 jnds indica que dos
parches de coloracién podrian ser diferenciados por el ave incluso en condiciones no
ideales de iluminacion.

Para todos los pares de especies, se calculé el AS comparando todos los
individuos de una especie con todos los de la otra parche a parche, y luego se

promediaron los valores para obtener una distancia promedio para cada par de
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especies. Lo mismo se hizo comparando machos y hembras dentro de cada especie.

Ill

Como una estimacién adicional del grado de dicromatismo sexual se calculé el “colour
volume overlap” o superposicion de los espacios de color ocupados por los plumajes
de machos y hembras de cada especie (Stoddard y Stevens 2011, Stoddard 2012). Una
mayor superposiciéon de los espacios de color indicaria una mayor similitud de la
coloracion general. Estos andlisis también se realizaron seleccionando el modelo de
visién UV-sensible promedio para aves desarrollado por Endler y Mielke (2005), con un
iluminante blanco ideal, y se utilizé la abundancia relativa de conos (1:2:2:4) calculada
para Parus caeruleus.

Los AS entre pares de especies fueron utilizados para construir un arbol de
distancias utilizando el algoritmo de Neighbour Joining, como una forma de visualizar

la diferenciacion entre especies. Para ello se utilizd la funcion nj del paquete

“phytools” (Revell 2012).

3.2.2 Resultados

Descripcidon de la coloracién

En las tablas 3.1 y 3.2 se detallan los valores de cada parche de coloracién para
machos y hembras respectivamente de tres variables colorimétricas: el brillo, el croma
en el rango UV (hasta 400 nm) y el tono. La descripcidon del tono de un parche
mediante un valor numérico no siempre resulta representativa de la coloracion con la
gue ese parche es percibido, dado que los espectros que caracterizan cada coloracién
asumen formas muy diferentes. Por lo tanto, se muestran en las tablas 3.1 y 3.2 dos
formas diferentes de cuantificar el tono, pero la interpretacidon es mejor acompanada
de la inspeccion visual de los espectros que se presentan en la figura 3.6.

El tono medido como la longitud de onda a la que se alcanza la reflectancia
maxima (Armax) €S de utilidad a la hora de describir parches donde el espectro de
reflectancia posee picos definidos, como los parches azules o celestes (ver por ejemplo

la frente, corona, espalda y rabadilla de los machos de P. amoena, figura 3.6M). En
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cambio los parches a los que corresponden espectros donde la reflectancia crece
gradualmente a medida que aumenta la longitud de onda, la reflectancia mdxima
siempre se dara a los 700 nm. Este es el caso de los parches marrones (los de las
hembras de todas las especies excepto P. ciris) y de los rojos y amarillos que poseen un
pico en el UV-azul pero siempre de menor reflectancia que los valores en la regién de
los amarillos-rojos (por ejemplo el pecho de los machos de P. ciris y el de P.
leclancherii, figuras 3.5P y T respectivamente). Para estos casos, es muy util calcular la
longitud de onda en la cual la curva de reflectancia alcanza una pendiente positiva
maxima (Apmax-pos). EN €l caso de parches que se ven negruzcos al ojo humano, puede
calcularse la longitud de onda a la que se alcanza la reflectancia maxima pero ésta
puede caer indistintamente en casi cualquier parte del espectro y no es representativa

de lo que se percibe (ver por ejemplo figura 3.6A o C.).

Variacion interespecifica

Como se menciond en la introduccién, Stoddard y Prum (2008) realizaron un
primer analisis de la coloracién de los machos de la mayoria de las especies del clado.
Las especies del género Amaurospiza y C. glaucocaerulea, asi como las hembras de
todas las especies, no fueron incluidas en dicho andlisis. El género Amaurospiza esta
formado actualmente por tres especies: A. concolor, A. moesta y la recientemente
descripta A. carrizalenzis (Lentino y Restall 2003). Esta ultima no pudo ser incluida en
el analisis dado que ninguna de las colecciones visitadas tenia pieles de estudio.

El clado de los Cardinalinos Azules puede dividirse en dos subclados: (1) el
comprendido por los géneros Amaurospiza, Cyanoloxia y Cyanocompsa (excepto C.
parellina), de distribucién principal en Centro y Sudamérica, y (2) el comprendido por
las especies del género Passerina, que se encuentran mayormente en Norteamérica,
junto con C. parellina (ver Capitulo 2, figura 2.4). Los valores de CVol y ACS, parametros
gue permiten estimar la heterogeneidad del plumaje de una especie, fueron menores
para los machos del subclado 1 que para los del subclado 2 (tabla 3.3). Esto es
consistente con el hecho de entre los machos del subclado 2 existe una mayor
variedad de colores (y de mecanismos de producciéon subyacentes) y que en la mayoria

de las especies de este clado los machos presentan parches diferenciados de
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coloracién, mientras que los machos del subclado 1 poseen plumajes mas uniformes
(figura 3.6). Entre las hembras, las diferencias entre clados no fueron tan marcadas,
pero la tendencia fue también de mayores CVol y ACS en las especies del subclado 2.

Las especies del género Amaurospiza presentan similar patréon de dimorfismo
sexual en el plumaje que las otras especies de su subclado: machos azulados y
hembras marrones. La coloracién del plumaje de los machos de Amaurospiza
presentan valores muy bajos de CVol y ACS (ver tabla 3.3) lo cual es congruente con
una coloracién uniforme (con poca diferenciacién entre parches) de color azul oscuro,
casi negruzca en A. moesta. Las hembras son amarronadas, mas rojizas en el caso de A.
moesta. El plumaje de los machos tiene valores muy bajos de brillo y croma (tabla 3.1).
El plumaje de las hembras posee mayor brillo, siendo en ambas especies el abdomen y
el abdomen bajo los parches mas brillosos (tabla 3.2). Lo mismo ocurre en las hembras
del resto de las especies del subclado, mientras que en los machos de esas especies la
frente, y en menor medida la rabadilla, son notoriamente mas brillantes que el resto
de los parches analizados.

Los machos de Cyanoloxia glaucocaerulea poseen en general un plumaje azul
menos saturado (menor croma) que el de las especies del género Cyanocompsa, lo
cual explicaria por qué al ojo humano se ve de una tonalidad mas celeste. Las hembras
de esta especie, junto con las de C. brissonii, poseen los plumajes mds brillosos del
subclado.

Tanto los machos como las hembras de A. moesta fueron los que presentaron los
menores valores de CVol y ACS. En cambio, los valores maximos de cada pardmetro
correspondieron a P. ciris en el caso de los machos y P. leclancherii en el caso de las
hembras.

Entre los machos, el parche de mayor brillo fue la frente en la mayoria de las
especies (tabla 3.1), mientras que en las hembras fueron el abdomen y el abdomen
bajo (tabla 3.2).

En la figura 3.7 se ilustran las diferencias entre en términos de AS, representadas
en un arbol de distancia (neighbour-joining). Puede observarse que las distancias son
mucho mayores entre machos que entre hembras, pero que en ambos casos las
especies P. ciris y P. leclancherii son las que mas se diferencian del resto. Los grupos

que se forman en base a las diferencias de color son notablemente coincidentes, al
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menos en términos generales, con los que se recuperan del arbol de especies en el que
se basan los analisis del presente capitulo (ver capitulo 2, figura 2.4), en particular para

las hembras.

Dicromatismo sexual

En términos generales, los volimenes de los espacios de color ocupados por los
plumajes de los machos son mayores que los de las hembras, en algunos casos en mas
de un orden de magnitud (ver tabla 3.3), excepto en las especies del género
Amaurospiza. Hembras y machos mostraron similares valores de ACS (una medida del
contraste entre los diferentes puntos de coloracién medidos) en aquellas especies
donde ambos poseen coloraciones mas o menos uniformes, azul en machos vy
amarronado en hembras: las de los géneros Amaurospiza y Cyanocompsa, Cyanoloxia
glaucocaerulea, P. caerulea y P. cyanea. Estas especies muestran una superposicion
nula de los volimenes del espacio de color de machos y hembras, y poseen los
mayores valores de AS (excepto Amaurospiza ssp.).

La superposicion de los espacios de color ocupados por el plumaje de machos y
hembras fue distinta de cero para P. amoena, P. ciris, P. leclancherii y P. versicolor. Los
machos de estas especies poseen uno o mas parches no azules, de coloracién
pigmentaria, mientras que las hembras son de coloracién mas uniforme, con menos
contraste entre parches, lo que se refleja en un ACS de un orden de magnitud menor
que el de los machos. El nivel de superposicién entre machos y hembras de P. amoena
y P. ciris es similar, y podria deberse a que los machos de cada especie poseen al
menos un parche de similar coloracion al de las hembras (el pecho marrén de P.
amoena y la espalda verde de P. ciris). El nivel de superposicion entre machos y
hembras de P. leclancherii es un orden de magnitud mayor al de las otras especies lo
cual es consistente con que, de todas las especies en estudio, la hembra de P.
leclancherii es la que luce al ojo humano mas similar al macho (ver figura 3.6T y U). P.
caerulea, P. versicolor y P. rositae también poseen parches no azules. P. caerulea tiene
plumas marrones en las primarias, parche que no fue incluido en este analisis. Las
otras dos poseen parches rosados-rojizos, pero la superposicidon en la primera especie

es muy bajay en la segunda es nula.
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Tabla 3.1. Valores promedio de brillo, UV croma, croma y tono medido como Agmax Y Abmax-pos
por parche para los machos de cada especie.

Brillo promedio UV Croma Croma total Armax Abmax-pos
Amaurospiza concolor (n = 10)
Pecho 5.62 0.21 0.70 544 313
Abdomen 7.38 0.22 0.56 523 313
Abdomen bajo 7.61 0.20 0.69 679 319
Frente 5.23 0.22 0.73 495.70 304.30
Corona 5.39 0.23 0.60 485.50 311.10
Espalda 6.65 0.23 0.57 491.60 312.90
Rabadilla 8.03 0.24 0.58 458.80 300.00
Amaurospiza moesta (n = 6)
Pecho 3.17 0.22 0.64 699 339
Abdomen 3.27 0.21 0.76 700 445
Abdomen bajo 4.42 0.21 0.66 700 440
Frente 3.38 0.24 0.48 551 386
Corona 3.28 0.23 0.49 618 462
Espalda 4.09 0.23 0.55 525 376
Rabadilla 5.81 0.25 0.44 489 367
Cyanocompsa brissonii (n = 43)
Pecho 5.84 0.27 0.59 412.09 305.86
Abdomen 6.93 0.28 0.56 409.37 304.16
Abdomen bajo 6.12 0.25 0.42 481.12 317.33
Frente 15.25 0.33 1.13 405.09 300.00
Corona 6.84 0.32 0.87 398.56 300.70
Espalda 5.97 0.28 0.62 409.33 302.14
Rabadilla 9.86 0.31 0.78 393.51 300.00
Cyanocompsa cyanoides (n = 22)
Pecho 4.16 0.25 0.54 443 309
Abdomen 5.14 0.26 0.45 454 323
Abdomen bajo 4.39 0.23 0.47 591 371
Frente 9.45 0.29 0.89 435 304
Corona 441 0.28 0.61 447 324
Espalda 4.55 0.27 0.51 428 306
Rabadilla 5.42 0.27 0.54 418 304
Cyanoloxia glaucocaerulea (n = 10)
Pecho 13.70 0.24 0.69 499 300
Abdomen 14.18 0.24 0.62 501 303
Abdomen bajo 12.05 0.23 0.42 527 303
Frente 15.10 0.26 0.79 475 303
Corona 11.22 0.26 0.66 478 303
Espalda 9.93 0.25 0.60 494 300
Rabadilla 13.24 0.27 0.58 436 300

68



Capitulo 3 Variacion en la coloracidn del plumaje y sus posibles causas

Tabla 3.1. Continuacion.

Brillo promedio UV Croma Croma total Armax Apmax-pos
Cyanocompsa parellina (n = 15)
Pecho 5.63 0.31 0.92 419 306
Abdomen 7.52 0.31 0.92 422 303
Abdomen bajo 5.37 0.26 0.64 507 315
Frente 23.12 0.29 1.38 456 300
Corona 9.98 0.33 1.14 420 300
Espalda 5.86 0.32 0.85 396 303
Rabadilla 18.64 0.35 1.28 421 303
Passerina amoena (n = 10)
Pecho 11.79 0.07 217 700 565
Abdomen 34.67 0.13 1.14 575 332
Abdomen bajo 29.74 0.11 1.18 677 376
Frente 25.34 0.26 1.53 496 300
Corona 22.14 0.25 1.31 500 300
Espalda 11.25 0.22 0.87 527 300
Rabadilla 23.15 0.24 1.12 514 300
Passerina caerulea (n = 23)
Pecho 14.90 0.35 1.31 409 300
Abdomen 16.53 0.33 1.12 414 300
Abdomen bajo 12.65 0.27 0.80 437 300
Frente 20.56 0.37 1.61 409 300
Corona 16.31 0.36 1.37 410 300
Espalda 10.34 0.28 0.75 430 317
Rabadilla 19.24 0.33 1.19 419 300
Passerina ciris (n = 8)
Pecho 15.09 0.15 2.06 700 583
Abdomen 19.16 0.17 1.76 700 578
Abdomen bajo 17.48 0.15 1.87 698 576
Frente 14.67 0.41 1.95 404 307
Corona 13.90 0.39 1.61 405 306
Espalda 20.86 0.20 1.84 537 506
Rabadilla 17.90 0.29 1.08 558 434
Passerina cyanea (n = 10)
Pecho 13.19 0.27 1.22 477 300
Abdomen 15.66 0.26 1.20 493 300
Abdomen bajo 15.36 0.24 1.08 522 300
Frente 10.05 0.32 1.40 440 300
Corona 11.22 0.29 1.34 464 300
Espalda 15.37 0.25 1.11 526 300
Rabadilla 22.05 0.27 1.19 519 300
Passerina leclancherii (n = 9)
Pecho 23.59 0.07 217 675 528
Abdomen 34.93 0.12 1.61 622 506
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Tabla 3.1. Continuacion.

Brillo promedio UV Croma Croma total Armax Apmax-pos
Abdomen bajo 34.54 0.14 1.37 661 480
Frente 13.29 0.14 2.47 553 510
Corona 13.85 0.17 2.24 548 509
Espalda 15.50 0.25 1.18 527 437
Rabadilla 25.76 0.28 1.08 518 323
Passerina rositae (n = 10)
Pecho 24.36 0.27 0.96 439 300
Abdomen 29.79 0.22 0.81 581 327
Abdomen bajo 31.01 0.16 1.32 681 487
Frente 19.22 0.35 1.75 438 300
Corona 17.51 0.36 1.64 438 300
Espalda 17.59 0.28 1.15 491 300
Rabadilla 26.80 0.30 1.16 489 300
Passerina versicolor (n = 13)
Pecho 10.28 0.36 1.39 384 313
Abdomen 8.34 0.29 0.81 421 309
Abdomen bajo 7.09 0.22 0.61 677 334
Frente 19.71 0.35 1.37 408 300
Corona 9.44 0.30 1.03 462 353
Espalda 6.84 0.25 0.73 580 327
Rabadilla 24.72 0.36 1.28 412 300
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Tabla 3.2. Valores promedio de brillo, UV croma, croma y tono medido como ARmax y Abmax-
pos por parche para las hembras de cada especie.

Brillo promedio UV Croma  Croma total ARmax Abmax-pos
Amaurospiza concolor (n = 8)
Pecho 8.77 0.08 1.89 700 546
Abdomen 11.80 0.08 1.75 700 511
Abdomen bajo 11.06 0.08 1.85 700 516
Frente 6.09 0.08 1.95 700 618
Corona 5.81 0.11 1.64 700 602
Espalda 6.79 0.11 1.59 700 571
Rabadilla 7.28 0.11 1.64 700 620
Amaurospiza moesta (n = 5)
Pecho 9.30 0.10 1.72 700 529
Abdomen 11.67 0.08 2.02 700 564
Abdomen bajo 10.89 0.08 2.16 700 574
Frente 6.89 0.10 1.84 700 608
Corona 5.68 0.10 1.87 700 602
Espalda 5.67 0.09 2.14 700 660
Rabadilla 7.83 0.09 2.15 700 614
Cyanocompsa brissonii (n = 29)
Pecho 9.99 0.09 2.02 700 574
Abdomen 14.14 0.08 1.97 700 562
Abdomen bajo 14.17 0.08 1.95 700 573
Frente 6.44 0.11 1.69 700 597
Corona 5.82 0.13 1.53 700 617
Espalda 6.43 0.12 1.66 700 632
Rabadilla 7.68 0.11 1.88 700 625
Cyanocompsa cyanoides (n = 21)
Pecho 5.83 0.10 1.96 700 669
Abdomen 7.32 0.10 1.89 700 644
Abdomen bajo 6.16 0.11 1.84 700 650
Frente 3.96 0.11 1.92 700 655
Corona 3.77 0.13 1.65 700 668
Espalda 4.65 0.15 1.48 700 678
Rabadilla 4.15 0.13 1.73 700 678
Cyanoloxia glaucocaerulea (n = 8)
Pecho 12.37 0.10 1.61 700 516
Abdomen 17.81 0.10 1.57 700 501
Abdomen bajo 17.38 0.09 1.70 700 470
Frente 6.95 0.12 1.42 700 484
Corona 6.92 0.14 1.26 700 478
Espalda 7.54 0.14 1.27 700 559
Rabadilla 8.42 0.13 1.47 700 564
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Tabla 3.2. Continuacion.

Brillo promedio UV Croma Croma total ARmax Abmax-pos
Cyanocompsa parellina (n = 9)
Pecho 8.36 0.09 1.93 700 566
Abdomen 12.72 0.09 1.78 700 545
Abdomen bajo 11.74 0.09 1.78 700 554
Frente 6.19 0.09 2.02 700 609
Corona 6.18 0.11 1.68 700 627
Espalda 5.81 0.11 1.69 700 611
Rabadilla 7.21 0.11 1.82 700 598
Passerina amoena (n = 10)
Pecho 17.25 0.08 1.69 700 532
Abdomen 29.36 0.12 1.20 687 364
Abdomen bajo 26.37 0.10 1.32 692 420
Frente 8.20 0.10 1.45 694 526
Corona 9.19 0.12 1.24 680 522
Espalda 9.70 0.13 1.18 691 569
Rabadilla 13.57 0.15 1.00 623 436
Passerina caerulea (n = 21)
Pecho 14.22 0.09 1.75 700 523
Abdomen 20.76 0.10 1.42 700 469
Abdomen bajo 22.75 0.09 1.47 700 452
Frente 7.09 0.09 1.95 688 585
Corona 7.78 0.12 1.47 700 565
Espalda 8.97 0.14 1.30 700 643
Rabadilla 12.15 0.14 1.16 700 485
Passerina ciris (n = 7)
Pecho 17.96 0.14 1.24 700 506
Abdomen 28.46 0.13 1.26 700 506
Abdomen bajo 26.31 0.12 131 700 477
Frente 9.67 0.16 1.21 554 505
Corona 9.35 0.18 1.05 579 504
Espalda 12.94 0.17 1.16 576 506
Rabadilla 14.33 0.19 1.29 558 506
Passerina cyanea (n = 9)
Pecho 13.70 0.11 1.32 700 447
Abdomen 23.03 0.11 1.24 658 415
Abdomen bajo 23.45 0.11 1.32 700 387
Frente 6.65 0.10 1.55 700 549
Corona 6.67 0.10 1.55 700 565
Espalda 8.39 0.12 1.45 700 565
Rabadilla 9.73 0.11 1.44 690 573
Passerina leclancherii (n = 6)
Pecho 23.35 0.10 1.70 669 506
Abdomen 34.43 0.12 1.43 659 506
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Tabla 3.2. Continuacion.

Brillo promedio UV Croma Croma total ARmax Abmax-pos
Abdomen bajo 29.91 0.14 1.32 663 472
Frente 10.62 0.14 1.78 576 506
Corona 10.64 0.16 1.50 576 506
Espalda 12.20 0.16 1.11 583 472
Rabadilla 17.03 0.20 0.87 554 506
Passerina rositae (n = 9)
Pecho 14.42 0.09 1.68 700 539
Abdomen 22.92 0.10 1.57 700 535
Abdomen bajo 29.67 0.11 1.39 700 437
Frente 9.41 0.14 1.10 635 409
Corona 9.16 0.15 0.95 635 341
Espalda 9.42 0.14 1.13 692 478
Rabadilla 13.36 0.18 0.80 632 300
Passerina versicolor (n = 16)
Pecho 14.57 0.10 1.45 700 444
Abdomen 21.90 0.11 1.29 700 368
Abdomen bajo 24.29 0.11 1.32 700 376
Frente 8.84 0.11 1.40 700 497
Corona 8.44 0.13 1.28 700 532
Espalda 9.08 0.14 1.19 700 505
Rabadilla 12.30 0.16 0.96 676 368

73



Capitulo 3 | Variacion en la coloracidn del plumaje y sus posibles causas

>

B

50 50

45 45
< 40 40 @ PECHO
O 35 35 ® ABDOMEN
<Z( 20 0 @ ABDOMEN BAJO
b 1 @ FRENTE
o = 25 @ CORONA
)
w20 20 ® ESPALDA
Ll P
X 1 % @ RABADILLA

o
S 1 — — 10

— :

0
300 350 400 450 500 550 600 650 700

LONGITUD DE ONDA (nm)

D

M

50
45

40 @ PECHO

@ ABDOMEN

@ ABDOMEN BAJO
@ FRENTE

@ CORONA

® ESPALDA

35

30

25

20
@ RABADILLA

% REFLECTANCIA

15

10

LONGITUD DE ONDA (nm)

m

@ PECHO

@ ABDOMEN

@ ABDOMEN BAJO
@ FRENTE

@ CORONA

® ESPALDA

© RABADILLA

% REFLECTANCIA

300 350 400 450 500 550 600 650 700

LONGITUD DE ONDA (nm)

Figura 3.6: Espectros de reflectancia promedio de cada parche de plumaje medido para cada sexo de las
distintas especies analizadas. A y B) Amaurospiza concolor, macho y hembra respectivamente. C y D)
Amaurospiza moesta, macho y hembra respectivamente. E y F) Cyanoloxia glaucocaerulea, macho y hembra
respectivamente. Las ilustraciones fueron modificadas de Orenstein y Brewer (2011).
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Figura 3.6 (continuacion): Espectros de reflectancia promedio de cada parche de plumaje medido para cada

sexo de las distintas especies analizadas. G y H) Cyanocompsa brissonii, macho y hembra respectivamente. | y J)

Cyanocompsa cyanoides, macho y hembra respectivamente. K y L) Cyanocompsa parellina, macho y hembra

respectivamente. Las ilustraciones fueron modificadas de Orenstein y Brewer (2011).
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Passerina caerulea, macho y hembra respectivamente. P y Q) Passerina ciris, macho y hembra
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respectivamente. Las ilustraciones fueron modificadas de Orenstein y Brewer (2011).
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ilustraciones fueron modificadas de Orenstein y Brewer (2011).

Tabla 3.3: Estimadores de la heterogeneidad de la coloracién -volumen del espacio de color (CVol) y extension

promedio del color (ACS) — para machos y hembras de los “Cardinalinos Azules”. También se muestran

estimadores de los niveles de dicromatismo sexual -sobreposicién (“overlap”) de los volimenes del espacio de

color de machos y hembras, y diferencias perceptuales entre machos y hembras en términos de JNDs- para
cada especie. AMCO = Amaurospiza concolor; AMMO = A. moesta; CYBR = Cyanocompsa brissonii; CYCY = C.
cyanoides; CYGL = Cyanoloxia glaucocaerulea; CYPA = C. parellina; PAAM = Passerina amoena; PACA = P.

caerulea; PACI = P. ciris; PACY = P. cyanea; PALE= P. leclancherii; PAVE = P. veriscolor.

Machos Hembras Overlap AS Peso (g) Ambiente
CVol ACS CVol ACS
AMCO 0.000024 0.037702 0.000025 0.045949 0.000000 14.79 12.86+1.29 Cerrado
AMMO 0.000008 0.034914 0.000024 0.040111 0.000000 1456 13.75x1.51 Cerrado
CYBR 0.000134 0.061715 0.000057 0.049682 0.000000 21.21 22.36+2.39 Semiabierto
CYcy 0.000163 0.055545 0.000068 0.054266 0.000000 17.65 27.64+3.93 Cerrado
CYGL 0.00007 0.042969 0.00003 0.044977 0.000000 14.31 17.32+1.72 Semiabierto
CYPA 0.000461 0.080387 0.000024 0.034365 0.000000 24.83 15.34+1.56 Cerrado
PAAM 0.000536 0.158537 0.000081 0.05257 0.000068 12.37 14.79+1.32 Abierto
PACA 0.000188 0.077439 0.00016 0.060133 0.000000 23.15 28.28 +4.07 Semiabierto
PACI 0.007183 0.266835 0.000525 0.068782 0.000070  15.54 15.62+2.25 Abierto
PACY 0.000607 0.093083 0.000034 0.040176 0.000000 22.02 14.16+1.88 Semiabierto
PALE 0.002505 0.199965 0.000942 0.099387 0.000810 11.41 14.26+1.09 Semiabierto
PARO 0.001204 0.163614 0.000119 0.06205 0.000000 19.02 19.81+2.03 Cerrado
PAVE 0.001452 0.123958 0.0001 0.050508 0.000001 14.83 12.51+1.19 Abierto
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paca

Figura 3.7: Distancia perceptual en la coloracion del plumaje (AS) entre las especies para los machos (A) y las
hembras (B) de los Cardinalinos Azules. AMCO = Amaurospiza concolor; AMMO = A. moesta; CYBR = Cyanocompsa
brissonii; CYCY = C. cyanoides; CYGL = Cyanoloxia glaucocaerulea; CYPA = C. parellina; PAAM = Passerina amoena;
PACA = P. caerulea; PACI = P. ciris; PACY = P. cyanea; PALE= P. leclancherii; PAVE = P. veriscolor.

79



Capitulo 3 Variacion en la coloracidn del plumaje y sus posibles causas

3.3 SEGUNDA PARTE: Efecto de diferentes factores en la variacion de la

coloracion del plumaje.

3.3.1 Materiales y Métodos

Para evaluar el efecto del tipo de ambiente y del tamafio corporal sobre la
evolucidon de la coloracion del plumaje, se puso a prueba la existencia de una
correlacién de cada uno de estos factores con algunas de las variables colorimétricas
calculadas previamente. El analisis se llevd a cabo implementando una regresién
filogenética de cuadrados minimos generalizados (PGLS), de acuerdo a lo explicado en
el Capitulo 2.

En primer lugar, se puso a prueba la existencia de una relacién entre el tipo de
ambiente (abierto, semiabierto o cerrado, segun la clasificacion descripta en el
capitulo 2) y el CVol y el ACS para machos y para hembras. También, se analizé si el
ambiente se relacionaba con el brillo y el tono promedio de cada especie, también
entre machos y entre hembras. Para los machos, se consideraron ambas estimaciones
detalladas previamente del tono: la longitud de onda a la que se da la reflectancia
maxima (Armax) ¥ la longitud de onda a la cual la pendiente del espectro de reflectancia
es maxima (Apmax-pos). El brillo y Agmax N0 fueron transformados. En cuanto al Apmax-pos S€
reportan los resultados pero se advierte que a pesar de intentar diferentes
transformaciones no se cumplié el supuesto de normalidad. Para las hembras, sélo se
considerd el tono como Apmax-pos-

A continuacidn, se puso a prueba si el peso corporal (como indicador de tamaio)
se relacionaba significativamente con el volumen del espacio de color (CVol) y la
expansion promedio del color (ACS), estimadores de la heterogeneidad de la
coloraciéon del plumaje. Esto se hizo para machos y hembras por separado, utilizando
los valores promedio para cada especie. También se puso a prueba la relacién del
tamafio corporal con el dicromatismo sexual, comparando el peso promedio de cada
especie (considerando ahora machos y hembras juntos) con el AS entre machos y
hembras para cada especie. Ademas, se evalud la relacién del dimorfismo en tamafio

corporal con el dicromatismo sexual, siendo el primero estimado como el médulo de la
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diferencia entre el peso promedio de machos y de hembras para cada especie. Se
aplicé una transformacion logaritmica (en base 10) a las variables a fin de cumplir con
el supuesto de normalidad de los residuos (Mundry 2014). En el caso de la relacién
entre CVol con el peso en las hembras, no se cumplid el supuesto de normalidad de los
residuos, a pesar de intentar transformaciones alternativas.

Por ultimo, se analizo si la heterogeneidad del plumaje de los machos predice la
heterogeneidad del plumaje de las hembras, para poner a prueba la hipétesis de

respuesta genética correlacionada.

3.3.2 Resultados

El peso, utilizado como estimador de tamafio corporal, no mostré relacién con el
volumen del espacio del color (CVol) ni con la expansiéon media del color (ACS), ni en
machos (p > 0.92 en ambos casos) ni en hembras (p > 0.22 en ambos casos). Tampoco
el dimorfismo sexual en tamafo predice el dicromatismo sexual (p = 0.52). En cambio,
el peso mostré una correlacidon positiva con el dicromatismo sexual (B = 0.59, t;; =
2.85, p = 0.02; figura 3.8A).

El tipo de ambiente tampoco explica las diferencias en CVol o ACS en machos (p
> 0.44 en ambos casos) o en hembras (p > 0.70 en ambos casos). Las diferencias en
brillo y tono tampoco se relacionan con el tipo de ambiente, en ninguno de los sexos (p
> 0.61 para los machos en todos los casos y p > 0.20 para las hembras en todos los
€asos).

Tanto el CVol como el ACS de los machos mostraron una correlacién positiva con
el CVol y el ACS de las hembras respectivamente (CVol: B = 0.51, t;; = 2.71, p = 0.02;
ACS: B =0.32, t3; = 2.52, p = 0.03; figuras 3.8B y C respectivamente).

3.4 Discusion

En el presente capitulo se describié la coloracion de todos los miembros del

clado de los Cardinalinos Azules, considerando también el plumaje de las hembras
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Figura 3.8: A) Dicromatismo sexual (medido como AS entre machos y hembras) en funcién
del peso corporal. Heterogeneidad de la coloracion del plumaje de las hembras, estimada
como CVol (B) y ACS (C) en funcion de la heterogeneidad del plumaje de los machos.
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y se analizd la variacidn interespecifica poniendo en practica un modelo que tiene en
cuenta la percepcidn visual de las aves. En base a estos andlisis se pusieron a prueba
varias hipodtesis sobre el efecto del tipo de habitat y del tamafio corporal (y su
diferencia entre sexos) en la evolucién del color en machos, hembras y el
dicromatismo sexual.

En cuanto a la descripcidon del color, se opté por calcular los valores promedios
de cada especie de ciertos parametros como el brillo, el croma y el tono. Este
acercamiento tiene algunas desventajas, en particular para describir el componente
cromatico del color, dado que las diferentes formas de los espectros de reflectancia
requieren indices diferentes (Delhey et al. 2014) y no siempre guarda relacion con el
color percibido (ya sea por las aves o por los humanos). Se han propuesto formas
alternativas como la descripcidn del color de un parche segun sus coordenadas en un
espacio tetracromatico (ver Endler y Mielke 2005, Stoddard y Prum 2008). Este
modelo, -que es el utilizado para calcular los estimadores de la heterogeneidad del
plumaje total de cada especie, CVol y ACS- también tiene la dificultad de describir la
coloracién de un dado parche de una forma que no es simple de interpretar, en
términos de la estimulacién relativa de cada tipo de cono en la retina de las aves. Por
otro lado, si bien no proveen informacidn directa de los tonos incluidos en un plumaje,
estimadores como el CVol y el ACS resultan muy utiles para la descripcion global del
plumaje de un ave, que en muchas especies incluye patrones de coloracién
sumamente variados.

El tipo de habitat no parece haber tenido un efecto en la evolucién de la
coloracion entre los Cardinalinos Azules: especies con plumajes enteramente azules (es
decir que irradian principalmente luz de longitud de onda corta) se encuentran en
todos los tipos de habitats, y lo mismo con aquellas que poseen parches que reflejan
en gran medida longitudes de onda larga (amarillos-rojos). Las especies con plumajes
mas heterogéneos (P. ciris, P. leclancherrii, P. rositae y P. versicolor) son de ambientes
abiertos o semiabiertos, en contraposicidén a lo encontrado previamente (Galvan et al.
2013), excepto P. rositae. Lo que tienen en comun la mayoria de las especies
completamente azules, o las que poseen parches de coloracién variada es su origen
comun dentro del clado. La explicacion mds probable de las diferencias encontradas en

el clado es el arrastre filogenético de cambios que surgieron en diferentes momentos
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de la diversificacion de la coloracidn del plumaje dentro del mismo (Stoddard y Prum
2008).

El tamafno corporal no mostré ninguna relacién con la heterogeneidad o
elaboracion del plumaje de las especies en estudio, a diferencia de lo encontrado en
estudios anteriores. Galvan et al. (2013) analizaron la coloracion de los machos de 111
especies (incluyendo varios de los Cardinalinos Azules) provenientes de 55 familias de
aves y encontraron que el tamafio corporal mostraba una correlacién negativa con el
espacio de volumen de color y la expansién promedio de color (los mismos indicadores
utilizados en este capitulo). Los autores atribuyeron sus resultados a la relaciéon inversa
gue existe entre tamafio corporal y concentracidon de carotenoides en plasma, dada
por la mayor ingestion de alimento por unidad de masa corporal que existe en
especies mas pequefias en relacion a las de mayor tamafo (Tella et al. 2004). Entre las
especies de los Cardinalinos Azules, las que poseen mayores CVol y ACS son
justamente las que en su historia evolutiva han afadido parches de coloraciéon de
origen carotenoide a la coloracidn estructural azul, comun a todo el grupo, por lo que
podria esperarse resultados similares a los de Galvan et al.(2013). Una posibilidad es
qgue las diferencias en tamano sean insuficientes como para detectar una relacién
significativa con la coloracién. Sin embargo, el peso si mostrd una correlacién positiva
con el dicromatismo sexual (ver mds adelante). Otra posibilidad es que, dado que las
especies de mayor heterogeneidad del plumaje tienen un origen comun dentro del
clado, la restricciéon del peso sea dificil de detectar a este nivel dado que el factor
filogenético (corregido por el uso de PGLS) es preponderante.

Los resultados del presente capitulo muestran que no habria relacién entre el
dimorfismo en tamafo y en color, mientras que el peso de las especies predice de
manera directa el grado de dicromatismo sexual. Esto podria significar que la presién
de seleccidén sexual sobre los machos por plumajes mas conspicuos es mayor en
especies de mayor tamafio o que la seleccién natural por cripsis en las hembras es
menor en las hembras de menor tamafo. Lo primero puede descartarse porque eso
también implicaria que las especies de mayor tamano presenten plumajes mas
elaborados. Sin embargo el tamafo corporal no muestra relacidon con la complejidad
de la coloracién del plumaje entre las especies del clado. La segunda opcion contradice

la vision actual de que un mayor tamaino reduce los riesgos de predacién (Ricklefs
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2010), por lo cual no resulta claro aun cual seria la razén de la correlacién encontrada
en el presente capitulo. Ademas, lo encontrado en los Cardinalinos Azules contradice
lo obtenido por Dale et al. (2015) al analizar todos los paseriformes. Esto podria
deberse en parte a que, ademas del alcance diferente de su estudio, Dale et al. (2015)
utilizaron un indicador de elaboraciéon del plumaje diferente y medido a partir de
ilustraciones escaneadas (y por lo tanto ignorando el componente UV de la
coloracion).

En cuanto a la relacidon entre la coloracién de cada sexo, se encontrd que la
heterogeneidad de la coloracién del plumaje de machos predice la heterogeneidad de
la coloracion de las hembras. Esto es congruente con la idea de respuesta genética
correlacionada, es decir que el aumento de conspicuidad o de cripsis en uno de los
sexos, en respuesta a seleccidén sexual o natural, tiene un efecto en el otro sexo (Dale
et al. 2015).

En resumen, los resultados del presente capitulo descartan que el tamafo
corporal y el tipo de habitat hayan sido factores relevantes en la diferenciacién de la
coloracién entre especies dentro del grupo. El tamafio corporal si tendria un efecto en
el grado de diferenciacién en la coloracién del plumaje entre sexos. Estos resultados
contradicen los encontrados previamente en el sentido de la correlacién, pero
refuerzan la idea de que el tamafo corporal es un factor a controlar en los estudios
comparativos de la coloracién en aves, como se hace cominmente al analizar las

vocalizaciones.
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Capitulo 4. Relacion entre la complejidad del
canto y de la coloracién del plumaje en los
Cardinalinos Azules

4.1 Introduccion

Cuando Darwin (1871) formuld la teoria de la seleccidn sexual, propuso que los
rasgos sexuales secundarios (es decir, no asociados directamente con la produccién y
fertilizacion de gametas) evolucionaron como consecuencia de la competencia entre
machos por las hembras (seleccion intrasexual) o bien porque fueron seleccionados
para la atraccion de las hembras (seleccion intersexual). De esta manera, existen
caracteres sexuales secundarios que funcionan como “armas” para repeler a los
machos competidores, resultado de la seleccidn intrasexual, y aquellos que funcionan
como “ornamentos”, producto de la seleccidn intersexual (Andersson 1994).

Hasta aqui se ha analizado la variacién y el efecto de diferentes factores en la
evolucidon del canto y en la coloracion de las aves por separado. Pero dado que ambos
pueden funcionar como “ornamentos” o “armas” (Catchpole y Slater 2008, Senar
2006), es relevante estudiar si su evolucidn estd relacionada de alguna manera. Darwin
(1871) notd que muchas especies de aves con cantos complejos poseian plumajes poco
llamativos, como si “los colores brillantes y la potencia del canto se reemplazaran
entre si”. Si ambos caracteres son costosos de producir podria existir un “trade-off” o
compromiso entre los recursos que pueden alocarse a cada uno de ellos (Shutler
2010), resultando en una correlacion inversa en la complejidad de los caracteres. En
cual de ellos se invierten mas recursos dependerd de a cudl de los caracteres se
“transfiere” el efecto de la seleccién sexual (Gilliard 1956). Esta idea proviene de la
observacién de que entre las aves de la familia Ptilonorhynchidae (donde los machos
construyen estructuras que adornan con diferentes elementos para atraer a las
hembras) las especies con plumajes mas elaborados o llamativos construyen

estructuras mas simples y viceversa (Gilliard 1956). Segun el autor, el efecto de la
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seleccion sexual habria sido transferido hacia las construcciones de los machos,
relajando de esta manera la presion de seleccidn sexual sobre la coloracién del
plumaje. Alternativamente, si dos caracteres estan bajo una fuerte seleccion sexual no
se esperaria que existiera una relacién entre la complejidad de cada caracter (Ornelas
et al. 2009), o incluso podria esperarse que estén relacionados pero de manera
positiva (Shutler y Weatherhead 1990).

Los trabajos previos sobre el tema son, ademas de escasos, muy heterogéneos
en cuanto a las variables utilizadas como indicadoras de complejidad y a las técnicas
utilizadas para tomar las mediciones, en particular en el caso de las mediciones
colorimétricas (Shutler y Weatherhead 1990, Read y Weary 1992, De Repentigny et al.
2000, Badyaev et al. 2002, Ornelas et al. 2009, Gonzalez-Voyer et al. 2013, Mason et al.
2014). Los resultados de estos estudios también son contradictorios, de manera que
aun no resulta claro como se relacionan el canto y la coloracién.

Los Cardinalinos Azules constituyen un excelente modelo para analizar si la
evolucioén del canto y la coloracién del plumaje estan relacionadas de alguna manera
por varias razones. Por un lado, todas las especies presentan dicromatismo sexual, y el
canto seria producido sélo por los machos (Orenstein y Brewer 2011), lo cual indicaria
gue ambos caracteres estdn, en cierto grado, bajo la influencia de la seleccidn sexual.
Por otro lado, y como se detallé previamente, poseen en lineas generales un alto grado
de diversidad en sus sefales acusticas (Capitulo 2) y también en sus sefiales visuales
(Capitulo 3).

El objetivo del presente capitulo es determinar si existe una relacion, y de qué
tipo, entre la complejidad del canto y de la coloracién del plumaje de los Cardinalinos
Azules, con el fin de evaluar si éste es otro factor a tener en cuenta para entender la

evolucidén de estos caracteres dentro del grupo.

4.2 Materiales y métodos

4.2.1 Indicadores de la complejidad del canto y la coloracion
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Como indicador de complejidad del canto se seleccionaron tres de la variables
medidas previamente (Capitulo 2): el ancho de banda (Band), dado que representa la
capacidad de producir cantos que incluyan frecuencias extremas mas dispares; la
duracion del canto (DCanto), como estimacion de la capacidad de incluir mayor
cantidad y/o variedad de notas, y la duraciéon promedio de las notas (DNotas), como
estimacion de la complejidad de la estructura de las mismas. Dado que no existe un
consenso sobre cémo estimar la complejidad del canto, se seleccionaron estas
variables que fueron utilizadas en estudios previos como indicadoras de la complejidad
de las vocalizaciones (Shutler y Weatherhead 1990, Gonzalez-Voyer et al. 2013, Mason
et al. 2014), y porque no mostraron correlacién con el peso corporal, el tamafio del
pico o el tipo de habitat.

La complejidad de la coloracion fue evaluada a través de dos variables que
cuantifican la heterogeneidad del plumaje total de una especie: el volumen del espacio
de color (CVol) y la extension promedio de color (ACS, ver Capitulo 3). Se utilizaron los
valores correspondientes a los machos. Tampoco estos estimadores mostraron
correlacién con el peso corporal o el tipo de habitat. Ademas, se analizé la relacién con
las variables acusticas de la distancia perceptual entre machos y hembras (AS) como
indicador del nivel de dicromatismo sexual, ya que esta variable también ha sido
utilizada previamente como estimador de la elaboracidon de la coloraciéon de los
machos (aunque si mostré correlacion con el peso). A diferencia de indicadores
utilizados en algunos trabajos previos, todos éstos tienen en cuenta el componente

ultravioleta de la coloracién, y no se basan en la percepcion visual humana.

4.2.2 Relacidn entre la complejidad en ambos caracteres.

Para testear la existencia de una relacién entre las variables colorimétricas y
acusticas, se utilizé la regresién filogenética de cuadrados minimos generalizados
(PGLS), de acuerdo a lo explicado en el Capitulo 2, comparando cada una de las tres
variables acusticas con cada una de las tres variables colorimétricas. Se utilizaron los
valores por especie reportados en los capitulos 2 y 3. A pesar de usarse un método de

regresion los resultados sélo pueden interpretarse como correlaciones dado que, de
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haber una relacion en su historia evolutiva, no podemos saber qué rasgo es
responsable de los cambios en el otro (Martins 2000). Por lo tanto, para cada par de
variable acustica vs. colorimétrica se calcularon dos regresiones PGLS, intercambiando
el lugar de predictora y respuesta, y se calculd el coeficiente de correlacién como la
media geométrica de las pendientes estimadas (Quinn y Keough 2002). La prueba de la
significancia de r es equivalente a la prueba de la significancia de la pendiente de las

regresiones (Quinn y Keough 2002).

4.3 Resultados

Ninguna de las variables consideradas como representativas de la complejidad
de la coloracién del plumaje mostré una correlacidn significativa con las variables de
canto aqui consideradas (p > 0.08 en todos los casos, ver tabla 4.1). En general los
valores de r fueron muy bajos, excepto en el caso de AS con el ancho de banda y con la
duracién promedio de las notas (tabla 4.1). La correlacién de AS con el ancho de banda

fue la Unica de signo negativo y cercano a ser significativo.

4.4 Discusion

En el presente capitulo se analizd la relacién entre la complejidad o grado de
elaboracidn de los dos caracteres estudiados en los capitulos previos: el canto y la
coloraciéon del plumaje. En primer lugar cabe destacar que, de los trabajos previos en
el tema, la mayoria se basa en el analisis de ilustraciones o fotos de guias de campo
(Shutler y Weatherhead 1990, Read y Weary 1992, De Repentigny et al. 2000, Badyaev
et al. 2002, Ornelas et al. 2009, Gonzalez-Voyer et al. 2013). Es decir que los resultados
aqui presentados, juntos con los de Mason et al. (2014), son los Unicos que se basan en
el andlisis de pieles de estudio y utilizando técnicas objetivas de espectrofotometria
gue contemplan el rango UV.

Los resultados obtenidos sugieren que no existe relacién (ni positiva ni negativa)
entre la complejidad del canto y de la coloracién entre los Cardinalinos Azules. Esto

coincide con los resultados de Ornelas et al. (2009), y Mason et al. (2014) en
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Tabla 4.1: Coeficientes de correlacién y nivel de significancia entre las variables acusticas y
colorimétricas en estudio.

Band DCanto DNota
r p r p r p
Cvol 0.03 0.92 0.17 0.59 0.08 0.81
ACS 0.02 0.95 0.03 0.93 0.06 0.84
AS -0.55 0.05 0.15 0.61 0.50 0.08

Trogonidae (Trogoniformes) y Thraupidae (Passeriformes), respectivamente. En
cambio, Badyaev et al. (2002) encontraron una correlacién inversa entre el brillo del
plumaje de los machos y la complejidad del canto en paseriformes de la familia
Carduelinae, mientras que Shutler y Weatherhead (1990) y Gonzalez-Voyer et al.
(2013) encontraron una asociacion positiva entre los indicadores de elaboracion de las
vocalizaciones y plumaje en las familias Parulidae (Passeriformes) y Megalaimidae
(Piciformes) respectivamente.

Estas incongruencias podrian deberse a varias razones. En primer lugar, la
relacion entre ambos caracteres podria depender en parte del tipo de coloracién
involucrada: Badyaev et al. (2002) encontraron que la relacidn negativa entre
elaboracion del canto y de la coloracién del plumaje entre las especies analizadas
estaba dada por los componentes de la coloracion de origen carotenoide. La
complejidad de elementos de coloracién debidos a melaninas no mostraron relacién
con los indicadores del canto (Badyaev et al. 2002). En otros estudios donde se
analizaron ambos tipos de coloracidn por separado mostraron resultados
inconsistentes y la conclusién general de tales trabajos es que no existe correlacidn
entre la complejidad de la coloracién y el canto (Ornelas et al. 2009, Mason et al.
2014). En el caso de los Cardinalinos Azules existen especies con y sin parches de
coloracién carotenoide que podrian analizarse por separado, pero el tamaino muestral
en cada grupo seria muy reducido.

Los resultados incongruentes que se han obtenido en estudios previos también
podrian deberse a que el efecto de cada tipo de seleccidn sexual (intra e intersexual)

sobre cada caracter (canto y coloracion) varie entre los grupos estudiados. Como
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alternativa a la hipétesis de “transferencia”, se ha propuesto que la elaboracién de dos
caracteres sexuales no estara correlacionada si cada uno de ellos es objeto de
diferentes tipos de seleccidén sexual (Shutler y Weatherhead 1990). En el caso de los
Cardinalinos Azules la evidencia al respecto es escasa, pero sugiere que ambos
caracteres estarian bajo seleccién sexual aunque no de manera equitativa. Por
ejemplo, se ha visto que los machos de Passerina caerulea ajustan su nivel de “mate-
guarding” o vigilancia de la pareja en funcidn de la ornamentacion del plumaje de los
machos vecinos, medida en funcién del brillo. Sin embargo, las hembras de esta
especie no muestran una preferencia por la intensidad del azul en el plumaje de los
machos (Ballentine y Hill 2003). El canto en esta especie, en cambio, seria importante
tanto para la atraccion de hembras como para la interaccidon agresiva entre machos
(Ballentine et al. 2003, Lattin y Ritchinson 2009). Si el canto y la coloracién son objeto
de diferentes tipos de seleccidon sexual, su evolucién no necesariamente debe estar
correlacionada, lo cual coincide con los resultados aqui obtenidos.

Shutler (2011) estudié la relacién entre caracteres costosos de producir desde un
punto de vista tedrico, en base a modelaciones de diferentes distribuciones de
recursos. De acuerdo a estas modelaciones, cuando los recursos a asignar a dos
caracteres siguen una distribucién normal entre las especies que estan siendo
comparadas, se evidencian correlaciones negativas o “trade-offs” entre la complejidad
de cada uno. En cambio, si los recursos se distribuyen de manera binomial negativa (es
decir, la mayoria de las especies poseen una pequefa reserva de recursos y unas pocas
tiene una gran cantidad de recursos), lo que se encuentra es una tendencia a una
asociacion positiva entre la cantidad de recursos a asignar a cada caracter (Shutler
2011). Es decir que la relacién entre la complejidad de dos caracteres dependera
también de cdmo se distribuyen empiricamente los recursos entre las especies en
estudio.

Otra posibilidad que debe tenerse en cuenta en este tipo de estudios es que el
“trade-off” exista pero no haya sido detectado por el andlisis empleado. Esto podria
deberse a varias razones. Para empezar, si un “trade-off” impone una restriccion en el
mecanismo de produccidon de un cardcter, se establece un rango de expresién

potencial de ese caracter (fenotipo potencial), dentro del cual éste podria evolucionar
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libremente (fenotipo efectivo, ver Slabekoorn y Smith 2002, Podos et al. 2004a). En
este caso, si los recursos que se invierten en la expresiéon de uno de los caracteres
impone un limite a lo que se destina al otro caracter, la correlacién negativa seria
detectable sdlo si el fenotipo efectivo se acerca al potencial en todos o la mayoria de
los casos en estudio. Ademas, las variables elegidas como indicadores de complejidad
podrian no estar reflejando correctamente los niveles de inversion relativa en cada
caracter en estas especies. Por ejemplo, el costo de comunicacidn acustica de las
especies en estudio podria no estar representado por caracteristicas propias del canto
y su complejidad (Oberweger y Goller 2001) sino, por ejemplo, por la cantidad de
tiempo que un macho invierte en cantar hasta atraer a una hembra, o la tasa a la que
produce los cantos. Sin embargo, la naturaleza de los datos utilizados en esta tesis no
permite calcular variables de ese tipo.

En resumen, estos resultados muestran que la evolucion del canto y la de la
coloracién del plumaje habrian sido independientes en el grupo en estudio en la
presente tesis, y suman evidencia en contra de que exista un compromiso entre la

inversién en canto y en coloracion del plumaje en aves.
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Capitulo 5. Variacion en canto, color del
plumaje y otros caracteres fenotipicos en
relacion a la diferenciacion en marcadores
genéticos en Cyanocompsa cyanoides

5.1 Introduccion

El creciente uso de marcadores genéticos en el andlisis de la diversificacién
biolégica ha evidenciado cierto nivel de discordancia entre la taxonomia tradicional
basada en caracteres fenotipicos (como la coloracidn del plumaje y las vocalizaciones
en Aves) y la clasificaciéon derivada de los datos moleculares (Winker 2009), en
particular a nivel de subespecies. Debido a esto y otras razones (ver James 2010 para
una revision sobre el tema), el concepto de subespecie y su utilidad son objeto de
fuertes criticas, principalmente de parte de quienes abogan por el concepto
filogenético de especie (Haig y Winker 2010). En el caso de las aves, un meta-andlisis
de estudios moleculares intraespecificos realizados en especies de América del Norte
encontrdé que solo el 3% de las subespecies "tradicionales" (es decir, las que se basan
enteramente en fenotipo) representaban unidades filogenéticas distintas (Zink 2004),
concluyendo que las subespecies “oscurecen el estudio de la diversidad bioldgica de
aves” (Zink 2004, pero ver Phillimore y Owens 2006). Sin embargo, esta afirmacion se
basa Unicamente en el andlisis de marcadores genéticos y no existe aln un consenso
sobre qué grado de diferenciacidon genética deben mostrar las subespecies (Patten
2010). Las subespecies se definen como poblaciones de una especie que difieren en
ciertos caracteres, pero no estan aislados reproductivamente (Mayr 1982). Los genes o
marcadores genéticos que se asume que evolucionan de manera casi neutra necesitan
un largo periodo de poco o ningun flujo génico para divergir (Hudson y Coyne 2002).
Por lo tanto, la monofilia reciproca no deberia ser necesaria para la delimitaciéon de
subespecies (Patten 2010). Ademds, como las poblaciones pueden diferir por seleccion

incluso habiendo flujo génico (Nosil 2008), la falta de congruencia completa entre
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ambas fuentes de informacién (fenotipo y los marcadores moleculares) es factible
(Winker 2009, Patten 2010).

Ademads de esto, existe un sesgo geografico importante en el estudio de la
diversificacion aviar, ya que algunas regiones biogeograficas, como el Neotrdpico,
generalmente estan sub-representadas en los estudios de diversificacion genética
(Phillimore y Owen 2006, Beheregaray 2008, Reddy 2014). Esto podria llevar a ideas
sesgadas sobre los patrones de diversificacion aviar, ya que las especies neotropicales
han mostrado en general niveles mas altos de estructuracién filogeografica que las
especies del Nedrtico y Paleartico (Lovette 2005, Lijtmaer et al. 2011). De hecho, hay
varios casos de aves neotropicales donde el nimero de subespecies y el de clados
genéticos son similares, aunque sus limites no coinciden, como en Xiphorhynchus
fuscus (Cabanne et al. 2008), Mionectes oleaginosa (Miller et al. 2008) o Amazilia
tzacatl (Miller et al. 2011). Como se ha mencionado anteriormente estas
incongruencias pueden surgir debido a procesos bioldgicos, pero podrian también ser
el resultado de un artefacto metodolégico. La mayoria de las subespecies se
describieron antes de que se desarrollaran los analisis estadisticos mas simples, tales
como el test de t de Student (Remsen Jr. 2010), y por lo tanto un re-andlisis actual
probablemente mostraria que la delimitacidn de una proporcion significativa de
subespecies necesita ser modificada.

Todo lo hasta aqui expuesto sugiere que la categoria de subespecie no deberia
descartarse, pero que sin dudas la clasificacion actual requiere ser revisada
incorporando la nueva informacién molecular disponible a la vez que reevaluando la
variacion fenotipica. En el presente capitulo se utiliza una de las especies de los
Cardinalinos Azules, Cyanocompsa cyanoides, como modelo para estudiar la
congruencia de la variacidn geografica en el fenotipo y el genotipo. C. cyanoides se
encuentra desde el sur de México hasta Brasil, con una distribucion interrumpida por
los Andes (Orenstein y Brewer 2011, ver figura 5.1A). Actualmente se clasifica en
cuatro subespecies basadas principalmente en la variacién del tamafio y color del
plumaje (Todd 1923), pero las diferencias entre estas subespecies son sutiles
(Orenstein y Brewer 2011), al menos para el ojo humano. La evidencia genética sugiere
la existencia de tres linajes reciprocamente monofiléticos dentro de la especie (Bryson

et al. 2014). El unico linaje que encuentra al este de los Andes (y que coincide con C. c.
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rothschildii) ha estado evolucionando de manera independiente por mas de 3 millones
de afios y se ha propuesto que deberia ser elevado a especie (Bryson et al. 2014), pero
ningun analisis fenotipico detallado se ha realizado aun que sustente esta propuesta.
En el presente capitulo se complementan resultados de estudios previos con
nuevos analisis para determinar si los patrones de variacion fenotipica y genética entre
subespecies son congruentes. Para ello se tienen en cuenta dos marcadores
mitocondriales, y se analiza la variacién en la coloracién del plumaje, del canto y
también de caracteres morfolégicos como el peso corporal y el tamafio del pico. Por
ultimo, se evalla si la variacion fenotipica apoya la propuesta de Bryson et al. (2014)

de tratar a C. c. rothschildii como una especie diferente.

5.2 Materiales y métodos

5.2.1 Modelo de estudio

C. cyanoides es un ave de unos 17 a 18,5 cm (Orenstein y Brewer 2011). Las
hembras son de color marrén, mientras que el plumaje de los machos es mayormente
de color azul oscuro, con algunos parches que se ven de color azul claro al ojo humano.
Esta dividida en cuatro subespecies: C. cyanoides concreta y C. c. toddi son exclusivas
de América Central; C. c. cyanoides se encuentra desde el este de Panama hasta el
norte de América del Sur, al oeste de los Andes; y C. c. rothschildii es exclusiva de
Ameérica del Sur al este de los Andes (Orenstein y Brewer 2011, ver figura 5.1A). Los
machos de C. c. cyanoides son descriptos como de un azul profundo en su parte dorsal,
con la rabadilla de un azul mds claro. También tienen la frente y el hombro de un azul
ligeramente mas brillante (Orenstein y Brewer 2011). La hembra es de color marrén
chocolate opaco. El macho de C. c. toddi es azul mds oscuro y mas grande que la
subespecie nominal, y el de C. c. concreta es similar a C. c. toddi, pero todavia mas
grande y mds oscuro, mas negro azulado. Finalmente, los machos de C. c. rothschildii

son mucho mas brillantes que los de las otras subespecies, con la frente y el hombro
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de azul celeste brillante, y las hembras son de color marrén mas palido (Orenstein y

Brewer 2011).

5.2.2 Andlisis genéticos

El ADN fue obtenido a partir de muestras de musculo o sangre utilizando un
protocolo de extraccidon basado en fibra de vidrio desarrollado por Ivanova et al.
(2006). Las muestras fueron recolectadas por la Division Ornitologia del Museo
Argentino de Ciencias Naturales "Bernardino Rivadavia" (MACN), o cedidas en
préstamo por varias instituciones (ver Apéndice V). Se amplificaron dos genes
mitocondriales: citocromo oxidasa subunidad c | (COIl, 694bp) y citocromo b (cyt b,
1031bp), siguiendo las condiciones de termociclado y primers descriptos por Arrieta et
al. (2013) y Lijtmaer et al. (2012) para cyt b y COIl respectivamente. La secuenciacion
fue tercerizada (Macrogen Corea) y las secuencias fueron editadas y alineadas
utilizando CodonCode Alligner 4.0.4 (CondonCode Corporation, Dedham, MA). Como
se trata de genes codificantes de proteinas, se examinaron visualmente las secuencias
para confirmar la ausencia de indels (pequefias inserciones o deleciones) y codones
“stop” dentro del marco de lectura. Ademas, se tomaron de GenBank las secuencias
publicas de COI de C. cyanoides, generadas previamente por Tavares et al. (2011) y
Mila et al. (2012).

Los analisis filogenéticos se basaron en el conjunto de datos COI debido a su
mayor tamano muestral (un total de 29 individuos representando las cuatro
subespecies de C. cyanoides, ver Apéndice V). Se incluyeron muestras de Cyanocompsa
brissonii, Cyanoloxia glaucocaerulea y Habia rubica como grupos externos (Apéndice
V). Los arboles de genes fueron inferidos a través de metodologias bayesianas y
maxima parsimonia utilizando MrBayes 3.2.2 (Ronquist et al. 2012) y TNT 1.1 (Goloboff
et al. 2003), respectivamente. En el caso del analisis bayesiano, se realizaron dos
corridas independientes de 10 millones de generaciones, muestreando arboles cada
100 generaciones, bajo condiciones “default” para todos los parametros. El pardmetro
SDSF (en inglés “standard deviation of split frequencies”) fue siempre menor a 0,01
indicando convergencia. Se confirmdé que ambas corridas alcanzaran el estado

estacionario utilizando Tracer 1.5 (Rambaut y Drummond 2007). Para todos los
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pardmetros, los tamafios de las muestras efectivas (ESS) estuvieron muy por encima de
200 vy el factor de reduccion de escala potencial (PSRF, Gelmanand Rubin, 1992) fue
igual a uno, lo que indica que se tiene una buena muestra de las distribuciones de
probabilidad posterior. Se descartd el primer 25% de los drboles muestreados como
burn-in y los 75.000 arboles restantes de cada serie se combinaron para generar un
arbol de consenso de mayoria. Previamente al andlisis se selecciond el modelo de
mejor ajuste de sustitucion de nucledtidos para COIl utilizando el criterio de
informacién bayesiano (BIC) implementado en jModelTest 2.1.1 (Darriba et al. 2012).
El modelo implementado fue HKY (Hasegawa et al. 1985), con una tasa de variacion
entre sitios (+ G) siguiendo una distribucién gamma y una proporcidon de sitios
invariables (+ I). En cuanto al analisis de maxima parsimonia, se corrié una busqueda
heuristica basada en 1.000 secuencias de adicién al azar (RAS), junto con un algoritmo
de intercambio de ramas de biseccion y reconexion del arbol (TBR), guardando 10
arboles por repeticidn. Se estimd el arbol de consenso estricto a partir de todos los
arboles mas parsimoniosos. Para estimar el soporte de los nodos se realizdé un andlisis
de “bootstrap” que consistié en 1.000 pseudoréplicas de 100 RAS + TBR guardando 10
arboles por repeticiéon. Ademas, se utilizaron los datos de cyt b para generar una red
de parsimonia estadistica sin enraizar con Popart 1.0 (http://popart.otago.ac.nz).

Por ultimo, se utilizaron ambos loci mitocondriales para estimar distancias
genéticas medias no corregidas entre y dentro de las subespecies utilizando MEGA 5.0
(Tamura et al. 2011), y para llevar a cabo un andlisis de varianza molecular (AMOVA)
en Arlequin 3.5 (Excoffier y Lischer 2010), con los individuos agrupados por
subespecies. Los valores de ®st de a pares se calcularon utilizando las distancias
genéticas no corregidas y su significancia se puso a prueba a través de 2000

permutaciones aleatorias.

5.2.3 Coloracion del plumaje

Se utilizaron los espectros de reflectancia para C. cyanoides obtenidos de
acuerdo a lo detallado en el Capitulo 3. Se asigné cada individuo a una subespecie en
base a su localidad de colecta y los rangos geograficos de cada subespecie segun lo

descripto por Clements (2014). Se midieron ocho parches de plumaje: pecho,
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abdomen, frente, corona, mejillas, espalda, rabadilla y hombro. Se midieron un total
de 10 ejemplares de C. c. concreta (5 machos y 5 hembras), 11 de C. c. toddi (5 machos
y 6 hembras), 10 de C. c. cyanoides (5 machos y 5 hembras) y 12 de C. c. rothschildii (7
machos y 5 hembras).

Los espectros de reflectancia obtenidos fueron analizados con el paquete 'pavo’
(Maia et al. 2013) en R 3.1.1 (R Development Core Team, 2014). Los machos y las
hembras se analizaron por separado. En primer lugar, se utilizé el modelo visual de
Vorobyev y Osorio (1998) implementado en 'pavo' (Maia et al. 2013) para estimar la
distancia perceptual (AS) en el componente cromatico del color del plumaje para cada
parche entre todos los individuos de cada sexo por separado, como se describe en el
capitulo 3. Estos andlisis también se realizaron seleccionando el modelo de vision UV-
sensible promedio para aves desarrollado por Endler y Mielke (2005), con un
iluminante blanco ideal, y se utilizé la abundancia relativa de conos (1:2:2:4) calculada
para Parus caeruleus.

Se calcularon los AS promedio dentro de cada subespecie (comparando
individuos de una misma subespecie) y entre subespecies (comparando individuos de
las diferentes subespecies). Dado que el AS promedio entre subespecies sdlo superd al
AS promedio dentro de subespecies en cuatro parches del plumaje de los machos
(frente, corona, mejillas y hombros) los subsecuentes analisis se restringieron a estos
parches.

A continuacidn, se describio el color en los parches antes mencionados a través
de algunos pardmetros espectrales usados comiunmente para caracterizar la coloraciéon
del plumaje (Montgomerie 2006): el tono (como la longitud de onda a la que se
produce la reflectancia maxima, Zgmax); €l brillo ( como ZR300.700) / 401), el croma UV
(como 2R (300400) / (2R (300-700)) Y €l croma general (como Rmax-Rmin) / (ZR (300-700) / 401)).
Se utilizaron estas cuatro variables espectrales extraidas de los espectros de
reflectancia de los cuatro parches de plumaje de los machos como dataset para un
Andlisis de Componentes Principales (PCA) y se extrajeron todos los componentes
principales (PCs) con un eigenvalue mayor que 1. Los PCs no fueron rotados. A
continuacion, se puso a prueba la existencia de diferencias entre subespecies en sus

valores para cada PC con un ANOVA de un factor seguido por contrastes de Tukey.
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Todos los andlisis se realizaron con el programa SPSS 15.0 para Windows (SPSS,

Chicago, lllinois, EE.UU).

5.2.4 Morfologia

Se midié el tamafio del pico en un subconjunto de las mismas pieles de estudio
desde donde se tomaron mediciones colorimétricas. Se midieron un total de 10
ejemplares de C. c. concreta (5 machos y 5 hembras), 10 de C. c. toddi (5 machos y 5
hembras), 8 de C. c. cyanoides (4 machos y 4 hembras) y 11 de C. c. rothschildii (6
machos y 5 hembras). Se midieron tres variables lineales que representan el tamafio
del pico: largo del pico (medido desde el punto en que las plumas de la frente en su
posicién natural dejan de ocultar el culmen hasta la punta del pico) y el ancho de pico
y profundidad (vertical) a la altura de las narinas (ver Oberholser 1931, capitulo 2). Se
utilizaron estas variables para realizar un PCA y se obtuvo una Unica variable (PCpico)
que representa el tamafio del pico. Las tres variables lineales correlacionaron
significativa y positivamente con PCpico, que explica 100% de la varianza observada.
PCpico no mostrd diferencias entre machos y hembras (t3; = -1,36, p = 0,19), por lo
tanto fueron considerados en conjunto para calcular las diferencias entre subespecies.

Pocas de las pieles de estudio tenian datos de peso corporal. Por lo tanto, se
obtuvieron datos de peso adicionales de Verea et al. (1999) y de varias instituciones
(vér Apéndice Il) a través del portal VertNet (www.vertnet.org) o directamente
proporcionada por la institucion. Se estimé el peso promedio de cada subespecie en
base a datos de 14 hembras y 12 machos de C. c. concreta, 11 hembras y 28 machos de
C. c. toddi, 14 hembras y 31 machos de C. c. cyanoides, y 44 hembras y 57 machos de
C. c. rothschildii. No hubo diferencias significativas entre machos y hembras (typ9 = -
0,67, p = 0,504), por lo tanto fueron considerados en conjunto para evaluar las
diferencias entre subespecies.

Las diferencias en el peso corporal y el PCpico entre subespecies se analizaron
con un ANOVA de un factor seguido de contrastes de Tukey. Para el PCpico se calculé
el estadistico de Welch (Welch F), ya que no se cumplié el supuesto de homogeneidad
de varianzas. A continuacién, se examind entre qué subespecies fueron significativas

las diferencias mediante pruebas post hoc con la correccion de T3 de Dunnett. Todos
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los analisis se realizaron con el programa SPSS 15.0 para Windows (SPSS, Chicago,

lllinois, EE.UU.).

5.2.5 Canto

Se analizaron las grabaciones de 12 individuos de C. c. concreta, 13 de C. c. toddi,
19 de C. c. cyanoides y 29 de C. c. rothschildii, siguiendo lo detallado en el capitulo 2
del presente trabajo. En resumen, para todos los individuos de C. cyanoides se
calcularon las mismas variables que para el resto de las especies: cuatro variables de
frecuencia (FMin, FMax, Band, FEnf) y cinco variables temporales (DCanto, DNota,
Dinter, NNotas, TNota). Adicionalmente, se calculd el nimero de inflexiones (NInf) y la
tasa de inflexiones (TInf) como NInf/DCanto. Una inflexidon es un punto en una nota
donde la frecuencia pasa de ser ascendente a descendente o viceversa (ver figura 2.1,
capitulo 2).

Se realizdé un PCA con las variables acusticas y se extrajeron todos los
componentes principales con un eigenvalue mayor que 1 y se aplicd una rotacién
Varimax. A continuacién, se evaluaron las diferencias entre subespecies en sus valores
para cada PC con un ANOVA de un factor seguido por contrastes de Tukey. Para el PC2
se calculd el estadistico de Welch (Welch F) ya que no se cumplio el supuesto de
homogeneidad de varianzas, y a continuacién se examind entre qué subespecies
fueron significativas las diferencias para este PC mediante pruebas post hoc con la
correccion de T3 de Dunnett. Todos los analisis se realizaron con el programa SPSS

15.0 para Windows (SPSS, Chicago, lllinois, EE.UU.).

5.3 Resultados

5.3.1 Andlisis genéticos

C. cyanoides fue recuperada como un grupo monofilético pero con bajo soporte

[probabilidad posterior (PP) de 0,52] en el analisis bayesiano de COI, mientras que no

100



Capitulo 5 Variacion fenotipica y genética entre subespecies

se recupero en el analisis de maxima parsimonia (MP). Del mismo modo, las relaciones
entre C. cyanoides y los otros Cardinalinos Azules incluidos en el analisis tuvieron un
soporte con baja PP en el arbol Bayesiano y quedaron sin resolver en el analisis de MP.
Todo esto sugiere que C. cyanoides podria no ser monofilética, como fue mostrado
previamente por Bryson et al. (2014).

Tanto el andlisis bayesiano como el de MP recuperaron tres linajes
profundamente divergentes en COIl dentro de C. cyanoides (figura 5.1B): un clado que
comprende a todos los individuos de la subespecie rothschildii, y dos clados hermanos,
uno formado por individuos de la subespecie cyanoides y el ultimo agrupando a
individuos de las subespecies toddi y concreta. Estos tres clados se recuperaron con
soporte de alto a maximo (PP de 1,0 MP y el soporte de “bootstrap” del 99% al 100%;
figura 5.1B). Puesto que la diferenciacién entre individuos de las subespecies toddi y
concreta fue casi nula (0,16%) para COI, estos individuos se agruparon en un solo
grupo llamado ‘toddi / concreta’ para los subsecuentes analisis. Por ultimo, la red de
parsimonia estadistica para cyt b mostré el mismo patron de agrupamiento vy
diferenciacién entre los grupos dentro de C. cyanoides (figura 5.1C).

Las distancias genéticas medias para los marcadores mitocondriales entre todos
los grupos dentro de C. cyanoides resultaron altas (del 5,2% al 8% para COl y del 5,4%
al 6,7% para cyt b, tabla 5.1). El AMOVA mostrd que casi toda la variacion genética
dentro del dataset se debe a la diferenciaciéon entre los grupos (91,3% para COIl y
88,5% para cyt b). Las distancias genéticas fueron mayores entre rothschildii y los otros
grupos, ‘toddi / concreta’ y cyanoides, que entre estos dos ultimos (tabla 5.1). Excepto
por una comparacion no significativa, todos los valores ®st de a pares entre los grupos
resultaron altos y significativos (tabla 5.1). Por Uultimo, la diferenciacién entre
rothschildii y los otros grupos dentro de C. cyanoides fue similar o incluso superior a la
divergencia observada entre las subespecies de C. cyanoides y las otras especies de los
Cardinalinos Azules aqui considerados (tabla 5.1, figura 5.1C).

Finalmente, también se encontraron dos haplogrupos con alto soporte dentro
del clado rothschildii, mostrando un patrén de diferenciacién este vs. oeste (1,24%
para COIl y de 1.90% para cyt b) dentro de la cuenca del Amazonas (figurs 5.1B y C).

Curiosamente, los dos individuos de Santa Cruz, Bolivia, (rothschildii2 y rothschildii8)
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Figura 5.1: A) Mapa mostrando la distribucion de C. cyanoides y sus subespecies, y la
procedencia de las muestras de tejido aqui analizadas. La distribucion se basa en BirdLife
International y NatureServe (2013). B) Arbol de consenso estricto obtenido a partir del analisis
del dataset de COI, que muestra los tres clados principales recuperados dentro de C. cyanoides
y las relaciones entre esta especie y los otros cardinalinos muestreados en este estudio. Para C.
cyanoides, las muestras se codificaron segun las subespecies fueron asignados. Los numeros
encima y debajo de las ramas corresponden a los valores de soporte del nodo de acuerdo a la
probabilidad posterior bayesiana y el andlisis de “bootstrap” de maxima parsimonia
respectivamente. C) Red de parsimonia estadistica sin enraizar que muestra las relaciones

entre haplotipos de cyt b.

fueron agrupados en diferentes haplogrupos dentro de C. c. rothschildii, lo que sugiere
que esta area podria representar una zona de contacto entre los dos linajes

mitocondriales divergentes.
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Tabla 5.1: Comparaciones de a pares entre subespecies de Cyanocompsa cyanoides y de éstas
con C. brissonii y Cyanoloxia glaucocaerulea, basadas en los marcadores mitocondriales (COl y
cyt b). Por encima de las diagonales: valores @Ost de a pares; los valores significativos (p <0,05) se
muestran en negrita. En la diagonal: distancias genéticas medias no corregidas dentro de las
especies o subespecies. Por debajo de la diagonal: distancias genéticas medias no corregidas
entre pares de especies o subespecies. Las distancias genéticas se expresan en valores
porcentuales. CCCy = Cyanocompsa cyanoides cyanoides. CCT/Co = C. c. toddi / concreta. CCR =
C. c. rothschildii. CB = C. brissonii. CG = Cyanoloxia glaucocaerulea.

Col cytb

Especies y/o CCCy CCT/Co  CCR CB CG CCCy CCT/Co CCR CB CG
subespecies (h=6) (n=3) (n=20) (n=2) (n=2) (n=3) (n=2) (h=6) (n=2) (n=2)
CCCy 0.93 0.86 0.91 0.83 0.88 0.25 0.97 0.87 0.81 0.98
CCT/Co 5.18 0.11 0.93 0.91 0.98 5.42 0.10 0.87 0.76 0.99
CCR 7.27 7.98 0.67 0.90 0.92 6.23 6.72 1.10 0.75 0.87
cB 6.67 7.45 6.93 1.87 0.77 6.53 6.88 6.10 3.02 0.63
CG 6.60 6.58 7.18 4.54 0.14 6.91 7.41 7.11 4.44 0.10

5.3.2 Coloracion del plumaje

Como se menciond en "Métodos", el AS promedio entre subespecies superd al
AS promedio dentro de las subespecies sélo en cuatro parches de plumaje de los
machos (frente, corona, mejillas y hombros, ver tabla 5.2), mientras que el AS
promedio para cada parche entre las hembras fue similar al comparar dentro y entre
subespecies (como un ejemplo, se muestran también en la tabla 5.2 los promedios de
los valores AS para los mismos parches considerados para los machos). Sin embargo,
hay que destacar que todas las comparaciones fueron mayores que 2, que es el umbral
maximo tedrico de diferenciacion visual del modelo Vorobyev-Osorio (un valor mayor
a 2 jnds indicaria que dos parches de coloracion pueden ser diferenciados por el ave,
en cualquier condicion de iluminacion, ver capitulo 3). Para los machos, los valores de
AS de la frente, la corona, las mejillas y hombros fueron considerablemente mayores
en las comparaciones que involucraron a C. c. rothschildii que en las comparaciones

entre las subespecies restantes o dentro de cualquiera de ellas (tabla 5.2).
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Tabla 5.2: Media + DE de la distancia perceptual (AS) expresada en términos de jnd para las

comparaciones entre y dentro de las subespecies de C. cyanoides. Las comparaciones se

calcularon para los espectros de reflectancia de la corona, las mejillas, los hombros y la frente. Los

valores para las comparaciones dentro de subespecies estdn en la diagonal de la tabla (machos

por encima de la linea y hembras por debajo de ella). Los valores para las comparaciones entre

subespecies que se muestran por encima de la diagonal son para los machos y los que estan por

debajo de la diagonal son para las hembras. Las comparaciones entre las subespecies de machos

que incluyen la subespecie C. c. rothschildii estan en negrita. CCCO = Cyanocompsa cyanoides
concreta; CCCy = C. c. cyanoides; CCT = C. c. toddi; CCR = C. c. rothschildii.

CCCo CCCy CCT CCR

1.40 + 4.45
CCCo 2.92+0.92 2.39+0.81 7.66 +1.21

3.50+1.84
1.95 + 0.45
CCCy 3.53+1.23 2.11 £+ 0.67 5.09 + 1.34
2.75+1.29
2.17+0.74
ccT 4.26% 1.90 3.31+1.57 5.97 +1.30
3.97+1.73
2.69+0.64
CCR 429+1.41 3.21+1.35 3.35+1.29
3.38+1.04

Se obtuvieron tres componentes principales (PCs) de color con eigenvalues

superiores a 1 para las variables colorimétricas de los cuatro parches de plumaje de los
machos. El PC1 representé el 54% de la variacion en el dataset original y correlacioné
positiva y significativamente (cargas superiores a 0.7) con el brillo y croma de los
cuatro parches y el croma UV de corona y hombros. El PC2 representé el 16% de la
variaciéon original y correlaciond positivamente con el croma UV de las mejillas y el
tono de los hombros mientras que el PC3 explicd sélo el 9% de la varianza original y
sélo correlaciond con el tono de la corona. EIl ANOVA de un factor detecté diferencias
significativas entre subespecies sélo para el PC1 (F; 13 = 116,38, p <0,001), y los
contrastes de Tukey mostraron que esta variable difiere significativamente entre todas
las subespecies (p <0,01), excepto entre C. c. cyanoides y C. c. toddi (p = 0,22). De

manera similar a lo que se encontrd al comparar los valores de AS, las diferencias para
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el PC1 fueron mucho mayores cuando el contraste involucré a C. c. rothschildii (figura
5.2A). Este resultado indica que C. c. rothschildii posee una coloracién mas brillante y
mas saturada en los cuatro parches considerados y tiene también posee un
componente UV superior en la corona y hombros. Las diferencias entre los otros pares
de subespecies son mas sutiles, siendo C. c. concreta la que posee el valor mds bajo

para el PC1 (figura 5.2A).

5.3.3 Morfologia

El peso corporal difiere significativamente entre las subespecies de C. cyanoides
(F3, 207 = 74.15, p < 0.001). Todas las comparaciones entre subespecies fueron
significativas (p <0,01), excepto entre C. c. cyanoides (media + DE = 30,14 £ 2,91 g)y C.
c. toddi (media + DE = 29.16 + 2.04 g, ver figura 5.2B). C. c. concreta es la subespecie de
mayor peso (media £ DE = 32.05 + 2.53 g), mientras que C. c. rothschildii es la mas
pequefia (media + DE = 24.81 + 2.96 g, figura 5.2B). Las diferencias en peso corporal
media entre C. c. rotshchildii y el resto de las subespecies (de ~ 4.5 a 7.5 g) fueron
considerablemente mayores que las diferencias entre cualquiera de las otras
subespecies (de 0,9 a 2,9 g).

El tamafio del pico también difiere significativamente entre subespecies (Welch
F3 1860 = 20.61, p < 0.001). C. c. concreta posee el valor medio mas alto para PCpico (lo
que significa que posee el pico de mayor tamafio), mientras que C. c. rothschildii tiene
el pico mas pequefo. Las comparaciones de tamafio del pico entre subespecies fueron
significativas, excepto entre C. c. toddi y C. c. concreta y entre C. c. toddi y C. c.

cyanoides (figura 5.2C).

5.3.4 Canto

Se extrajeron tres componentes principales (PCs) de canto con eigenvalues
superiores a 1, que representaron el 78% de la variacion en el dataset original. El PC1
representd el 29% de la variacion original, y correlaciond positiva y significativamente
(cargas superiores a 0.7) con la tasa de notas y negativamente con la duracién de las

notas y del intervalo entre notas. El PC2 representd 28% de la variacién inicial y
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Figura 5.2: Resultados del andlisis de la coloracion del plumaje, la morfologia y el canto. A), C) y
D) Valores para PCcolor 1, PCpico y PCcanto 1 para cada subespecie, respectivamente. B) Peso
corporal de cada subespecie. Se muestran la media + DE en todos los casos. Los subespecies que
mostraron diferencias significativas de acuerdo a los contrastes de Tukey (o pruebas post hoc
con correccion T3 de Dunnett para PCpico) se identifican con letras diferentes. CCCO =
Cyanocompsa cyanoides concreta. CCCY = C. c. cyanoides. CCT = C. c. toddi. CCR = C. c.
rothschildii.

correlaciond positivamente con la frecuencia maxima, el ancho de banda y la duracién
del canto. El PC3 representd el 21% de la variacion original y correlacioné
positivamente con el nimero de inflexiones y la tasa de inflexiones. El ANOVA detecté
diferencias significativas entre subespecies para los tres PCs (PCl: F3 g = 22,86, p
<0,001; PC2: Welch F3 3189 = 4.05, p = 0.014; PC3: F3 s = 8.80, p <0.001). C. c.
rothschildii tuvo el valor medio mas alto para el PC1 y se diferencié significativamente

de todos los otros grupos (figura 5.2D). Esto significa que el canto de C. c. rothschildii
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tiene notas mas cortas producidas a una tasa mayor. C. c. rothschildii también tuvo el
valor mas bajo para el PC3, y los contrastes de Tukey mostraron que también difiere
significativamente de todas las otras subespecies para este PC (aunque sdlo
marginalmente de C. c. toddi). Esto significa que su canto también tiene un menor
numero de inflexiones, producidas a una tasa menor. C. c. cyanoides presentd el valor
mas alto para el PC2, y las diferencias con C. c. concreta y C. c. toddi fueron

significativas. C. c. toddiy C. c. concreta no mostraron diferencias en ningun PC.

5. 4 Discusion

En el presente capitulo se analizé la variacidn genotipica y fenotipica dentro de C.
cyanoides, para evaluar si los patrones de variacién geografica en fenotipo y genotipo
eran congruentes. Se encontré una profunda diferenciaciéon en dos marcadores
mitocondriales y en caracteres fenotipicos (de peso corporal, tamafio del pico y la
coloracion del plumaje) y comportamentales (canto). La informacién proporcionada
por ambas fuentes de informacion (fenotipo/comportamiento y genotipo) es
parcialmente congruente: ambas muestran que la especie podria dividirse en tres sub-
grupos, pero los limites de tales subgrupos no coinciden totalmente. Se han
encontrado resultados similares para otras especies, donde el nimero de subespecies
y linajes genéticos es igual o muy similar, pero los limites no siempre son congruentes
(Cabanne et al. 2008, Miller et al. 2008, Miller et al. 2011). Futuros estudios podrian
mostrar que se trata de un patrén comun entre especies neotropicales, en contraste

con lo que ocurre con especies del Neartico como las consideradas por Zink (2004).

5.4.1 Variacidén genética vs. fenotipica

Mild et al. (2012) mostraron que existe una profunda diferenciacidon genética
entre las poblaciones sudamericanas cis- y trans-andinas de C. cyanoides, pero
reportaron una baja diferenciacion fenotipica (en la coloracion del plumaje, evaluada

desde una perspectiva humana, ver mas adelante). Bryson et al. (2014) encontraron
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gue esta especie comprende en realidad tres linajes evolutivos independientes. Los
limites de dos de estos linajes son congruentes con los de las subespecies rothschildii y
cyanoides, mientras que el tercer linaje estaria conformado por individuos de las
subespecies toddi y concreta (Bryson et al. 2014). Nuestros resultados corroboran los
de Mila et al. (2012) y Bryson et al. (2014) con marcadores moleculares e individuos
adicionales y con analisis complementarios.

Como se menciond previamente, los limites de los subgrupos que podrian
definirse en base a marcadores moleculares y la variacion fenotipica coinciden
parcialmente. Por un lado, C. c. rothschildii es la subespecie mas diferenciadas tanto en
fenotipo (incluyendo el color del plumaje, el peso corporal, el tamafio del pico, vy el
canto) y el genotipo. Un estudio previo comparando linajes cercanamente
emparentados (subespecies o especies hermanas) separados por el valle del rio
Maraiién en Peru encontré que los linajes que diferian mds en la coloracién del
plumaje también mostraron una mayor diferenciacién de los marcadores moleculares,
lo que indica que habian estado aislados por un periodo mayor (Winger y Bates 2015).
Por lo tanto, a pesar de que la diferenciacién en fenotipo y en genotipo requieran
diferentes tiempos para ser alcanzadas, después de transcurrida cierta cantidad de
tiempo se espera congruencia entre ellos. No es de extrafiar entonces que C. c.
rothschildii muestre la mayor diferenciacién fenotipica, ya que ha estado
evolucionando independientemente de los otros linajes durante al menos 3 millones
de afios (Bryson et al. 2014). Sin embargo, contrariamente a lo encontrado por Winger
y Bates (2015), el peso corporal mostré el mismo patrén de variacion que la coloracion
del plumaje. Por lo tanto, su hallazgo de que la evolucidn de los rasgos morfométricos
muestra una mayor stasis que la coloracién del plumaje no se puede extrapolar a otras
especies.

Por otro lado, en los linajes restantes dentro C. cyanoides, el patron es mixto. Las
subespecies concreta y cyanoides exhiben diferenciacidn en ambos loci mitocondriales,
asi como en la coloracién del plumaje y la masa corporal. Se encontraron diferencias
similares en parte del fenotipo al comparar las subespecies concreta y toddi, pero no
mostraron diferencias en los loci mitocondrial analizados. Ocurre lo contrario entre las
subespecies toddi y cyanoides: no mostraron variacién en la coloracién del plumajey la

masa corporal, pero las diferencias en los marcadores mitocondriales tuvieron alto
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soporte. Encontrar una explicacion para un patrén tan complejo es dificil, puesto que
estas incongruencias entre variacién fenotipica y genotipica pueden surgir como
consecuencia de multiples factores que interactuan, cuya influencia es dificil de probar
con nuestro conjunto de datos. Una posible explicacidon, sin embargo, podria ser que a
pesar de que todas las subespecies se encuentran en practicamente el mismo tipo de
habitat (Orenstein y Brewer 2011), variacion a micro-escala en el ambiente podria
resultar en presiones de seleccidon contrastantes que promoverian la divergencia
fenotipica entre las subespecies concreta y cyanoides/toddi (incluso en la presencia de
flujo genético con poblaciones de la subespecie toddi), mientras que llevarian a la
convergencia en las caracteristicas fenotipicas de las subespecies cyanoides y toddi. De
hecho, C. c. concreta ocupa el extremo norte de la distribucidon de la especie, y se
encuentra hasta 900 m sobre el nivel del mar, mientras que las subespecies toddi y
cyanoides alcanzan entre 1200 y 1400 m.

La variacion en el tamafio del pico y en el PC1 de canto del canto mostraron
diferencias significativas entre las subespecies concreta y cyanoides, pero ninguno
mostrd diferencias significativas respecto de la subespecie toddi. Esto podria deberse a
gue la variacién en estos rasgos sea clinal. Por otra parte, los individuos que se asignan
a la subespecie toddi podrian provenir de dos poblaciones diferentes, lo cual apoyaria
la idea mencionada anteriormente de que los limites geograficos de las subespecies

basados en el fenotipo deben ser reexaminados.

5.4.2 Implicancias taxondmicas

Se ha propuesto previamente que C. c. rothschildii debe ser elevada a la
categoria de especie, pero la propuesta se basé en evidencia molecular (Bryson et al.
2014), con diferencias en el fenotipo mencionadas sélo brevemente. Este estudio
constituye la primera cuantificacion real y analisis objetiva de la variacién fenotipica
dentro de C. cyanoides. Los niveles de diferenciacién genética, fenotipica y
comportamental aqui descriptos entre C. c. rothschildii y el resto de las subespecies
soportan firmemente la recomendacidén de Bryson et al. (2014).

En el caso de los linajes restantes dentro C. cyanoides, la subespecie concreta

podria ser una subespecie valida incluso si no mostrara diferencias genéticas con toddi
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porque, como se menciond anteriormente, no se espera que las subespecies estén
reproductivamente aisladas y por lo tanto su monofilia no deberia ser necesaria para
su delimitacién (Patten 2010). Muchos autores coinciden en que el problema de la
categoria de subespecie no es que no representan linajes diferenciados
genéticamente, sino que la variacidn fenotipica deberia ser reexaminada con técnicas
modernas (Patten 2010) y la delimitacién de las subespecies re-evaluada integrando la

evidencia genética.

5.4.3 Perspectiva metodologica

Cabe destacar que la porcion de la variacidon en color que es perceptible desde
una perspectiva humana coincide con las descripciones subjetivas de las diferencias
entre subespecies. Mas precisamente, C. c. concreta es descripta como la subespecie
de coloracion mas oscura mientras que el plumaje de C. c. rothschildii seria mas
brillante (Orenstein y Brewer 2011). Esto es congruente con los resultados aqui
presentados, segun los cuales los machos de la subespecie concreta tenian los valores
de brillo mas bajos y los de la subespecie rothschildii los mas altos.

Sin embargo, las diferencias altamente significativas en la coloracién del plumaje
gue se encontraron aqui contrastan con la falta de divergencia en coloracién sugerida
por Mila et al. (2012). En ese estudio, la divergencia de color entre individuos de
América del Sur de C. cyanoides al oeste y al este de los Andes (correspondientes a C.
c. cyanoides y C. c. rothschildii respectivamente) se evalud con una clave de cuatro
codigos basada en criterios arbitrarios derivados de la percepcidn humana. Este tipo
de métodos permiten el andlisis de un gran nimero de ejemplares, lo cual es muy util
para sacar conclusiones sobre patrones generales de variacién fenotipica,
considerando un alto nimero de especies. Sin embargo, estas conclusiones no pueden
aplicarse cuando el rasgo considerado es percibido de manera diferente desde la
perspectiva humana y aviar, como la coloracién estructural con un componente
ultravioleta. De hecho, una parte importante de la variacion de color encontrada se
produce en el rango UV, lo que puede explicar las diferencias en nuestros resultados

con los de Mila et al. (2012).
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5.4.4 Conclusiones

La taxonomia subespecifica actual necesita una extensa reevaluacion, no porque
las especies no muestren estructuracion genética intraespecifica sino porque la
clasificacién que se mantiene en la actualidad fue realizada en base a descripciones
subjetivas, no estandarizadas de diferencias fenotipicas, cuando la informacién
genética no estaba disponible. De hecho, hay muchos casos en los que existe una
diferenciacién genética por debajo del nivel de especie, y existen casi tantos filogrupos
como subespecies dentro de la especie, pero su delimitacidon actual no coincide
totalmente, como en el caso particular de C. cyanoides. En el futuro, resultados como
los aqui presentados pero en otras especies podrian mostrar que este patrén es en
realidad comun en el Neotrdpico. La idea de que las subespecies rara vez muestran
diferenciacién genética podria deberse en parte al predominio de estudios centrados
en subespecies continentales de América del Norte y Eurasia, donde la proporcién de
especies que muestran estructuracion filogeografica intraespecifica es

significativamente menor que la del Neotrdpico (Lovette 2005, Lijtmaer et al. 2011).
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Capitulo 6. La variacion fenotipica como
predictora de la variacion genética en
individuos de Cyanocompsa brissonii

6.1 Introduccion

La Reinamora Grande (Cyanocompsa brissonii) es una de las tres especies de
Cardinalinos Azules que es exclusiva de Sudamérica, donde habita en arbustales o
arboledas densas en dreas semiabiertas, y en el sotobosque y limites del bosque
chaquefio (Ridgely y Tudor 1989, ver figura 6.1). Se la divide en cinco subespecies: C. b.
sterea, C. b. argentina, y C. b. brissonii se encuentran ocupando una amplia zona al sur
del rio Amazonas, mientras que C. b. minor se halla en una franja al norte de Venezuela
y C. b. caucae se limita a una pequefia area del oeste de Colombia (Clements 2014). De
las subespecies al sur del rio Amazonas, C. b. brissonii se encuentra exclusivamente en
el noreste de Brasil, desde los estados de Piaui y Ceara hasta Bahia. Las restantes dos
son las subespecies que llegan hasta la Argentina: C. b. argentina se distribuye desde el
este de Bolivia y oeste de Paraguay hasta el noroeste de Argentina, en las provincias de
Jujuy, Salta, Tucumdn, Catamarca, San Luis, Formosa, Santiago del Estero, Chaco y
Santa Fe; mientras que C. b. sterea se encuentra desde el este de Paraguay y sur de
Brasil hasta el noreste argentino (Olrog 1979). Los ejemplares de la provincia de
Corrientes tradicionalmente se asignan a la subespecie sterea, pero en dicha provincia
habria una zona de transicién entre las subespecies (Short 1975) y los ejemplares
colectados en esta area podrian pertenecer a cualquiera de las dos subespecies, o
presentar un fenotipo intermedio.

La clasificacion de las subespecies se basa en caracteres morfolégicos como el
tamafio corporal y del pico, y la coloracidon del plumaje (Todd 1923), algunos de los
cuales ya empezaron a analizarse en mayor profundidad (ver Barreira et al. 2007). Por

otro lado, el estudio a escala regional en Argentina del gen mitocondrial citocromo
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Figura 6.1: Distribucién aproximada de C. brissonii y origen de las muestras utilizadas en los
analisis genéticos. Modificado de BirdLife International y NatureServe (2014).

oxidasa subunidad c | (COl) mostré que dentro de C. brissonii habria por lo menos 2
clados con marcada divergencia genética (Kerr et al. 2009). La distribucion geogréfica
de los individuos de cada clado coincide con las descriptas para las subespecies que se
encuentran en nuestro pais, C. b argentina y C. b. sterea (figura 6.2). Sin embargo, en
una misma localidad de la provincia de Corrientes, la Estacion Bioldgica de Corrientes
(EBCo, en la localidad de San Cayetano) del Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (MACN), se han colectado ejemplares pertenecientes a ambos
linajes genéticos. Esto sustenta la idea de que en esa drea se encontraria una zona de
contacto entre las subespecies de C. brissonii que llegan a la Argentina, y que los
individuos de esa provincia no pueden asignarse facilmente a una de las dos
subespecies. Ademads, un trabajo de reciente publicacién mostré que individuos de las
subespecies C. b. brissonii (del noreste de Brasil) y C. b. minor (de Venezuela) no
presentan diferencias genéticas con individuos de C. b. sterea (Bryson et al. 2014). Esto

es llamativo dado que la subespecie venezolana se encuentra actualmente separada
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Figura 6.2: Pieles de estudio de Cyanocompsa brissonii. Los ejemplares A, By C corresponden a
la subespecie argentina, mientras que D, E y F pertenecen a la subespecie sterea

de las otras dos por una amplia brecha geografica que incluye el rio Amazonas (ver
figura 6.1), mientras que C. b. brissonii, C. b. sterea y C. b. argentina viven en
parapatria, sin barreras geogréaficas aparentes que impidan en teoria el flujo génico
entre ellas.

En el capitulo anterior se discutié cdmo la variacidon en caracteres fenotipicos
puede no coincidir con lo encontrado en marcadores moleculares debido a procesos
bioldgicos y no sélo a meros artefactos metodoldgicos (Winker 2009, Patten 2010). La
evidencia previa de otros trabajos (Winger y Bates 2015) como los resultados
presentados en dicho capitulo apuntan a que, pasado cierto tiempo, la informacién
provista por ambas fuentes de informacidn tiende a converger.

El presente capitulo tiene por objetivo poner a prueba la congruencia entre
variaciéon fenotipica y en marcadores moleculares, pero utilizando como modelo a C.
brissonii y llevando a cabo una comparacion entre individuos y no entre grupos
(subespecies) como en el capitulo previo. Para ello, se analiza en primer lugar a qué
linaje pertenecen individuos de C. brissonii colectados en la EBCo y en otras localidades
de la provincia de Corrientes. A continuacion, se analiza si el fenotipo vocal, el tamafio
del pico y diferentes aspectos de la coloracidon del plumaje de los individuos de C.

brissonii de Corrientes son buenos indicadores de a qué linaje pertenecen.
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6.2 Materiales y Métodos

6.2.1 Andlisis genéticos

Se analizaron en total 45 muestras de individuos de C. brissonii, de las cuales 17
fueron solicitadas en préstamo a diferentes instituciones del exterior (ver Apéndice V)
y 28 pertenecen a la Coleccién Nacional de Tejidos Ultracongelados del MACN. De
éstas, 8 fueron colectadas en el marco del presente trabajo doctoral seglin se detalla
en la seccion 6.2.3.

Del total de las muestras, 42 corresponden a tejido fresco (musculo o sangre)
mientras que 3 fueron derivadas de almohadillas plantares (“toe-pads”) obtenidos de
pieles de estudio. Estas tres muestras corresponden a individuos de C. b. caucae, de
Colombia, para la cual no se pudieron obtener muestras de tejido fresco. Es posible
gue ninguna coleccion cuente con tejidos de esta especie de Colombia, dado que esta
subespecie no fue incluida en estudios previos (Bryson et al. 2014).

El ADN fue obtenido utilizando un protocolo de extraccién basado en fibra de
vidrio desarrollado por Ivanova et al. (2006). En el caso de las muestras de almohadillas
plantares, previamente a la extraccién de ADN fueron hidratadas en 200 ul de buffer
fosfato salino (PBS: 137 mM NacCl, 2,7 mM KCIl, 10 mM Na2HPO4, 2 mM KH2PO4, a un
pH de 7,4) durante aproximadamente 24 horas. La extraccidn a partir de las muestras
de almohadillas plantares ademas se llevé a cabo dentro de una campana de PCR (sin
flujo laminar pero con luz UV) para minimizar el riesgo de contaminacion.

Para las muestras de tejido fresco, se amplificaron dos genes mitocondriales:
citocromo oxidasa subunidad c | (COI; 632 bp) y citocromo b (cyt b; 1,030 bp) siguiendo
las condiciones de termociclado descritas en Arrieta et al. (2013) y Lijtmaer et al.
(2012) para cyt b y COI respectivamente. En el caso de las muestras de almohadillas
plantares se logré amplificar un fragmento mas corto (303 pb) del cyt b con los primers
L14841 y H15149 (Kocher et al. 1989), ya que el ADN en este tipo de muestras se
encuentra degradado y es dificil poder obtener fragmentos largos. También se

intentaron amplificar segmentos cortos de COI, pero sin éxito.
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La secuenciacion fue tercerizada (Macrogen Corea) y las secuencias fueron
editadas y alineadas usando CodonCode Alligner 4.0.4 (CondonCode Corporation,
Dedham, MA). Utilizando ambos marcadores se estimaron las distancias genéticas
medias no corregidas entre y dentro de los clados utilizando MEGA 5.0 (Tamura et al.
2011). Para este analisis solo se consideraron aquellos individuos para los cuales se
pudieron obtener las secuencias de ambos marcadores (n = 39).

Para los analisis filogenéticos se incluyeron las secuencias derivadas de tejido
fresco de C. brissonii, y ademas muestras de Cyanoloxia glaucocaerulea, Cyanocompsa
cyanoides, Amaurospiza moesta y Habia rubica como grupos externos (Apéndice V).
También se incluyé una secuencia publicada de COI de un individuo del norte de Brasil,
para incluir un representante de la subespecies brissonii (Tavares y Baker 2008). Las
secuencias de ambos marcadores fueron concatenadas para cada individuo, y en base
a ellas se infirieron arboles de genes, a través de metodologias bayesianas y de
maxima parsimonia utilizando MrBayes 3.2.2 (Ronquist et al. 2012) y TNT 1.1 (Goloboff
et al. 2003), respectivamente.

En el caso del andlisis bayesiano, se realizaron dos corridas independientes de 10
millones de generaciones, muestreando darboles cada 100 generaciones, bajo las
probabilidades a priori (‘priors’) predeterminadas para todos los parametros. El
pardmetro SDSF (en inglés “standard deviation of split frequencies”) fue siempre
menor a 0,01 indicando la convergencia entre ambas corridas. Se confirmé que ambas
corridas alcanzaran el estado estacionario utilizando Tracer 1.5 (Rambaut y Drummond
2007). Para todos los parametros, los tamafios efectivos de las muestras (ESS)
estuvieron muy por encima de 200 y el factor de reduccién de escala potencial (PSRF,
Gelman y Rubin 1992) fue igual a uno, lo que indica que se tiene una buena muestra de
las distribuciones de probabilidad posterior. Se descarté el 25% inicial de las topologias
muestreadas como burn-in y los 75.000 arboles restantes de cada corrida se
combinaron para generar un arbol de consenso de mayoria. Previamente al analisis se
seleccioné el modelo de mejor ajuste de sustituciéon de nucleétidos para cada
marcador utilizando el criterio de informacidon bayesiano (BIC) implementado en

jModelTest 2.1.1 (Darriba et al. 2012). El modelo seleccionado tanto para COl como cyt
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b fue TPM2uf+G (Kimura 1981), y se seleccioné el modelo mas cercano entre los
disponibles en MrBayes.

En cuanto al analisis de maxima parsimonia, se realizé una busqueda heuristica
basada en 1000 secuencias de adicion al azar (RAS), en conjunto con el algoritmo de
intercambio de ramas TBR (tree bisection reconnection) salvando 10 arboles por
réplica. Se estimd el arbol de consenso estricto a partir de todos los arboles mas
parsimoniosos. Para estimar el soporte de los nodos se realizd un andlisis de
“bootstrap” que consistio en 1000 pseudoréplicas de 100 RAS + TBR guardando 10
arboles por repeticién.

Ademas, se construyd un arbol de distancias (fenograma) utilizando el algoritmo
de Neighbour Joining (NJ) de las secuencias de cyt b en Mega 5.0, de manera de incluir
los fragmentos cortos derivados de las almohadillas plantares. Este analisis se realizé
Unicamente para determinar con cual de los linajes se agrupaban las muestras de
Colombia. Estas muestras no fueron incluidas en los analisis previos dado que obligaria
a restringir las comparaciones a muchos menos pares de bases, ya que las muestras de
Colombia son mucho mas cortas. De todas maneras, para incluirlas se utilizé el
tratamiento de datos faltantes de “pairwise deletion”, que permite ignorar las bases
faltantes sélo en las comparaciones de pares que incluyen una secuencia corta,
mientras que analiza el total de pares de bases cuando compara secuencias largas

(derivadas de tejido fresco).

6.2.2 Analisis fenotipicos

Los analisis fenotipicos se basaron en los datos de canto, coloracion y morfologia
del pico obtenidos en los capitulos 2 y 3, de todos los individuos asignados a las
subespecies argentina y sterea (ver apéndices | y Ill) y de aquellos de la provincia de
Corrientes que tuvieran tejido asociado (cuyo andlisis permitiera saber a cual de los
linajes genéticos pertenece el individuo, ver también apéndices | y Ill). Si bien sélo

pocas pieles de estudio y ninguna de las grabaciones de los individuos asignados a C. b.
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argentina y C. b. sterea poseen un tejido asociado, la evidencia previa (Kerr et al. 2009,
Bryson et al. 2014) permite asumir que pertenecen a diferentes linajes genéticos”.

Las Unicas grabaciones que tienen muestra de tejido asociado son las generadas
en el marco de esta tesis, segun se detalla en el capitulo 2. Algunas de esas muestras
son de sangre, de individuos que fueron liberados, por lo cual no se contd con la piel
de estudio para hacer los andlisis colorimétricos. A su vez, en los analisis de coloracién
se incluyeron pieles de individuos de Corrientes colectados previo al desarrollo de esta
tesis y que por lo tanto no fueron grabados, pero si pudo medirse el pico. Debido a
esto, los ejemplares de cada dataset (canto por un lado y coloracién/pico por el otro)
son diferentes y se analizaron por separado.

En primer lugar se evaluaron las diferencias entre los clados para las 9 variables
acusticas descriptas en el capitulo 2 mediante una prueba de t de Student. En los casos
en los que no se cumpliera el supuesto de homogeneidad de varianzas, se calculé el
estadistico de Welch (Welch t).

Luego se realizé un analisis de funciones discriminantes (DFA, por el inglés
“Discriminant Function Analysis”) para evaluar si los clados pueden diferenciarse en
base al canto y si puede predecirse la pertenencia a cada clado de los individuos de
Corrientes. Se asignaron las grabaciones de las subespecies argentina (n = 15) y sterea
(n =13) a los linajes 1 o 2 respectivamente como grupo de pertenencia y se calculd la
funcién discriminante en base a las variables acusticas. Las grabaciones de Corrientes
(n = 8) fueron excluidas del calculo de la funcién discriminante. Para construir la
funcién discriminante se utilizd el método de inclusién por pasos basado en la A de
Wilks. Este método no fuerza a incluir todas las variables en la funcion sino que las va
incorporando de a una de manera que sélo queden incluidas aquellas que son
relevantes para la clasificacion. Para evaluar la eficacia de la funcién discriminante se
calculé el porcentaje de individuos de Corrientes asignados correctamente a su clado
(la pertenencia de estos individuos al clado 1 o 2 se determind segun los resultados de

la seccién 6.2.1).

> Si se asignan a sterea a los ejemplares del noreste de Argentina exceptuando a los de
la provincia de Corrientes (como se hizo aqui), por lo explicado en la Introduccion.

118



Capitulo 6 Variacion en canto, coloracion y genotipo en C. brissonii

Para analizar las diferencias entre clados en la coloracién del plumaje y la
morfologia del pico se procedié de manera similar pero como variables se utilizaron el
brillo, el UV croma, el croma total y el tono (como la longitud de onda a la que se da el
pico maximo de reflectancia) para cada uno de los 7 parches medidos en el capitulo 3
de los machos de C. b. argentina (n=7) y C. b. sterea (n =5), y las tres medidas lineales
(largo, alto y ancho) del pico, resultando en un total de 31 variables. Por lo tanto, se
realizd primero un analisis de componentes principales (PCA) y se obtuvieron los
componentes principales (PCs) con una rotacion Varimax. Luego se evaluo la diferencia
entre clados para cada uno de los siete PCs obtenidos con eigenvalue mayor a 1
mediante un test de t de Student. En los casos en los que no se cumpliera el supuesto
de homogeneidad de varianzas, se calculé el estadistico de Welch (Welch t).

A continuacidn, se realizé también un DFA en base a las variables de color y de
morfologia del pico originales (siguiendo también el método de inclusién por pasos).
Se construyd la funcién discriminante en base a los individuos asignados a las
subespecies argentina y sterea, y se clasificé a los individuos de Corrientes (n = 8) en
base a la funcién discriminante resultante.

Estos analisis fueron realizados utilizando el programa SPSS 15.0 para Windows

(SPSS, Chicago, lllinois, EE.UU).

6.2.3 Trabajo de campo

Se realizaron dos viajes a la provincia de Corrientes para aumentar el muestreo
de la zona y a la vez registrar el canto de los individuos previo a su colecta o toma de
muestra de sangre, de modo de obtener la mayor cantidad posible de informaciéon de
un mismo ejemplar.

En 2014 se visito la Estacion Bioldgica de Corrientes del MACN (27.55° S, 58.68°
0O) y en 2015 se visitaron la reserva privada “Don Luis” en ltuzaingé (27.85° S, 56.91°
0), Santa Ana, Capital (27.46° S, 58.73° O) y el Parque Nacional Mburucuya (28.01° S,
58.02° O) (ver figura 6.1). En el primer viaje se colectaron tres machos y se tomé una
muestra de sangre de un individuo que luego fue liberado. En el segundo viaje se

tomaron muestras de sangre de dos individuos en Santa Ana y se colectaron dos
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individuos mas en el Parque Nacional Mburucuya. No se hallaron individuos de la
especie en la reserva “Don Luis”. Todos los individuos fueron grabados previamente a
ser capturados (ver Capitulo 2). Las pieles de estudio se encuentran depositadas en la
Coleccidon Nacional de Ornitologia y los tejidos se encuentran depositados en la
Coleccion Nacional de Tejidos Ultracongelados, ambas del MACN (ver numeros de

catdlogo en los apéndices Ill y V respectivamente).

6.3 Resultados

6.3.1 Andlisis genéticos

Tanto las metodologias bayesianas como de maxima parsimonia recuperaron dos
clados con fuerte soporte dentro de C. brissonii (figura 6.3). Los individuos de las
provincias de Jujuy, Salta, Tucumadn, Cérdoba, Chaco y Formosa se agrupan en el linaje
1 mientras que los de Misiones y Brasil caen en el linaje 2. Ambos clados incluyen,
ademas, individuos de la provincia de Corrientes. Las muestras del PN Mburucuy3, la
localidad mas alejada de la EBCo que se logré muestrear hasta ahora, también se
distribuyen entre ambos clados, lo cual sugiere que la zona de contacto entre ambos
linajes se extiende al menos unos 50 km de este a oeste. Las tres muestras de
Colombia se agruparon con el linaje 2.

La diferenciacion promedio entre clados resultd de 2.43%, mientras que la

diferenciacién dentro del clado 1 fue de 0.15% y dentro del clado 2 de 0.51%.

6.3.2 Anadlisis fenotipicos

De las variables acusticas, sélo la duracién del canto y el nimero de notas

mostraron diferencias entre los clados. El clado 1, correspondiente a la subespecie

argentina, muestra en promedio cantos mas largos, con mayor nimero de notas (tys =

-2.24,p =0.03 y ty6 =-2.66, p = 0.01 respectivamente).
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Figura 6.3: Arbol de consenso estricto obtenido a partir del andlisis concatenado de COl y cyt b, que
muestra los dos clados recuperados dentro de C. brissonii: el clado 1 que relUne las muestras
correspondientes a la subespecie argentina, y el clado 2 relne las muestras de la subespecie sterea.
Ambos clados incluyen muestras de Corrientes, para las cuales se indican las localidades de colecta.
Los numeros en las ramas corresponden a los valores de soporte del nodo de acuerdo a la
probabilidad posterior bayesiana y el andlisis de “bootstrap” de maxima parsimonia
respectivamente. Por motivos de simplicidad no se muestran las muestras de H. rubica, con las
cuales se enraizé el arbol.
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En cuanto a las variables de color y morfologia del pico, sélo el PC2 (que
correlaciona positiva y significativamente con el brillo de la espalda, el pecho, el
abdomen y el abdomen bajo) mostrd diferencias significativas entre los clados (tig =
3.26, p = 0.009). Las diferencias en el PC6 (que correlaciona positiva y
significativamente con el ancho y el largo del pico) resultaron marginalmente
significativas (tip = 2.12, p = 0.06). El clado 1 muestra valores promedio mayores para
ambos PCs.

La funcién discriminante basada en las variables acusticas sélo incorpord a la
variable nimero de notas. Esta funcion asigné correctamente a su clado al 64.3% de
los casos con los que se construyé la funcion y a 4 de los 8 individuos de Corrientes.

En cuanto al anadlisis de variables colorimétricas y de morfologia del pico, las
variables incluidas en la funcidén discriminante fueron el alto del pico, el brillo del
abdomen, abdomen bajo y rabadilla y el croma de la corona. Esta funcién asigné
correctamente al linaje genético correspondiente al 100% de los individuos con los que

se construyd la funcién, pero a 5 de los 8 individuos de Corrientes (62.5%).

6.4 Discusion

En el presente capitulo se analizé la variacidn genética intraespecifica en una de
las especies de los Cardinalinos Azules, C. brissonii, con énfasis en la zona de contacto
entre dos linajes en nuestro pais, y a la vez se evalud si el fenotipo de los individuos
podria servir como indicador de a qué linaje pertenecen.

El nivel de diferenciacién en ADN mitocondrial entre clados es notoria porque,
por un lado, es un porcentaje de diferenciacion que puede encontrarse entre
individuos de diferentes especies (Kerr et al. 2009), y por el otro porque en ciertas
localidades de colecta se encuentran individuos de cada clado. Es decir que
actualmente no estan separados por ninguna barrera geografica ni por distancia. La
adicién de nuevas muestras del PN Mburucuyd permitié demostrar que alli también

pueden encontrarse individuos de ambos linajes, lo cual sugeriria que el area donde
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éstos conviven se extiende desde el extremo oeste de Corrientes al menos unos 50
kildmetros hacia el este.

Un escenario posible es que las diferencias que vemos hoy en dia se deban a que
estos linajes estuvieron separados en algin momento, con restriccion al flujo génico
entre ellos, y que luego hayan entrado en contacto secundario, haciendo que su
distribucién geografica actual sea continua. En base a estos marcadores mitocondriales
no podemos determinar si existe flujo génico entre los linajes actualmente, ya que
debido a las caracteristicas del ADN mitocondrial (como su herencia materna y la falta
de recombinacién) es posible seguir detectando los haplotipos con alto nivel de
diferenciacién aun después de muchas generaciones de flujo génico entre los clados
(ver por ejemplo Campagna et al. 2014).

Otras especies de paseriformes presentan un patron similar al de C. brissonii, con
dos subespecies descritas para nuestro pais cuyo limite se encontraria sobre o cerca de
la cuenca de los rios Paraguay-Parand: Thamnophilus caerulescens, Thraupis sayaca,
Coriphospingus cuculatus o Ciclarhis gujanensis son algunos ejemplos. En el caso de T.
caerulescens, también presenta un patrén de diferenciacion en el ADN mitocondrial
entre dos linajes parapatricos (Kerr et al. 2009). Se ha planteado que los grandes rios
pueden representar barreras al flujo génico para muchos organismos (hipétesis de
barreras riberefias, Wallace 1852) pudiendo promover la diferenciacion de poblaciones
y eventualmente la especiacion. La efectividad de un rio como barrera dependera
entre otras cosas de la capacidad de dispersién de un organismo.

Se ha inferido que el sistema de rios Paraguay-Parana podria ser una barrera
promotora de la diferenciacidn, principalmente en base a la cantidad de subespecies
cuya zona de contacto se encuentra en esta area (ver por ejemplo Short 1975). En
cambio, el grado de diferenciacion genética o de aislamiento entre las poblaciones no
ha sido analizado en profundidad aun (como si lo ha sido en el caso del rio Amazonas,
por ejemplo). En el caso de C. brissonii, el limite aproximado de las subespecies estaria
dado por los rios Paraguay- Paranda (Short 1975). En cambio la zona de contacto entre
clados genéticos (es decir, areas donde individuos de ambos linajes conviven) esta

comprendida al menos entre el rio Parana y el PN Mburucuya. Esto podria deberse a
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que lo que haya actuado como barrera entre los linajes de C. brissonii no haya sido el
rio Parana como lo conocemos hoy sino su paleocauce (C. Kopuchian, com. pers.).

Los resultados aqui presentados coinciden parcialmente con los encontrados
previamente sobre la diferencia en coloracidn entre las subespecies de C. brissonii que
llegan a nuestro pais (Barreira et al. 2007). Aun asi, las funciones discriminantes en
base a caracteres fenotipicos clasificaron correctamente a menos del 75% de los
individuos en ambos casos. En primer lugar, es posible que se trate de una cuestién
metodolégica, dado por un lado por el bajo tamafio muestreal, y también porque los
caracteres en analisis no son discretos (como seria la presencia o ausencia de un
parche de cierta coloracion, por ejemplo). Por otro lado, podria estar ocurriendo que
los individuos de la zona de Corrientes presenten fenotipos intermedios, dado que
probablemente haya flujo génico entre los de uno y otro clado. Para confirmar esto
serdn necesarios futuros andlisis de ADN nuclear (microsatelites), que acumula
diferencias de manera mas lenta pero a la vez evidencia sefiales de hibridacién mas
rapidamente.

A priori se podria haber esperado que la coloraciéon y la morfologia del pico
tuvieran mayor efectividad que el canto en predecir la pertenencia de un individuo a
su correspondiente clado genético dado que, a pesar de que no contamos con datos
especificos sobre esta especie en particular, es probable que el canto sea aprendido en
los Cardinalinos Azules y por lo tanto transmitido culturalmente. Sin embargo, las
funciones discriminantes basadas en uno y otro dataset no mostraron grandes
diferencias.

Si C. brissonii se origind en Norteamérica y luego se expandid hacia el sur (Bryson
et al. 2014), las actuales poblaciones de Colombia y Venezuela, separadas del resto por
amplias distancias geograficas hoy en dia, podrian haber estado conectadas con las
actuales poblaciones al sur del Amazonas. En el presente capitulo se analizan por
primera vez muestras provenientes de ejemplares de Colombia, y se encontré que
éstos se agrupan junto con los de Brasil y el noreste de nuestro pais (Misiones), de la
misma manera que las de Venezuela (Bryson et al. 2014).

En resumen, los resultados aqui presentados confirman la existencia de dos

clados claramente separados en base a ADN mitocondrial, sumando a la informacién
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previa un nuevo marcador, cyt b y nuevos especimenes, incluyendo por primera vez en
el analisis de esta especie a ejemplares de Colombia. Estos resultados también indican
que el drea de coexistencia de ejemplares de ambos clados genéticos no se restringiria
a una pequeiia area sino que se extenderia en una faja de al menos unos 50 km entre
la EBCo y el PN Mburucuya. Esta clara divergencia en ADN mitocondrial no tiene un
correlato claro en el fenotipo de los individuos de la zona, al menos en los caracteres

aqui considerados.
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En el presente trabajo se estudid la variacion en el canto y en la coloracion del
plumaje en los Cardinalinos Azules, con dos objetivos principales: en primer lugar,
cuantificar la diferenciacién en estos caracteres de manera objetiva, para poder asi, en
segundo lugar, evaluar la importancia que factores como el habitat y la morfologia han
tenido en la evolucion de las sefales acusticas y visuales.

El canto y la coloracién del plumaje muestran un notable grado de variacién
entre las 13 especies que forman el clado. En el caso del plumaje, ademas, el uso de
técnicas de espectrofotometria combinado con modelos teéricos del sistema visual de
las aves permitié determinar que si bien todas las especies pueden catalogarse como
“sexualmente dicromaticas”, el grado de diferenciacién entre machos y hembras no es
homogéneo y también varia entre especies. Estos resultados son de interés no sélo
para el estudio de la evolucién de la coloracién del plumaje, sino también desde una
perspectiva metodoldgica: el grado de dicromatismo sexual es a menudo utilizado
como indicador de la intensidad de la seleccién sexual (Dunn et al. 2001, Morrow et al.
2003), y aun hoy en dia es comun encontrar trabajos que evaltian el dicromatismo en
base a la percepcién humana, y/o en base a fotos o ilustraciones (Dale et al. 2015).

En cuanto a los factores de importancia en la diversificacion del canto, se
encontrd una relacion significativa entre el tamano corporal y la morfologia del pico
con diferentes variables acusticas. Es decir que la variacidn descripta en las sefales
acusticas de los Cardinalinos Azules es explicada -al menos en parte- por las
restricciones que imponen diferentes caracteres morfolégicos. Estos resultados suman
por un lado evidencia en favor de que la morfologia impone restricciones sobre los
sonidos que un ave puede producir y que este efecto puede detectarse entre especies
cercanamente emparentadas, donde las variaciones de tamafio no son extremas. Es
relevante haber encontrado esta relacién en aves que aprenden a cantar, ya que se ha
argumentado que el aprendizaje podria “enmascarar” la restriccion impuesta por la
morfologia (Cardoso et al. 2008). El canto es un comportamiento que depende de un

fino control a nivel del sistema nervioso y
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de las caracteristicas de un érgano especializado, la siringe. En los paseriformes oscines
la siringe es mas compleja, pero varia menos morfolégicamente entre especies que
entre los paseriformes suboscines (Ames 1971, Baptista et al. 1992). La diversidad
vocal de los oscines podria estar mas relacionada con el control neural de la siringe y
ciertos circuitos de control vocal en el cerebro ausentes en los suboscines (Jarvis 2004).
Sin embargo, si la siringe esta limitada, dadas sus caracteristicas morfométricas o
fisioldgicas, a producir cierto tipo de sonidos (con frecuencias acotadas a un dado
rango por el tamafo de las membranas de la siringe, por ejemplo), no se podra salir de
ese espacio potencial de posibles sonidos, independientemente de si las instrucciones
gue envia el sistema nervioso son innatas o fueron aprendidas. El aprendizaje del
canto es sin dudas un factor a tener en cuenta si se compararan especies que
aprenden y otras que no, pero no hay razones para pensar que al examinar un grupo
de especies con aprendizaje vocal no sera posible detectar el efecto de diferentes
restricciones, y los resultados aqui mostrados coinciden con esta idea.

En la produccién del canto estdn involucradas estructuras que son necesarias
para otros procesos vitales, como el pico para la alimentacién. Por lo tanto, es
esperable que estas estructuras estén sujetas a presiones de seleccién no relacionadas
con la produccion de sefiales o sus funciones, como por ejemplo la adaptacion a
fuentes de alimentacidn disponibles (Parchman et al. 2006, Huber et al. 2007, Badyaev
et al. 2008, Edelaar et al. 2008, Hendry et al. 2008). Aunque de manera indirecta, la
produccién de las sefiales también se verd afectada en respuesta a tales presiones.
Dada la relevancia del canto en la eleccidn de pareja, el pico podria actuar como un
“cardcter magico” que conecta la divergencia ecoldgica con el aislamiento
reproductivo (Pfennig y Pfennig 2010; Servedio et al. 2011). El efecto del pico en la
evolucion del canto, junto con el del tamafio corporal, son también un interesante
ejemplo de cdmo una restriccidon, concepto a menudo asociado con la idea de stasis en
la evolucién (Podos et al. 2004a), podria ser en parte responsable de la variacién que
se detecta hoy en dia.

En cuanto al efecto del tamafio corporal en la diversificacidon de la coloracién del
plumaje, se trata de una relacion muy poco explorada, y los resultados obtenidos hasta
ahora son contradictorios. Se ha propuesto que el tamafio corporal impone una
limitaciéon a la heterogeneidad del plumaje por la relacién inversa entre tamafo vy
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concentracion de carotenos (Galvan et al. 2013). Por otro lado, Dale et al. (2015)
adjudican la correlacion positiva entre tamafio y complejidad de la coloracién del
plumaje al menor riesgo de predacién. En el presente trabajo no se encontraron
evidencias de que el tamafo corporal se relacione con la variacién en coloracién en
ningun sentido, excepto con el grado de dicromatismo sexual. De esta manera, los
resultados aqui presentados suman evidencia a un campo poco explorado, pero no es
claro aun cudl podria ser la relacion funcional o ecoldgica que pudiera explicar una
potencial relacion entre coloracion y tamafio corporal.

La diversificacion de las sefiales acusticas o visuales en este grupo habria sido
independiente de las caracteristicas del habitat. Si las caracteristicas del ambiente
pueden facilitar o dificultar la transmisidn de las sefiales (Morton 1975, Endler 1993),
podria esperarse que el ambiente actie como un factor de seleccién en la evoluciéon de
tales sefiales (Owens 2006, Catchpole y Slater 2008). Sin embargo, los resultados aqui
presentados muestran que el efecto de factores relacionados a las causas proximas de
la produccidon de tales sefiales, como las restricciones morfoldgicas, han tenido
preponderancia sobre el efecto del tipo de habitat en la diversificacién del canto y la
coloracidén en las especies estudiadas.

También la evolucion de la complejidad del canto y la de la coloracion del
plumaje habrian sido independientes entre si en las especies en estudio. Hay varias
interpretaciones posibles de este resultado (discutidas en el correspondiente capitulo),
pero casi todas ellas se basan en fuertes supuestos en relacion a los costos de
produccién del canto y de la coloracién del plumaje (Shutler 2011) que probablemente
requieran ser revisados o expresamente puestos a prueba.

Ademas de permitir poner a prueba diferentes hipdtesis evolutivas, el andlisis de
caracteres como el canto y la coloracidn resulta de interés en debates actuales como el
gue existe alrededor de la utilidad o no del concepto de subespecie. La taxonomia por
debajo del nivel de especie es comun en aves, pero no asi en otros taxones, y dentro
de la Ornitologia han surgido criticas desde hace mds de 50 anos. La clasificacién en
subespecies puede no ser adecuada en su forma actual, principalmente porque la
clasificacién que se mantiene hoy en dia fue realizada en base a descripciones
subjetivas, no estandarizadas, de diferencias fenotipicas. Pero los resultados aqui
obtenidos indican que la categoria de subespecie en si resulta de gran utilidad para
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describir la variabilidad intraespecifica. A nivel poblacional estos resultados muestran
un considerable nivel de coincidencia entre la informacion provista por el fenotipo y
los marcadores moleculares, en contraste a lo que muestran ciertos estudios previos
pero en concordancia con lo encontrado en otras especies de la misma region
biogeografica. Los resultados de esta tesis también sustentan la idea de que una de las
subespecies de Cyanocompsa cyanoides debe ser elevada a la categoria de especie, de
modo que en el clado estudiado existiria al menos un taxdn mas de los descriptos
actualmente. Esto destaca la importancia de estudios integrativos como el aqui
presentado (que abarcan el andlisis de la morfologia, el comportamiento, vy
marcadores genéticos) para resolver el status taxondmico y la historia evolutiva de la

compleja diversidad aviar del Neotrépico.
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Apéndice I. Grabaciones analizadas

Grabaciones incluidas en los andlisis acusticos. Los acrénimos corresponden a las siguientes instituciones: BLB , Borror Laboratory of
Bioacoustics (OH, EE.UU.) ; CUML, University of Cornell Macaulay Library (NY, EE.UU.). ; FLMNH, Florida Museum of Natural History (FL ,
EE.UU.) y FNJV, Fonoteca Neotropical Jacques Vielliard, Museu de Zoologia "Adado José Cardoso"-Universidade Estadual de Campinas (SP,

Brasil). Los registros de Xeno-canto (indicados como “XC”) corresponden a grabaciones que los autores cedieron en formato .wav para su

analisis. Los numeros indican las siguientes compilaciones comerciales:
1. Straneck, R. 1990. Cantos de las Aves de Misiones. Editorial L.O.L.A. Buenos Aires, Argentina.
2. Lépez-Lanus, B., Bodrati, A., Monteleone, D., Roesler, I., Blendinger, P. & Alvarez, M.E. 2007. Sonidos de las Aves de Acambuco. Temas de

naturaleza y conservacion. Monografia de Aves Argentinas 6/Apéndice. Aves Argentinas/AOP & Audiornis Producciones. Buenos Aires,

Argentina.

3. Loépez-Lanus, B (editor).Sonidos de aves del cono Sur. 2008. Audiornis Producciones. Buenos Aires, Argentina.

4. Lépez-Lanus, B (editor). Sonidos de las Aves de El Potrero (sin publicar).

Se indican con * los individuos de Cyanocompsa brissonii de Corrientes con muestra de tejido asociados, considerados para el capitulo 6.

Institucion # Catalogo Especie subespecie Ao  Origen Autor
CUML 78343 Amaurospiza concolor aequatorialis 1991  Ecuador Pichincha Robbins, Mark
CUML 130404 Amaurospiza concolor aequatorialis 2002  Ecuador Loja Macaulay, Linda
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rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii

1961
1966
1966
1966
1969
1969
1970
1970
1973
1973
1961
2001
1998
1999
2000
2000
2006
2006
2006
2001
1997
1998
1998
1986
1971
1971
1993
1992

Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Bolivia
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Guyana
Guyana
Suriname
Guyana
Brasil
Brasil
Brasil
Bolivia
Brasil
Brasil
Venezuela

Brasil

Aragua
Aragua
Zulia

Aragua
Aragua
Aragua
Aragua
Zulia

Aragua

Zulia

La Paz
Amazonas
Pard
Amazonas

Amazonas

Sipaliwini

Mato Grosso
Mato Grosso
Mato Grosso
Pando
Amazonas
Pard
Amazonas

Rondonia

Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A

Kellogg, Peter Paul; Schwartz, Paul A

Hennessey, A. Bennett
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
O&#39;Shea, Brian J
0O'Shea, Brian J

Hanks, Cullen K
0O'Shea, Brian J
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
Parker, Theodore A., lll
Schwartz, Paul A
Schwartz, Paul A
Zimmer, Kevin J

Zimmer, Kevin J



qqT

CUML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
FLMNH
FLMNH
FLMNH
FLMNH
FLMNH
FLMNH
FLMNH
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CuUML

72329
72395
74419
87577
102407
127519
127767
144475
147941
25517
135286
CY869-19
CY608-11
CY1367-19
CY1363-21
CY1360-1
CY1240-28
CY1231-8
39264
55177
55247
57441
57442
74017
16881
16884
16885
16886

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Passerina ciris

Passerina ciris

Passerina ciris

Passerina ciris

rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
rothschildii
toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

toddi

ciris

ciris

ciris

ciris

1994
1995
1993
1996
1995
2000
2000
1997
1981
1981
2001
1972
1981
1992
1991
1990
1989
1982
1983
1991
1991
1988
1989
1988
1960
1960
1964
1964

Guyana
Guyana
Brasil
Guyana
Venezuela
Brasil
Brasil
Guyana
Peru
Suriname
Peru
Costa Rica
Costa Rica
Nicaragua
Nicaragua
Nicaragua
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU

Amazonas

Amazonas
Amazonas

Madre de Dios

Cuzco
Heredia
San José
Zelaya
Zelaya
Zelaya
San José

San José

Puntarenas
Puntarenas
Puntarenas
Puntarenas
Puntarenas
South Carolina
South Carolina
South Carolina

South Carolina

Finch, Davis W
Finch, Davis W
Stouffer, Philip C
Finch, Davis W
Macaulay, Linda R
Marantz, Curtis A
Marantz, Curtis A
Robbins, Mark B
Fitzpatrick, John W
Davis, Thomas H
O'Shea, BrianJ
Stiles, Gary
Hardy, J. W.

Will, Tom

Will, Tom

Will, Tom

Stiles, Gary

Stiles, Gary
Parker, Theodore A, Ill
Ross, David L., Jr.
Ross, David L., Jr.
Ross, David L., Jr.
Ross, David L., Jr.
Ross, David L., Jr.

Sutherland, Charles A; Brockelman, Warren Y

McChesney, Marian P
McChesney, Marian P
McChesney, Marian P



941

CUML
CUML
xC
XC
BLB
BLB
BLB
BLB
BLB
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CuUML

57936
105416
XC179303
XC137993
BLB6274
BLB28172
BLB28180
BLB28189
BLB29392
38291
38304
45604
37366
45007
45017
51296
105233
105518
147540
147530
147584
172320
172322
188218
163
20950
43992
45075

Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris

Passerina ciris

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris

ciris
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
pallidior
interfusa
interfusa
interfusa

interfusa

1957
1994
2014
2013
1963
1973
1973
1973
2004
1983
1984
1988
1986
1988
1986
1989
1993
1995
2009
2009
2008
2011
2011
2013
1977
1976
1981
1985

EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU

South Carolina
South Carolina
Georgia
Georgia

South Carolina
Georgia
Florida

Florida
Georgia
Louisiana
Louisiana
Louisiana
Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Kansas

Kansas

Texas

Arizona

New México
Arizona

Arizona

Gunn, William W. H.
Keller, Geoffrey A
Wigh, Russ

Wigh, Russ

Borror, Donald J.
Forsythe, Dennis
Forsythe, Dennis
Forsythe, Dennis
Kuenzli, John

Parker, Theodore A., lll
Parker, Theodore A, Ill
Parker, Theodore A., lll
Keller, Geoffrey A
Parker, Theodore A., lll
Keller, Geoffrey A
Parker, Theodore A., llI
Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Robbins, Mark
Robbins, Mark

Clock, Benjamin M
Robbins, Mark
Robbins, Mark
McGuire, Bob

Barker, Harriette
Zimmerman, Dale A; Zimmerman, Marian A
Gunn, William W. H.
Keller, Geoffrey A



LST

CUML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CuUML

45210
50225
61258
61259
105519
109085
16872
79446
27101
38277
85168
85200
94423
94465
105388
105428
105454
105743
107399
110224
22806
22807
118873
119475
119483
180825
16951
16952

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina leclancherii

Passerina leclancherii

interfusa
interfusa
interfusa
interfusa
interfusa
interfusa
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
caerulea
salicaria
salicaria
salicaria
salicaria
salicaria
salicaria
grandior

grandior

1987
1990
1981
1979
1995
1999
1956
1996
1981
1983
1997
1997
1998
1998
1994
1994
1994
1996
2000
2001
1951
1951
2001
2002
2002
2013
1955
1953

EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
México

México

Arizona
Colorado
Arizona
Arizona
Texas
Arizona
Pennsylvania
Maryland
New Jersey
Missouri
Maryland
Maryland
Maryland
Maryland
Florida

South Carolina
South Carolina

Florida
Maryland
West Virginia
California
California
California
California
California
California
Oaxaca

Oaxaca

Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Gunn, William W. H.
Gunn, William W. H.
Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Michener, Martin C
Hershberger, Wilbur L
Sibley, David A
Parker, Theodore A., lll
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey A
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Fish, William R

Fish, William R

Keller, Geoffrey A
Keller, Geoffrey
Keller, Geoffrey
Orzechowski, Sophie
Davis, L. Irby

Davis, L. Irby



84T

CUML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CuUML

16953
55474
135534
16861
16862
16863
16864
16865
106549
106618
107018
107525
110925
111055
118818
118820
44926
49750
16893
16894
16905
16910
16911
26418
30221
38266
45615
55512

Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii

Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea

1959
1985
2013
1958
1958
1959
1961
1961
1993
1994
2000
1994
1986
1988
2001
2001
1989
1990
1954
1952
1963
1963
1963
1978
1963
1983
1988
1993

México
México
México
México
EE.UU.
Canada
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Canada

Oaxaca
Chiapas
Jalisco

Baja California
Washington
British Columbia
Utah

Texas
California
California
California
Oregon
California
California
California
California
Oregon

Utah

Ohio

New York
Michigan
South Carolina
Georgia

Ohio
Tennessee
Missouri
Louisiana

Ontario

Davis, L. Irby; Fowler, Ronald
Delaney, Dale

Beck, Joshua

Davis, L. Irby; Aiken, Carl A

Stein, Robert C; Michener, Martin C
Stein, Robert C; Little, Randolph S
Little, Randolph S; Brockelman, Warren Y
Stein, Robert C; Angstadt, Robert B
Little, Randolph S

Little, Randolph S

Little, Randolph S

Herr, David S

Sander, Thomas G

Sander, Thomas G

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Colver, Kevin J

Allen, Arthur A; Kellogg, Peter Paul
Allen, Arthur A; Kellogg, Peter Paul
Stein, Robert C; Little, Randolph S
Stein, Robert C; Gunn, William W. H.
Stein, Robert C

Little, Randolph S

Stein, Robert C

Parker, Theodore A., llI

Parker, Theodore A, Ill

Kerr, Donald J



6GT

CUML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CUML
CuML
CuUML

57560
57565
73941
73948
79443
79477
84811
94438
105270
105398
105429
106933
119441
166626
16904
16954
20952
40511
40566
40606
45066
45071
45074
57598
57599
105526
146790
40618

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor

Passerina versicolor

dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
dickeyae
versicolor
versicolor

versicolor

1953
1958
1992
1992
1996
1996
1997
1998
1993
1994
1994
1998
2001
2011
1961
1957
1976
1987
1987
1987
1985
1985
1985
1979
1981
1995
2007
1986

Canada
Canada
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Ontario
Ontario
Indiana
Indiana
Maryland
West Virginia
Maryland
West Virginia
Texas
Tennessee
South Carolina
New York
California
Georgia
Nevada
Sinaloa

New México
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Texas

Texas

Texas

Gunn, William W. H.

Gunn, William W. H.; Gunn, Donald R
Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L
Hershberger, Wilbur L

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Little, Randolph S

Keller, Geoffrey A

Bethel, Robert A

Stein, Robert C; Angstadt, Robert B
Davis, L. Irby; Kincaid, Edgar B
Zimmerman, Dale A; Zimmerman, Marian A
Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Keller, Geoffrey A

Shaughnessy, Bert

Gunn, William W. H.

Keller, Geoffrey A

Robbins, Mark B

Keller, Geoffrey A



091

CUML

55473
XC14182

Passerina rositae

Passerina rositae

2007
2007

México

México

Oaxaca

Chiapas

Andersen, Michael J
Voght, Charlie




Apéndice ll. Ejemplares de los que se derivan
los datos de peso

Los datos de peso corporal fueron provistos por:

Academy of Natural Sciences (ANPS, Philadelphia, PA,EE.UU.);

Instituto de Investigacién de Recursos Bioldgicos ‘Alexander von Humboldt’
(IAVH-CT, Valle de Leyva, Colombia);

National Museum of Natural History, Smithsonian Institution (NMNH,
Washington DC, EE.UU.);

Museum of Vertebrate Zoology, University of California (MVZ, Berkeley, CA,
EE.UU.).

Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG, Belem, Para, Brasil).

Museu de Zoologia, Universidade de Sdo Paulo (USP, Sdo Paulo, Brasil).

Informacién adicional fue obtenida de bibliografia (ver citas en la tabla) y a través del

sitio web VertNet (www.vertnet.org) de las siguientes instituciones

Cornell University Museum of Vertebrates (CUMV, Ithaca, NY, EE.UU;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=cumv_bird);

Kansas University Biodiversity Institute (KU, Lawrence, KS, EE.UU.;

http://ipt.nhm.ku.edu/ipt/resource.do?r=kubi ornithology),

Museum of Comparative Zoology, Harvard University (MCZ, Cambridge, MA,
EE.UU,;

http://digir.mcz.harvard.edu/ipt/resource.do?r=mcz_subset for vertnet);

University of Michigan Museum of Zoology (UMMZ, Ann Arbor, MI, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=ummz_birds),

University of Alaska Museum of the North (UAM, Fairbanks, AK, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=uam bird),

Museum of Southwestern Biology (MSB, Albuquerque, NM, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=msb _bird),
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http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=cumv_bird
http://ipt.nhm.ku.edu/ipt/resource.do?r=kubi_ornithology
http://digir.mcz.harvard.edu/ipt/resource.do?r=mcz_subset_for_vertnet
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=ummz_birds
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=uam_bird
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=msb_bird

e University of California, Los Angeles (UCLA, Los Angeles, CA, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=ucla birds mammals),

e Western Foundation of Vertebrate Zoology (WFVZ, Caramillo, CA, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=wfvz_birds),

e Texas A&M University Biodiversity Research and Teaching Collections (TCWC,

College Station, TX, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=tcwc verts),

e Charles R. Conner Museum (CRCM, Pullman, WA, EE.UU_;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=crcm_verts),

e Denver Museum of Nature & Science ( Denver, CO, EE.UU.;

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=dmns_bird),

e Natural History Museum of Los Angeles County (Los Angeles, CA, EE.UU.)

http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=lacm verts),

e California Academy of Sciences (San Francisco, CA, EE.UU.;

http://ipt.calacademy.org:8080/ipt/resource.do?r=orn).

Institucién o

fuente #Catalogo Especie Sexo Aiio Pais Estado/Provincia
KU 93695  Amaurospiza concolor M 1950 México Guerrero

UCLA 36644  Amaurospiza concolor M 1964 México Morelos

UCLA 36645  Amaurospiza concolor M 1974 México Morelos

Mvz 153574  Amaurospiza concolor M 2002 El Salvador  Ahuachapan

Mvz 153575  Amaurospiza concolor M 1962 Nicaragua ZEL

Mvz 121493  Amaurospiza concolor M 1962 Nicaragua ZEL

KUBI 93715  Amaurospiza concolor H 2002 El Salvador  Ahuachapan

KUBI 93763  Amaurospiza concolor H 2002 El Salvador  Ahuachapan
Reinert et al. 1996 Amaurospiza moesta M Brasil Parana

Belton 1984 Amaurospiza moesta M Brasil Rio Grande do Sul
Belton 1984 Amaurospiza moesta M Brasil Rio Grande do Sul
MACN 61974  Amaurospiza moesta M 1991 Paraguay Alto Parand
MACN 64841  Amaurospiza moesta M 1994 Argentina Misiones

MACN 62009  Amaurospiza moesta M 1991 Argentina Misiones

MACN 62850 Amaurospiza moesta H 1992 Argentina Misiones

Reinert et al. 1996 Amaurospiza moesta H Brasil Parana

MACN 56050 Cyanocompsa brissonii M Argentina Chaco

MACN 56052  Cyanocompsa brissonii M Argentina Chaco
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http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=ucla_birds_mammals
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=wfvz_birds
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=tcwc_verts
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=crcm_verts
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=dmns_bird
http://ipt.vertnet.org:8080/ipt/resource.do?r=lacm_verts
http://ipt.calacademy.org:8080/ipt/resource.do?r=orn

MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
KU

KU
MACN
CuU
MACN
MACN
MACN
usp
MVzZ
MVZ
MVzZ

Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.
Verea et al.

UMMz
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN

1999
1999
1999
1999
1999
1999
1999
1999
1999
1999

57475
57562
59597
60233
60308
60315
60350
60429
69712
96928
96929
69202
52557
71972
72579
72713
77896
139067
139064
139065

201146
62200
62209
62268
62288
62332
62509
62875
62906
62907
63553
63692
64814
56049
58058
60327

Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii

ITr< LKL EgELLTLLTLLLELEELELELELELELELgEELgEEgEEREER

2005
2005
2005
2005
2010
2010
2011

1978
1991
1991
1991
1991
1991
1991
1992
1992
1992
1993
1993
1993
1984
1986
1989

Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Bolivia
Argentina
Brasil
Colombia
Colombia
Colombia
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Paraguay
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina

Chaco
Chaco
Chaco
Chaco
Chaco
Chaco
Chaco
Chaco
Formosa
Jujuy
Jujuy
Jujuy
Jujuy
Jujuy
Santa Cruz

Formosa

Cauca

Cauca

Cauca

PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
Itapua
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Formosa

Chaco

Chaco
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MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
WFVZ
WEFVZ
MVZ
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MSB
MVZ
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
KU
KU

60334
60388
60938
61115
64713
65041
26951
26953
139066

55176
55200
55358
56048
57349
58764
61697
64268
67580
62270
62287
62841
62871
62885
62998
63494
63894
64842
66834
25578
155360
10974
15286
18351
20878
20906
21259
24313
24314
9543
9553
102254
111941

Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
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1989
1989
1990
1990
1998
1994
1970
1972
1958

1979
1979
1980
1984
1986
1987
1991
1993
1998
1991
1991
1992
1992
1992
1992
1993
1992
1994
1996
2005
1965
1996
2001
2002
2003
2003
2003
2001
2001
1999
1999
1972
1993

Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Colombia
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Belice
México
México
Belice
Belice
México
México
México
Belice
Belice
Belice
Belice
México
México

Chaco

Chaco

Chaco

Chaco
Formosa
Formosa

Jujuy

Jujuy

Cauca

PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Toledo District
Veracruz
Tabasco
Toledo District
Toledo District
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Toledo District
Toledo District
Toledo District
Toledo District
Chiapas
Oaxaca
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MVZ
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
Cumv
MVZ
MCz
MCz
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
Ccumv
MVvzZ

155359
14259
14279
18349
18350
21140
24351
9210
200078
70280
200077
70279
606445
606446
607162
607163
607987
611645
612472
51040
131118
336167
336169
605549
605550
606442
606444
606448
607158
607159
607160
607983
607985
611641
611642
611643
611644
612469
612470
612471
613544
613545
613546
614106
51037
131117

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
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1965
2001
2001
2002
2002
2003
2001
1999
1933
1931
1933
1931
1988
1988
1989
1989
1990
1988
1989
2004
1954
2001
2001
1987
1987
1988
1988
1988
1989
1989
1989
1990
1990
1988
1988
1988
1988
1989
1989
1989
1990
1990
1990
1991
2004
1953

México
Belice
Belice
Belice
Belice
México
Belice
Belice
Honduras
Guatemala
Honduras
Guatemala
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Costa Rica

Veracruz

Toledo District
Toledo District
Toledo District
Toledo District
Veracruz

Toledo District
Toledo District

Petén

Petén

Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas del Toro
Limon
Guanacaste
Guanacaste
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas Del Toro
Bocas del Toro
Guanacaste
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MvVZ

UAM

MCz

MCz

MCz

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

ANSP

Verea et al. 1999
UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

umMmz

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

IAVH-CT

ANSP

ANSP

ANSP

Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
Verea et al. 1999
UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

UAM

157603
25744
337400
348353
348354
3287
3288
3304
177653

19200
19201
19434
24019
25738
25741
25742
31380
133517
3278
3281
3296
3319
3348
5338
5390
177652
182887
184170
XXX
XXX
XXX
XXX
XXX
19202
20491
20553
20602
20622
23996
24017
24020
24022
25739
25740
25743

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
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1967
2003
2003
2002
2002
1976
1976
1978
1985
1992-1993
2002
2002
2002
2006
2003
2006
2003
2006
1950
1976
1976
1976
1975
1976
1979
1975
1985
1990
1991

2002
2002
2002
2002
2002
2006
2006
2006
2006
2003
2006
2006

Costa Rica
Panama
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Colombia
Colombia
Colombia
Ecuador
Venezuela
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Costa Rica
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Venezuela
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama

Panama

Limon
Bocas del Toro
Guanacaste
Guanacaste
Guanacaste
Chocé

Chocé

Choco

El Oro

PN Henri Pittier
Panama
Panama

Darien

Darien

Darien

Darien

Darien

Darien

Cartago

Choco

Chocé

Choco

Chocé

Choco

Chocé

Choco

El Oro
Esmeraldas
Manabi

PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
PN Henri Pittier
Panama
Panama
Panama
Panama
Panama

Darien

Darien

Darien

Darien

Darien

Darien

Darien

166



uMmzZ
uMmz
uMmzZ
uMmz
IAVH-CT
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
MSB
MVZ
MVZ
UAM
UAM
KU

KU

KU

KU

KU

KU

KU
IAvH-CT
IAvH-CT
IAvH-CT
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP
ANSP

133516
133519
133518
71377
1632
177910
181841
181842
182890
186593
186594
187008
189094
487559
541544
562426
609205
620173
625318
625721
632557
37162
165340
165341
26007
30953
86614
89116
94886
84135
84295
87721
87752
14390
14414
14417
177909
181839
181840
182888
182889
182891
182892
185811
185812
186595

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
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1951
1952
1950
1906
1977
1985
1989
1989
1990
1994
1994
1993
1997
1964
1986
1986
1994
1994
1998
1999
2004
2011
1977
1977
2004
2004
1994
1997
2002
1989
1989
1993
1993
2007
2007
2007
1985
1989
1989
1990
1990
1990
1990
1992
1992
1994

Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Costa Rica
Colombia
Peru
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Guyana
Guyana
Ecuador
Guyana
Costa Rica
Brasil
Brasil
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Peru

Peru

Peru

Peru

Peru
Guyana
Guyana
Guyana
Peru

Peru

Peru

Peru
Colombia
Colombia
Colombia
Peru
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Ecuador
Ecuador

Guyana

Alajuela

Cartago

Cartago
Puntarenas

Meta

Loreto
Morona-Santiago
Morona-Santiago

Morona-Santiago

Sucumbios

Potaro-Siparuni

Para
Para
Cuyuni-Mazaruni

Cuyuni-Mazaruni

Madre de Dios
Amazonas
Amazonas

Ucayali

Ucayali

Essequibo
Northwest District

Madre de Dios
Madre de Dios
Loreto

Loreto

Vichada

Vichada

Vichada

Loreto
Morona-Santiago
Morona-Santiago
Morona-Santiago
Morona-Santiago
Morona-Santiago
Morona-Santiago
Zamora Chinchipe
Napo
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ANSP
ANSP
ANSP
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
NMNH
MVZ
UAM
UAM
UAM
uMMZ
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MACN
MACN
CBF
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG

189095
189096
189098
559407
562424
562425
562427
562428
586481
586482
609204
622190
625720
625722
625723
627186
627573
636995
644027
165342
25980
26008
29301
117829
55557
55844
57212
58944
60854
61378
63229
63423
63844
65099
65100
65945
71948
72615

55558
55843
56507
56972
57211
58940
59300

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
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1996
1997
1997
1984
1986
1986
1986
1986
1997
1997
1994
1999
1999
1999
1999
2001
2002
2006
2009
1977
2004
2004
2003
1948
2000
2001
2003
2005
2006
2006
2007
2007
2007
2008
2008
2008
2009
2010
2009
2000
2001
2002
2003
2003
2005
2005

Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Guyana
Peru
Peru
Peru
Peru
Peru
Suriname
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Bolivia
Bolivia
Bolivia
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil

Potaro-Siparuni
Potaro-Siparuni

Potaro-Siparuni

Para
Para
Para
Para
Barima-Waini
Barima-Waini

Cuyuni-Mazaruni

Upper Takutu
Tumbes
Amazonas
Ucayali
Ucayali
Ucayali

Para

Para
Amazonas
Acre

Acre

Acre
Amazonas
Acre

Acre

Para

Para

Para
Caranav
Guarayos
Caranav
Para

Para
Roraima
Para
Amazonas
Acre

Para
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MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MPEG
MACN
MACN
TCWC
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
cumv
Cumv
KU
MVzZ
uMmzZ
uMMZ
UMMz
uMMZ
MVZ
CRCM
UAM
UAM
UAM
UAM
KU
uMMZ
UMMz
KU

KU

KU

KU

KU

59894
60057
60853
61377
63228
63606
63843
64800
65101
65944
66049
71885
72593
10503
11989
12113
12115
26407
26463
31020
31024
31054
31059
31060
55697
55761
111940
115573
130856
130857
130858
130859
136299
60-324
11984
11987
11988
20920
40905
70281
70282
89507
89508
93665
93749
93843

Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa cyanoides
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
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2006
2006
2006
2006
2007
2007
2007
2008
2008
2008
2008
2009
2010
1977
1999
1999
1999
2001
1999
1999
1999
1999
1999
1999
2014
2014
2004
1948
1950
1950
1950
1950
1957
1960
1996
1997
1997
2003
1962
1931
1931
1998
1998
2002
2002
2002

Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Brasil
Bolivia
Bolivia
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
Guatemala
Guatemala
México
México

El Salvador
El Salvador
El Salvador

Acre

Acre

Acre

Acre
Amazonas
Acre

Acre

Para

Para

Para

Para
Caranavi
Guarayos
Tamaulipas
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Nayarit
Michoacédn
Michoacdn
Michoacédn
Michoacdn
Colima
Oaxaca
Tabasco
Quintana Roo
Quintana Roo
Veracruz
Campeche
Petén

Petén
Quintana Roo
Campeche
Ahuachapan
Sonsonate
Ahuachapan
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KU

KU
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmz
uMMZ
KU

KU

KU
uMMZ
KU

KU
MVZ
Cumyv
UAM
UAM
UAM
Cumv
UAM
UAM
UAM
UAM
UAM
KU

KU

KU
uMmz
KU

KU

KU
UMMz
uMMZ
KU
TCWC
TCWC
KU

KU
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN

93948
94163
95501
95502
95503
95507
95508
95509
99521
99522
101755
103812
105899
109321
155358
55634
10372
11986
21097
55698
11985
26276
31019
31037
7142
89305
89509
94004
95504
89315
93668
99523
95505
95506
105900
10502
16156
102252
95010
68340
62912
62882
67588
67563
63106
63021

Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanocompsa parellina
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea

Cyanoloxia glaucocaerulea
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2001
2001
1936
1936
1936
1936
1936
1936
2006
2006
1970
1937
1970
2004
1965
2014
1993
1997
2003
2014
1997
1999
1999
1999
1993
1998
1998
2002
1936
1998
2002
2006
1936
1936
1970
1977
2011
1972
2002
1999
1992
1992
1998
1998
1992
1992

El Salvador
El Salvador
México
México
México
México
México
México

El Salvador
El Salvador
México
México
México

El Salvador
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

El Salvador
México
México

El Salvador
El Salvador
México
México
México
México
EE.UU.
México

El Salvador
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Paraguay
Argentina

Ahuachapan
Ahuachapan
Yucatdn
Yucatdn
Yucatdn
Yucatdn
Yucatdn
Yucatan
Usulutan
Usulutan
Veracruz
Yucatan
Veracruz
Santa Ana
Veracruz
Oaxaca
Veracruz
Quintana Roo
Veracruz
Oaxaca
Quintana Roo
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Veracruz
Campeche
Campeche
Ahuachapan
Yucatdn
Campeche
Ahuachapan
Usulutan
Yucatdn
Yucatan
Veracruz
Tamaulipas
Texas
Chiapas
Ahuachapan
Chaco
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Neembucu
Misiones
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MACN
MACN
MACN

umMmMz

MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
CRCM
CRCM
DMNS
LACM
LACM
LACM
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ

71702
71712
71971
222293
55602
62348
65319
62079
65320
65459
71681
72205
52-276
54-145
34631
103147
111532
114496
132502
134406
134410
148500
148501
148502
160137
169001
26947
40800
40801
45288
51170
54168
55694
57685
60937
62191
62194
62993
63613
65330
65332
69479
98802
98803
98805
98807

Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena

Passerina amoena
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2008
2008
2009
1976
1981
1991
1995
1991
1995
1995
2008
2009
1952
1954
2011
1984
2001
2006
1954
1956
1956
1962
1962
1962
1963
1982
1916
1920
1920
1924
1927
1929
1928
1930
1932
1932
1932
1933
1933
1934
1934
1936
1947
1947
1947
1947

Argentina
Argentina
Argentina
Paraguay
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Entre Rios
Entre Rios
Corrientes
Canindeyu
Corrientes
Misiones
Misiones
Misiones
Misiones
Corrientes
Entre Rios
Corrientes
Washington
Washington
Colorado
California
California
California
California
Nevada
Nevada
Nevada
Nevada
Nevada
California
Montana
California
California
California
California
Nevada
California
Baja California Sur
Nevada
Nevada
California
California
California
Nevada
Nevada
Nevada
Nevada
Montana
Montana
Montana
Montana
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MVZ
MVZ
MVZ
uMmz
uMmzZ
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
DMNS
LACM
LACM
LACM
LACM
MSB
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ

98811
98812
98813
107935
155088
54-139
68-69
75-682
83-455
83-483
85-91
43283
111266
114663
114664
114665
28882
122960
122962
132501
132504
133291
134405
134407
134409
156377
156380
156381
25726
25727
26948
28516
40799
45981
48191
55693
57684
61200
62192
62195
62199
62994
63614
65328
65329
71756

Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena

Passerina amoena
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1947
1947
1947
1940
1960
1954
1968
1949
1983
1983
1984
2011
2000
2007
2007
2007
2009
1950
1950
1954
1954
1955
1956
1956
1956
1966
1966
1966
1915
1915
1916
1917
1920
1925
1926
1928
1930
1932
1932
1932
1932
1933
1933
1934
1934
1937

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Canadd
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Montana
Montana
Montana
Washington
Alberta
Washington
Washington
Washington
Washington
Washington
Washington
Colorado
California
California
California
California
New Mexico
California
California
California
Nevada
Nevada
Nevada
Nevada
Nevada
Montana
Montana
Montana
California
California
California
California
California
California
Baja California
Baja California Sur
Nevada
Nevada
California
California
California
California
Nevada
Nevada
Nevada
California
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MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
uMmz
UMMz
CRCM
CRCM
LACM
DMNS
CAS
CAS
MSB
CAS
CAS
CAS
MVZ
CRCM
CRCM
LACM
MSB
TCWC
TCWC
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
CRCM
LACM
MSB
MSB
MSB
MSB
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
CRCM
KU

KU
LACM
MVZ
MVzZ

77786
85307
88557
95641
98804
98810
155089
171819
83-484
93-148
103229
41146
62703
88660
40184
71367
85411
88658
184707
59-492
73-572
115306
40221
10923
6810
03-1693
03-1694
03-1696
07-197
73-218
98-3685
114845
28722
39064
39445
40437
12986
15849
4463
8880
68-70
105922
27756
101105
119818
134408

Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena

Passerina amoena
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1939
1942
1943
1946
1947
1947
1960
1937
1975
1992

1961
1960
2004
1982
1991
1966
2011
1959
1973
2010
2012
1980
1962
1951
1951
1949
2002
1973
1997
2007
2008
2010
2009
2012
1991
2010
1948
1971
1968
1963
1949
1983
1948
1956

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Canadd
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.

Oregon
California
California
California
Montana
Montana
Alberta
South Dakota
Washington
Washington
California
Colorado
Baja California Sur
California
New Mexico
California
California
California
Idaho
Washington
Montana
California
New Mexico
Texas

Texas

Idaho
Idaho

Idaho
Oregon
Washington
Oregon
California
New Mexico
New Mexico
New Mexico
New Mexico
Texas

Texas
Colorado
Washington
Washington
Arizona
Idaho
California
Chihuahua
Nevada
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MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
uMMZ
uMmz
WEFVZ
WFVZ
CRCM
CRCM
CRCM
KU

KU
LACM
MSB
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
uMMZ

152965
156378
25725
26052
28520
45416
48192
62193
65327
65331
66161
71755
71757
71758
74414
98801
98806
75828
75829
47583
6304
54-138
68-74
81-467
100556
78572
112061
26775
118645
118646
132503
148503
28515
28519
40798
54167
62196
62197
62198
65333
74472
77630
93573
98808
98809
107936

Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena

Passerina amoena
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1964
1966
1915
1915
1917
1924
1926
1932
1934
1934
1934
1937
1937
1937
1938
1947
1947
1934
1934
1989
2007
1954
1968
1968
1965
1950
2002
2008
1949
1949
1954
1962
1917
1917
1920
1929
1932
1932
1932
1934
1938
1939
1945
1947
1947
1940

México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Chihuahua
Montana
California
California
California
California
Baja California
California
Nevada
Nevada
Nevada
California
California
California
California
Montana
Montana
Idaho
Idaho
California
California
Washington
Washington
Washington
California
Kansas
California
New Mexico
California
California
Nevada
Nevada
California
California
California
California
California
California
California
Nevada
California
California
California
Montana
Montana
Washington
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uMmzZ
uMmz
DMNS
KU
CRCM
KU
LACM
WEFVZ
CRCM
CRCM
WFVZ
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
WFVZ
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
MSB
MSB
MSB
WEFVZ
WFVZ
MVZ
MSB
MSB
MVZ
MVZ

171820
75827
42502

111726

98-3804

105929

115172
51794

03-1695

89-266

56758
3754
3757
3758
3759
3760
3763
3765
5011
6026
6282
6357
6428
8250
10501
10901
10902
11360
11361
12278
12279
14939
16348
16349
16434
16513
26419
26420
26840
26959
26966
28505
28997
29034
29352
29353

Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea
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1934
1934
1994
2001
1997
1968
2009
1954
1949
1989
2011
1942
1942
1942
1942
1942
1942
1942
1950
1955
1954
1957
2004
1969
1977
1980
1980
1984
1984
1973
1971
2008
2011
2011
2011
2011
2007
2007
2008
1969
1982
1917
2009
2008
1918
1918

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
México
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Guatemala
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Idaho
Wyoming
Colorado
Baja California Sur
Oregon
Sonora
California
Sonora
Idaho
California
California
Nuevo Ledn
Guerrero
Hidalgo
Hidalgo

Tlaxcala
Morelos
Texas
Guerrero
Texas
California
Texas
Tamaulipas
Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

Texas

New Mexico
New Mexico
New Mexico

Texas
California
New Mexico
New Mexico
California
California
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MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
KU
KU
KU
KU
KU

KU

KU

KU
DMNS
MVZ
MVzZ
WFVZ
WEFVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
uMmzZ
uMMZ
uMmz
uMMZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVZ
CAS
CAS
KU

KU
UMMz
CAS
CAS
CAS

29355
29357
29358
29360
29362
29363
29364
31543
35741
36149
36150
36890
37919
37920
38844
41740
45415
48190
48288
52702
55687
55688
55691
64885
70276
70277
70534
70535
71740
71741
71742
71743
71744
71745
71746
71747
71749
71751
72284
85698
89262
89263
95512
95981
96100
96986

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea
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1918
1918
1918
1918
1918
1918
1918
1954
1958
1953
1953
1958
1959
1959
1953
1995
1924
1926
1990
1995
1929
1929
1929
1934
1931
1931
1931
1931
1937
1937
1937
1937
1937
1937
1937
1937
1937
1937
1963
1988
1998
1998
1936
2006
2006
2003

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
EE.UU.
Guatemala
Guatemala
Belice
Belice
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

California
California
California
California
California
California
California
Michoacan
New Mexico
Tamaulipas
Tamaulipas
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Coahuila
Colorado
California
Baja California
North Carolina
California
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Nevada

Petén

Petén

Cayo

Cayo
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
Oaxaca
California
Missouri
Missouri
Yucatdn
Indiana
Indiana
Maine
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uMmzZ
uMmzZ
KU

KU
MVZ
KU

KU

KU

KU

KU

KU
uMMZ
KU
uMMZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
UMMz
uMMZ

98862

98863

100822
100823
105153
105912
105913
105915
105916
105917
105918
114303
118454
119609
119809
119810
119811
119812
119813
119815
119816
119817
121486
121487
124542
124544
135789
135791
135792
135794
135795
136297
139776
139777
139778
139779
139781
139782
139783
139784
143939
143941
147501
150086
151509
151510

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea
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1937
1937
1965
1965
1942
1970
1968
1970
1970
1970
1970
1946
1970
1949
1948
1948
1948
1948
1948
1948
1948
1948
1950
1950
1951
1951
1957
1957
1957
1957
1957
1957
1959
1959
1959
1959
1959
1959
1959
1959
1961
1961
1927
1963
1956
1956

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Bahamas
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
México
México

Texas
Texas
California
California
Nuevo Leon
Arizona
Sonora
Arizona
Arizona
Arizona
Arizona
Texas

Missouri

Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chiapas
Chiapas
Georgia
Georgia
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Colima
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
California
New Mexico
Chiapas
Jalisco
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uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
uMMZ
KU
LACM
MSB
MSB
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVz
KU
LACM
MSB
MSB
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ

151511
151513
151514
163032
163035
164377
164555
172178
176513
236022
105919
110541
26418
26909
119814
132084
135790
153552
155697
163036
164556
29356
29359
29361
55692
71752
71753
96640
51557
110540
26837
26838
124541
124543
126298
135788
135793
136298
139780
143940
143942
163033
163034
29354
71748
71750

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea
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1956
1956
1956
1969
1969
1969
1965
1990
1992
1998
1970
1998
2007
2008
1948
1954
1957
1964
1965
1969
1965
1918
1918
1918
1929
1937
1937
1946
1965
1998
2008
2008
1951
1951
1952
1957
1957
1957
1959
1961
1961
1969
1969
1918
1937
1937

México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
Costa Rica
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Michoacédn
Oaxaca
Oaxaca
Nevada
Nevada
Texas
Florida
Nevada
Texas

Texas
Arizona
California
New Mexico
New Mexico
Chihuahua
Chiapas
Chihuahua
Morelos
Guanacaste
Nevada
Florida
California
California
California
Baja California Sur
California
California
Mexico
Kansas
California
New Mexico
New Mexico
Georgia
Georgia
Hidalgo
Chihuahua
Chihuahua
Colima
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Nevada
Nevada
California
California
California
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MVZ
CAS
uMmzZ
uMmz
WFVZ
KU
KU
TCWC
TCWC
UCLA
uMmz
UMMz
KU
KU
MSB
MVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
TCWC
TCWC
TCWC
WEFVZ
KU
KU
MSB
MVzZ
MVZ
MVZ
MVZ
TCWC
TCWC
TCWC
KU
KU
MSB
CAS
UMMz
uMmz
CAS
TCWC
TCWC
UCLA
UMMz
uMmz

71754
95966
151512
70278
26967
91902
98205
16231
16490
36561
95510
95511
31542
35300
28960
52974
52975
52976
52980
52981
12985
13836
9911
26960
118455
36595
40360
52968
52972
52973
52983
3761
3762
9613
76563
105914
26160
88633
151512
70278
72285
16231
16490
36561
95510
95511

Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina caerulea

r r r r r r r r r r r r rrrrITr>Tr>Tr>Ir>Ir>Ir>IrT>IT>ITIT I r I r T X rTrTTrTrTr T T T I I I I I T

1937
2006
1956
1931
1964
2001
2006
2010
2011
1966
1936
1936
1954
1955
2009
1928
1928
1928
1928
1928
1991
2000
1972
1974
1971
1954
2012
1928
1928
1928
1928
1942
1942
1974

1969
2007
1965
1956
1931
1964
2010
2011
1966
1936
1936

EE.UU.
EE.UU.
México
Guatemala
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Nicaragua
México
México
México
México
EE.UU.
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Costa Rica
EE.UU.
México
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
Guatemala
México
EE.UU.
EE.UU.
Nicaragua
México
México

California
Indiana
Michoacédn
Petén
Oaxaca
Missouri
Kansas
Texas
Texas

CEC
Yucatdn
Yucatan
Durango
Chiapas
New Mexico

Texas

Texas

Texas
Guanacaste
Missouri
Michoacan
New Mexico

Texas
Kansas
Arizona
New Mexico
California
Michoacédn
Petén
Oaxaca
Texas
Texas

CEC
Yucatdn
Yucatan
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MSB
MSB
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
MSB
MSB
MSB
MSB
MSB
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
uMmzZ
uMmz
KU
MVZ

24352
24359
6027
6028
10467
11092
11698
13312
13893
14359
14367
14727
14728
14907
14908
15848
16302
16327
16350
16601
16630
16688
24268
24577
24583
29016
30825
32587
33695
33696
45614
61562
98203
98204
101182
108885
114305
114306
114307
114308
114309
114310
114311
114312
118835
123353

Passerina caerulea
Passerina caerulea

Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris

Passerina ciris
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2004
2004
1955
1956
1978
1982
1985
1995
2001
2004
2006

2002
2009
2007
2010
2011
2011
2011
2011
2011
2006
2004
2004
2004
2008
2011
1955
1957
1956
1964
1968
2006
2006
1967
1994
1946
1946
1946
1946
1946
1946
1946
1946
1969
1951

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
New Mexico
New Mexico
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
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MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
uMMZ
uMmz
uMMZ
MVZ
uMMZ
MCz
MCz
MCz
MVzZ
MVZ
UAM
UAM
MVzZ
MVZ
UAM
KU

KU

KU

KU
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
TCWC
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
WEFVZ

124547
124548
153556
153557
153558
153559
153560
153561
153562
153564
153567
153568
154015
158258
171774
171775
178369
224574
338835
338838
338839
136301
136302
21607
31051
153569
154016
11029
109716
109722
93800
94076
153565
154014
154019
164379
14834
114313
114314
114315
155225
85370
95520
95521
95522
7781

Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris

Passerina ciris
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1951
1951
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1964
1962
1947
1947
1982
1947
2011
2011
2011
1957
1957
2003
1999
1964
1964
1999
2004
2004
2002
2002
1964
1964
1964
1975
2009
1946
1946
1946
1960
1936
1936
1936
1936
1959

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
EE.UU.
México
El Salvador
El Salvador
El Salvador
El Salvador
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Bahamas
México
México
México
México
México

Georgia
Georgia
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Oklahoma
Texas
Texas
Texas
Texas
Colima
Colima
Veracruz
Jalisco
Sonora
Texas
Jalisco
La Paz
La Paz
Ahuachapan
Sonsonate
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas

Yucatan
Yucatdn
Yucatan
Yucatdn
Colima
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WFVZ
KU

KU

KU
MVZ
MVZ
MVZ
TCWC
uMmz
UMMz
WFVZ
WEFVZ
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
KU
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
MSB
MSB
MCz
MSB
Ccumv
KU

KU

KU

KU

KU

KU

KU

9652
109728
111938
93641
153563
154017
154018
16538
114904
133514
26995
7780
10903
11359
11529
13175
13835
14417
9219
106582
11091
11168
11238
11530
11676
11678
14430
14577
14578
15344
16303
16477
7374
16592
24375
24582
338836
24581
37157
100231
102530
102531
105941
105946
105947
33444

Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina ciris
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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1959
2004
1993
2002
1964
1964
1964
2011
1947
1950
1958
1958
1980
1984
1986
1995
2002
2002
1973
1969
1982
1982
1980
1986
1971
1973
2005
2006
2006
2009
2011
2011
1967
2011
2004
2004
2011
2004
1990
1957
1973
1973
1968
1969
1969
1956

México
El Salvador
México
El Salvador
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Costa Rica
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Nicaragua
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Colima
La Paz

Oaxaca

Sonsonate

Texas
Texas
Texas
Texas

Texas

Guanacaste

Sinaloa
Sinaloa
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Coahuila
Chiapas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas

Matagalpa

Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
New York
Kansas
Kansas
Kansas
Virginia
Virginia
Virginia
Kansas
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KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
LACM
MSB
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
UAM
UAM
UAM
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmzZ
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
WFVZ
WEFVZ

45613
46816
49273
54645
57501
57867
87871
88601
91661
39985
121488
121489
124545
141719
164557
18559
19076
20730
101602
101605
101606
104953
110591
110592
110594
110595
114669
115986
154632
207620
207943
224049
225164
228196
228271
235112
237240
238904
242422
97212
97213
97214
97215
97412
33447
6500

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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1964
1964
1965
1966
1967
1967
1995
1997
1977
2012
1950
1950
1951
1959
1976
2003
2003
2003
1938
1938
1938
1940
1940
1940
1940
1940
1947
1948
1959
1984
1981
1985
1987
1988
1988
1992
1993
2004
2009
1938
1938
1938
1938
1938
1983
2007

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Florida
New Mexico
Chiapas
Chiapas
Georgia
California
Florida
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Ohio
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Tennessee
Tennessee
Tennessee
Tennessee
Tennessee
Indiana
Missouri

183



cumv
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
UAM
UAM
UAM
UAM
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmzZ
uMMZ
UMMz
uMMZ
uMmzZ
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
WEFVZ
WFVZ
WEFVZ

54397
105940
105942
105943
105944
105945

31856

33445

33693

33694

34137

45612

87237
163037
163038
178370

80308

18877

20766

21277

21591
101601
101604
110593
114687
119607
134797
156601
159370
171904
232238
239385
240534
242607
242615
243060

83500

84968

96914

97406

97407

97409

98539

26992

26993

33448

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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2011
1968
1969
1969
1969
1969
1954
1956
1957
1957
1957
1964
1994
1971
1969
1982
1940
2003
2003
2003
2003
1938
1938
1940
1947
1949
1953
1961
1963
1938
1991
2004
1967
2006
2007
2012
1936
1935
1937
1938
1938
1938
1938
1982
1982
1983

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Bahamas
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

New York
Ohio
Virginia
Virginia
Virginia
Virginia
Kansas
Kansas
Kansas
Kansas
Nebraska
Kansas
Kansas
Nevada
Nevada
Oklahoma
Nevada
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan

Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan

Tennessee

Tennessee

Tennessee

Michigan
Texas
Texas

Indiana
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WFVZ
KU
uMmzZ
LACM
WFVZ
WEFVZ
CAS
CAS
CAS
Cumv
KU
KU
KU
LACM
MVZ
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmzZ
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ

47604
92886
241606
113937
47838
47839
71713
72287
92126
52860
93687
93725
93804
41596
55695
104734
110597
110598
110599
110600
115088
116494
158386
171905
204129
207289
207297
207303
207306
207310
207314
207318
207319
207320
207321
207322
207323
207324
207328
207333
207336
207337
207338
207341
207342
207343

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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1989
2003

2004
1988
1988
1983
1965
1997
2008
2002
2002
2002
1958
1929
1939
1940
1940
1940
1940
1947
1949
1963
1939
1979
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
El Salvador
El Salvador
El Salvador
Guatemala
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

North Carolina
Kansas
Michigan
Florida
Texas

Texas
Indiana
Oaxaca
Indiana
New York
Ahuachapan
Ahuachapan
Ahuachapan
Zacapa

Baja California Sur
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz

Veracruz

185



uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmz
UMMz
uMmzZ
UMMz
uMmz
CAS
CAS
CAS
CAS
CAS
CAS
CAS
CAS
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
KU
MSB
TCWC
TCWC
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
UMMz

207344
212286
241656
71123
71205
71206
74952
82961
90369
95516
95517
71712
83982
84209
84834
85636
92123
92127
95925
111772
112255
112932
113439
117535
120395
93830
97083
40438
16154
16475
133513
136593
159322
159323
205154
207305
207307
207308
207309
207311
207312
207313
207316
207317
207325
207327

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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1975
1948
2007
1933
1933
1933
1934
1936
1936
1936
1936
1983
1985
1988
1988
1994
1996
1997
2002
2002
2008
2008
2008
2011
2011
2002
2005
2012
2010
2011
1950
1954
1963
1963
1981
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975

México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
El Salvador
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Costa Rica
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

Veracruz
Kentucky
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Yucatan
Yucatdn
Indiana
Indiana

Indiana

Pennsylvania

Indiana
Indiana
Indiana
Indiana
Morelos
Missouri
Missouri
Missouri
Missouri

Kansas

Sonsonate

Missouri

New Mexico

Texas
Texas

Guanacaste

Michigan

New Mexico

New Mexico

Michigan
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz

Veracruz
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uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmzZ
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
WFVZ
CAS
CAS
CAS
CAS
CAS
CRCM
CRCM
cumv
Cumv
cumv
Cumv
KU
MSB
MSB
MVzZ
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
UMMz
uMmz
WFVZ
CAS
CAS
CRCM
CRCM
Cumv

207330
207331
207332
207335
207339
207350
212287
215516
70293
71075
74955
74956
26974
85324
84208
96044
95644
95928
3
3
50464
52024
53159
53222
46441
29896
39843
149867
10338
11142
11680
11789
13356
13678
14945
15884
16328
16512
70531
70532
55170
95661
96048
3
3
39909

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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1975
1975
1975
1975
1975
1974
1949
1969
1931
1933
1934
1934
1965
1991
1987
1988
1995
2003
1952
1952
2002
2005
2009
2009
1964
2007
2012
1963
1977
1980
1977
1986
1995
2000
2008
2010
2011
2011
1931
1931
2006
1995
1996
1952
1984
1976

México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
Guatemala
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Belice
Belice
Guatemala
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Kentucky
Michigan
Petén
Indiana
Michigan
Michigan
Oaxaca
Indiana
Indiana
Indiana
Indiana
Indiana
lowa
lowa
New York
New York
Maryland
New York
Kansas
Florida
New Mexico
California
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Cayo
Cayo

Indiana
Indiana
lowa
Michigan
New York
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cumv
Cumyv
cumv
KU
KU
KU
KU
KU
MSB
MSB
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
UAM
UAM
UMMz
WFVZ
Cumv
cumv
MCZ
MCZ
TCWC
WFVZ
KU
KU
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
UMMz
uMmz
KU
KU
LACM
UAM

44518
51108
53371
105938
105951
111933
112249
78799
26789
30568
10369
11093
12961
13400
13452
14369
6737
6738
9912
22237
9965
242699
32071
49495
54960
337824
348997
15329
26968
43421
54644
101603
105703
110596
216599
228197
228198
74551
93990
96917
97410
98540
31855
92884
110802
21587

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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2012
2002
2009
1968
1970
1991
2008
1982
2007
2007
1977
1982
1987
1997
1998
2005
1962
1962
1974
2005
1985
2011
1983
2000
1860
2010
1967

1980
1963
1966
1938
1938
1940
1970
1988
1989
1934
1938
1937
1938
1938
1954
2003
1999
2003

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Nicaragua
Nicaragua
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México

New York
New York
New York
Oaxaca
Veracruz
Guerrero
Kansas
lowa
Louisiana
Louisiana
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Zelaya
Zelaya
Texas
Missouri
Wisconsin
Michigan
Connecticut
New York

Massachusetts
Massachusetts
Texas

New York
Kansas

Kansas
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Tennessee
Michigan
Kansas

Kansas
California

Veracruz
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UAM
uMmz
uMmzZ
uMmz
uMmzZ
uMmz
uMmz
uMMZ
CAS
CAS
CAS
DMNS
KU
KU
KU
LACM
MSB
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
WEFVZ
CAS
CAS
KU
KU
KU
KU
KU
KU
TCWC
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ
UMMz
uMMZ

21602
119608
225165
241382
74552
74951
96916
97411
87728
88630
95923
41048
121685
82785
93995
41595
30973
201714
207293
207296
207298
207301
207302
207315
207334
207340
207345
207346
71204
26975
68493
85635
109329
82787
93643
93824
93963
94072
16476
106549
204131
205144
207300
207304
207326
207347

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea

Passerina cyanea
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2003
1949
1986
2003
1934
1934
1937
1938
1996
1965
2002
1982
2012
1986
2002
1959
2011
1978
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1975
1933
1965
1969
1993
2004
1986
2002
2002
2002
2002
2011
1940
1980
1979
1975
1975
1975
1975

México
Bahamas
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

El Salvador
Guatemala
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.

El Salvador
EE.UU.

El Salvador
El Salvador
El Salvador
El Salvador
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México

Veracruz

Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Michigan
Tennessee
Indiana
California
Indiana
Indiana
Kansas
Kansas
Ahuachapan
Alta Verapaz
New Mexico
Michigan
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Veracruz
Michigan
Oaxaca
California
Indiana
Santa Ana
Kansas
Sonsonate
Sonsonate
Ahuachapan
Sonsonate
Texas
Michigan
Michigan
Michigan
Veracruz
Veracruz
Veracruz

Veracruz
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uMmzZ
uMmz
uMmzZ
KU
KU
MSB
TCWC
UAM
WFVZ
WEFVZ
CRCM
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
WEFVZ
WFVZ
MCZ
cumv
MVzZ
cumv
MVzZ
MVZ
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmz
uMMZ
uMmzZ
KU
KU
KU
MVZ
MVZ
KU
KU
UMMz
WEFVZ
UMMz
WEFVZ
KU
KU
TCWC
MVZ
UMMz
CRCM

207348
243395
95515
80478
96364
26788
13646
21956
26976
54248
03-1700
12962
6739
6740
7635
54247
56604
348998
55731
136303
55735
153050
153570
130861
130864
130862
130865
130867
151518
101685
101634
111939
136304
153571
115929
115946
130868
28005
130863
28006
32933
101633
5711
150089
154656
60-303

Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina cyanea
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina leclancherii
Passerina rositae
Passerina rositae

Passerina rositae
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1975
2008
1936
1983
2005
2007
2000
1991
1970
2002
1952
1987
1962
1962
1968
2002
2009
1971
2014
1957
2014
1963
1964
1950
1950
1950
1950
1950
1956
1970
1969
2002
1957
1964
2001
2001
1950
1970
1950
1970
1955
1969
1953
1963
1959
1960

México
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Costa Rica
Guatemala
EE.UU.
EE.UU.
Nicaragua
Nicaragua
EE.UU.
Guatemala
Guatemala
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

Veracruz
Michigan
Yucatan
lowa
Kansas
Louisiana
Texas
Vermont

Puntarenas

lowa
Texas
Zelaya
Zelaya
Texas

Massachusetts
Oaxaca
Colima
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Michoacan
Michoacéan
Michoacan
Michoacéan
Michoacan
Oaxaca
Chiapas
Oaxaca
Oaxaca
Colima
Oaxaca
Michoacan
Michoacan
Guerrero
Oaxaca
Michoacan
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Guerrero
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
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MVZ
uMmz
KU
CRCM
KU

KU
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
TCWC
MSB
UCLA
WFVZ
WEFVZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
uMMZ
UMMz
MVZ
MVZ
uMMZ
UMMz
CRCM
MVZ
MVZ
MVZ
MVzZ

150090
154657
115930
60-304
102257
105960
3767
3768
5016
6029
6030
6031
24171
37796
54441
54585
55696
55702
55703
55705
55707
55708
55709
55711
55713
55714
55716
55717
55718
55719
59861
105184
129976
135797
135798
151516
151517
153553
153555
210305
210333
62-50
135796
55700
55701
136300

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor

Passerina versicolor
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1963
1959
2002
1960
1972
1969
1942
1942
1950
1955
1955
1956
8888
1961
2003
2004
1928
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1929
1931
1929
1953
1957
1957
1956
1956
1964
1964
1966
1966
1962
1957
1929
1929
1957

México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
Guatemala
Guatemala
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Chiapas
Nuevo Ledn
Veracruz
Morelos
Texas
Texas
Texas
Arizona

Sinaloa

Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur

Chihuahua
Chihuahua
Chiapas

Sinaloa

Sonora

Oaxaca

Sinaloa

Sinaloa

Sinaloa
Chihuahua

Baja California Sur
Baja California Sur
Colima
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MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
LACM
MVZ
MVZ
KU

KU

KU

KU
WFVZ
KU

KU
TCWC

153554
55697
55699
55704
55710
55715
59860
41594

105185
55712
35743
38498
38500
41768
55487

101843
35744

6741

Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor
Passerina versicolor

Passerina versicolor
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1964
1928
1929
1929
1929
1929
1931
1958
1928
1929
1958
1960
1960
1963
2008
1970
1958
1962

México
México
México
México
México
México
México
Guatemala
México
México
México
México
México
México
Guatemala
México
México
México

Oaxaca

Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Baja California Sur
Zacapa

Baja California Sur
Baja California Sur
Sonora
Chihuahua
Chihuahua
Sinaloa

Sinaloa
Sonora
San Luis Potosi
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Apéndice lll. Pieles de estudio medidas

Pieles de estudio sobre las que se tomaron las mediciones de pico y coloracién. Los
especimenes se encuentran depositados en: AMNH, American Museum of Natural
History (New York, NY, EE.UU.); CAL, California Academy of Sciencies (San Francisco,
CA, EE.UU.); MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(Buenos Aires, Argentina) y MVZ, Museum of Vertebrate Zoology University of
California Berkeley (Berkeley, CA, EE.UU.).

Se indican con * los individuos de Cyanocompsa brissonii de Corrientes con muestra de
tejido asociados, considerados para el capitulo 6.

Colecciéon # Ejemplar Especie/subespecie Sexo Afo Origen

AMNH 102650 Amaurospiza concolor concolor M 1907 Nicaragua

AMNH 102649 Amaurospiza concolor concolor M 1907 Nicaragua

AMNH 515475 Amaurospiza concolor concolor M Panama

AMNH 801537 Amaurospiza concolor concolor M 1967 Panama

AMNH 792653 Amaurospiza concolor concolor M 1966 Panama

AMNH 801538 Amaurospiza concolor concolor H 1967 Panama Chiriqui
AMNH 515478 Amaurospiza concolor concolor H Panama Chiriqui
AMNH 392909 Amaurospiza concolor concolor H 1922 Costa Rica Guanacaste
AMNH 801539 Amaurospiza concolor concolor H 1967 Panami Chiriqui
AMNH 103812 Amaurospiza concolor concolor H 1909 Nicaragua Pefia Blanca
Mvz 117884 Amaurospiza concolor relicta M 1940 Meéxico Guerrero
Mvz 121493 Amaurospiza concolor relicta M 1950 Meéxico Guerrero
MVzZ 153575 Amaurospiza concolor relicta M 1964 México Morelos
Mvz 153574 Amaurospiza concolor relicta M 1964 Meéxico Morelos
AMNH 778551 Amaurospiza concolor relicta M 1961 México Morelos
Mvz 117883 Amaurospiza concolor relicta H 1940 Meéxico Guerrero
Mvz 117882 Amaurospiza concolor relicta H 1940 Meéxico Guerrero
AMNH 778554 Amaurospiza concolor relicta H 1961 Meéxico Morelos
MACN 62009 Amaurospiza moesta M 1991 Argentina Misiones
MACN 31319 Amaurospiza moesta M 1948 Argentina Misiones
MACN 48248 Amaurospiza moesta M 1962 Argentina Corrientes
MACN 32178 Amaurospiza moesta M 1949 Argentina Misiones
MACN 45387 Amaurospiza moesta M 1961 Argentina Misiones
MACN 18521 Amaurospiza moesta M 1925 Argentina Misiones
MACN 33197 Amaurospiza moesta H 1951 Argentina Misiones
MACN 31320 Amaurospiza moesta H 1948 Argentina Misiones
MACN 34937 Amaurospiza moesta H 1953 Argentina Misiones
MACN 39092 Amaurospiza moesta H 1958 Argentina Misiones
MACN 48249 Amaurospiza moesta H 1962 Argentina Corrientes
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MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ

MVzZ

AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ

AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN

9647
29198
69712
60429
7167
71972
69202
8428
69203
8914
60327
60334
71556
72008
244774
244797
244803
244775
244793
244777
244790
244802
244800
244801
139065
139064
107345
514151
107346
514152
514154
139066
107349
798312
798305
798304
798318
798317
798307
73275
73276
73277
73444
73448
70184
69910

Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii brissonii
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii caucae
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes)
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
Cyanocompsa brissonii (Corrientes) *
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1917
1944
1994
1989
1905
2010
2005
1913
2005
1914
1989
1989
2008
2009
1927
1927
1927
1927
1926
1927
1927
1927
1927
1927
1958
1958
1910
1904
1911
1904
1904
1958
1910
1961
1961
1961
1962
1962
1961
2014
2014
2014
2015
2015
2006
2006

Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Brasil

Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Colombia
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina

Tucumdn
Catamarca
Formosa
Chaco

La Rioja
Jujuy

Jujuy
Tucuman
Jujuy
Tucuman
Chaco
Chaco
Chaco
Chaco

Bahia
Pernambuco
Pernambuco
Bahia

Ceara

Bahia

Bahia
Pernambuco
Pernambuco

Pernambuco

Caldas

Caldas

Valle del Cauca
Caldas
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
Corrientes
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MACN 69703 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) * M 2006 Argentina Corrientes
AMNH 798315 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) H 1961 Argentina Corrientes
AMNH 798311 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) H 1961 Argentina Corrientes
MACN 69359 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) H 2006 Argentina Corrientes
MACN 69635 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) H 2006 Argentina Corrientes
MACN 72234 Cyanocompsa brissonii (Corrientes) H 2009 Argentina Corrientes
AMNH 514144 Cyanocompsa brissonii minor M 1898 Venezuela Sucre
AMNH 514145 Cyanocompsa brissonii minor M 1898 Venezuela Sucre
AMNH 150704 Cyanocompsa brissonii minor M 1919 Venezuela Distrito Capital
AMNH 514143 Cyanocompsa brissonii minor M 1898 Venezuela Sucre
AMNH 188490 Cyanocompsa brissonii minor M 1925 Venezuela

AMNH 514148 Cyanocompsa brissonii minor H 1898 Venezuela Sucre
AMNH 514146 Cyanocompsa brissonii minor H 1898 Venezuela Sucre
AMNH 514147 Cyanocompsa brissonii minor H 1898 Venezuela Sucre
AMNH 188491 Cyanocompsa brissonii minor H 1925 Venezuela Sucre
AMNH 514149 Cyanocompsa brissonii minor H 1898 Venezuela Sucre
MACN 62332 Cyanocompsa brissonii sterea M 1991 Argentina Misiones
MACN 62200 Cyanocompsa brissonii sterea M 1991 Argentina Misiones
MACN 62209 Cyanocompsa brissonii sterea M 1991 Argentina Misiones
MACN 45359 Cyanocompsa brissonii sterea M 1961 Argentina Misiones
MACN 32168 Cyanocompsa brissonii sterea M 1949 Argentina Misiones
MACN 63894 Cyanocompsa brissonii sterea H 1992 Argentina Misiones
MACN 63494 Cyanocompsa brissonii sterea H 1993 Argentina Misiones
MACN 67580 Cyanocompsa brissonii sterea H 1998 Argentina Misiones
MACN 9638 Cyanocompsa brissonii sterea H 1917 Argentina Misiones
MACN 53714 Cyanocompsa brissonii sterea H 1959 Argentina Misiones
AMNH 233550 Cyanocompsa cyanoides cyanoides M 1927 Panama Chiman
AMNH 155096 Cyanocompsa cyanoides cyanoides M 1912 Ecuador Esmeraldas
AMNH 113360 Cyanocompsa cyanoides cyanoides M 1912 Colombia Choco
AMNH 135142 Cyanocompsa cyanoides cyanoides M 1914 Panama Darien
AMNH 135143 Cyanocompsa cyanoides cyanoides M 1915 Panama Darien
AMNH 135147 Cyanocompsa cyanoides cyanoides H 1915 Panama Darien
AMNH 135146 Cyanocompsa cyanoides cyanoides H 1915 Panama Darien
AMNH 233549 Cyanocompsa cyanoides cyanoides H 1927 Panama Chiman
AMNH 173537 Cyanocompsa cyanoides cyanoides H 1922 Ecuador Chimbo
AMNH 514058 Cyanocompsa cyanoides cyanoides H 1893 Venezuela Lara

Mvz 165342 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1977 Peru Amazonas
AMNH 325032 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1938 Venezuela Bolivar
AMNH 514084 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1905 Brasil Para
AMNH 514092 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1899 Venezuela Amazonas
AMNH 148829 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1915 Brasil Para
AMNH 514085 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1905 Brasil Para
AMNH 41190 Cyanocompsa cyanoides rothschildii M 1889 Guayana Francesa

MVzZ 165341 Cyanocompsa cyanoides rothschildii H 1977 Peru Amazonas
Mvz 165340 Cyanocompsa cyanoides rothschildii H 1977 Peru Amazonas
AMNH 514091 Cyanocompsa cyanoides rothschildii H 1899 Venezuela Amazonas
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AMNH 514081 Cyanocompsa cyanoides rothschildii H 1904 Brasil Para

AMNH 514080 Cyanocompsa cyanoides rothschildii H 1906 Brasil Amazonas
MVZ 155359 Cyanocompsa cyanoides concreta M 1965 México Veracruz
AMNH 397461 Cyanocompsa cyanoides concreta M 1925 Guatemala

AMNH 776214 Cyanocompsa cyanoides concreta M 1961 México Oaxaca

AMNH 776215 Cyanocompsa cyanoides concreta M 1961 Meéxico Oaxaca

AMNH 814717 Cyanocompsa cyanoides concreta M 1977 Meéxico Chiapas

Mvz 155360 Cyanocompsa cyanoides concreta H 1965 Meéxico Veracruz
AMNH 328642 Cyanocompsa cyanoides concreta H 1933 Honduras Cortes

AMNH 397466 Cyanocompsa cyanoides concreta H 1928 Guatemala

AMNH 397464 Cyanocompsa cyanoides concreta H 1926 Guatemala Alta Verapaz
AMNH 397465 Cyanocompsa cyanoides concreta H 1926 Guatemala Alta Verapaz
Mvz 108885 Cyanocompsa cyanoides toddi M 1932 Costa Rica Puntarenas
MVZ 157603 Cyanocompsa cyanoides toddi M 1967 Costa Rica Limon

Mvz 131117 Cyanocompsa cyanoides toddi M 1953 Costa Rica Guanacaste
AMNH 102645 Cyanocompsa cyanoides toddi M 1907 Nicaragua Matagalpa
AMNH 392899 Cyanocompsa cyanoides toddi M 1922 Costa Rica Guanacaste
MVZ 108886 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1933 CostaRica Alajuela

Mvz 131118 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1954 Costa Rica Limon

AMNH 102647 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1907 Nicaragua Matagalpa
AMNH 392906 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1925 Costa Rica Limon

AMNH 392896 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1922 Costa Rica Puntarenas
AMNH 392894 Cyanocompsa cyanoides toddi H 1925 Costa Rica Limon

AMNH 230414 Cyanocompsa parellina beneplacita M 1922 México San Luis Potosi
AMNH 406742 Cyanocompsa parellina beneplacita M 1908 Meéxico Tamaulipas
AMNH 230413 Cyanocompsa parellina beneplacita M 1922 México San Luis Potosi
AMNH 768723 Cyanocompsa parellina beneplacita M 1941 Meéxico Tamaulipas
AMNH 706069 Cyanocompsa parellina beneplacita M 1938 Meéxico Tamaulipas
AMNH 84476 Cyanocompsa parellina beneplacita H 1888 México Tamaulipas
Mvz 86610 Cyanocompsa parellina parellina M 1942 El Salvador San Miguel
Mvz 133756 Cyanocompsa parellina parellina M 1955 Meéxico Chiapas

Mvz 155358 Cyanocompsa parellina parellina M 1965 Meéxico Veracruz
AMNH 707232 Cyanocompsa parellina parellina M 1923 Meéxico Veracruz
AMNH 328639 Cyanocompsa parellina parellina M 1937 Honduras Francisco Morazan
AMNH 707231 Cyanocompsa parellina parellina M 1923 Meéxico Veracruz
AMNH 328629 Cyanocompsa parellina parellina M 1937 Honduras Francisco Morazan
AMNH 328631 Cyanocompsa parellina parellina M 1937 Honduras Francisco Morazan
CAL 72283 Cyanocompsa parellina indigotica M 1965 México Oaxaca

AMNH 778550 Cyanocompsa parellina indigotica M 1961 Meéxico Guerrero
AMNH 791395 Cyanocompsa parellina parellina H 1968 Meéxico Campeche
AMNH 788653 Cyanocompsa parellina parellina H 1901 México Veracruz
AMNH 786268 Cyanocompsa parellina parellina H 1965 México Veracruz
AMNH 786267 Cyanocompsa parellina parellina H 1964 México Veracruz
AMNH 328640 Cyanocompsa parellina parellina H 1937 Honduras Olancho
AMNH 423599 Cyanocompsa parellina parellina H 1917 Nicaragua Matagalpa
AMNH 806721 Cyanocompsa parellina indigotica H 1904 México Colima
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AMNH
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MVzZ
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MACN
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVvzZ

91629
62912
67563
71702
71712
39073
29184
8566
48209
8395
9962
163297
71681
412a
8965
55602
62348
65320
65459
62192
62195
98805
98802
133291
134407
835399
47767
365195
365180
62196
62198
156378
134408
119818
365182
89070
761006
365198b
761013
164377
105150
107834
51287
124541
124543
105148

Cyanocompsa parellina indigotica

Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Cyanoloxia glaucocaerulea
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina amoena
Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea caerulea

Passerina caerulea caerulea
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1903
1992
1998
2008
2008
1958
1942
1904
1962
1909
1919
1973
2008
1925
1916
1981
1991
1995
1995
1932
1932
1947
1947
1955
1956
1899
1889
1892
1884
1932
1932
1947
1956
1948
1903
1896
1888
1918
1900
1969
1934
1921
1878
1951
1951
1932

México
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Paraguay
Argentina
Argentina
Argentina
Paraguay
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
Argentina
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
Canada
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU
EE.UU
EE.UU
EE.UU
México
EE.UU
EE.UU
México
Canada
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Sinaloa
Misiones
Misiones
Entre Rios
Entre Rios
Misiones
Buenos Aires
Sapucay
Corrientes
Misiones
Misiones
Dpto Central
Entre Rios
Buenos Aires
Buenos Aires
Corrientes
Misiones
Misiones
Corrientes
California
California
Montana
Montana
Nevada
Nevada
Colorado
British Columbia
Wyoming
Colorado
California
California
Montana
Nevada
Chihuahua
Colorado
California
Alamos
British Columbia
California
Texas

Texas
Georgia
South Carolina
Georgia
Georgia
South Carolina
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MVZ
MVZ
MVZ
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ
MVzZ
MVZ
AMNH
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVzZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
MVZ
CAL
CAL
CAL
CAL
CAL
MVZ
MVzZ
AMNH
AMNH

76569
86612
86615
392871
392875
328616
155697
86614
86613
392873
135795
135794
135792
135791
139781
135793
139780
135790
135788
143942
29363
29360
29358
28511
28509
29361
29354
29359
28510
28512
122326
122324
122322
119125
122325
96640
126298
52932
52929
52935
22635
52943
153563
36656
365265
365258

Passerina caerulea caerulea
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea lazula
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea interfusa
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea salicaria
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerina caerulea eurhyncha
Passerinas ciris ciris

Passerina ciris ciris

Passerinas ciris ciris

Passerina ciris ciris

Passerinas ciris ciris

Passerina ciris ciris

Passerinas ciris ciris

Passerina ciris ciris

Passerina ciris ciris
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1859
1942
1942
1924
1923
1932
1965
1942
1942
1924
1957
1957
1957
1957
1959
1957
1959
1957
1957
1961
1918
1918
1918
1917
1917
1918
1918
1918
1917
1917
1918
1918
1918
1917
1950
1952
1952
1890
1890
1906
1909
1909
1964
1902
1907
1906

EE.UU.

El Salvador
El Salvador
Costa Rica
Costa Rica
Honduras
Costa Rica
El Salvador
El Salvador
Costa Rica
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.

Columbia
San Miguel
Sonsonate
Guanacaste

Francisco Morazan
Guanacaste
Sonsonate
Sonsonate
Guanacaste
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
Chihuahua
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
California
DF

DF

Hidalgo
Louisiana
Louisiana
Georgia
Georgia
Georgia
Texas
Georgia
Florida

Florida
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CAL
CAL
AMNH
AMNH
CAL
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ
MVzZ
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVZ
CAL
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
CAL
CAL
MVZ
AMNH
MVZ
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH

52937
52930
365305
365311
52924
519397
824199
837002
69686
55417
365104
760994
760999
365114
84491
760987
365041
365062
365051
519355
365103
761000
365113
707245
153570
136303
101046
101045
101046b
36864
153571
61541
778465
519418
101047
519414
26
61540
57230
519416
150089
776545
776541
519422
240867
776547

Passerina ciris pallidior
Passerina ciris pallidior
Passerina ciris pallidior
Passerina ciris pallidior
Passerina ciris pallidior
Passerina ciris pallidior
Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina cyanea

Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina cyanea

Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior
Passerina leclancherii grandior

Passerina leclancherii grandior

Passerina leclancherii leclancherii
Passerina leclancherii leclancherii
Passerina leclancherii leclancherii
Passerina leclancherii leclancherii

Passerina leclancherii leclancherii

Passerina rositae
Passerina rositae
Passerina rositae
Passerina rositae
Passerina rositae

Passerina rositae
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1891
1886
1918
1889
1892
1937?
1975
2009
1887
1891
1890
1902
1887
1894
1886
1923
1890
1907
1897
1887
1902
1889
1898
1922
1964
1957
1906
1906
1906
1889
1964
1952
1962
1879
1906
1902
1906
1952
1902
1902
1963
1961
1961
1877
1927
1961

EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
EE.UU.
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
Texas
New York
New York
New York
South Carolina
Virginia
Georgia
Minnesota
Wisconsin
Texas
Veracruz
New York
New York
New York
Virginia
Virginia
Minnesota
Wisconsin
Tamaulipas
Oaxaca
Colima
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Jalisco
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Acapulco
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Guerrero
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
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AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
CAL
CAL
AMNH
CAL
CAL
MVZ
MVzZ
MVZ
AMNH
CAL
AMNH
AMNH
AMNH
AMNH
MVzZ
MVZ
MVZ
AMNH
AMNH
CAL
CAL
CAL
CAL
CAL
CAL
AMNH
CAL
CAL
CAL

519419
776542
776221
41356
150090
776555
519421
776554
776228
240866
776229
776228
776230
65247
52923
761017
65245
65246
135796
105183
54574
84520
38240
761031
761027
761028
761035
55700
55715
55698
761041
761038
62127
62126
62125
61776
42296
66952
365209
62869
62128
28489

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina rositae

Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor versicolor
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor pulchra
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
Passerina versicolor dickeyae
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1879
1961
1961
1872
1963
1961

1961
1961
1927
1961
1961
1961
1951
1891
1898
1952
1951
1957
1934
1889
1880
1933
1912
1912
1912
1912
1929
1929
1929
1912
1912
1957
1957
1957
1954
1931
1968
1909
1961
1957
1925

México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
EE.UU.

México
México
México
México
EE.UU.

México
EE.UU.

México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México
México

Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Oaxaca
Guerrero
Texas
Tamaulipas
Guerrero
Guerrero
Chihuahua
Texas

Nuevo Ledn
Texas

Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Baja California
Zacatecas
Zacatecas
Zacatecas
Zacatecas
Sonora
Sinaloa
Nayarit
Zacatecas
Zacatecas
Sinaloa
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Apéndice IV. Correlacidn de cantos con y sin

playback.

Ecuacidn de correlacidon que se busca maximizar al utilizar funciéon “Correlation” del

programa Raven v1.4 (Bioacoustics Research Program):

n FFT
Z Z (Xf.‘/“ Y. AL./')
Cag = t=1f=1
n FFT n FFT 5
b 2
[Z PACTH DI ”}.f’"J

r=1f=1 St=1f=1

Valores de correlacion maxima (C) entre las grabaciones de individuos de Corrientes

realizadas en el marco de esta tesis (1-8), grabaciones previas de individuos de Corrientes

(8-12) y la grabacion utilizada como estimulo para el playback (13).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
1 1 0.23 0.141 0.132 0.177 0.147 0.144 0.168 0.105 0.126 0.147 0.14 0.122
2 1 0.165 0.242 0.205 0.215 0.194 0.171 0.198 0.191 0.229 0.142 0.193
3 1 0.137 0.177 0.21 0.101 0.216 0.093 0.113 0.086 0.221 0.105
4 1 0.127 0.14 0.275 0.125 0.181 0.149 0.158 0.133 0.107
5 1 0.254 0.168 0.155 0.158 0.169 0.172 0.169 0.141
6 1 0.144 0.209 0.163 0.157 0.134 0.129 0.157
7 1 0.128 0.18 0.159 0.18 0.177 0.11
8 1 0.117 0.169 0.121 0.201 0.12
9 1 0.265 0.208 0.134 0.117
10 1 0.332 0.113 0.127
11 1 0.156 0.107
12 1 0.142
13 1
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Apéndice V. Muestras utilizadas en analisis genéticos

Muestras analizadas en los capitulos 5 y 6. Se indican los marcadores moleculares que lograron secuenciarse a partir de cada muestra y, en el
caso de secuencias obtenidas de trabajos publicados previamente, se indican la fuente y los nimeros de acceso de GenBank. En el caso de las
muestras utilizadas en el capitulo 5, se indica con un numero al lado del nombre de la especie su correspondencia con la figura 5.1B. Los
acrénimos de los nimeros de catalogo se corresponden con las siguientes instituciones: CBF, Coleccién Boliviana de Fauna (La Paz, Bolivia);
CNAV, Coleccion Nacional de Aves, Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Auténoma de México (México DF, México); DZB,
Departamento de Zoologia, Universidade Federal de Minas Gerais (Belo Horizonte, Brasil); LGEMA, Laboratério de Genética e Evolucdo
Molecular de Aves (S3o Paulo, Brasil); MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina);
MNCN, Museo Nacional de Ciencias Naturales (Madrid, Espafia); UWBM, University of Washington Burke Museum of Natural History and
Culture (Seattle, WA, EE.UU.).

Especie/subespecie # Catalogo Origen Marcadores Fuente (n2 GenBank)
Cyanocompsa brissonii 1 MACN-Or-ct 6969 Argentina, Misiones COl, cytb
Cyanocompsa brissonii 2 MACN-Or-ct 1142 Argentina, Jujuy COl, cytb
Cyanocompsa brissonii sterea DZB0056 Brasil, Minas Gerais COl, cytb
Cyanocompsa brissonii sterea DZB1480 Brasil, Minas Gerais COl, cytb
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Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii minor
Cyanocompsa brissonii minor
Cyanocompsa brissonii minor
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii sterea
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa brissonii

€0¢

DZB1686
DZB1705
DzB1797
DZB2085
DZB2246
LGEMA2741

MVZ 139067
MVZ 139066
MVZ 139065
MACN-Or-ct 902
MACN-Or-ct 916
MACN-Or-ct 1150
MACN-Or-ct 1384
MACN-Or-ct 1386
MACN-Or-ct 1461
MACN-Or-ct 1706
MACN-Or-ct 2094
MACN-Or-ct 2394
MACN-Or-ct 4181
MACN-Or-ct 4817
MACN-Or-ct 5088
MACN-Or-ct 5704
MACN-Or-ct 5910
MACN-Or-ct 6142
MACN-Or-ct 6209
MACN-or-ct 6993
MACN-or-ct 7010
UWBM 70160
UWBM 70456
UWBM 70749

Brasil, Minas Gerais
Brasil, Minas Gerais
Brasil, Minas Gerais
Brasil, Minas Gerais
Brasil, Minas Gerais
Brasil, Piaui

Colombia, Valle del Cauca
Colombia, Valle del Cauca
Colombia, Valle del Cauca

Argentina, Jujuy
Argentina, Jujuy
Argentina, Jujuy
Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes
Argentina, Chaco
Argentina, Chaco
Argentina, Corrientes
Argentina, Jujuy
Bolivia, Santa Cruz
Argentina, Cordoba
Argentina, Formosa
Argentina, Misiones
Argentina, Misiones
Argentina, Tucuman
Argentina, Tucuman
Argentina, Corrientes

EBCo
EBCo
EBCo
EBCo
EBCo
EBCo

PN Mburucuya

COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
cyt b (fragmento)
cyt b (fragmento)
cyt b (fragmento)
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb



Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii *
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii
Cyanocompsa brissonii argentina
Cyanocompsa cyanoides concreta
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 1
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 2
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 3
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 4
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 5
Cyanocompsa cyanoides cyanoides 6
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 1
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 2

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 3
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 4
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 5
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 6
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 7
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 8
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 9

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 10

70¢

MACN-Or-ct 7630
MACN-Or-ct 7631
MACN-Or-ct 7632
MACN-Or-ct 7633
MACN-Or ct 7730
MACN-Or ct 7731
MACN-Or ct 7737
MACN-Or ct 7746
UWBM 54472
UWBM 54473
UWBM 70257
UWBM 106347
CNAV 24842
UWBM 76861
UWBM 76869
UWBM 76959
MNCN 04N5783
MNCN 05N9237
MNCN 04N8410
LGEMA-13276
MACN-Or-ct 5960/
CBF-TO 234
MNCN 07-0154
MNCN 07-0206
MNCN 07-0037
LGEMA-10223
LGEMA-483
MACN-Or-ct 6015
MACN-Or-ct 4661
MACN-Or-ct 4750

Argentina, Corrientes EBCo
Argentina, Corrientes EBCo
Argentina, Corrientes EBCo
Argentina, Corrientes EBCo
Argentina, Corrientes Santa Ana
Argentina, Corrientes Santa Ana

Argentina, Corrientes
Argentina, Corrientes

Argentina, Corrientes Derqui
Argentina, Corrientes Derqui
Argentina, Corrientes Derqui

Argentina, Salta
Mexico, Oaxaca
Panama, Panama
Panama, Panama
Panama, Panama
Ecuador, Esmeraldas
Ecuador, Esmeraldas
Ecuador, Esmeraldas
Brasil, Para

Bolivia, Santa Cruz

Guayana Francesa, Nouragues
Guayana Francesa, Nouragues
Guayana Francesa, Nouragues
Brasil, Para

Brasil, Mato Grosso

Bolivia, Santa Cruz

Bolivia, La Paz

Bolivia, La Paz

PN Mburucuya
PN Mburucuyd

COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
col

col

COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
COl, cytb
COl, cyt b
col

COl, cyt b
COl, cytb
COl, cytb
col

col

col

COl, cytb
COl, cytb

col
col
col
col
col
COl, cytb
COl, cytb
COl, cytb

Mil4 et al. 2012 (JX487319)
Mila et al. 2012 (JX487321)
Mil4 et al. 2012 (JX487318)

Mila et al. 2012 (JX487312)
Mila et al. 2012 (JX487315)
Mila et al. 2012 (JX487316)
Tavares et al. 2011 (JN801612)
Tavares et al. 2011 (JN801613)



Cyanocompsa cyanoides rothschildii11 MACN-Or-ct 4632 Bolivia, La Paz COl, cytb
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 12 MNCN 00N3373 Ecuador, Morona-Santiago col Mila et al. 2012 (JX487313)
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 13 MNCN 00N3332 Ecuador, Morona-Santiago col Mila et al. 2012 (JX487314)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 14 MNCN 00N0689 Ecuador, Orellana col Mila et al. 2012 (JX487317)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii15 MNCN 00N3420 Ecuador, Morona-Santiago col Mila et al. 2012 (JX487326)
Cyanocompsa cyanoides rothschildii 16 MNCN 99N5259 Ecuador, Napo col Mila et al. 2012 (JX487324)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 17 MNCN 99N5260 Ecuador, Napo col Mila et al. 2012 (JX487323)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 18 MNCN 05N0010 Ecuador, Orellana col Mila et al. 2012 (JX487322)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii19 MNCN 00N0798 Ecuador, Orellana col Mila et al. 2012 (JX487320)

Cyanocompsa cyanoides rothschildii 20 MNCN 00N5048 Ecuador, Orellana col Mila et al. 2012 (JX487325)

Cyanocompsa cyanoides toddi 1 UWBM 56337 Nicaragua COl, cytb

Cyanocompsa cyanoides toddi 2 UWBM 70035 Nicaragua COl, cytb

Cyanoloxia glaucocaerulea 1 MACN-Or-ct 4307 Argentina, Entre Rios COl, cytb

Cyanoloxia glaucocaerulea 2 MACN-Or-ct 4328 Argentina, Entre Rios COl, cyt b

Habia rubica rubica 1 MACN-Or-ct 3460 Argentina, Misiones COl, cytb Lavinia et al. 2015 (KR082824 y KP995886
Habia rubica peruviana 2 MACN-Or-ct 5962 Bolivia, Santa Cruz COl, cytb Lavinia et al. 2015 (KR082819 y KP995878)

* Muestras obtenidas en el marco de la presente tesis
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