©osal )b
278

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA
DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS

DIVISION DE ESTUDIOS DE POSGRADO

Filogenia del género Eupherusa Gould (Aves:
Trochilidae)

T E S I S

QUE PARA OBTENER EL GRADO ACADEMICO DE

DOCTORADO EN CIENCIAS
(BIOLOGIA)

P R E S E N T A

BLANCA ESTELA HERNANDEZ BANOS

ﬂfé DIRECTOR DE TESIS:
# DR. JORGE ENRIQUE LLORENTE BOUSQUETS
MEXICO, D.F. 1998
TESIS CON

C
FALLA DE QRIGEN



e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



VIINLLNODSIA

NOIDVNIDVd



INTRODUCCION

PRESENTACION

En esta tesis presento una serie de estudios disefiados con ¢l fin de establecer las relaciones
filogenéticas entre las especies de colibries (Aves: Trochilidae) del género Eupherusa 'y sus
géneros afines (4beillia, Chalybura y Elvira), utilizando caracteres de tipo morfolégico
(cuantitativos y cualitativos) y de tipo molecular (la secuencia de bases del gen mitocondrial que
codifica el citocromo C). También obtuve datos de tipo molecular para otros siete géneros
pertenecientes a las dos subfamilias de colibries (Phaethornithinae y Trochilinae). El analisis de
estos géneros, junto con Eupherusa y géneros afines, me permite esbozar algunas ideas

preliminares acerca de la filogenia de nivel genérico dentro de los colibries.

LA SISTEMATICA FILOGENETICA Y LOS TIPOS DE CARACTERES

Los trabajos de Darwin y Wallace (1858; Darwin,1859), en los que se plantea que la
evolucién bioldgica es un proceso de descendencia con modificacion, establecieron las bases para
el desarrollo de Ia sistematica filogenética. Sin embargo, no es sino hasta 1950 que se propone una
metodologia formal para resolver las filogenias, en el libro del entomélogo alemén Willi Hennig
titulado Grundziige einer Theorie der phylogenetischen Systematik (para esta tesis se consulto la
nueva version, elaborada por €l autor en 1961, la cual fue traducida al castellano y publicada en
Argentina en 1968), este trabajo marcaria la pauta para muchas de las investigaciones posteriores.
Fn la actualidad se reconoce a la escuela taxondmica denominada Cladista como la representante
actual de las ideas de Hennig.

Hennig (1968) planted que las relaciones que permiten la cohesion de organismos y
especies, vivientes y extintas, son las relaciones genealogicas; otros tipos de relaciones (i.e. las
fenotipicas y genéticas) son fendmenos correlacionados con la descendencia genealdgica con
modificacién y deben ser entendidos en ese contexto. La similitud, por si sola, no permite el
establecimiento de relaciones genealégicas. Sin embargo, los caracteres homélogos sinapomorficos
(derivados compartidos) pueden ser utilizados para establecer las relaciones genealdgicas; en otras
palabras, la reconstruccion filogenética es posible. Por otra parte, en la actualidad es ampliamente
aceptada 1a idea de que la mejor clasificacién sera aquella que refleje exactamente las relaciones

genealdgicas que existen entre los organismos (Ridley, 1993).



Los caracteres morfologicos se han utilizado de manera tradicional para la comparacion y
evaluacion de las diferencias y similitudes entre los organismos, y hoy en dia constituyen una
herramienta importante para la reconstruccién de la filogenia (Remane, 1956 en Liorente, 1989).
Sin embargo, en algunas especies que no presentan discontinuidades morfolégicas, estos caracteres
no son suficientes; ademas de que en este tipo de caracteristicas es comtin el fenémeno de
convergencia morfolégica como resultado de presiones selectivas similares (Wiley, 1981). Es por
esto que se han buscado otros tipos de caracteres, cuyo anélisis permita que se puedan evaluar y
complementar las hipétesis generadas por el anélisis de caracteres morfolégicos. El estudio de
caracteres moleculares (p. €j. caracteristicas de las proteinas y las secuencias de bases del ADN) ha
tenido un enorme auge en los ltimos afios (Hillis ef al., 1996). En particular, los datos de las
secuencias de bases de las moléculas de ADN son una herramienta muy poderosa para resolver la
filogenia de los organismos debido a que son las unidades basicas de informacién y a que la
cantidad de datos confiables que pueden ser obtenidos a partir de muestras pequefias y en periodos
de tiempo cortos es muy grande (Ridley, 1993; Hillis ef al., 1996). De hecho, en los tltimos diez
afios se han producido una gran cantidad de trabajos que estiman la divergencia genética intra e
interespecifica en diversos grupos de organismos, utilizando la secuenciacién del ADN
mitocondrial (Avise ef al., 1987; Avise, 1989; Morit ef al., 1987; Hillis ef al., 1996). En
mvertebrados y vertebrados, este tipo de estudios se han incrementado, en comparacién con los que
emplean caracteres morfologicos, isoenzimas o endonucleasas de restriccién (Kocher et al., 1989;

Simon ef al., 1991).

ANTECEDENTES Y ESTADO DEL CONOCIMIENTO DE LA TAXONOMIA DE LA FAMILIA TROCHILIDAE
El Orden Apodiformes esta formado por las familias Apodidae (vencejos) y Trochilidae
(colibries). La familia Trochilidae esta constituida por dos subfamilias (Phaethornithinae y
Trochilinae), 110 géneros y aproximadamente 325 especies (Gerwin y Zink, 1989; Ornelas, 1996,
indica que existen alrdedor de 340 especies), por 1o que es considerada una de las familias de aves
de distribucién americana méas diversas. Sesenta de los 110 géneros de colibries (55%) son
monotipicos, lo cual indica que existe poca resolucién de la filogenia dentro de la familia. Para
dilucidar las relaciones filogenéticas dentro de la familia Trochilidae se necesita mucha
investigacion. La mayoria de los estudios recientes han tratado aspectos ecologicos y conductuales
(p. €j. Feinsinger y Colwell, 1978; Snow, 1981; Bleiweiss, 1990; Ornelas, 1994, 1996), de tal modo

que en la literatura encontramos pocos trabajos modernos acerca de su taxonomia (Schuchmann,
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1987; Zusi y Bentz, 1982; Zusi, 1985; Gerwin y Zink, 1989; Sibley y Ahlquist, 1990; Bleiweiss ef
al., 1994, Bleiweiss et al., 1997; Bleiweiss, 1998).

Existe un consenso acerca del origen monofilético de la familia (Ridway, 1911; Sibley y
Ahlquist, 1990). Por otra parte, Bleiweiss et al. (1994; 1997) probaron la monofilia de las dos
subfamilias de la familia Trochilidae (Phaethornithinae y Trochilinae) utilizando la técnica de la
hibridizacién de ADN. Sin embargo, a nivel de los géneros las relaciones filogenéticas no han sido

bien establecidas.

EL GENERO EUPHERUSA

El reconocimiento del género Eupherusa ha estado bajo discusién desde que Gould lo
describié en 1861. Parte de la discusién se debe a que los caracteres morfolégicos parecen no ser
suficientes para delimitar a las especies y al género mismo. El género presenta algunos caracteres *
consistentes, como el parche rojizo en ¢l ala, que corresponde a las plumas covertoras secundarias,
que se presenta en todas las especies, por lo que se puede pensar que se trata de un grupo
monofilético. Sin embargo, datos moleculares recientes (Capitulo 4) no apoya esta tltima
conclusion.

Gould (1861) defini¢ al género Eupherusa e incluy6 dentro de él a tres especies, a las
cuales caracterizo con base en caracteres morfologicos externos y patrones de coloracién. De
acuerdo con Gould (1861), el género Eupherusa esté constituido por colibries pequefios (longitud
total 90-95 mm); de pico recto y tan grande como la cabeza; con tomio maxilar serrado
terminalmente; con el opérculo nasal frecuentemente disminuido; con una cola que es mas de la
mitad de larga que el ala, redondeada, con rectrices anchas secundarias leonadas, y con rectrices
laterales principalmente blancas (al menos en el interior); los machos adultos son de color verde
metélico brillante por debajo, con las covertoras de la cola de abajo blancas; las hembras son gris
palido o grisdseas por debajo; las plumas secundarias son de color rojizo y usualmente terminan en
un color verde u oscuro. Posteriormente, el género fue estudiado por Ridway (1911) y Peters
(1945) , quienes relizan algunas modificaciones al esquema de Gould. En 1964 Rowley y Orr
describen la cuarta especie dentro del género.

En la actualidad se considera que el género Eupherusa esta compuesto por 4 especies de
distribucién Mesoamericana (AQU, 1983): (1) E. eximia, residente de la ladera este de México
(estados de Puebla, Veracruz, noreste de Oaxaca y Chiapas), aunque también se le localiza en

Honduras, Guatemala, Belice, Nicaragua, Costa Rica y el oeste de Panama; (2) E. cvanophrys,
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especie endémica de la Sierra de Miahuatlan en el estado de Oaxaca; (3) E. poliocerca, residente de
Guerrero y el oeste de Oaxaca; y (4) Eupherusa nigriventris, residente en Costa Rica v ¢l oeste de
Panama. La AOU (1983) también sefiala que las relaciones filogenéticas entre E. eximia, E.
cyanoprhys y E. poliocerca son inciertas, indicando que éstas tres especies son, probablemente,
aloespecies de una misma superespecie.

Rowley y Orr (1964) proponen que los géneros més estrechamente emparentados con
Eupherusa son Elvira y Chalybura, debido a que presentan el tomio aserrado y debajo de las
plumas covertoras presentan un conjunto de plumas pequefias.

Estos antecedentes nos permiten darnos cuenta que las relaciones entre las especies del
geénero Eupherusa y sus géneros afines no estén bien definidas, por lo que es necesario realizar
estudios que permitan evaluar las diferentes hipétesis. Dichos estudios fueron desarrollados en esta
tesis doctoral.

ORGANIZACION DE LA TESIS

Debido a la propuesta de Rowley y Orr (1964) de que los grupos mas estrechamente
emparentados con Eupherusa son Elvira'y Chalybura, al iniciar este trabajo sélo s¢ pensé en
trabajar con las especies de dichos géneros. Sin embargo, en el estudio molecular descrito en el
Capitulo 4, se incluyen también datos de 14 especies de nueve géneros adicionales, pertenecientes
a las dos subfamilias de colibries, cuyos tejidos estaban disponibles en la coleccion perteneciente al
Museo de Zoologia Alfonso L. Herrera (Facultad de Ciencias, UNAM), lo cual me permitié
analizar las relaciones filogenéticas de una muestra de especies que abarca varias de las ramas de 1a
familia Trochilidae. Por otra parte, de acuerdo con el andhisis molecular presentado en el Capitulo
4, el género Abeillia (el cual es monotipico y endémico de México) resultd ser un £rUpo cercano a
Eupherusa; dado que tuve oportunidad de revisar y obtener datos morfologicos de gjemplares de
Abeillia, este género fue incluido tanto en la monografia que se presenta en ¢l Capitulo 1, como en
el anélisis morfométrico que se presenta en el Capitulo 2.

Para tratar de resolver la filogenia del género Fupherusa este trabajo se organizé en cuatro
capitulos de la siguiente manera. En el capitulo 1 ("Revision de las especies de colibries de los
geéneros Eupherusa, Abeillia, Chalybura y Elvira (Trochilidae)") se presenta una monografia de las
especies del género Eupherusa y géneros afines, basada en un andlisis descriptivo de la mayoria de
los ejemplares de la que se encuentran depositados en las principales colecciones de aves de

Estados Unidos y México, asi como en la informacion, previamente publicada y original de la
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autora, que existe acerca de su biologia.

En el capitulo 2 (“Morfometria de las especies de colibries de los géneros Eupherusa,
Abeillia, Chalybura y Elvira (Trochilidae)”) se presenta un analisis estadistico de los datos
morfolégicos de las diferentes especies del género Eupherusa y géneros afines, cuyos objetivos son
determinar los patrones de variacion morfoldgica en las especies del género Eupherusa y de los
géneros que son considerados més cercanamente emparentados, asi como el grado de similitud
fenctica entre las especies del género Eupherusa y de sus géneros mas cercanos.

En ¢l capitulo 3 ("El andlisis filogenético: métodos, problemas y perspectivas"l) se
presenta una revision critica de los diferentes métodos de andlisis filogenético que existen. En este
capitulo se discuten los problemas asociados a la reconstruccién filogenética; las ventajas v
desventajas de los principales métodos; asi como algunos de los usos que se les pueden dar a las
filogenias.

En el capitulo 4 ("Molecular phylogenctic studies of the hummingbird genera Eupherusa
and Amazillia with comments on higher level relationships"2) se presentan los resultados de un
analisis filogenético utilizando datos moleculares (secuenciacién de un fragmento de 433 bp del
gen mitocondrial que codifica el citocromo b). Aunque el estudio enfatiza el analisis de Eupherusa
y sus supuestos grupos hermanos (Chalybura y Elvira), también se estudiaron 14 especies de nueve
géneros adicionales, pertenecientes a las dos subfamilias de colibries (Phaethornithinae y
Trochilinae). En total, el estudio incluye informacién: (a) de todas las especies del género
Eupherusa (cuatro o cinco especies, dependiendo si consideramos a las poblaciones E. eximia de
México y de Centro América como una o dos especies; ver Capitulo 2); (b) de algunas de las
especies de los geéneros que se han propuesto como mds cercanamente emparantados con
Eupherusa: Chalybura (una especie) y Elvira (una especies); y (c) de algunas especies de otros
géneros cuyo parentesco con Eupherusa aparentemente no es tan cercano: Abeillia (una especie),
Amazillia (cinco especies), 4ithis (una especie), Calothorax (una especie), Colibri (una especie),
Hylocharis (una especie), Lampornis (una especic), Lamprolaima (una especie) y Phaetornis (dos

especies).

! Este capitulo fue publicado en la revista Boletin de la Sociedad Botdnica de México 60: 169-181 (1997).
2 Este capitulo se encuentra actuakmente en revisién en la revista Willson Rulletin.

5



LITERATURA CITADA

® American Ormmnithologist's Union. 1983. The AOU check-list of North American birds. A.Q.U. 6a.
edicion.

®Avise, J.C., J. Arnold, R.M. Ball, E. Bermingham, T. Lamb, J.E. Neigel, C.A. Reeb y N.C.
Saunders. 1987. Intraespecific phylogeography: The mitochondrial bridge between population
genetics and systematics. Annu. Rev. Ecol. Syst. 18: 489-522.

®Avise, J.C., B.W. Bowen y T. Lamb. 1989. DNA fingerprints from hypervariable mitochondrial
genotypes. Mol. Biol. Evol. 6: 258-269.

eBleiweiss, R. 1990. Ecological causes of clade diversity in hummingbirds: a neotological
perspective on the generation of diversity. In Moss, RM. y W.D. Allmon (eds.), Causes of
evolution, pp. 354-380. Univ. of Chicago Press, Chicago.

e Bleiweiss, R., JLA.W. Kirsch y J.C. Matheus. 1994, DNA-DNA hybridization evidence for
subfamily structure among hummingbirds. Auk 111: 8-19.

eBleiweiss, R, J AW, Kirsch y J.C. Matheus. 1997. DNA hybridization evidence for the principal
lineages of hummingbirds (Aves: Trochilidae). Mol. Biol. Evol. 14: 325-343.

e®Bleiweiss, R. 1998. Slow rate of molecular evolution in high-elevation humminbirds. Proc. Natl,
Acad. Sci. USA. 95: 612-616.

®Darwin, C. 1859. On the origin of species by means of natural selection. Murray, London.
®Darwin, C. y A. Wallace. 1859. (Leido ante la Sociedad en 1858.) On the tendency of species to
form varieties; and on the perpetuation of varieties and species by natural means of selection. J.
Proc. Linn, Soc. {Zool ) 3: 45-62. (Reimpreso en Barrett, P. H., ed., 1977, The collected papers of
Charles Darwin, The University of Chicago Press.)

®Feinsinger, P. y R.K. Colwell. 1978. Community organization among Neotropical nectar-feeding
birds. Am. Zool. 18: 775-795.

e¢Gerwin, JLA. y R M. Zink. 1989. Phylogenetic patterns in the genus Heliodoxa (Aves:
Trochilidae): an allozymic perpective. Will. Buil. 101: 525-705.

eGould, J. 1861 (reimpreso en 1947). 4 monograph of the Trochilidae or family of hummingbirds.
Vols. 1-5. Taylor y Francis, Londres.

eHennig, W. 1961. Elementos de una sistematica filogenética. EUDEBA, Buenos Aires.

eoHillis, D.M., C. Moritz y G.A. Dover. 1996. Molecular systematics. 2a ed. Sinauer, Mass.



eKocher, T.D., W.K. Thomas, A. Meyer, S.V. Edwards, S. Paabo, F.X. Villablanca y A.C. Wilson.
1989. Dynamics of mitochondrial DNA evolution in animals: Amplification and sequencing with
conserved primers. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 86: 6196-6200.

oL lorente, J. 1989. Algunas ideas de la teoria sistematica contemporanea: conceptos en cladismo.
Ciencias (Num. especial 3.) Fac. Ciencias, UNAM, México.

eMoritz, C. y W.M. Brown. 1986. Tandem duplication of D-loop and ribosomal RNA sequences in
lizard mitochondrial DNA. Science 233: 1425-1427.

eOrnelas, J.F. 1994, Serrate tomia: an adaptation for nectar robbing in hummingbirds?. Auk 111:
703-710.

®Ornelas, J.F. 1996. Origen y evolucion de los colibries. Ciencias, nim. 42: 38-47.

®Pecter, J.L. 1945, Check-list of birds of the world. Vol. 5. Harvard Univ. Press, Cambridge.
®Ridley, M. 1993. Evolution. Blackwell, Oxford. .
®Ridway, R. 1911. The birds of North and Middle America. Bull. U.S. Nat. Mus. 50 (pt. 5): xxii-1-
859.

e#Rowley, 1.S. y R.T. Orr. 1964. A new hummingbird from southern Mexico. Condor 66: 81-84.
®Schuchmann, K.L. 1987. The display of the Booted Racket-tailed Hummingbird Ocreatus
underwoodii, with notes on the systematic position of the genus. Bull. Brit. Ornithol. Club 107: 20-
22.

oShields, G.F. y K. M. Helm-Bychowski. 1988. Mitocondrial DNA of birds. In Johnston, R.F. (ed),
Current Ornithology, Vol. 5, pp. 273-295. Plenum Press, N.Y.

®Sibley, C.G. y Ahiquist. 1990. Phylogeny and classification of birds. A study in molecular
evolution. Yale University Press, New Haven.

eSnow, D.W. 1981. Coevolution of birds and plants. In Forey PL (ed) (Greenwood PH, general
ed), The evolving biosphere. Chance, change, and challenge, pp. 169-178. Cambridge University
Press, Cambridge.

o Wiley, E.O. 1981. Phylogenetics. John Wiley and Sons, N.Y.

eZusi, R.L. 1985. A phylogenetic framework for the Trochilidae. Abstract No. 94, AOU, Tempe,
Arizona.

®Zusi, R.L. y G.D. Bentz. 1982. Variation of 2 muscle in hummingbirds and swifts and its

systematic implications. Proc. Biol. Soc. Wash. 95: 412-420.



CAPITULO 1

REVISION DE LAS ESPECIES DE COLIBRIES DE LOS GENEROS Eupherusa, Abeillia,
Chalybura Y Elvira (TROCHILIDAE)

INTRODUCCION

El orden Apodiformes esta formado por los vencejos (familia Apodidae) y los colibries (familia
Trochilidae) (Peters, 1945). Estas dos familias se han considerado dentro de un mismo orden desde hace
150 aflos, y actualmente su parentesco filogenético esta bien fundamentado (Sibley y Ahlquist, 1990),
aunque en el pasado causé controversia. ’

La familia Trochilidae se divide en las subfamilias Phaethomithinae y Trochilinae, las cuales
estin compuestas por 110 géneros y aproximadamente 325 especies (Gerwin y Zink, 1989; Ornelas, -
1996, indica que existen alrdedor de 340 especies). Es una de las familias de aves de distribucion
americana mas diversas, y 60 de los 110 géneros (55%) son monotipicos, lo que indica que las relaciones
filogenéticas dentro de la familia no estan bien definidas. Aunque existe consenso acerca del origen
monofilético de la familia, asi como de la monofilia de las dos subfamilias que 1a constituyen (Ridway,
1911; Sibley v Ahlquist, 1990; Bleiweiss et al., 1994; Bleiweiss et al., 1997), a nivel de género hay
muchos problemas por resolver. '

En particular, el género Eupherusa ha estado bajo discusion desde que Gould lo describio en
1861. Parte de la discusién se debe a que los caracteres morfolégicos parecen no ser suficientes para
delimitar a las especies y al género mismo {Capitulo 2). El género presenta algunos caracteres que hacen
pensar que se trata de un grupo monofilético, sin embargo datos moleculares recientes (Capitulo 4) no
parecen apoyar esta conclusion. En este trabajo se presenta una revision de las especies propuestas para
el género Eupherusa y las de los géneros que se consideran filogenéticamente mas cercanos a ¢él:

Abeillia, Elvira y Chalybura (Rowley y O, 1964; Capitulo 4).

ANTECEDENTES

Esta seccidn se divide en tres partes. En la primera se presenta una descripcién del orden
Apodiformes y de la familia Trochilidae; en la segunda se hace una breve resefia de los estudios
taxondmicos que se han realizado acerca de los colibries; y en la tercera se plantea la problematica

taxonomica del género Eupherusa.



Caracteristicas generales de los colibries

El orden Apodiformes esta constituido por aves de tamafio muy pequefio a mediano; con una
férmula muscular pélvica de A; un himero corto y manos largas; que presentan 10 plumas primarias,
siendo las exteriores mas largas; de 6 a 11 plumas secundarias; con 10 plumas rectrices; que no presentan
procesos basipterigoideos; con la filrcula en forma de U con un pequefio hipocleideum; que presentan
una séla glandula carétida, la cual se encuentra del lado izquierdo (excepto en Cypseloides, que presenta
las dos glandulas de cada lado); que carecen de caeca; que presentan un hipotarso simple e hiporaquis;
con los tendones flexores de tipo 5; que son nidicolas y gimnopaédicos; y cuyos huevos son blancos
(Ridgway, 1911).

La familia Trochilidae contiene especies de péjarés que sélo existen en el continente Americano,
alcanzando su méxima diversidad en las latitudes tropicales (Peterson y Chalif, 1989), y que tienen las
siguientes caracteristicas: son schizognatos, anisodéctilos y con 8 pares de costillas; tienen picos largos y
delgados; la lengua es extensible y estd adaptada para alimentarse de néctar; no presentan puente tibial;
presentan nostrilos laterales, ampliamente operculados; presentan de 6 a 7 plumas secundarias; las
plumas alulares estdn ausentes o sélo presentan una; el hiporaquis es pequefio o estd ausente; presentan
de 14 a 15 vértebras cervicales; la siringe tiene dos milsculos distintivos extrinsecos especiales; no
presentan musculos esternotraqueales; la caeca es rudimentaria o esta ausente; no presentan vesicula
biliar; la glandula del aceite ests desnuda, distintivamente bilobulada y con los lobulos muy separados; la
mayoria presentan diastataxis (pérdida de las plumas secundarias), y s6lo algunos autaxis; no presentan
garras en las patas; su nido es en forma de copa esférica; ponen dos huevos blancos (Sibley y Ahlquist,
1990); son generalmente iridiscentes; cuando se mueven, las alas producen un zumbido ¥ su movimiento
es tan rapido que, en la mayoria de las especiae, Jos individuos se ven difusos o borrosos; revolotean
cuando se estan alimentando; son agresivos ("belicosas"); Jos machos adultos de Ia mayoria de las
especies presentan la garganta brillante, caracteristica ausente en las hembras (debido a esto, en algunos

casos no se pueden distinguir en €l campo a las hembras de los machos juveniles).

La clasificacién taxonémica de los Trochilidae

La mayoria de las investigaciones realizadas con miembros de la familia Trochilidae han tratado
aspectos ecol6gicos y conductuales (p. ¢j. Feinsinger y Colwell, 1978; Snow, 198 I; Bleiweiss, 1990;
Ormnelas, 1994, 1996), por lo que la literatura referente a la sistematica del grupo es relativamente escasa.

Sin embargo, en algunos trabajos ecoldgicos y de comportamiento se reportan notas sobre la posicién




sistemdtica de algunas especies (p. ¢j. Ocratus underwoodii; Schuchmann, 1987). A continuacién se
presenta una breve cronologia de los estudios recientes sobre filogenia de colibries.

Las clasificaciones actuales de la familia Trochilidae estin basadas en las caracteristicas de su
morfologia externa, tales como el pico y el plumaje, las cuales fueron utilizadas desde el final de siglo
XIX por diversos autores (Gould, 1857; Elliot, 1897; Boucard, 1895; Hartert, 1900; Ridgway, 1911;
Simon, 1921; Peters, 1945). Dichas clasificaciones también han incorporado caracteres conductales,
particularmente de forrajeo (Feinsinger y Colwell, 1978).

Con respecto a las clasificaciones més modernas, Zusi y Bentz (1982), en un trabajo a nivel de
familias, analizan la variacién anatémica en un misculo de los vencejos y colibries y discuten sus
implicaciones sistematicas. Posteriormente, Zusi present6 en el congreso de 1985 de la American
Ornithologist's Union (AOU), un esquema filogenético de la familia Trochilidae basado en un analisis de
1a musculatura. .

Utilizando métodos moleculares mds modernos (aloenzimas), asi como un anélisis fenético,
Gerwin y Zink (1989) analizaron las relaciones filogenéticas del género Heliodoxa con referencia a
algunas especies de géneros relacionados (Polyplancta aurescens, Urosticte benjamini y Schistes
geoffroyi). Los resultados de este estudio indican que ¢l género Heliodoxa es parafilético, ya que también
deberfa incluir a P. aurescens, mientras que U. benjamini y S. geoffroyi fueron genéticamente muy
distintos. Otro resultado interesante de este trabajo es que, de acuerdo con el analisis fenético, el color de
la garganta (rosa, azul o ambos) aparecié y evolucioné dos veces en Heliodoxa, es decir que hubo un
paralelismo.

La referencia bésica sobre la filogenia de la Clase Aves es el libro de Sibley y Ahlquist {19903;
este estudio fue realizado con base en caracteres moleculares derivados de un anilisis de hibridizacién
del ADN, cuyos resultados son bastantes satisfactorios a nivel de familia (y taxa superiores), pero poco
resolutivos por debajo de dicho nivel taxonémico. Estos autores sefialan que sus resultados son una
aproximacion, ya que para resolver las relaciones entre las especies se tienen que obtener datos directos
del ADN (e.g. de secuencias de bases), los cuales hasta entonces no estaban disponibles (ver Capitulos 3
y 4). Sibley y Ahlquist (1990) proponen el superorden Apodimorphae, €l cual contiene los ordenes
Apodiformes (vencejos) y Trochiliformes (colibries). La diferencia principal entre ésta clasificacion yla
clasificacién tradicional es que eleva a nivel de orden a las familias. Sus resultados, utilizando el método

del promedio de ligamiento (UPGMA), no permiten resolver las relaciones de algunos de los grupos

formados.




Posteriormente, en una serie de publicaciones, Bleiweiss y colaboradores (1994, 1997, 1998)
investigan los patrones de evolucién de los clados mayores de los colibries, desarrollando una primera
aproximacidn a la filogenia de los colibries. En el primer trabajo, Bleiweiss et al. (1994), utilizando la
misma técnica de hibridizacion del ADN, determinaron la estructura filogenética de los colibries "a gran
escala”. Estos autores analizaron ocho géneros de colibries y uno de vencejos, v sus resultados estin
apoyados a un nivel de un 100% de confiabilidad por las pruebas estadisticas de "bootstrapping” y
"jacknifing". En este trabajo se apoya la monofilia de las dos subfamilias de colibries (Phaethornithinae y
Trochilinae), y se propone que la diversificacién del grupo ocurrié en los Andes durante el Mioceno
medio. Posteriormente, Bleiweiss ef al. (1997), también utilizando la técnica de hibridizacién del ADN,
presentan evidencia de que existen seis linajes evolutivos’ principales de colibries, y de que su
divergencia morfoldgica no siempre se ve reflejada en una divergencia genética, dado que encontraron
que la distancia genética de especies morfologicamente distintas no fue tan grande como se esperabas:
Bleiweiss ef al. (1997) también presentan evidencia de que en los colibries andinos existen dos clados
mayores, y uno en los de norteamerica. Finalmente, Bleiweiss (1998) propone que los clados mayores de
las tierra altas de sudamérica evolucionaron a una tasa muy répida.

En resumen, aunque existe un consenso acerca del origen monofilético de la familia (Ridway,
1911; Sibley y Ahlquist, 1990), asi como sobre la monofilia de las dos subfamilias (Phaethornithinae y
Trochilinae) (Bleiweiss er al., 1994), a nivel de los géneros las relaciones filogenéticas no han sido bien
establecidas. Por lo tanto, todavia falta mucha investigacién para poder dilucidar las relaciones

filogenéticas dentro de ia familia Trochilidae,

La problematica taxonémica del género Eupherusa

El género Eupherusa ha estado bajo discusion desde que Gould lo describié en 1861. Parte de la
discusion se debe a que los caracteres morfologicos parecen no ser suficientes para delimitar a las
especies y al género mismo. El género presenta algunos caracteres consistentes (Capitulo 2), destacando
¢l parche rojizo en el ala, el cual corresponde a las plumas covertoras secundarias, que se presenta en
todas las especies, lo que sugiere que se trata de un grupo monofilético. Sin embargo, datos moleculares
recientes no parecen apoyar esta conclusion (Capitulo 4).

Gould (1861), como ya se menciond, definié al género Eupherusa e incluyd dentro de &l a tres
especies: . eximia (con dos subespecies), £. egregia y E. poliocerca, a las cuales caracterizd con base

en caracteres morfoldgicos externos y pairones de coloracién.



Ridway (1911) presenta la distribucién geogrifica de las tres especies del género: E. eximia se
distribuye en el sureste de México (en Veracruz y Oaxaca), Guatemala y Nicaragua; E. egregia en Costa
Rica y el oeste de Panamé; y E. poliocerca del suroeste de México (en Guerrero y en el extremo oeste de
Oaxaca). Este autor separa (al igual que Elliot en 1879) a E. nigriventris en un género separado al que
denomina Callipharus.

Peters (1945) incluye de nuevo a Callipharus dentro del género Eupherusa, y considera a E.
egregia como una raza de E. eximia. Este autor también cuestiona el estatus de E. poliocerca, a la cual
considera una subespecie de E. eximia. Por lo tanto, Peters (1945) reconoce solamente dos a especies
dentro del género Eupherusa: E. eximia, con cuatro subespecies, a las que separa de acuerdo a su
distribucién; y E. nigriventris, sin subespecies, cuya distribucién se limita a 1a ladera caribefia de Costa
Rica y algunas laderas de las montafias de Chiriqui y Veraguas.

En 1964, Rowley y Orr describen la cuarta especie dentro del género, Eupherusa cyanophrys, y
ademds proponen que, aunque se encuentran en simpatria, E. cyanophrys y E. poliocerca no estan
cercanamente relacionadas. E. cyanophrys presenta un caracter distintivo con respecto al género, ya que
es la tinica que presenta una corona de color azul o violeta (Capitulo 2).

Para la AOU (1983), el género Eupherusa esti compuesto por cuatro especies de distribucion
Mesoamericana (Mapa 1):

(1) E. eximia, residente de la ladera este de México (en los estados de Puebla, Veracruz, noreste de
Oaxaca y Chiapas); también se localiza en Honduras, Guatemala, Belice, Nicaragua, Costa Rica y oeste
de Panama.

(2} E. cyanophrys, especie endémica de la Sierra de Miahuatlén, en el estado mexicano de Gaxaca.

(3) E. poliocerca, es residente de Guerrero y el oeste de Oaxaca (p. ¢j. Putla de Guerrero y Rio
Jalatengo), en México (Mapa 1).

(4} Eupherusa nigriventris, residente de Costa Rica y ¢l oeste de Panama (Mapa 1),

La AOU (1983) sefiala que las relaciones entre E. eximia, F. cyanoprhys y E. poliocerca son
inciertas, indicando que éstas tres especies son, probablemente, aloespecies de una misma superespecie
(i.e. E. [eximia) poliocerca, E. [eximia] eximia y E. {eximia] cyanophrys). En el Cuadro 1 se resumen
cronolégicamente las propuestas de clasificacién de este género.

Debido a las distintas opiniones que existen acerca del estatus taxondmico de Eupherusa, se han
propuesto dos géneros como grupos hermanos: Elvira y Chalybura. Rowley y Orr (1964) proponen que
estos geéneros son los més estrechamente emparentados con Eupherusa, ya que tienen el tomio aserrado y

debajo de las plumas covertoras presentan una especie de plumas pequefias. El género Elvira comprende
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dos especies, una de las cuales es endémica de las tierras altas de Costa Rica, mientras que 1a otra se
distribuye en Costa Rica y el oeste de Panama (Mapa 2). Chalybura incluye dos especies que presentan
una distribucién mas amplia, ya que se encuentran desde Panamsa hasta Ecuador (Mapa 3). El género
Abeillia fue incluido en esta monografia (Mapa 2) y en el analisis morfométrico {Capitulo 2), debido a

que el andlisis molecular (Capitulo 4) sugiere que es el posible grupo hermano de Eupherusa.

MATERIAL Y METODOS

La mayoria de los ejemplares existentes en las colecciones ornitolégicas nacionales y extranjeras
mas importantes fueron consultados para este trabajo. Se revisaron 849 ejemplares de las siguientes
colecciones: Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias, UNAM (MZFC); Instituto de Biologia,
UNAM (IBUNAM); California Academy of Sciences, San Francisco (CAS); United States National
Museum, Smithsonian Institution, Washington (U SNM); Bell Museum of Natural History, Minnesota
(BMNH); American Museum of Natural History, Nueva York (AMNH); Field Museum of Natural
History, Chicago (FMNH); Moore Laboratory of Comparative Zoology, Pasadena (MLZ); Los Angeles
County Museum, Los Angeles (LACM); Lousiana State University Museum of Zoology, Baton Rouge
(LSUMZ} y Western Foundation of Vertebrate Zoology, Los Angeles (WFVZ).

De cada ejemplar examinado se registrd la informacién disponible acerca del sexo, localidad y
fecha de colecta. Se tiene la localidad de todos los e¢jemplares examinados, aunque en algunas casos s6lo
se hace referencia al pais de colecta. Una parte de los ¢jemplares de la coleceién Moore (MLZ) fueron
colectados por Mario Del Toro Avilés, de quién sus localidades de colecta no son muy confiables
(Binford, 1989; Jim Northern, curador de la MLZ, comunicaci6n personal). La fecha de colecta no
estuvo disponible para todos los ejemplares; este problema se presento sobre todo en los ejemplares méas
antiguos. Los ejemplares colectado mas recientemente cuentan con casi todos los datos y se encuentran
depositados en las colecciones mexicanas.

Como se observa en las descripciones de las especies, los datos de historia natural Son escasos
debido a que son organismos dificiles de observar; de hecho, no existen estudios detallados sobre la
historia natural de ninguna de las especies. Todos los datos disponibles a este respecto se basan en
observaciones esporidicas acumuladas a lo largo de muchos afios por diversos investigadores,
incluyendo la autora de este trabajo. Se propone que estos colibries son territoriales y que defienden un
territorio de alimentacién, mas que de anidacién. Es posible que por esta razdn se cuenta con

observaciones de muy pocos nidos, ya que son dificiles de localizar,



fA cada uno de los ejemplares, los cuales estan preservados en forma de piel, se les tomaron las
medidas externas convencionales en estudios de aves (Baldwin et al., 1931); el analisis estadistico de
esta informacién constituye el tema del Capitulo 2 de esta tesis. En dicho capitulo también se resumen,
en forma tabular, las caracteristicas de coloracién de las distintas especies, por lo que dicho cuadro no se

presenta aqui.]

RESULTADOS
Revisién de las especies de los géneros Eupherusa, Abeillia, Chalybura y Elvira

Eupherusa presenta una distribucién mesoamericana; tres de las cuatro especies que forman el
género se presentan en México y dos de ellas son endémiéas. Esto hace pensar que ¢l género pudo haber
tenido su origen en nuestro pais. Abeillia es un género monotipico que presenta una distribucién que
abarca desde el sureste de México (norte de Oaxaca) hasta el norte de Nicaragua. Elvira es un génerc que
presenta dos especies una distribucién restringida a Costa Rica y €l oeste de Panama. Finalmente,
Chalybura es un género que tiene dos especies con una distribucién que abarca desde Costa Rica hasta
Venezuela y el norte de Ecuador. A continuacién se describen las cuatro especies pertenecientes al
género Eupherusa, las dos especies de Chalybura, las dos especies de Elvira y Abeillia abeilli. Las
caracteristicas meristicas y de coloracién de todas las especies consideradas en este estudio se resumen

en los cuadros del Capitulo 2 de esta tesis.

Género Eupherusa
Diagnosis

Gould (1857) defini6 al género Eupherusa con el monotipo Ornismya eximia De Lattre. Este
autor incluyo tres especies dentro del género: E. eximia (con dos subespecies), F. egregia v E.
poliocerca, a las cuales caracterizé con base en caracteres morfologicos externos y patrones de
coloracién. De acuerdo con Gould (1861), el género Eupherusa esta constituido por colibries pequefios
(longitud total 90-95 mm) [el estudio cuantitative de los cjemplares de museo presentado en el Capitulo
2 de esta tesis muestra que este rango de tamafios es mucho mas amplio]; de pico recto y tan grande
como la cabeza; con tomio maxilar aserrado terminalmente; con el opérculo nasal frecuentemente
disminuido; con una cola que es mas de la mitad de larga que ¢l ala, redondeada, con las rectrices
secundarias anchas y leonadas, vy con las rectrices laterales principalmente blancas (al menos en el
interior). Los machos adultos son de color verde metélico brillante en su parte ventral, y, en general,

tienen la parte ventral de las covertoras de 1a cola de color blanco. Las hembras son de color gris palido o
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grisaseo en la parte ventral; con las plumas secundarias de color r0jizo, con una terminacién que,
generalmente, es de color verde u oscuro. Las especies de este genero son consideradas robadoras de
néctar debido a que presenta la maxila aserrada (Ornelas, 1994), sin embargo no existe ninguna evidencia

directa de campo.

Descripcion de las especies

1. Eupherusa eximia (De Lattre, 1843)

Nombre comin en inglés: Stripe-Tailed Hummingbird.

Nombre comiin en espafiol: Chupamirto cola rayada coliblanca, colibri colirrayado.

Ejemplar tipo: Ornismya eximia De Latree, 1843, Echo Monde Savant, Sér. 2, 7, col. 1069 (Guatemala =
Cobin).

a. Sinonimia: Ornismya eximia, Polytmus egregius, Eupherusa egregia.

b. Descripcion: Colibri de tamafio mediano (largo total promedio = 92.32 mm), con el dorso verde
metalico brillante, en 1a parte ventral presenta un verde esmeralda lustroso; las alas son principalmente
plrpura oscuro, con un parche muy conspicuo rojizo-canela que corresponden a las plumas secundarias y
a la base de las plumas primarias; el pico es moderadamente largo y negruzeo; la cola es de color bronce
oscuro; las dos plumas rectrices exteriores son blancas con los margenes exteriores negros, dandole a la
cola un aspecto de repiza por abajo. El macho adulto presenta ¢l dorso verde bronceado, 1a cola
principalmente bronceado oscuro, las rectrices dan apariencia de repiza con el blanco y negro, las
secundarias son rojizas brillante con negro; la parte ventral la presentan verde brillante, con oscuro en el
abdomen. Las hembras son similares al macho con respecto al dorso, pero la parte ventral es grisicea y
estda matizada con un amarilio palido, algunas veces presentan pequeiias motas de color verde bronceado
a los lados; las rectrices exteriores enteramente blancas, el pico es negro, las patas color carne oscuro.
Los juveniles presentan Ja parte final de las plumas de la cara, la parte dorsal, los lados y los flancos de

color amarilio (Blake, 1953; Ridgely y Gwynne Jr., 1989; Stiles y Skutch, 1989).
¢. Subespecies: E. eximia egregia, E. eximia nelsoni, E. eximia eximia.

d. Distribucion: Residente de la ladera del Golfo y del Caribe, en €l este de México, incluyendo los

estados de Puebla, Veracruz, noreste de Oaxaca y Chiapas; al este de Guatemala, Belize, Honduras,
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norte-centro de Nicaragua, en el interior en las tierras altas de Costa Rica y en ¢l oeste de Panama,
especificamente al este de Veraguas (AOU, 1983). En Costa Rica y el oeste de Panamd, es un colibri
estrictamente de altitudes medias, moderadamente frias; es conocido desde la cuenca Caribefia de las
tierras altas centrales, especialmente el Reventazén ¥ las regiones montafiosas de Dota (Slud, 1964). En
Costa Rica se ha encontrado en cuatro localidades a lo largo de la Cordillera Guanacaste, en Monteverde
en la Cordillera de Tilardn, se ha reportado en tres localidades de la Cordillera de Talamanca, estas se
extienden desde su tope norte al borde panamefio; probablemente la distribucion de estas aves es
continua a lo largo de este pafs. Su centro de abundancia coincide con el cinturén subtropical donde los
bosques estan bien conservados, y probablemente son adyacentes al cinturon montafioso bajo. Carriker
(1910) reporta que en Centroamérica esta especie es un ave de bosque que raramente sale a los bordes,

siendo un ave no comtin, atin en las localidades mds favorecidas, y, por lo tanto, no siempre recolectada.

e. Historia natural

Habitat: Es una especie de zonas tropicales y subtropicales, que se presenta en los bosques
himedos, tanto en 4reas abiertas, como en el borde y en claros dentro de los bosques. Reside
principlamente en lugares frios y himedos en el dosel, pero frecuentemente descienden al nivel arbustivo
en claros, a lo largo de los bordes vy en crecimientos secundarios, semiabiertos; las hembras
frecuentemente son encontradas en el nivel arbustivo. Los machos cantan regularmente en los claros y
bordes, perchando en el estrato medio (Stiles y Skutch, 1989).

Alimentacién: Se alimentan principalmente del néctar de la flores; se les ha observado visitando
les drboles de Inga, en los matorrales donde abundan especies de las familias Acanthaceae, Rubiaceae y
epifitas (p. ¢j. de las familias Ericaceae y Gesneriaceae). Existen algunas observaciones de machos
perforando las corolas de las flores (i.e. utilizando "ilegalmente" el recurso o, en otras palabras, robando
néctar, ya que no transportan polen) y comportandose territoriaimente en las flores (Stiles y Skutch,
1989).

Reproduccién: La reproduccion se Heva a cabo de septiembre u octubre a marzo o abril (Stiles ¥
Skutch, 1989). Esta especie construye un bello nido en forma de copa con plantas y fibras coloreadas,
utilizando también algunos helechos; los nidos son decorados con musgo y liquen, utilizando
generalmente muchos pedacitos de un liquen de color rojo brillante, que ningin otro colibri de Costa

Rica utiliza para tal fin; los nidos se construyen a alturas de 1 a 3 metros y cerca de las ramas.



[ Registros
(i) México

Chiapas: El Suspiro, Berriozabal, 1200 msnm, 12 Julio 1957 (LSUMZ); E! Suspiro, Berriozabal,
1200 msnm, 12 Julio 1957 (LSUMZ); El Suspiro, Berriozabal, 1200 msnm, 12 Julio 1957 (LSUMZ);
Aprox. 8 Km S Solosuchiapa (16 47.8 93 16.1}, 5 Diciembre 1962 (LSUMZ); Montecristo Caves,
Rancho Nuevo Mundo, 17 Noviembre 1949 (LACM); Ocozocoautla, El Ocote, 14 Abril 1955 (LACM);
Ocozocoautla, El Ocote, 16 Abril 1955 (LACM); Ocozocoautla, El Ocote, 20 Abril 1955 (LACM); Santa
Rosa, Comitén, 3 Julio 1937 (MLZ); Santa Rosa, Comitan, 29 Julio 1937 (MLZ), Santa Rosa, Comitan,
30 Julio 1937 (MLZ); Montafias de Sinojoval, 20 Julio 1946 (LMZ); Montafias de Sinojoval, 20 Julio
1946 (LMZ); Montafias de Sinojoval, 19 Julio 1946 (LMZ);. Montecristo Caves, 17 Noviembre 1949
(LMZ); Ocozocoautla, El Ocote, 14 Abril 1955 (LMZ); Ocozocoautla, El Ocote, 16 Abril 1955 (LMZ);
Ocozocoautla, El Ocote, 20 Abril 1955 (LMZ);

Oaxaca: 6 MI SO Valle Nacional, 1900 Ft, 22 Noviembre 1961 (LSUMZ); 11 MI SO Valle
Nacional, 22 Abril 1961 (LSUMZ): Soyaltepec, 18 Enero 1944 (LACM); Rancho Sol y Luna, San Pedro
Tapanatepec, 16 Mayo 1963 (WFVZ); 25 Km NO, Rancho Vicente, San Pedro Tapanatepec, 24 Abril
1964 (WFVZ); NO, Rancho Cerro Baul, San Pedro Tapanatepec, 25 Noviembre 1963 (WFVZ); Cerro
Baul, 14 Marzo 1966 (WFVZ); 8 Km S, Solusuchiapa, 25 Noviembre 1962 (WFVZ); 25 Km NO,
Rancho Vicente, San Pedro Tapanatepec, 15 Enero 1964 (WFVZ); Rancho Sol y Luna, San Pedro
Tapanatepec, 20 Mayo 1963 (WFVZ); Rancho Sol y Luna, 17 Mayo 1963 (WFVZ2); El Suspiro,
Berriozabal, 12 Julio 1957 (WFVZ); El suspiro, Berriozabal, 30 Mayo 1964 (WFVZ); Chimalapas, 7
Mayo 1992 (MZFC); Chimalapas, 7 Mayo 1992 (MZFC); Rancho Sol y Luna, San Pedro Tapanatepec, 9
Mayo 1963 (WFVZ); Cerro Baul, San Pedro Tapanatepec, 19 Abril 1966 (WEVZ); Cerro Baul, San
Pedro Tapanatepec, 19 Abril 1966 (WFVZ); Cerro Baul, San Pedro Tapanatepec, 25 Abril 1967
(WFVZ); 25 Km NO Rancho San Vicente, San Pedro Tapanatepec, 15 Marzo 1964 {WFVZ); Rancho Sol
y Luna, San Pedro Tapanatepec, 9 Mayo 1963 (WFVZ); 12 mi NO, San Pedro Tapanatepec, 20 Mayo
1963 (WFVZ); Escuilapa, 6 Abrill 1939 {LMZ); Escuilapa, 16 Abrill 1939 (LMZ); Escuilapa, 13 Abrill
1939 (LMZ); Escuilapa, 2 Abrill 1939 (LMZ); Moctum, 13 Noviembre 1941 (LMZ); Moctum, 25
Septiembre 1941 (LMZ); Moctum, 2 Noviembre 1941 (LMZ); Moctum, 8 Noviembre 1941 (LMZ);
Moctum, 27 Noviembre 1941 (LMZ); Soyaltepec, 18 Enero 1944 (LMZ); Soyaltepec, 16 Enero 1944
(LLMZ); Soyaltepec, 12 Enero 1944 (LMZ); Soyaltepec, 2 Enero 1944 (LMZ); Soyaltepec, 7 Enero 1944
(LMZ); Soyaltepec, 11 Noviembre 1943 (LMZ); Soyaltepec, 14 Enero 1944 (LMZ); Soyaltepec, 20
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Enero 1944 (LMZ); Soyaltepec, 18 Enero 1944 (LMZ); La Cova (SNMNH); Lachixola(SNMNH); 16
Kms ENE Piedra Blanca (SNMNH);

Veracruz: Motzorongo, 4 Julio 1929 (MLZ); Presidio 35 Km S Cordoba, 7 Mayo 1942 (LMZ);
Presidio 35 Km S Cordoba, 30 Abril 1942 (LMZ); La Gloria, 10 MI SO Presidio, 5 Julio 1942 (LMZ);
La Gloria, 10 MI SO Presidio, 8 Julio 1942 (LMZ); La Gloria, 10 MI SO Presidio, 10 Julio 1942 (LMZ);
Presidio, 3 Mayo 1948 (LMZ).

(ii) Guatemala

Ciudad de Guatemala (SNMNH); Verapaz, sin fecha (WFVZ); Rancho Vicente, San Pedro
Tapanatepec, 5 Diciembre 1963 (WFVZ); Guatemala, 1877 (MLZ); Guatemala, 1877 (MLZ);
Guatemala, 1877 (MLZ); Guatemala, 1877 (MLZ); Guatemala, 1877 (MLZ); Guatemala, 1877 (MLZ).

(1ii) Costa Rica

Costa Rica.3 Km SSE Cartago, Muneco, 8 Abril 1973 (WFVZ); Volcan Barba, Heredia, 30
Marzo 1986 (WFVZ); San Joaquin de Dota, 28 Febrero 1931 (MLZ); Azahar, Cart, Mayo 1901 (MLZ);
Estrella, Cart, 22 Octubre 1932 (MLZ); Zarcero, 21 Septiembre 1934 (MLZ); Cervantes (SNMNH);
Irazi (SNMNH); Barranca (SNMNH); Tenorio (SNMNH); Santa Maria de Dota (SNMNH),

(iv) Panama
Panamé, sin fecha (MLZ); Boqueti, Chir, sin fecha (MLZ); Boqueti, Chir, sin facha (MLZ);
Volean Chiriqui (SNMNH). Boquete (SNMNH).

(v) Honduras

Cerro Santa Maria, 29 Diciembre 1933 (MLZ); San Marcos de Guaymaca, 2 Julio 1934 (MLZ);
Alto Cantoral, 18 Febrero 1934 (MLZ); Catacamas, 3 Abril 1933 (MLZ); Catacamas, 10 Octubre 1937
(MLZ); Catacamas, 25 Septiembre 1937 (MLZ); Catacamas, 25 Septiembre 1937 (MLZ); Catacamas, 16
Septiembre 1937 (MLZ); Catacamas, 12 Octubre 1937 (MLZ); Catacamas, 3 Octubre 1937 (MLZY;
Muye, Lapa, 20 Febrero 1937 (MLZ); San Jose de Santa Barbara, 4 Mayo 1937 (MLZ); Muye, Lapa, 25
Febrero 1937 (MLZ); Faldon de Santa Barbara, 28 Abril 1935 (MLZ); San Jose de Santa Barbara, 21
Abril 1935 (MLZ); Catamas, Olan, 22 Octubre 1937 (MLZ); Catamas, Olan, 19 Septiembre 1937 (MLZ).
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2. Eupherusa cyanoprhys Rowley y Orr, 1964

Nombre comtin en inglés: Blue-capped hummingbird y Oaxaca hummingbird.

Nombre comiin en espafiol: Chupaflor de Oaxaca.

Ejemplar tipo: Eupherusa cyanophrys Rowley and Orr, 1964, Condor, 66, p. 82. (11 millas al sur de
Juchatengo, a 4700 pies, Oaxaca, Meéxico).

a. Sinonimia: No tiene.

b. Descripcién: Es un colibri mediano (largo total promedio = 98.94 mm), de color verde metilico
brillante, cuya caracteristica mas distintiva es la presencia de una corona azul en los machos; como en
todas las especies de este género, presenta un parche color canela conspicuo en las alas, que corresponde
a las plumas secundarias y a la base de las primeras primarias; €l pico es negro, recto y de tamafio
mediano, con una lengua contractil; presentan un crisum inmaculadamente blanco. Existe dimorfismo
sexual en esta especie; el macho es verde metslico obscuro, la cola es verde metalico con las plumas
externas negras en la parte exterior, mientras que la parte interior es de color blanco. La hembra es verde
metélico en la parte dorsal, el vientre es gris con algunas plumas verdes en los flancos, la cola es verde
metalico, al igual que la del macho, pero presentan las plumas externas blancas en la base, verde oscuro

en su parte media y blancas en las puntas (Rowley y Orr, 1964; Edwards, 1989).
c. Subespecies: No tiene.

d. Distribucidn: Eendémica de Ia Sierra de Miazhuatlén, en la parte central del estado de Oaxaca (AOU,
1983).

e. Historia natural

Habitat: Es una especie comtin en su drea de distribucién restringida. Es tipica de bosques
montanos htimedos y selva mediana hiimeda; se le puede observar ficilmente en los bordes de los
bosques o selvas (obs. pers.), y también en 4reas abiertas. Es posible que la especie no sea tan
ecolégicamente fragil como se piensa, ya que se le ha observado y recolectado en un area donde existen
cafetales (obs. pers.).

Alimentacién: Se tiene poca informacién sobre esta especie, aungue, como todos los colibries, se

alimenta de néctar, presentando una lengua contractil.
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Reproduccién: La reproduccion se lleva a cabo de abril a junio, presentando los testiculos de
tamafio mediano (3x2 mm) en el mes de abril (datos MZEC), y una reduccién muy marcada en el mes de

enero. En general, construyen sus nidos en forma de copa, utilizando liquenes, musgos y hepiticas.

f- Registros
(i) Mexico

Oaxaca: 3 MI N Pluma Hidalgo, 5000 FT, 30 Abril 1964 (LSUMZ); 3 MI N Pluma Hidalgo,
5000 FT, 30 Abril 1964 (LSUMZ); 3 MI N Pluma Hidalgo, 5000 FT, 23 Abril 1964 (LSUMZ); 3 MIN
Pluma Hidalgo, 5000 FT, 2 de mayo 1964 (LSUMZ); 3 MI N Pluma Hidalgo, 5000 FT, 2 de mayo 1964
(LSUMZ); 16 MI Camino N San Gabriel Mixtepec, 4350 FT, 10 Mayo 1964 (LSUMZ); 16 MI Camino
N San Gabriel Mixtepec, 4350 FT, 12 Mayo 1964 (LSUMZ); 30 Km E Cerro Verde, Santa Rosa, 25
Octubre 1964 (WEVZ); Km 183 carretera a Puerto Escondido, 3 Mayo 1965 (WFVZ); 10 mi S, La Cima
Juchatengo, 5 Noviembre 1964 (WFVZ); 30 Km E Cerro Verde, Santa Rosa, 19 Octubre 1964 (WFVZ);
4 Km N Lachao Nuevo, 5 Noviembre 1964 (WFVZ); 30 Km E Cerro Verde, Santa Rosa, 15 Octubre
1964 (WFVZ); cerca La Cima, Km 183, 20 Abril 1965 (WFVZ); 9mi 8, La Cima Juchatengo, 1 Octubre
1964 (WFVZ); 9 mi SW, La cima Juchatengo, 13 Abril 1965 (WFVZ); cerca La Cima, Km 183, 11 Junio
1965 (WFVZ); 36.5 Km N, Km 183 San Gabriel Mixtepec, 5 Diciembre 1964 (WFVZ); Km 182 Rio
Jalatengo, 11 Febrero 1965 (WFVZ); Juchatengo, 2 Marzo 1965 (WFVZ); 36.5 Km N San Gabriel
Mixtepec, sin fecha (WFVZ).

3. Eupherusa poliocerca Elliot, 1871

Nombre comin en inglés: White-tailed hummingbird.

Nombre comtin en espafiol: Chupaflor de Guerrero.

Ejemplar tipo: Eupherusa poliocerca Elliot, 1871, Ann. Mag. Nat. Hist,, ser. 4,8, p. 266 (Putla, Oaxaca,

Meéxico).
a. Sinonimia: Eupherusa (eximia) poliocerca.

b. Descripcién: Es un colibri mediano (largo total promedio = 94.99 mm), con el pico recto y negro;
como todos los miembros del género, presenta un parche conspicuo de color rojizo en el ala, que

corresponde a las plumas secundarias y a la base de algunas primarias; las patas son rosas. El macho es
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totalmente verde metilico, a excepcién de las alas que son negras con el parche antes descrito; dos
plumas de la cola son verde metalico, al igual que ¢l resto del cuerpo, mientras que las demés plumas son
blancas, con una linea negra delgada en el contorno, acentudndose esta tonalidad al final: presentan un
crisum inmaculadadmente blanco. Las hembras, al igual que el macho, son verde metélico en el dorso,
ventralmente son grises, con algunas plumas con terminacién rojiza en los flancos, la cola dorsalmente es

verde metalico, mientras que ventralmente es blanca, con una linea negra en el contorno.

¢. Subespecies: No tiene.

d. Distribucion: Residente del estado de Guerrero y del oéste de Oaxaca (Putla de Guerrero y Rio
Jalatengo; AQU, 1983).

e. Historia natural

Habitat: Es una especie de la zona subtropical, que se presenta en 4reas con condiciones de
semiaridéz, en zonas abiertas, y en el borde y en los claros de los bosques.

Alimentacién: Es una especie comedora de néctar, que presenta una lengua contrictil para tal fin
(obs. pers.). Se cree que durante el invierno, cuando hay escases de flores, podria complementar su dieta
cofl insectos peqﬁeﬁos.

Reproduccién: Su época de reproduccién comprende los meses de septiembre a julio (datos del

MZFC). Construyen un nido en forma de copa utilizando liquenes, hepéticas y musgos.

J. Registros
(i) México

Guerrero: El Descanso (Bosque de Lauriceas), 2 KM SO Puerto El Gallo, 1 Abril 1983 (MZFQC);
El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 2 Abril 1983 (MZFC); El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 2 Abril 1983
(MZFC); 14 KM S Puerto El Gallo, 1 Abril 1983 (MZFC); 14 KM S Puerto El Gallo, 1 Abril 1983
(MZFC); 14 KM S Puerto El Gallo, 1 Abril 1983 (MZFC); Retrocesos, 21 KM NE Paraiso, 26 Octubre
1983 (MZFC); Nueva Delhi, 8.5 Km NNE Paraiso, 26 Octubre 1983 (MZFC); La Golondrina, 13 KM
NNE Paraiso, 27 Octubre 1983 (MZFC); El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 28 Octubre 1983 (MZFCy;
El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 28 Octubre 1983 (MZFC); El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 28
Octubre 1983 (MZFC); El Descanso (Bosque de Lauriceas), 2 KM SO Puerto El Gallo, 25 Noviembre
1983 (MZFC); Nueva Delhi, 8.5 Km NNE Paraiso, 26 Octubre 1983 (MZFC); El Faisanal, 7.5 Km NNE
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Paraiso, 2 Abril 1983 (MZFC); Nueva Delhi, 8.5 Km NNE Paraiso, 26 Octubre 1983 (MZFC); Nueva
Dethi, 8.5 Km NNE Paraiso, 25 Marzo 1984 (MZFC); El Faisanal, 7.5 Km NNE Paraiso, 26 Marzo 1984
(MZFC); Nueva Delhi, 8.5 Km NNE Paraiso, 2 Diciembre 1984 (MZFC); Nueva Delhi, 8.5 Km NNE
Paraiso, 2 Diciembre 1984 (MZFC); Omiltemi, Hortiguillas, 3 Febrero 1985 (MZFC); Nueva Delhi, 8.5
Km NNE Paraiso, 22 Febrero 1985 (MZFC); Omiltemi, Captacién Potrerillos, 3 Junio 1985 (MZFC),
Omiltemi, Capatacién Potrerillos, 18 Octubre 1985 (MZFC); Omiltemi, Capatacién Agua Fria, 20
Octubre 1985 (MZFC); Omiltemi, Hortiguillas, 15 Diciembre 1985 (MZFC); San Vicente 9 Mayo 1947
(LMZ); Omiltemi (SNMNH].

Oaxaca: Putla, Km 135 sobre la carretera Putla, 21 de Junio de 1965 (WFVZ); Putla, Km 135
sobre la carretera Putla, 22 de Junio de 1965 (WFVZ); Puila, Km 135 sobre 1a carretera Putla, 5 de Julio
de 1965 (WFVZ).

4. Eupherusa nigriventris Lawrence 1868

Nombre comiin en ingiés: Black bellied hummingbird.

Nombre comin en espafiol: Colibri pechinegro.

Ejemplar tipo: Eupherusa nigriventris Lawrence, 1868, Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia, 19 (1 867), p.
232. (Costa Rica).

a. Sinonimia: Callipharus nigriventris, Polytmus nigriventris, Thaumatias nigriventris, Elvira

nigriventris.

b. Descripcién: Es un colibri muy pequefio (largo total promedio = 78.21 mmy), con las plumas
secundarias y la base de algunas primarias de color canela o T0jiZo, con una terminacién negra, las tres
rectrices exteriores son blancas. El macho adulto presenta la frente, corona, cara y partes inferiores de
color negro aterciopelado, las plumas internas de la cola y ¢l crisum son blancas; la parte dorsal es verde
bronceado, de color negruzco en las rectrices centrales, Las hembras son gris palido en la parte ventral,
con manchas verdes bronceadas lateralmente; ambos sexos presentan pico negro y las patas color carne
oscuro (Stiles y Skutch, 1989). Los juveniles presentan la cabeza, cara, la parte de atras del cuello via
rabadilla de color negro, con un tono mas oscuro al final de las plumas; en los machos juveniles el negro

es remplazado por un color bronce enegrecido mas 0scuro, pero no totalmente negro.
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c. Subespecies: No tiene.

d. Distribucién: Residente de Costa Rica, principalmente de las tierras altas centrales, v del oeste de
Panama, al este de Veraguas; es comiin sobre 1a ladera Caribefia (AOU, 1983). En Costa Rica yvenel
oeste de Panam4, es una especie Caribefia conocida principalmente de las tierras altas centrales, ahi se
distribuye a lo largo de las laderas norte y este de la Cordillera Central y en los bordes de la region del
altiplano; también se le localiza en las colinas y laderas de las partes montafiosas de las provincias del
Limén y Cartago, que suben a través del sector nortefio de la Cordillera de Talamanca, a lo largo de 1a

cual su distribucién es continua dentro de Panama (Slud, 1964).

e. Historia natural

Habitat: Se le encuentra regularmente en las porciones muy hiimedas de 1a zona subtropical y en
los cinturones montafiosos bajos, siempre en ambientes boscosos, aunque también se Ie ha detectado
frecuentemente en los claros y bordes de Ias tierras altas. Usualmente se le observa en los estratos bajos
del bosque, aunque también los encontramos sobre los arboles. Localmente es comtn encontrarla con
Lampornis hemileucurus, el cual tiene la misma distribucién (Slud, 1964) .

Alimentacién: Se alimenta de néctar, presentando una lengua contréctil para tal fin.

Reproduccién: La reproduccion ocurre de octubre a marzo, aunque algunas veces empieza a
principios de agosto (Stiles y Skutch, 1989). Construyen un nido pequefio en forma de copa con partes de
helechos y telarafias, escasamente decorado con pedazos pequefios de liquenes y musgo; el nido lo
construyen a una altura de 2 a 4 metros, sobre los arbustos, frecuentemente se ve protegido por hojas

grandes.

[ Registros
(1) Costa Rica

Costa Rica (SNMNH); La Hondura (SNMNH); Coliblanco (SNMNH); Guayabo (SNMNH);
481657 (AMNH); 481651 (AMNH); 57479 Volcan La Hondura (AMNH); 38579 (AMNH); 46977
(AMNH); 481653 La Hondura (AMNH); 36120 (FMNH); 73260 (FMNH); La Hondura, 22 Diciembre
1898 (LMZ}; La Hondura, 17 Diciembre 1898 (LMZ); La Hondura, 20 Diciembre 1898 (LMZ);
Carrillo, 26 Mayo 1905 (LMZ); La Hondura, 17 Diciembre 1898 (LMZ); Cariblanco de Sarapiqui,
Septiembre 1899 (LMZ); Rio Navarro, El Mufieco, 10 Mi S Cartago, 31 Enero 1933 (LMZ); Rio
Navarro, El Mufieco, 10 Mi S Cartago, 31 Enero 1933 (LMZ); Hacienda Orietta, Cartago Peralta, 24
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Octubre 1927 (LACM); La Hondura, San José, 13 Marzo 1929 (LACM).

(ii) Panama
Volean Chiriqui (SNMNH); 481657 (AMNH); 481658 (AMNH); 481660 (AMNH); 38580,
Veraguas (AMNH); 481659 (AMNH); 38578 Veraguas (AMNH); 481655 Veraguas (AMNH); 481656

Veragindes (AMNH); 38581 Veraguas (AMNH); 38582 Veraguas (AMNH); 24231 Veraguas (FMNH);
45527 Veraguas (FMNH); 49194 Veraguas (FMNH); 206913 (FMNH).

Género Abeillia

Diagnosis

Este género monotipico fue descrito por Bonaparte (1849) con el tipo Abeillia typica. La especie 4.
abeillei fue descrita por Delattre y Lesson en 1839, con el tipo Ornismya abeillei. Este género siempre se
ha considerado monotipico y no han habido problemas para definir ni al género ni a la especie, aunque
presenta varias sinonimias. Es un colibri pequefio (largo total promedio = 73.73 mm} al que se considera
cercanamente emparentado con el género Klais (Ridway, 191 1), aunque su cola es relativamente mas
larga, més distintivamente emarginata o doblemente redondeada en el macho adulto; las tltimas plumas
tienen el pileum verde metilico, el mentén y la garganta son brillantes y de color verde esmeralda
metalico. El pico es mis corto que la cabeza y recto; el clilmen esta redondeado, excepto basalmente,
donde se contrae por una pequefia inserccién; el tomio es liso; la mandibula tiene la ranura media lateral;
el operculo nasal es moderadamente ancho y fuertemente convexo, solamente la porcidn interior esta
oculta por un penacho frontal, el cual se extiende anteriormente a la parte anterior del final del nostrilo.
Los tarsos estan emplumados, excepto en el lado posterior; los dedos anteriores son de la misma
longitud, aunque ¢l que esta mas afuera se observa aparentemente mas corto. El ala es cuatro veces mas
larga que el cllmen expuesto; las primarias més externas son mds largas, y de forma normal . La cola del
macho adulto es dos tercios més grande que el ala y es marcadamente emerginada, con las rectrices
laterales cortas; la hembra adulta presenta la cola moderadamente redondeada, con las rectrices medias

cortas; en ambos sexos las rectrices estan redondeadas en su parte terminal.

Descripeion de la especie
5. Abeillia abeillei (Delattre and Lesson 1839)

Nombre comin en inglés: Emerald-chinned hummingbird.
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Nombre comin en espafiol: Colibri barbiesmeralda.
Ejemplar tipo: Ornismya abeillei Delattre and Lesson, 1839, Rev. Zool. [Paris], 2, p. 16. 16 (Jalapa,
[Veracruz]).

a. Sinonimia: Mlellisuga) abeilleii, [Ramphonicron) abeilleii, [Basilinnal=Baucis abeillei, Basilinna

abeillei, Blaucis] abeillei, Baucis abeillei.

b. Descripcicn: El macho adulto es de color verde y bronce metilico, incluyendo la parte media de las
rectrices, el resto de la cola es negra, sin brillo con azul o bronce; Ias rectrices tienen el extremo gris
pardoso y con la mitad basal de la parte externa bronce verdoso apagado, las remiges son plrpura oscuro;
con una pequefia mancha postocular blanca; el mentén y la garganta son brillantes y de color verde
esmeralda metélico; las parte baja de la garganta es negro aterciopelado, seguido de un verde bronce*
oscuro y pasando por un negro apagado sobre los cachetes, las partes bajas son gris oscuro y a veces se
sobrelapan con el verde bronce metalico, excepto en el abdémen; las covertoras de 1a cola en la parte
ventral son verde bronce metélico centralmente, pero marginadas con gris bronce; el pico es blanco
apagado; los iris son cafés oscuro; las patas cafés. La hembra adulta es similar al macho, pero las

rectrices aterales son distintivamente punteadas con un gris "cafesoso” palido y las partes ventrales de

un gris palido, con manchas verde metélico o verde bronce a los lados.

c. Subespecies: No tiene.

d. Distribucién: Sureste de México, en los estados de Veracruz {Jalapa, Cérdoba, Orizaba), Qaxaca y
Chiapas (Tumbala); Guatemala (Coban; Ciudad de Guatemala; Volcan del Fuego; Pié de 1a Cuesta, San

Marcos; Tolimés, Solola); norte de Nicaragua {(Matagalpa).

e. Historia natural

Habitat: Se le observa en el interior de los bosques y selvas, y raras veces en los bordes de éstos.
Usualmente utiliza los estratos medios y el sotobosque.

Alimentacién: Su alimentacion consiste en néctar de las flores, aunque no existen reportes de
preferencia por especies particulares de plantas.

Reproduccién: Se reproduce de febrero a marzo. Construye un nido en forma de copa con

vastagos de telarafias y otros materiales.
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J- Registros
(i) México
Oaxaca: Moctum, 14 Septiembre 1941 (MLZ); Soyaltepec, 26 Diciembre 1943 (MLZ).
Chiapas: Cerro Brujo, Ocozocuautla, 13 Julio 1940 (MLZ), Cerro Brujo, Ocozocuautla, 31 Julio
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 19 Agosto 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 14 Julio
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 11 Agosto 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 6 Julio
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 11 Junio 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 16 Agosto
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 16 Agosto 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 9 Junio
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 13 Agosto 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 13 Agosto
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 17 Julio 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 20 Agosto
1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 21 Julio 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 21 Julio
1940 (MLZ); Santa Rosa, Comitan, 26 Julio 1937 (MLZ); Cacahoatan, 25 Mayo 1943 (MLZY); Volcan
Tacana, 12 Mayo 1943 (MLZ); Tumbala, 28 Junio 1949 (MLZ); Socoltenango, 4 Septiembre 1942
(MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 29 Julio 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 9 Agosto 1940
(MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 5 Julio 1940 (MLZ); Cerro Brujo, Ocozocuautla, 8 Agosto 1940
(MLZ).

(ii) Honduras

Catacamas, Olan, 21 Qctubre 1937 (MLZY; Cerro Nieve de Santa Barbara, 10 Abril 1935 (MLZ);
Cerro Nieve de Santa Barbara, 22 Abril 1935 (MLZ); San José de Santa Barbara, 7 Abril 1935 (MLZ);
San José de Santa Barbara, 8 Abril 1935 (MLZ); San José de Santa Barbara, 8 Abril 1935 (MLZ).
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El Género Elvira
Diagnosis
El género Elvira fue descrito por Mulsant y Verreaux (1865) con el tipo Trochilus (Thaumatias)
chionura Gould. Es un género considerado cercanamente relacionado a Eupherusa (Ridgway, 1911),
pero con la maxila totalmente lisa. También es referido como Lawrencius por Ridgway (1886) con el
tipo Eupherusa cupreiceps. Son colibries de tamafio pequeiio; con el pico recto. El macho es verde
metalico excepto por el color blanco en el centro del vientre; la cola es casi totalmente blanca, con las
puntas color negro, con la parte central de las plumas verde bronceado. La hembra es dorsalmente verde
metélico, mientras que el vientre lo presenta blanco con verde a los lados y flancos; la garganta algunas
veces presenta unas motas verdes, la cola es similar a la del macho, pero con las puntas color blanco
(Ridgely y Gwynne Ir., 1989). Presenta la maxila aserrada ¥y 1o se sabe si roban néctar (Ornelas, 1994).
La distribucién del género se restringe a centroamérica (desde Costa Rica hasta el oeste de
Panamad), y desde que fue definido se le considera constituido por dos especies, E. chionura y E.
cupreiceps. Estas dos especies son bastante diferentes en sus detalles estructurales ¥y si no fuera por que
E. chionura presenta las secundarias de color verde y oscuras, la cola emarginada y la ausencia del tomio

aserrado, podria ser considerada dentro del género Eupherusa.

Descripcion de las especies

6. Elvira chionura (Gould, 1851)

Nombre comiin en inglés: White-tailed emerald.

Nombre comiin en espafiol: Esmeralda coliblanca.

Ejemplar tipo: Trochilus (Thaumatias?) chionura Gould, 1851, Proc. Zool. Soc. London (1850), p- 162.
(Chiriqui cerca de David, provincia de Veragua, a una altitud desde 650 a 900 m [Chiriqui, Panama]).

a. Sinonimia: Trochilus (Thaumatias) chionura, Thaumatias chionurus, [Thaumatias] chionurus,
[Thaumantias) chionura, Thaumantias chionurus, [Leucippus] chionurus, A[gyrtria) chionura, Elvira
chianura, Eupherusa chionura, [Eupherusa) chionura, [Polytmus] chionurus, Elvira chionura, [Elvira)

chionura, Eflvira chionura), Eupherusa niveicauda.

b. Descripcién: Es un colibri pequefio (largo total promedio = 79.42 mm). El macho adulto es color
verde-bronce metalico; la parte superior de las covertoras ¥ las rectrices de enmedio usualmente mas

bronceadas; tres de las rectrices externas (sobre cada lado) son blancas a lo ancho y cortadas
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abruptamente de un color negro (pasando por un bronce apagado); las remiges son puirpura, las
secundarias matizadas de castafio, el interior de éstas méas o menos verde; el mentén, la garganta, los
cachetes, el pecho (excepto en el medio), los lados y flancos son de un verde metélico brillante (mas o
menos verde amatillentos anteriormente), las plumas son gris palido con blanco en la superficie y
basalmente tienen gris negruzco; el abdomen, la linea media del pecho, la regién anal y la parte Baja de
las covertoras de la cola son de color blanco, algunas veces la parte lateral corta de las covertoras de la
cola tienen motas verde metalico; el pico es negro, la mandibula basalmente es café; el iris es café
oscuro; las patas son negruzcas. La hembra adulta es verde metdlico brillante o verde bronceado en el
dorso; las covertoras de la cola de arriba son grandes y cuatro de las rectrices de enmedio son color
bronce; tres pares laterales de rectrices son blancas, 1a tercera esta muy ensanchada y moteada con negro,
en la cuarta y quinta cruza una banda subterminal negra y moteada; las remiges son negruzcas,
desvaneciendose el brillo con plirpura; el mentén, la garganta y la linea media de los cachetes v pecho, el
abdomen, los flancos, la regién anal y la parte baja de las covertoras de Ia cola son de color blanco;
algunas veces la parte baja de la garganta y los cachetes estan punteados con un verde metélico; el resto
de las partes bajas son verde esmeralda metalico, las plumas en la superficie son grisdceas; €l pico es

negruzco; la mandibula basalmente es palida; el iris es café oscuro; las patas son cafés.
c. Subespecies: No tiene.

d. Distribucién: Residente de las partes altas del suroeste de Costa Rica (norte de las montafias de Dota)

y el oeste de Panamé (Chiriqui, Veraguas y este de Coclé) (AOU, 1983).

e.Historia natural

Habitat: Frecuentemente se le observa en los bosques hiimedos de montafia, en zonas
semiabiertas, y en los jardines de las casas que se encuentran en los bosques. Al macho es ficil
observarlo en el dosel y a las hembras en el sotobosque.

Alimentacién: Son visitantes regulares de las flores de 4rboles (p. €j. Symphonia, Inga y
Quararibea), epifitas (p. ej. Clusia, familia Ericaceae), arbustos (p. ¢j. Palicourea y Stachytarpheta) y en
platanos.

Reproduccién: Probablemente se reproduce entre junio y noviembre, aunque no hay datos
precisos. Los nidos no estdn descritos para esta especie, aunque se infiere que construye un nido en

forma de copa utilizando hojas de 4rboles y helechos arborecentes, decorados con musgos y liquenes.
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[ Registros
(1) Costa Rica

Santa Maria de Dota (SNMNH); Laguna Santa Maria de Dota {(SNMNH); Laguna Santa Maria
de Dota (SNMNH); Laguna Santa Maria de Dota (SNMNH); Laguna Santa Marfa de Dota (SNMNH).

(i) Panama

Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan
Chirigui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui
(SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan Chiriqui (SNMNH); Volcan
Chiriqui (SNMNH); Panama (SNMNH); Panama (SNMNH); Boquete (SNMNH); Boquete (SNMNH);
Veragua (SNMNH); Santa Clara, Chiriqui (SNMNH); Santa Clara, Chiriqui (SNMNH); Santa Clara,
Chiriqui (SNMNH); Santa Clara, Chiriqui (SNMNH); Palo Santo, El Volean Chiriqui (SNMNH).

7. Elvira cupreiceps (Lawrence, 1867)
Nombre comiin en inglés: Coppery-headed emerald.
Nombre comun en espafiol: Esmeralda de coronilla cobriza.

Ejemplar tipo: Eupherusa cupreiceps Lawrence, 1867, Ann. Lye. Nat. Hist. N.Y., 8, p. 348. (Béuranca
Costa Rica).

>

a. Sinonimia: Eupherusa cupreiceps, E[Wira) cupreiceps, [Elvira] cupreiceps, [Polytmus] cupreiceps,

[Thaumatias) cupreiceps, Thaumatias cupreicpes, Lawrencius cupreiceps, [Elvira] caeruleiceps.

b. Descripcion: Es un colibri muy pequefio (largo total promedio = 76.8 mm). Similar a £. chionura,
pero el pico estd marcadamente decurvado y el macho adulto tiene las parte de arriba de las covertoras de
la cola color bronce brillante; el pileum y las rectrices medias son de color bronce cobrizo en lugar de
verde, no presenta blanco en el abdomen vy las rectrices laterales estén moteadas con gris claro en vez de
negro. El macho adulto tiene el pileum bronce cobrizo oscuro; la parte trasera del cuello negro, las
escapulas, la rabadilla y las covertoras de las alas son verde-bronce; la parte superior de las covertoras de
Ja cola es de color bronce cobrizo brillante; la parte media de las rectrices es color bronce (mucho menos
cobrizo que la parte superior de las covertoras de la cola); cuatro de las rectrices externas (sobre cada

lado) son blancas, las Giltimas tres con motas gris palido, la cuarta moteada (mas o menos abruptamente)
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con negro; las remiges son café parpura apagado, el interior de las secundarias verde-bronce; las partes
ventrales son verde-amarillo metalico brillante; las partes inferiores de las covertoras de la cola son
blancas, la parte anal es blancuzca: la maxila es negra; la mandibula en su parte terminal es de color
palido apagado; el iris es café oscuro, las patas café grisaceo. La hembra adulta presenta un verde
metalico apagado en la parte dorsal (menos bronceado que en ¢l macho adulto), en el pileum; Ia parte de
arriba de las covertoras y la parte media de las rectrices es bronce brillante; cuatro de las rectrices
externas son blancas, la cuarta estd moteada con negro; las remiges son como en el macho adulto; la
parte ventral es gris blancuzca, los lados estin més o menos moteados con verde metalico; las demés

caracteristicas son iguales a las del macho.

¢. Subespecies: No tiene.

d. Distribucion: Residente en las partes altas de Costa Rica, principalmente sobre Ia ladera caribefia de la

Cordillera Central y en las cordilleras de Tilarin ¥ Guanacaste (AQU, 1983).

e. Historia natural

Habitat: Se les observa en los alrededores de los bosques hiimedos de las tierras altas. A los
machos frecuentemente se les encuentra en el dosel, aunque también se les observa junto con las
hembras en todos los niveles de claros y areas semiabiertas. Las hembras también se observan
frecuentemente en el sotobosque.

Alimentacién: Se alimentan del néctar de las flores; regularmente visitan a pequefias
influorescencias de &boles (p. ¢j. Pithecellobium, Quararibea y Guarea), epifitas (p. ¢j. Clusia, familia
Ericaceae) y arbustos (especialmente Besleria).

Reproduccién: Se reproducen entre octubre y marzo. Contruyen un nido en forma de copa ¢on
pedazos de hojas de plantas y de helechos arbéreos; en la parte externa lo decoran con musgo y pedazos

de liquenes.

[ Registros
(i) Costa Rica

Costa Rica (SNMNH); Costa Rica (SNMNH)}; Costa Rica {SNMNH); El Naranjo (SNMNH); El
Naranjo (SNMNH); El Naranjo (SNMNH); El Naranjo (SNMNH); El Naranjo (SNMNH); El Naranjo
(SNMNH); Sarapiqui (SNMNH); Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco
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de Sarapiqui (SNMNH), Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH);
Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui
(SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Cariblanco de Sarapiqui (SNMNH); Carrillo
(SNMNH); Villa Quesada (SNMINH).

Género Chalybura

Diagnosis

El género Chalybura fue descrito por Reichenbach (1854) con el tipo Agytria & buffonii. Posteriormente,
Elliot (1879) lo designa Trochilus buffonii, y reconoce seis especies. Ridway (1911) reconoce cuatro
especies (Chalybura buffonii, Ch. caeruleogaster, Ch. urochrysia y Ch. isaurae), con una distribucién
que va desde Nicaragua a Venezuela y Ecuador. La AOU (1983) reconoce dos especies, aunque aclara
que, anteriormente, algunas poblaciones fueron reconocidas como diferentes especies. Ch. buffonii que
es residente de Panaméd y América del Sur, desde el este de Colombia hasta el centro de Venezuela y el
suroeste de Ecuador. Las poblaciones del suroeste de Ecuador vy ¢l este de Colombia han sido
reconocidas como distintas especies: una por Hartert en 1894 (Ch. intermedia) y otra por Gould en 1847
(Ch. caeruleogaster). Para Ch. urochrysia, que tiene una distibucién que va desde el extremo este de
Honduras hasta ¢l sur de Colombia y el noroeste de Ecuador, se ha propuesto que las poblaciones de
Honduras, Nicaragua y Costa Rica sean reconocidas como como Ch. urochrysia, mientras que las
poblaciones que se distribuyen en el resto del rango sean consideradas otra especie, Ch. melanorrhoa;
aunque tarnbién se reporta que las dos especies se entrecruzan en el noroeste de Panama.

Las dos especies, Chalybura buffonii y Ch. urochrysia, son de tamafio grande, presentan el pico
recto y largo. Ch. buffonii presenta el pico negro. El macho es verde metalico, con un conspicuo color
blanco sedoso en la parte ventral de las plumas covertoras; la cola es blanca azulosa. La hembra es
similar al macho pero més pequefia, con gris en el vientre y las plumas de la cola exteriores con la punta
blanca (Ridgely y Gwynne Jr., 1989). Por su parte, Ch. urochrysia presenta la base de 1la mandibula
inferior de color rojo palido a rosado; las patas son rojas o rosas, lo que permite distinguirlas ficilmente
en el campo. El macho es verde bronceado en el dorso; la parte ventral es de color verde azuloso,
presentando partes grises en esta parte del cuerpo; algunas poblaciones presentan la parte ventral verde.
La hembra es similar al macho pero ventralmente es gris con verde a los lados; las covertoras de la cola
son blancas (Ridgely y Gwynne Jr., 1989). Presentan ambos tomios aserrados, pero se desconoce si son

especies robadoras de néctar (Ormelas, 1994).
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Descripcidn de las especies

8. Chalybura buffonii (Lesson, 1832)

Nombre comin en inglés: White-vented plumeleteer.

Nombre comiin en espafiol: No existe.

Ejemplar tipo: Trochilus buffonni Lesson, 1832, Les Trochil., p. 31, pl. 5. (Brazil, error = regidn de
Bogota, Colombia).

a. Sinonimia: Trochilus buffonii, Plolytmus) buffonii, [Polytmus) buffonii, [Lampornis] buffonii,
Lampornis buffonii, Hypuroptila buffoni, [Agyrtria) 8. Chalybura buffonii, [Agyrtria] buffoni,
Clhalybural buffoni, [ Chalybura) buffoni, Chabfbum[Laihpornis] buffoni, [Polytmus] aeneicauda.

b. Descripcion: Es un colibri grande (largo total promedio = 114.28 mm). El macho adulto tiene el dorso
verde metélico encendido, ligeramente apagado sobre el pileum; la parte superior de las covertoras de la
cola estd mds bronceada; las rectrices medias son bronce metalico, algunas veces blancuzcas; las
rectrices {excepto las de enmedio) son de color negro azulado, usualmente el filo es mas o menos ancho
de color bronce hacia la base, algunas veces las barbas del proximo par de las de enmedio también
pueden ser de color bronce; las remiges son de color café apagado, con una banda piipura; el interior de
las secundarias es verde metélico; la parte ventral es verde esmeralda metalico, las plumas basalmente
presentan gris y cruza una barra blancuzca en la parte subterminal y marginadas con un gris palido; el
penacho del femoral, la regi6n anal y la parte ventral de las covertoras de la cola son blancas; el pico es
negro apagado; el iris es café oscuro; las patas son color marrén, La hembra adulta es similar al macho,
pero las recrices laterales estén moteadas con gris palido; las partes ventrales incluyendo el malar y las
regiones suborbitales son de color gris palido, usualmente con motas verde metalico, algunas veces éstas
motas llegan a cubrir toda la superficie; el penacho del femoral, la regién anal y la parte ventral de las

covertoras son de color blanco como en el macho adulto.
c. Subespecies: Ch. intermedia, Ch. caeruleogaster.

d. Distribucion: Residente de Panama (desde el oeste de la provincia de Panama, sobre la ladera pacifica,

a la Zona del Canal, en las tierras bajas caribefias en direccion este), y en América del Sur, desde el este

de Colombia hasta la parte central de Venezuela (Miranda y Guérico) y sur del suroeste de Ecuador.
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e. Historia natural

Habitat: Es comtn observarlo en los bordes y crecimiento secundario de los bosques; usualmente
se le observa solos o en parejas.

Alimentacién: Su alimentacién consiste principalmente en el néctar de las flores, presentando
una lengua contractil.

Reproduccién: Probablemente se reproduzca entre los meses de febrero a mayo, como la mayoria
de los colibries. Construye un nido en forma de copa utilizando pequeiias ramitas de diversas plantas y lo

decora con musgo.

[ Registros
(i) Panama

Panamé (SNMNH); Panama (SNMNH); Panamé (SNMNH); Cana (SNMNH); Cana (SNMNH);
Cana (SNMNH); Cana (SNMNH); Chepo, Rio Chichebre (SNMNH); Chepo, Rio Chichebre (SNMNH),
Cerro Chucanti, Serrania de Maje (SNMNH); Cerro Chucanti, Serrania de Maje (SNMNH); Chiva Zona
del Canal (SNMNH); Chiva Zona del Canal (SNMNH); Boca del Rio Tuquesa, Darien (SNMNH);
Cariita (SNMNH); Pucro Darién (SNMNH); Pucro Darién (SNMNH); Chiman, La Aguadilla
(SNMNH); 1 Mi E Albrook field, Zona del Canal (SNMNH); Rio Mamoni Chepo Viejo (SNMNH);
Juan Minon Zona del Canal (SNMNH); Juan Minon Zona del Canal (SNMNH); Rio Chiman, Boca del
Rio Curut (SNMNH); Boca del Rio Paya, Darien (SNMNH); La Campana (SNMNH); Chepo, Panama
(SNMNH).

(ii) Colombia

Hacienda Santana, Departamento Santander (SNMNH); Hacienda Santana, Departamento
Santander (SNMNH); Hacienda Santana, Departamento Santander (SNMNH); Hacienda Santana,
Departamento Santander (SNMNH); Hacienda Santana, Departamento Santander (SNMNH); La Plata,
Departamento Huila (SNMNH); La Plata, Departamento Huila (SNMNH); La Plata, Departamento Huila
(SNMNH); La Plata, Departamento Huila (SNMNH); La Plata, Departamento Huila (SNMNH); La
Plata, Departamento Huila (SNMNH); La Plata, Departamento Huila (SNMNH); La Plata, Departamento
Huila (SNMNH); La Plata, Departamento Huijla (LACM); La Plata, Departamento Huila (LACM); La
Plata, Departamento Huila (LACM); La Plata, Departamento Huila (LACM); San Agustin,
Departamento Huila (SNMNH); San Agustin, Departamento Huila (SNMNH); San Agustin,
Departamento Huila (SNMNH); Bogota (SNMNH); Bogota (SNMNH); Bogota (SNMNH); Bogota
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(SNMNH); Bogota (SNMNH); Bogota (SNMNH); Colombia (SNMNH); Colombia (SNMNH);
Colombia (SNMNH); Colombia (SNMNH); Colombia (SNMNH); Colombia (SNMNH); Colombia
(SNMNH); Laguayna (SNMNH); N. Grenada (SNMNH); El Bosque Sierra Negra, Carreipia Guajira
(SNMNH); El Bosque Sierra Negra, Carreipia Guajira (SNMNH); El Bosque Sierra Negra, Carreipia
Guajira (SNMNH); El Bosque Sierra Negra, Carreipia Guajira (SNMNH); EI Bosque Sierra Negra,
Carreipia Guajira (SNMNH); El Bosque Sierra Negra, Carreipia Guajira (SNMNH); El Bosque Sierra
Negra, Carreipia Guajira (SNMNH); Sierra Perija, Departamento Magdalena (SNMNH); Sierra Perija,
Departamento Magdalena (SNMNH); Sierra Perija, Departamento Magdalena (SNMNH); Sierra Perija,
Departamento Magdalena (SNMNH); Simiti, Departamento Bolivar (SNMNH); Simiti, Departamento
Bolivar (SNMNH); Santander del Norte Guanalito (SNl\/INI—I); Santander del Norte Guanalito (SNMNH);
El Conejo, Departamento Magdalena (SNMNH); El Conejo, Departamento Magdalena (SNMNH); El
Conegjo, Departamento Magdalena (SNMNH); Norosi, Departamento Bolivar (SNMNI); Finca Volador,
Departamento Bolivar (SNMNH); Santa Marta (SNMNH); Santa Marta (SNMNH); Santa Marta
(SNMNH); Santa Marta (SNMNH); Tierra Nueva, Departamento Magdalena (SNMNH); Santa Rosa,
Departamento Bolivar (SNMNH); Santander del Norte, Rito Torra (SNMNH); Santander del Norte, Rito
Torra (SNMNH}); Los Gorros, Departamento Magdalena (SNMNH); La Cueva, Depto.
Magdalena(SNMNH); Monte Elias, Departamento Magdalena (SNMNH);

(iii) Venezuela

San Julian (SNMNH); San Julian (SNMNH); La Guayra (SNMNH); La Guayra (SNMNH); Rio
Cumboto, Ocumane de la Costa (SNMNH); Puerto Cabello (SNMNH); Rancho, Guanitas (SNMNH);
Venezuela (SNMNH); El Encanto Miranda (SNMNH); N. Grenada (SNMNH);

8. Chalybura urochrysia (Gould, 1861)

Nombre comiin en inglés: Bronze-tailed plumeleteer.

Nombre comiin en espafiol: Colibri patirrojo.

Ejemplar tipo: Hypuroptila urochrysia Gould, 1861, Monogr. Trochil,, pt. 22, pl. [7] y texto. (En la

vecindad de Panama4, error = oeste de Colombia).
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I Registros
(1) Costa Rica

Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla
(SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilia (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla
(SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla
(SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Bonilla (SNMNH); Costa Rica
(SNMNH); Costa Rica (SNMNH); Costa Rica (SNMNH); Costa Rica (SNMNH); Costa Rica (SNMNH);
Costa Rica (SNMNH); Carjari, Provincia Limén (SNMNH); Carjari, Provincia Limén (SNMNH).

(ii) Panamé

Villa Tacarcuna, Dorien (SNMINH); Villa Tacarcuna, Dorien (SNMNH); Villa Tacarcuna,
Dorien (SNMNH); Villa Tacarcuna, Dorien (SNMNH); Villa Tacarcuna, Dorien (SNMNH); Villa
Tacarcuna, Dorien (SNMNH); Villa T;carcuna, Dorien (SNMNH); Villa Tacarcuna, Dorien (SNMNH);
Cerro Azul (SNMNH); Cerro Bruja (SNMNH); Estacion hidrogrifica Candelaria (SNMNH); Estacion
hidrografica Candelaria (SNMNH); Estacién hidrografica Candelaria (SNMNH); Estacién hidrografica
Candelaria (SNMNH); Estacion hidrografica Candelaria (SNMNH); Cana (SNMNH); Puerto Obaldia,
San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas
(SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH);
Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Armila, San Blas (SNMNH); Chilar, Colén
(SNMNH); Chilar, Colon (SNMNH); Cabeza del Rio Gaabal, Coclé (SNMNH); Cerro Pirre, Darién
(SNMNH); Rio Jaque (SNMNH); Rio Jaque (SNMNH); La Campana o Cerro de la Campana (SNMNH);
La Campana o Cerro de la Campana (SNMNH).

El Pescado, Departamento Antioquia (SNMNH); Hacienda Belen, Departamento Antioquia
(SNMNH); Villa Artiaga, Departamento Antioqui (SNMNH); Villa Artiaga, Departamento Antiogui
(SNMNH); Villa Artiaga, Departamento Antioqui (SNMNH); Villa Artiaga, Departamento Antioqui
(SNMNH); Villa Artiaga, Departamento Antioqui (SNMNH); Sacarré, Rio Suro (SNMNH); Sacarré, Rio
Suro (SNMNH); Sacarré, Rio Suro (SNMNH); Q. Salvajin, Rio Esmeralda (SNMNH); Q. Salvajin, Rio
Esmeralda (SNMNH); Q. Salvajin, Rio Esmeralda (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida
(SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida
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(SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida
(SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Jurubida (SNMNH); Rio Nogui-Choco (SNMNH).

DISCUSION

La publicacién de monografias es escasa, probablemente debido a que la recopilacion de la
informacion es una tarea bastante complicada, atn en el caso de las aves, que son uno de los grupos de
animales mejor conocidos. Por otra parte, las monografias son generalmente muy extensas, por lo que los
gastos de su publicacién son altos y solamente existen unas pocas revistas especializadas que las aceptan.
Es muy desafortunado que no se promueva la realizacién de trabajos de tipo monogréfico, va que estos
estudios son fundamentales para tener un conocimiento completo de la filogenia de los seres vivos. Este
conocimiento, ademas de tener un profundo interés teérico (que es, de hecho, ¢l que ha llevado ala .
realizacion de la presente monograﬁa),.es de gran importancia practica para cuestiones relativas a la
conservacion de la biodiversidad y a la prospeccion bidtica en busca de genes, biomoléculas ¥ procesos

bioquimicos de interés industrial.

Consideraciones taxonémicas

El género Eupherusa descrito por Gould (1857) ha tenido varios problemas en su defiriicién
comno género desde su descripeidn (ver detalles en los antecedentes). Tanto Ridgway (191 1) como Elliot
(1879) separaron a E. nigriventris del género, incluyendola en el género Callipharus, atin cuando habia
sido descrita como E. nigriventris por Lawrence (1868). La definicidn del grupo fue hecha con base en
caracteres morfolégicos, donde el parche rojizo de las plumas secundarias fue el caricter diagnoéstico
para el género. En general, ésta descripei6n concuerda bien con las medidas y cardcteres que se utilizan
para definir a las especies (Capitulo 2). Sin embargo, algunos caracteres biométricos no son de mucha
utilidad para distinguir algunas de las especies, ya que al compararlas, y probablemete debido a la amplia
distribucion que presentan, la variacién de los caracteres morfoldgicos se vuelve continua y 1o se
observa (0 tal vez no existe) una definicién clara de las poblaciones entre ellas (Capitulo 2). Tal es el
caso de E. eximia, la cual presenta una distribucién que abarca desde el estado de Veracruz, en México,
hasta el oeste de Panamad. Es posible que sus poblaciones hayan estado aisladas desde hace mucho
tiempo y que la diferenciacién alcanzada sea tal que tendriamos que catalogar a las distintas poblaciones
como especies diferentes, tal como lo indican los analisis efectuados con las secuencias del ADN

(Capitulo 4).
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Eupherusa ha sido considerado un grupo monofilético y tradicionalmente se le ha relacionado
con Elvira y Chalybura. La revision de los especimenes demuestra que Elvirg es morfologicamente muy
parecido a Eupherusa, mientras que Chalybura es un género mas distinto, ya que presenta una mayor
longitud total. De acuerdo con su morfologia, Efvira chionura tiene un parecido tan grande con
Eupherusa (Capitulo 2) que podria ser considerada como parte de dicho género. Las especies del género
Eupherusa presentan maxila aserrada, lo cual sugiere que probablemente son robadoras de néctar
(Ornelas, 1994). Por su parte, dentro del género Elvira sélo E. chionura presenta una maxila aserrada
incipiente, mientras que ¢l género Chalybura carece de dicho atributo.

El género Elvira esta formado por dos especies y es bastante homogéneo desde el punto de vista
morfoldgico (Capitulo 2); varios otros géneros de colibriés presentan dicha homogeneidad (entre ellos
Eupherusa, Elvira, Abeillia y Klais).

Abeillia abeillei ha estado ligado filogenéticamente al género Klais, que también es monotipico,
debido a que morfol6gicamente comparten varios caracteres. Debido a &sto ultimo, en este estudio se
incluyé Abeillia, ya que constituye un clado junto con Eupherusa y el Zrupo mas cercano
filogenéticamente a ellos es Elvira, siguiéndole Chalybura. Todo esto concuerda, aunque parcialmente,
con las propuestas que tradicionalmente se han mancjado, ya que ¢l analisis de los datos provenientes de
la secuenciacién del ADN (Capitulo 4) demuestra que A. abeillei forma parte del clado de las especies de
Eupherusa, por lo que serd de gran interés secuenciar en al futuro a Klais para saber donde se tibica en la

filogenia y poner a prueba la hipétesis de su relacién con 4. abeillei.

Consideraciones biogeograficas

La distribucién de los géneros estudiados en el presente trabajo abarca principalmente desde
Mexico hasta Centroamérica, aunque el género Chalybura se distribuye hasta ¢l norte de Ecuador yel
centro de Venezuela. Este patrén de distribucién Mesoamericano se repite en varios grupos de colibries,
por lo que Centroamérica ha sido propuesta como el centro de origen de varios de éstos géneros. En el
caso de Eupherusa, el género focal de esta monografia, su distribucién va desde México hasta el oeste de
Panami. En E. eximia, la especie que presenta la distribucién més amplia, se pueden distinguir varias
poblaciones con un cierto grado de diferenciacion, lo cual ha llevado a discusiones acetca de la
existencia de razas y subespecies.

La AQU (1983) s6lo reconoce cuatro especies dentro del género Eupherusa, incluyendo a todas
las poblaciones de E. eximia como una sola. Sin embargo, una comparacién de las secuencias del ADN

de las poblaciones de México y de Centroamérica demuestra que son distintas en un 10% (Capitulo 4);
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tomando en cuenta que, por ejemplo, las dos subfamilias de colibries son distintas en un 13%, éste 10%
es una diferencia bastante considerable. La poblacién de Centroamérica esti mas relacionada con £,
nigriventris, la cual presenta una distribucion restringida a Centroamérica. Por lo anterior, proponemos
que el centro de origen del género Eupherusa se encuentra en Centroamérica ¥ no en México, aunque en
este pais se presentan dos especies endémicas y parte de la distribucién de E. eximia. Por desgracia, no se
tuvieron disponibles los tejidos de individuos provenientes de poblaciones intermedias para el estudio de
secuenciacién del ADN (Capitulo 4); esta informacién permitiria aclarar como ocurrié Ia ampliacion de
la distribucién y cuales podrian ser las barreras geograficas para éste género.

La distribucion geogréfica de las distintas especies de Eupherusa no se sobrepone (Mapa 1), lo
que apoya la idea de que se trata de especies diferentes. T‘al es ¢l caso de E. poliocerca, la cual era
considerada una subespecie de E. eximia. Sin embargo, estas dos especies s¢ encuentran separadas
geograficamente, ya que una se distribuye en la ladera oeste de México (E. poliocerca), mientras que la
otra (E. eximia) se encuentra en la ladera este de México, presentando una distribucion mis surefia.
Aunque podria haber ocurrido que E. poliocerca y E. cyanophrys fueran especies simpétricas, hoy en dia
esto no ocurre; algunos autores proponen que estas dos especies no estin tan estrechamente relacionadas,
aunque pertenecen al mismo género (Rowley y Orr, 1964).

La distribucién de Elvira se restringe a Costa Rica y Panama4. £, cupreiceps es endémica de
Costa Rica, mientras que E. chionura se distribuye en Costa Rica y ¢l oeste de Panama. Esta di'stribucién
tiene un componente histérico, ya que 1a historia geoldgica de centroamérica se centra en varios posibles
origenes, es decir que centroamérica surgi6 varias veces en el tiempo geoldgico, ya que hay registros que
¢sta parte del continente varias veces se hundié y volvio a surgir. Debido a esto, podriamos pensar que
anteriormente €stos colibries podrian haber sido una sola poblacién grande que se fue fragmentando,
dando lugar, primero, a un proceso de especiacién, y, segundo, con el paso del tiempo, a una
diferenciacién de los géneros (i.e. Elvira y Eupherusa).

Por su parte, los colibries del género Chalybura tienen una distribucién mas amplia y, a juzgar

por sumorfologia, se relacionan mas con especies de colibries sudamericanos.
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Cuadro 1. Sinopsis de las propuestas de clasificacién taxondmica del genero Eupherusa

(Trochilidae).

Autor(es) y afio

Nimero de especies y subespecies que reconoce(n)

Gould, 1857

Elliot, 1879

Ridway, 1911

Peters, 1945

Rowley y Or, 1964

AQU, 1983

Reconoce tres especies: Eupherusa eximia (con dos subespecies), E. egregia y E.

poliocerca.
Separa Eupherusa nigriventris en un género aparte: Callipharus.

Eupherusa eximia: SE de México (Veracruz y Qaxaca), Guatemala y Nicaragua.
E. egregia: Costa Rica y O de Panama.

E. poliocerca: SO de México (Guerrero y extremo O de Oaxaca).
Eupherusa (eximia) poliocerca: SO de México, en los estados de Guerrero, Puebla y

Oaxaca (Putla, Oaxaca).

Callipharus nigriventris Costa Rica y O de Panama.

Eupherusa eximia nelsoni, E. e. eximia, E. e. egregia: SE de México, desde Veracruz hasta
el O de Panama4,

Eupherusa nigriventris: Costa Rica.
Describen la cuarta especie del género: Eupherusa cyanophrys.

Reconoce cuatro especies:

Eupherusa eximia residente de la ladera E de México, incluyendo Puebla, Veracruz, NE de
Oaxaca y Chiapas, también se localiza en Honduras, Guatemala, Belice, Nicaragua, Costa y
Rica y O de Panam4.

Eupherusa cyanophrys endémica de la sierra de Miahuatldn, Oaxaca.

Eupherusa poliocerca residente de Guerrero y O de Oaxaca.

Eupherusa nigriventris residente en Costa Rica y O de Panama.
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ANTECEDENTES SOBRE LA TAXONOMIA DE LOS COLIBRIES EN GENERAL Y DEL GENERO EUPHERUSA
EN PARTICULAR

Los colibries se encuentran incluidos dentro de 1a familia Trochilidae, perteneciente al orden
Apodiformes. Esta familia esta constitufda por dos subfamilias (Phaethornithinae ¥ Trochilinae), 110
géneros y aproximadamente 325 especies (Gerwin y Zink, 1989; Ornelas, 1996, indica que existen
alrdedor de 340 especies). Se han realizado numerosos trabajos con miembros de 1a familia
Trochilidae, sin embargo, la mayoria de ellos han sido estudios de tipo ecolégico y etoldgico (p. €j.,
Feinsinger y Colwell, 1978; Snow, 1981; Stiles y Skutcfl, 1989; Bleiweiss, 1990; Ornelas, 1994,
1996), por lo que la literatura referente a la sistemética del grupo es relativamente escasa {(ver abajo).
Sin embargo, en algunos trabajos ecolégicos y de comportamiento se reportan notas sobre la posicién
sistemética de algunas especies (p. ¢j. Ocratus underwoodii; Schuchmann, 1987). Aunque los trabajos
taxondmicos sobre este grupo son pocos, el namero de investigadores interesados en dilucidar las
relaciones filogenéticas de los colibries parece estar aumentando, a juzgar por el hecho de que en Jos
ltimos afios se han publicado varios trabajos sobre el tema (Schuchmann, 1987; Zusi v Bentz, 1982;
Zusi, 1985; Gerwin y Zink, 1989; Sibley y Ahlquist, 1990; Bleiweiss ¢t al., 1994; Bleiweiss er al.,
1997; Bleiweiss, 1998). ' |

Las clasificaciones de la familia Trochilidae estdn basadas en su mayorfa en caracteristicas de
su morfologia externa, tales como el pico y plumaje, las cuales han sido utilizadas desde finales del
siglo XIX (Gould, 1857; Elliot, 1897; Boucard, 1895; Hartert, 1900; Ridgway, 1911; Simon, 1921;
Peters, 1945). Dichas clasificaciones también han incluido caracteres etoldgicos, por ejemplo de
conducta de forrajeo (Feinsinger y Colwell, 1978). Estudios més recientes utilizan caracteristicas de la
morfologia interna. Zusi y Bentz (1982), en un trabajo a nivel de familias, analizan la variacién
anatdmica en un miisculo de los vencejos y colibries y discuten sus implicaciones sistematicas.
Posteriormente, Zusi presentd en el congreso de 1985 de la American Ornithologist's Union (AOU),
un esquema filogenético de la familia Trochilidae basado en un andlisis de la musculatura y el
esqueleto. Trabajos mds recientes utilizan datos moleculares, como en el caso del trabajo de Gerwin y

Zink (1989), quienes analizaron las relaciones filogenéticas del género Heliodoxa con referencia a



algunas especies de géneros relacionados (Polyplancta aurescens, Urosticte benjamini y Schistes
geoffroyi) utilizando aloenzimas.

En Ia actualidad existe consenso acerca del origen monofilético de la familia Trochilidae, asi
como de la existencia de dos subfamilias (Phaethornithinae y Trochilinae) (Ridway, 1911; Sibley y
Ahlquist, 1990; Bleiweiss et al., 1994; Bleiweiss ez al., 1997). Sin embargo, a nivel de los géneros las
relaciones filogenéticas no han sido bien establecidas. Sibley y Abhlquist (1990), utilizando la técnica de
hibridizacién del ADN, proponen el superorden Apodimorphae, el cual contiene los ordenes
Apodiformes y Trochiliformes, el primero incluye a todos los vencejos, mientras que el segundo estd
formado por los colibries; la diferencia principal entre ésta clasificacion y la clasificacién tradlcmnal €s
que eleva las familias a nivel de orden. En trabajos posteriores, Bleiweiss ez al. (1994, 1997),
utilizaron Ia misma técnica de hibridizacién del ADN para determinar la estructura filogenética de los
colibries "a gran escala”; sus resultados apoyan la monofilia de las dos subfamilias de colibries
(Phaethornithinae y Trochilinae). Ademés, en el trabajo publicado en 1997, Bleiweiss y colaboradores
proponen seis clados evolutivos en colibries y sefialan que en muchos casos Ia divergencia morfologica
no concuerda con la divergencia genética, ya que algunos géneros que morfoldgicamente son similares
presentan una distancia genética parecida a géneros que son morfoldgicamente distintos (Bleiweiss et
al., 1997). Posteriormente, Bleiweiss (1998), utilizando nuevamente datos de hibridizacién del ADN
de 26 especies de colibries, encontré una relacién negativa entre la altitud en la que habitan las
especies y la tasa de evolucién molecular que resulta dificil de explicar.

El género Eupherusa, tema principal de este trabajo, fue descrito por Gould en 1861. El
reconocimiento del género ha estado bajo discusion desde que Gould lo describié. Parte de la discusion
se debe a que los caracteres morfoldgicos parecen no ser suficientes para delimitar a las especies y al
género mismo. El género Eupherusa esti constituido por colibries pequefios (longitud total 90-95 mim);
de pico recto y tan grande como la cabeza; con tomio maxilar serrado terminalmente; con el opérculo
nasal frecuentemente disminuido; con una cola que es mis de 1a mitad de larga que el ala, redondeada,
con rectrices anchas secundarias leonadas, y con rectrices laterales principalmente blancas (al menos en

el interior); los machos adultos son de color verde metalico brillante por debajo, con las covertoras de



la cola de abajo blancas; las hembras son gris pdlido o grisaseas por debajo; las plumas secundarias son
de color rojizo y usualmente terminan en un color verde u oscuro. El género presenta algunos
caracteres consistentes, como el parche rojizo en el ala, que corresponde a las plumas covertoras
secundarias, que se presenta en todas las especies, por lo que se puede pensar que se trata de un grupo
monofilético. Sin embargo, un anlisis reciente en el que utilizamos datos moleculares (Capitulo 4) no
apoya esta conclusién. No existe mucha informacién publicada acerca de la biologia de este género
(ver revision en el Capitulo 1).

Gould (1861) defini6 al género Eupherusa e inclﬁyé dentro de €l a tres especies: E. eximia
(con dos subespecies), E. egregia y E. poliocerca, a las cuales caracterizé con base en caracteres
morfolégicos externos y patrones de coloracién. En 1964 Rowley y Orr describen la cuarta especie’
dentro del género, E. cyanophrys, y ademds proponen que, aunque E. cyanophrys y E. poliocerca se
encuentran en simpatrfa, estin poco relacionadas. E. cyanophrys presenta un caracter distintivo de la
especie con respecto al género, ya que es la Ginica que presenta una corona de color azul o violeta. Para
la AOU (1983), el género Eupherusa esti compuesto por cuatro especies de distribucion
Mesoamericana: E. eximia, residente de la ladera este de México en los estados de Puebla, Veracruz,
noreste de Oaxaca y Chiapas, también se localiza en Honduras, Guatemala, Belice, Nicaragu;a, Costa
Rica y oeste de Panamd; E. cyanophrys, especie endémica de l1a Sierra de Miahuatlén, en el estado de
Oaxaca; E. poliocerca, residente de Guerrero y el oeste de Oaxaca; y E. nigriventris, residente de
Costa Rica y el oeste de Panama. La AOU (1983) sefiala que las relaciones entre E. eximia, E.
cyanoprhys y E. poliocerca son inciertas, indicando que éstas tres especies son, probablemente,
aloespecies de una misma superespecie.

Aunque la AOU (1983) reconoce como una sola especie a todas las poblaciones de E. eximia,
una comparacion de las secuencias del ADN de las poblaciones de México y de Centroamérica
demuestra que por 1o menos son distintas en un 10% (Capitulo 4); tomando en cuenta que, por
ejemplo, 1as dos subfamilias de colibries son distintas en un 13%, éste 10% es una diferencia bastante
considerable. Esto concuerda con el hecho de que a simple vista se percibieron diferencias entre los

ejemplares de ambas zonas (B. Herndndez, observacién personal). Rowley y Orr (1964) propusieron a



los géneros Elvira y Chalybura como grupos hermanos de Eupherusa. Al igual que Eupherusa, algunas
especies de estos géneros presentan el tomio aserrado y bajo las plumas covertoras presentan un grupo
de plumas pequefias. Por otro lado, a partir del estudio molecular descrito en el Capitulo 4, se encontrd

que el género Abeillia también esta cercanamente relacionado con Eupherusa.

OBJETIVOS

1. Determinar los patrones de variacién morfolégica en las especies del género Eupherusa y de
las especies de los tres géneros considerados més cercanamente emparentados con € (Abeillia,
Chalybura y Elvira).

2. Determinar, con base en caracteres morfol6gicos, el grado de similitud fenética de las
especies del género Eupherusa y de sus supuestos géneros afines,

3. Determinar, con base en caracteres morfol6gicos, el grado de similitud fenética de las

poblaciones de Eupherusa eximia de México y de Centroamérica.

MATERIAL Y METODO

Se estudiaron todas las especies descritas de los géneros Eupherusa (cuatro especies; se
consideraron por separado las poblaciones de E. eximia de México y Centro América, debido a las
diferencias que se percibieron a simple vista entre los ejemplares), Chalybura (dos especies), Elvira

(dos especies) y Abeillia (una especie); estas especies se enlistan a continuacién:

L. Eupherusa eximia 4. E. nigriventris 7. Elvira chionura
2. E. cyanophrys 5. Chalybura buffonii 8. E. cupreiceps
3. E. poliocerca 6. C. urochrysia 9. Abeillia abeilliei




naturalistas y, posteriormente, los taxénomos (p. ¢j. en los ejemplares de museo no es posible contar
con caracteristicas etoldgicas que pudieran ser de utilidad taxondmica), sean, al menos parcialmente,
responsables de la preponderancia de la morfologfa en la taxonomia de animales.

En el caso especffico de la taxonomia de aves, varios autores han sugerido que los caracteres
del esqueleto y la morfologia interna podrian ser mejores para estudios taxonémicos debido a que
pueden estar menos expuestos a las presiones selectivas del medio (v, por lo tanto, podrian tener una
menor probabilidad de presentar convergencias) (Zusi y Bentz. 1982; Zusi, 1985). Otros autores han
sugerido que otro tipo de caracteristicas podrian brindar informacion acerca de las relaciones entre los
diferentes grupos de aves; entre estas caracteristicas se han mencionado algunos aspectos de las
vocalizaciones, de la fisiologfa, el comportamiento de forrajeo, los sitios de anidacién y los sistemas
sociales (e.g. Lanyon, 1969; Ricklefs, 1980; Ralls y Harvey, 1985). En tiempos relativamente
recientes, el desarrollo de las técnicas moleculares (andlisis de isoenzimas, hibridizacién y
secuenciacion del ADN, etc.) y su aplicacién a los estudios taxonémicos puso a disposicién de los
taxénomos una enorme cantidad de datos (Hillis ez al., 1996).

En 1a actualidad, los taxénomos deben examinar todos los caracteres disponibles con el fin de
llegar a clasificaciones filogenéticas mejor sustentadas (aunque la importancia relativa de diférentes
tipos de datos y la manera de combinarlos al realizar los anslisis siguen siendo tema de controversia;
Huelsenbeck et al., 1996). En otras palabras, a pesar del auge de los estudios que emplean datos
moleculares, se sigue considerando a la morfologia comparada como una de las fuentes de informacién
fundamentales para el estudio de la diversificacién de los seres vivos.

En este capitulo presento un analisis estadistico de los datos morfoldgicos de las especies del
género de colibries Eupherusa y géneros afines, Cuyos objetivos son determinar los patrones de
variacién morfolégica en las especies del género Eupherusa y de los géneros que son considerados més
cercanamente emparentados, asi como el grado de similitud fenética entre las especies del género

Eupherusa y de sus géneros mis cercanos.



ANTECEDENTES SOBRE LA TAXONOMIA DE LOS COLIBRIES EN GENERAL Y DEL GENERO EUPHERUSA
EN PARTICULAR

Los colibries se encuentran incluidos dentro de la familia Trochilidae, perteneciente al orden
Apodiformes. Esta familia esta constituida por dos subfamilias (Phaethornithinae y Trochilinae), 110
géneros y aproximadamente 325 especies (Gerwin y Zink, 1989; Ornelas, 1996, indica que existen
alrdedor de 340 especies). Se han realizado numerosos trabajos con miembros de Ia familia
Trochilidae, sin embargo, 1a mayoria de ellos han sido estudios de tipo ecolégico y etologico (p. ¢j.,
Feinsinger y Colwell, 1978; Snow, 1981; Stiles y Skutcfx, 1989; Bleiweiss, 1990; Ornelas, 1994,
1996), por lo que la literatura referente a la sistemdtica del grupo es relativamente escasa (ver abajo).
Sin embargo, en algunos trabajos ecolégicos y de comportamiento se reportan notas sobre la posicién
sisterndtica de algunas especies (p. €j. Ocratus underwoodii: Schuchmann, 1987). Aunque los trabajos
taxonémicos sobre este grupo son pocos, el niimero de investigadores interesados en dilucidar las
relaciones filogenéticas de los colibries parece estar aumentando, a Juzgar por el hecho de que en los
ltimos afios se han publicado varios trabajos sobre el tema (Schuchmann, 1987; Zusi y Bentz, 1982;
Zusi, 1985; Gerwin y Zink, 1989; Sibley y Ahlquist, 1990; Bleiweiss et al., 1994; Bleiweiss ez al.,
1997; Bleiweiss, 1998). ‘ |

Las clasificaciones de la familia Trochilidae estin basadas en su mayoria en caracteristicas de
su morfologia externa, tales como el pico y plumaje, las cuales han sido utilizadas desde finales del
sigio XIX (Gould, 1857; Elliot, 1897; Boucard, 1895; Hartert, 1900; Ridgway, 1911; Simon, 1921;
Peters, 1945). Dichas clasificaciones también han incluido caracteres etolGgicos, por ejemplo de
conducta de forrajeo (Feinsinger y Colwell, 1978). Estudios mis recientes utilizan caracteristicas de la
morfologfa interna. Zusi y Bentz (1982), en un trabajo a nivel de familias, analizan la variacién
anatémica en un misculo de los vencejos y colibries y discuten sus implicaciones sisteméticas.
Posteriormente, Zusi present6 en el congreso de 1985 de la American Ornithologist’s Union {AOU),
un esquema filogenético de la familia Trochilidae basado en un analisis de la musculatura y el
esqueleto. Trabajos mds recientes utilizan datos moleculares, como en el caso del trabajo de Gerwin y

Zink (1989), quienes analizaron las relaciones filogenéticas del género Heliodoxa con referencia a



algunas especies de géneros relacionados (Polyplancta aurescens, Urosticte benjamini y Schistes
geoffrovi) utilizando aloenzimas.

En la actualidad existe consenso acerca del origen monofilético de la familia Trochilidae, asi
como de la existencia de dos subfamilias (Phaethornithinae y Trochilinae) (Ridway, 1911; Sibley y
Ahlquist, 1990; Bleiweiss er al., 1994; Bleiweiss et al., 1997). Sin embargo, a nivel de los géneros las
relaciones filogenéticas no han sido bien establecidas. Sibley y Ahlquist (1990), utilizando la técnica de
hibridizacién del ADN, proponen el superorden Apodimorphae, el cual contiene los ordenes
Apodiformes y Trochiliformes, el primero incluye a todos los vencejos, mientras que el segundo estd
formado por los colibries; 1a diferencia principal entre ésta clasificacién y la clasificacién tradicional es
que eleva las familias a nivel de orden. En trabajos posteriores, Bleiweiss ez al. (1994, 1997),
utilizaron la misma técnica de hibridizacion del ADN para determinar la estructura filogenética de los
colibries "a gran escala”; sus resultados apoyan la monofilia de las dos subfamilias de colibries
(Phaethornithinae y Trochilinae). Ademis, en el trabajo publicado en 1997, Bleiweiss v colaboradores
proponen seis clados evolutivos en colibries y sefialan que en muchos casos la divergencia morfologica
no concuerda con la divergencia genética, ya que algunos géneros que morfolégicamente son similares
presentan una distancia genética parecida a géneros que son morfologicamente distintos (Bleiweiss er
al., 1997). Posteriormente, Bleiweiss (1998), utilizando nuevamente datos de hibridizacién del ADN
de 26 especies de colibries, encontré una relacién negativa entre la altitud en la que habitan las
especies y la tasa de evolucién molecular que resulta dificil de explicar.

El género Eupherusa, tema principal de este trabajo, fue descrito por Gould en 1861. El
reconocimiento del género ha estado bajo discusién desde que Gould lo describi6. Parte de la discusion
se debe a que los caracteres morfolégicos parecen no ser suficientes para delimitar a las especies y al
género mismo. El género Eupherusa esti constituido por colibries pequefios (longitud total 90-95 mm);
de pico recto y tan grande como la cabeza; con tomio maxilar serrado terminalmente; con el opérculo
nasal frecuentemente disminuido; con una cola que es més de la mitad de larga que el ala, redondeada,
con rectrices anchas secundarias leonadas, y con rectrices laterales principalmente blancas (al menos en

el interior); los machos adultos son de color verde metélico brillante por debajo, con las covertoras de



la cola de abajo blancas; las hembras son gris palido o grisdseas por debajo; las plumas secundarias son
de color rojizo y usualmente terminan en un color verde u oscuro. El género presenta algunos
caracteres consistentes, como el parche rojizo en el ala, que corresponde a las plumas covertoras
secundarias, que se presenta en todas las especies, por lo que se puede pensar que se trata de un grupo
monofilético. Sin embargo, un analisis reciente en el que utilizamos datos moleculares (Capitulo 4) no
apoya esta conclusién. No existe mucha informacién publicada acerca de la biologia de este género
(ver revisién en el Capftulo 1).

Gould (1861) defini6 al género Eupherusa e inclﬁyé dentro de €l a tres especies: E. eximia
(con dos subespecies), E. egregia y E. poliocerca, a las cvales caracterizé con base en caracteres
morfologicos externos y patrones de coloracién. En 1964 Rowley y Orr describen la cuarta especie’
dentro del género, E. cyanophrys, y ademds proponen que, aungque E. cyanophrys y E. poliocerca se
encuentran en simpatrfa, estdn poco relacionadas. E. cyanophrys presenta un caracter distintivo de la
especie con respecto al género, ya que es la (inica que presenta una corona de color azul o violeta. Para
la AOU (1983), el género Eupherusa esti compuesto por cuatro especies de distribucidn
Mesoamericana: E. eximia, residente de la ladera este de Meéxico en los estados de Puebla, Veracruz,
noreste de Oaxaca y Chiapas, también se localiza en Honduras, Guatemala, Belice, Nicaragué, Costa
Rica y oeste de Panamé; E. cyanophrys, especie endémica de la Sierra de Miahuatlan, en ¢l estado de
Oaxaca; E. poliocerca, residente de Guerrero y el oeste de Oaxaca; y E. nigriventris, residente de
Costa Rica y el oeste de Panami. Lg AQU (1983) sefiala que las relaciones entre E. eximia, E.
cyanoprhys y E. poliocerca son inciertas, indicando que €stas tres especies son, probablemente,
aloespecies de una misma superespecie.

Aunque Ia AOU (1983) reconoce como una sola especie a todas las poblaciones de E. eximia,
una comparacion de las secuencias del ADN de las poblaciones de México y de Centroamérica
demuestra que por lo menos son distintas en un 10% (Capitulo 4); tomando en cuenta que, por
ejemplo, las dos subfamilias de colibries son distintas en un 13%, éste 10% es una diferencia bastante
considerable. Esto concuerda con el hecho de que a simple vista se percibieron diferencias entre los

ejemplares de ambas zonas (B. Hern4ndez, observacién personal). Rowley y Orr (1964) propusieron a



los géneros Elvira y Chalybura como grupos hermanos de Eupherusa. Al igual que Eupherusa, algunas
especies de estos géneros presentan el tomio aserrado ¥ bajo las plumas covertoras presentan un grupo
de plumas pequefias. Por otro lado, a partir del estudio molecular descrito en el Capitulo 4, se encontré

que el género Abeillia también esta cercanamente relacionado con Eupherusa.

OBJETIVOS

1. Determinar los patrones de variacién morfol6gica en las especies del género Eupherusa y de
las especies de los tres géneros considerados mas cercanamente emparentados con €l (Abeillia,
Chalybura y Elvird).

2. Determinar, con base en caracteres morfologicos, el grado de similitud fenética de las
especies del género Eupherusa y de sus supuestos géneros afines.

3. Determinar, con base en caracteres morfologicos, el grado de similitud fenética de las

poblaciones de Eupherusa eximia de México v de Centroamérica.

MATERIAL Y METODO

Se estudiaron todas las especies descritas de los géneros Eupherusa (cuatro especies; se
consideraron por separado las poblaciones de E. eximia de México y Centro América, debido a Ias
diferencias que se percibieron a simple vista entre los ejemplares), Chalybura (dos especies), Elvira

(dos especies) y Abeillia (una especie); estas especies se enlistan a continuacion:

1. Eupherusa eximia 4. E. nigriventris 1. Elvira chionura
2. E. cyanophrys 5. Chalybura buffonii 8. E. cupreiceps

3. E. poliocerca 6. C. urochrysia 9. Abeillia abeilliei




Se revisaron los ejemplares de las colecciones mds importantes de aves mexicanas, tanto
nacionaies como estadounidenses (American Museum of Natural History, Nueva York, E.U.; Bell
Museum of Natural History, Saint Paul, Minnessota, E.U.; California Academy of Sciences, San
Francisco, E.U.; Field Museum of Natural History, Chicago, E.U.; Instituto de Biologia, UNAM,
D.F., México; Los Angeles County Museum, Los Angeles, E.U.; Lousiana State University Museum
of Zoology, E.U.; Moore Laboratory of Comparative Zoology, Harvard, E.U.; Museo de Zoologia,
UNAM, D.F., México; United States National Museum, Smithsonian Institution, Washington D.C.,
E.U.; y Western Foundation of Vertebrate Zoology, Los Angeles, E.U.).

A los ejemplares revisados, los cuales estin preservados en forma de piel, se les tomaron ocho
medidas externas convencionales en estudios de morfologia de aves (Baldwin et al., 1931). Todas 1;15
medidas se tomaron con un vernier digital con una precisién de 0.01 mm y se expresan en milimetros.
Tres medidas corresponden al pico v fueron tomadas a la altura del nostrilo: largo del pico (LP), altura
del pico (AP), y ancho del pico (ANP). La longitud de 14 cola (LC) se midi6é desde su inicio y hasta la
punta de la pluma maés larga. La longitud del crisum (CRI) fue medida desde el inicio de éstas plumas
hasta 1a pluma maés larga. En seis de las nueve especies (E. eximia, E. cyanophrys, E. poliocerca, E.
cupreiceps, C. buffonii y C. urochrysia), la parte ventral de la tercera rectriz estd dividida en dos
partes de distinto color, una parte més préxima al cuerpo y otro parte distal al mismo; en las otras tres
especies (E. nigriventris, A. abeillei y E. chionura) la parte ventral de la tercera rectriz es de un solo
color. Para este trabajo se midi6 la longitud de la porcién distal de la tercera rectriz (REC) en las seis
primeras especies. Se considera que para comparaciones interespecificas de tamafio en aves la mejor
medida es 1a longitud del ala (Lanyon, 1960; Selander y Johnston, 1967), asi como el peso de la grasa
corporal (Calhoun, 1947), sin embargo esta dltima no se puede evaluar en ¢jemplares de museo. En
algunas especies existen otras medidas, como la longitud de la cola y €l tamafio del tarso, que también
son buenos indicadores del tamafio del cuerpe. Como medidas indicadoras del tamafio de los colibries
se tomaron la cuerda alar y el largo total del cuerpo. La longitud de la cuerda alar (CA) se tomé desde
fa base del ala hasta la punta de la pluma més larga. La longitud total (LT) fue medida desde la punta

del pico hasta la punta de la pluma més larga de la cola. Debido al deterioro de algunos ejemplares, no



Chalybura; blancas con 1a punta negra en Abeillia y Elvira, asi como en E. nigriventris; y blancas con
la parte externa de la punta de color negro en E eximia, E. cyanophrys y E. poliocerca. La plumas
secundarias (SEC) son de color marrén en los géneros Abeillia, Elvira y Chalybura, mientras que en
Eupherusa son rojas.

Por lo tanto, los géneros Abeillia y Elvira no pueden distinguirse entre si con los colores que
se registraron (aunque, como se vers posteriormente, presentan claras diferencias de tamafig). El
género Chalybura se distingue de todos los demis por tener la parte ventral de las plumas de la cola de
color negro; mientras que las dos especies de este género se distinguen entre si por el color del crisaum
(Cuadro 1). El género Eupherusa se distingue de los demds por presentar las plumas secundarias de
color rojo (en el campo éstas se observan como un parche r0jizo en el ala). E. eximia y E. poliocerca
no pueden distinguirse entre si con los colores que se registraron, razén por la cual Peters (1945)
considerd a la segunda como subespecie de la primera. E. cyanophrys se distingue de las demas
especies del género por tener la corona azul, mientras que E. nigriventris es la especie mis diferente
dentro del género, ya que es la tnica que presenta la espalda verde-amarillenta, la corona negray la

parte ventral de las plumas de la cola de color blanco con la punta negra.

2. Caracteres meristicos
(@) Patrén de distribucion de los caracteres meristicos

Las pruebas de Kolmogorov-Smirnov mostraron que la gran mayoria de las caracteristicas
medidas en cada una de las especies se distribuyeron normalmente (»p > .05). Las tinicas excepciones
fueron la CA de E. eximia (d = .095, P < .05), cuando se consideraron las poblaciones de México y
Centroamérica conjuntamente: sin embargo, al ser consideradas cada una por separado, sus
distribuciones fueron normales. Las otras excepciones fueron la CA y la LT de C. buffoni (d = 12, p
< .05, en ambos casos).

Debido a que la gran mayoria de las caracteristicas se distribuyeron normalmente y a que los
tamafios de muestra fueron relativamente grandes (n > 30) en la mayoria de los casos {(ver Cuadro 3),

solamente se utilizaron pruebas estadisticas paramétricas.




(b) Correlacidnes entre las caracteristicas

En el Cuadro 2 se presenta Ia matriz de correlaciones enfre las variables morfoldgicas de cada
una de las especies. El 40.6% (114/281) de las correlaciones fueron significativas. I.a mayoria de Ias
correlaciones significativas fueron positivas (83.3%: 95/1 14). La unica correlacién negativa que se
Iepitié entre especies fue LP vs. LC que fue significativa en E. cyanophrys, E. poliocerca, E. chionura
y C. urochrysia. Las otras correlaciones negativas sélo se éncontraron en una especie (6/1 14) o fueron
positivas en algunas especies y negativas en otras (9/114). Todas las correlaciones fueron significativas
al menos en una de las especies. Las correlaciones CA vs. LC, CA vs. LT ¥y LC vs. LT fueron
significativas y positivas en ocho de las nueve especies, incluidas las Cuatro del género Eupherusq. Las
correlaciones LT vs, CRI ¥y CA vs. CRI fueron significativas y positivas en siete de las nueve especies,
incluidas las cuatro {(en el caso de LT vs. CRI) y tres (en el caso de CA vs. CRI) del género
Eupherusa. La correlacion LC vs. CRI fue significativa y positiva en seis de las nueve especies,
incluidas tres del género Eupherusa. La correlacion AP vs. ANP fue significativa y positiva en cinco
de Ias nueve especies, incluidas dos de] género Eupherusa. Las otras correlaciones se presenfaron sélo
en cuatro (LP vs. LC, AP vs. LC y AP vs. LT), tres (LP vs. AP, ANP vs. LC y ANP vs. LT), dos
(siete correlaciones) o una (ocho correlaciones) de las especies.

En E. eximia (Total = poblaciones de México + poblaciones de Centroamérica) ei 68%
(19/28) de las correlaciones fueron significativas y positivas, con excepcitn de LP vs. CRI, LP vs.
REC y AP vs. REC que fueron negativas; este patrén fue distinto al considerar las poblaciones de
Meéxico y Centroamérica por separado. En las poblaciones de México sélo el 57% (16/28) de las
correlaciones fueron significativas; las diferencias méis notables fueron que el LP s6lo se correlacioné
con LT, mientras que al considerar todas lag poblaciones juntas el LP se correlacions con cinco de las
otras siete variables, ademds de que en las de Meéxico ninguna correlacién fue negativa. En las
poblaciones de Centroamérica sélo el 32% (9/28) de las correlaciones fueron significativas vy las tres

correlaciones significativas de la REC (vs. AP, ANP y CA) fueron negativas; es interesante notar que
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la correlaciéon REC vs. CA tuvo signo diferente al comparar las de Centroamérica, donde fue negativa,
con todas las poblaciones juntas ¥y las de México, donde fue positiva.

En E. cyanophrys el 32% (9/28) de las correlaciones fueron significativas. En este caso siete
de las nueve correlaciones significativas involucran a Ias variables CA y LC. Las correlaciones de LC
vs. LP y AP fueron las tinicas negativas.

En E. poliocerca el 39% (11/28) de las correlaciones fueron significativas. Las correlaciones
de LP vs. AP y LC fueron las tinicas negativas.

En E. nigriventris el 48% (10/21) de las correla(;iones fueron significativas. En este caso tres
de las cuatro correlaciones significativas que involucran a la variable AP (vs. CA, LC y LT) fueron las
tnicas negativas. ’

En A. abeilli s610 se encontraron dos correlaciones significativas (13%, 2/ 15) y ninguna fue
negativa,

En E. chionura se encontrs que s0lo €l 19% (4/21) de las correlaciones fueron significativas,
incluyendo una negativa (LP vs. LC), mientras que en E. cupreiceps €l 32% (9/28) de las correlaciones
fueron significativas, incluyendo una negativa (LC vs. REC). .

En las dos especies de Chalybura se encontrd que una proporcidn alta de las correlaciones fue
significativa. En C. buffoni el 46% (13/28) de 1as correlaciones fueron significativas y positivas,
mientras que en C. urochrysia el 43% (12/28) fueron significativas, siendo cuatro de ellas negativas
(LP vs. CA, LP vs. LC, CA vs. REC y LC vs. REC).

(¢} Variacion en las caracteristicas morfoldgicas

Aungue en el Cuadro 3 v en las Figuras 4 a 11 se presentan informacién acerca de la variacién
existente en las variables medidas a cada una de las especies (desviacion estandar, coeficientes de
variacion, valores minimos y maximos, e intervalos de confianza), con el fin de comparar el grado de
variacion entre las variables y entre las especies, en las Figuras 1 a 3 se presentan los coeficientes de

variacion (CV) de las variables que mejor describen el tamafio total de los individuos (Figura 1: LTy
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CA), el tamafio de sus picos (Figura 2: LP, AP y ANP) y el tamafio de sus colas (Figura 3: L.C, CRI y
REQ).

En lo que respecta a las variables que describen el tamafio global de los colibries (Figura 1), en
términos generales tanto el LT como 1a CA muestran grados similares de variacién en cada especie y
entre especies (aproximadamente entre 4 ¥ 7%), aunque en E. nigriventris (la especie mds pequeiia de
Eupherusa) y en C. buffoni (la més grande de todas las especies aqui estudiadas) el CV del LT fue
considerablemente mayor que el de CA (Figura 1). Parece haber una ligera tendencia a que 1a variacién
§€a un poco mayor en las especies del género Euphemsa‘ que en las de los otros géneros. Las variables
que miden el tamafio global (LT y CA) fueron, junto con el LP (Figura 2) y el LC (Figura 3), las que
mostraron un menor grado de variacién (< 10%). Los CV del LP y el LC fueron muy similares ertre
todas las especies (%5% y entre 5% y 10%, respectivamente).

Las variables que mostraron mayores CV fueron en ANP (Figura 2) y la REC (Figura 3),
cuyos valores estuvieron entre 15% Y 25%, mientras que se presentaron valores intermedios en Ia CRI
(entre 10% y 15%) y el AP (entre 10% ¥ 20%). En los valores del CV de las variables del pico y de la
cola no se observa ningun patrén claro entre las especies o entre los géneros (con excepcién de LP y

LC que, como ya se mencion6, tuvieron valores muy similares en todas las especies).

(d) Comparacién de las caracteristicas morfolégicas entre las poblaciones de Eupherusa eximia de
México y de Centroamérica

Existen dos motivos principales para comparar [as caracterfsticas morfolégicas de los
ejemplares de E. eximia pertenecientes a poblaciones de México y de Centroamérica. En primer lugar,
la comparacitn de las secuencias de ADN mostré que existen diferencias considerables entre Ios
ejemplares provenientes de ambas zonas (Capitulo 4). En segundo lugar, al revisar los ¢jemplares de
E. eximia se tuvo la impresion de que, a pesar de presentar un patrén de coloracién similar (Cuadro 1),
los provenientes de México eran mds pequetios que los de Centroamérica.

En el Cuadro 3 se presenta la estadistica descriptiva de las caracteristicas de los gjemplares de

E. eximia provenientes de México y de Centroamérica. En el Cuadro 4 se presentan los resultados de
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las pruebas de ¢ de Student con Ias que se determing si las poblaciones de E. eximia difieren entre si en
alguna de sus caracteristicas. Los resultados muestran que éstas poblaciones son significativamente
diferentes en cinco de los ocho caracteres medidos (LP, AP, ANP, LTy CRD. En cuatro de Ias cinco
variables en las que hubieron diferencias significativas, los ejemplares provenientes de México fueron
més pequefios que los de Centroamérica, ya que tienen un pico menos largo, menos alto y menos
ancho, ademis de que tienen una menor longitud totat (Cuadro 3), sin embargo, la longitud del crisum
de los ejemplares provenientes de México fue mayor, Por otra parte, los ejemplares de México y
Centroamérica son virtualmente iguales en lo que respecta a la cuerda alar, largo de la cola ¥ longitud
de la parte ventral de la tercera rectriz (Cuadro 3).

En el segundo pérrafo del inciso (b) de estos resultados se comparan las correlaciones entre

pares de variables de las poblaciones de México y de Centroamérica de E. eximia.

(e) Comparacion interespecifica e intergenérica de las caracteristicas morfolégicas

Debido a las razones y a los resultados expuestos en la seccién (d) (ver también el inciso b),
donde se muestra que los ejemplares de E. eximia provenientes de las poblaciones de Mex1co y de
Centroamérica son morfolégicamente diferentes entre si, en esta seccién se analizan como si fueran dos
unidades taxonSmicas separadas, por Io que en los resultados €Xpuestos en esta seccidén hablaremos de
10 "especies”. En el Cuadro 3 y en las Figuras 4 a 11 se presenta el resimen estadistico de las medidas
morfoldgicas de las diferentes especies analizadas. Con el fin de determinar si las especies estudiadas
difieren en cuanto a su morfologfa, en primer Iugar se realizé un an4lisis de varianza multivariado
(MANOVA por sus siglas en inglés) en el que se compararon simultdneamente las seis variables (se
excluyeron la CRI y la REC, debido a que no se midieron en todas las especies: la CRI no se midi6 en
A. abeillei y 1a REC no se midi6é en E. nigriventris, A. abeillei y E. chionura; Cuadro 3) de las 10
especies. El resultado del MANOVA indicé que existen diferencias significativas en las medidas
morfolégicas de las especies estudiadas (Awwis = .022, Rgq, = 85.89, gh =54, g, = 4180, p <
.00)*.

* NOTA: p < .00 es Ia p minima que d4 el programa STATISTICA para el caso de un MANOVA y ANDEVA,
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Posteriormente, con ei fin de ideatificar las variables especificas en las que existen diferencias
significativas, se procedi6 a realizar anilisis de varianza univariados (ANDEVA) para cada una de las
variables medidas (en este caso si se incluyeron la CRI y la REC). Los resultados de estos andlisis se
presentan en el Cuadro 5. Los resultados de los andlisis univariados indican que existen diferencias
significativas en todas las variables medidas (p < .00). Finalmente, con el fin de identificar cuales
especies difieren significativamente en cada una de las variables medidas, se procedid a realizar una
prueba de Scheffe para cada una de las variables. Los re§ultados de estas pruebas se muestran en el
Cuadro 6.

Las dos especies de Chalybura fueron significativamente mis grandes que todas las demds,
presentando valores promedio mds altos en casi todas las caracteristicas (Cuadros 3 y 6; Figuras 4 a
11). Las tinicas excepciones fueron el ANP, donde C. urochrysia no fue significativamente diferente de
E. eximia proveniente de Centroamérica (Cuadro 6, Figura 6); la CRI, donde C, urochrysia no fue
significativamente diferente de E, cyanophrys (Cuadro 6, Figura 10). La tnica variable morfoldgica en
la que las especies de Chalybura fueron las mis pequeiias, junto con E. cupreiceps, fue la REC
(Cuadro 6, Figura 11). Las dos especies de Chalybura fueron similares entre si en cinco de Igs ocho
caracteristicas, siendo C. buffonii mis grande que C, urochrysia en el LP, el LC y la CRI (Cuadro 6 y
Figuras 4, 8 y 10).

A. abeillei fue la especie més pequefia (Cuadros 3 y 6; Figuras 4 a 11), presentando valores
significativamente menores a los de las demis especies en el LP y el AP, y estando en el grupo de
especies con los promedios mis bajos en el ANP (junto con las dos especies de Elvira), 1a CA (junto
con las dos especies de Elvira y E. nigriventris) y 1a LT (junto con las dos especies de Elvira y E.
nigriventris). S6lo en el caso de la LC hubo una especie con valores significativamente menores a los
de A. abeillei (E. cupreiceps). (Como ya se menciond, a A. abeillei no se le midieron Iz CRI ni la
REC.)

Después de A. abeillei, las especies més pequefias son las del género Elvirg (Cuadros 3 y 6;
Figuras 4 a 11), ya que estas especies estuvieron en el grupo de .especies con los promedios mis bajos

del ANP (junto con A. abeillei), CA (junto con A. abeillei y E. nigriventris), LT (junto con A. abeillei
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Y E. nigriventris) ¥ CRI (junto con E. nigriventris), ademss de que fueron las que tuvieron menor 1.C.
En cuanto a la LP, s6lo A. abeillei Y E. nigriventris tuvieron longitudes menores; mientras que s6io 4.
abeillei tuvo una menor AP (en este caso E. nigriventris no fue SIgniffcativaInente distinta de Elvira, y
E. chionura no difiri6 de ninguna de las especies de Eupherusa, con excepcion de E. eximig

proveniente de Centroamérica que fue mayor).

variables (Cuadro 6). _

E. eximia (de México y Centroamérica), E. cyanophrys y E. poliocerca fuéron similares en las
tres medidas del pico (LP, APy ANP} yenlaCA (Cuadro 6). E. cyanophrys y E. poliocerca fueron
las especies con mayor LC y LT, pero menor REC, dentro de su geénero. E. cyanophrys fue la especie

con mayor valor de CRI dentro de sy género.

DISCUSTON

Patrones de variacién morfolégica
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vs. LC en E. chionura, y CA vs. LC en A. abeillei, las cuales no fueron significativas) hayan sido
altamente significativas y positivas (Cuadro 2) es consistente con esta @ltima hipétesis.

En las especies del género Eupherusa la coloracion es bastante homogénea (Cuadros 1 y 7).
Las excepciones son: (a) E. cyanophrys que presenta una corona de un color distinto al de todas las
demis especies y un CRI similar sélo al de E. nigriventris; y (b) y E. nigriventris que fue distinta a las
demds especies en el color de ESP, CO y PC. Las dimensiones de las caracteristicas morfolégicas
medidas también son bastante similares dentro del género Eupherusa (Figuras 4-11). Las excepciones
son (cuadros 6 y 7): (a) E. nigriventris, que presenta las medidas méas pequefias LP, CA, LC,LTY
CRI (a esta especie no se le midié la REC); (b) E. eximia que presenta un LC intermedio entre el de E.
nigriventris y el de las otras dos especies, y 1a mayor REC; y (c) E. cyanophrys que presenta la mai;or
CRI. Por lo tanto,dentro del género Eupherusa, 1a especie que fue més diferente en color y
dimensiones fue E. nigriventris.

Los colores registrados en A. abeillei son idénticos a los de las dos especies de Elvirga y muy
similares a los de las dos especies de Chalybura (las tinicas diferencias son en el PC de ambas especies
de Chalybura y en el CRI de C. urochrysia); con respecto a las especies del género Eupherusa difieren
en el color de al menos dos atributos (Cuadros 1 y 7). A. abeillei es, en términos generales, la especie
de menor tamafio de todas las estudiadas (ver Cuadro 3), y fue de las que mostrd los menores CVs en
LT, CA y L.C (recordemos que a esta especie s6lo se le midieron seis caracteristicas, ya que en casi
todos Ios ejemplares el crisum son unas plumas poco conspicuas y {a parte ventral de 1a tercera rectriz
es de un solo color). Las dos especies del género Elvira son idénticas en coloracién (Cnadros 1y 7) v
no mostraron diferencias significativas en el tamafio de ninguna de las siete caracteristicas que se les
midieron a ambas (Cuadro 7) (a E. chionura no fue posible medirle la REC, ya que esta caracteristica
no estd bien definida en esta especie). Con excepcion del CRI, los colores de las dos especies del
género Chalybura son iguales; las especies de este género fueron, en términos generales, las més

grandes de este estudio (Cuadros 6 y 7). -

Similitud fenética de las especies del género Eupherusa y de sus supuestos géneros afines
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En el Cuadro 7 se resumen las similitudes y diferencias en las caracteristicas meristicas y de
color que detectaron entre las especies estudiadas en este trabajo. En términos generales, podemos ver
que varias de las caracteristicas consideradas, algunas por si solas y otras al ser usadas en
combinaciones, nos permiten diferenciar a los cuatro géneros entre si y a la mayoria de las especies.

El género Eupherusa se distingue de los demas géneros gracias a que es el Ginico que presenta
color rojo en las plumas covertoras secundarias, que en el campo se observan ficilimente como un
parche rojo en las alas (Cuadro 1). Este caracter Gnico y distintivo hace pensar que el género es
monofilético y ha sido determinante para el reconocimiento taxondmico del género (Gould 1861). Sin
embargo, en el Capitulo 4 de esta tesis presento un anilisis filogenético, en el que se utilicé datos
moleculares (secuenciacién de un fragmento de 433 bp del gen mitocondrial que codifica el citocromo
b), que no apoya la hipdtesis de la monofilia del género, ya que indica que A. abeilli deberia de ser
incluida dentro de Eupherusa. Si esta dltima hipotesis resulta cierta, entonces el parche rojo ya no serd
un caracter diagndstico del género.

Las especies del género Eupherusa son relativamente ficiles de distinguir (Cuadro 7). E.
nigriventris, especie que se distribuye en Costa Rica y Panamai (ver Capitulo 1), es de las mas ficiles
de distinguir, ya que es Ia nica, de las nueve especies estudiadas, que presenta la espalda de color
verde-amarillento y la corona negra. Ademds, esta especie se distingue de las demds de su género por
ser la dnica que tiene Ias plumas de la cola de color blanco con la punta negra, y por tener una longitud
del pico, una cuerda alar, un largo de la cola, un largo total y una longitud del crisum
significativamente menores. Es interesante notar que, aunque morfolégicamente E. nigriventris es la
especie mis distinta dentro del género, la filogenia molecular presentada el el Capitulo 4 no permite
distinguir a esta especie de manera tan clara, ya que forma un grupo junto con las poblaciones
Centroamericanas de E. eximia.

E. cyanophrys, especie endémica de la Sierra de Miahuatldn en Oaxaca (ver Capitulo 1),
también es facil de distinguir, ya que es la inica, de las nueve especies estudiadas, que presenta la
corona de color azul. Ademds, esta especie se distingue de las demds de su género por tener un crisum

significativamente mas largo.
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E eximia, especie que se distribuye en el este de México y gran parte de Centroamérica (sin
embargo, ver discusién de la siguiente seccion), tiene una longitud de la cola que es significativamente
distinta al del resto de las especies incluidas en este estudio: su longitud es menor a la de las dos
especies de Chalybura, E. cyanophrys y E. poliocerca, y mayor a la de las dos especies de Elvira, A.
abeillei y E. nigriventris.

Por su parte, aunque E. poliocerca, que es endémica de Guerrero y el oeste de Oaxaca (ver
Capftulo 1), no presentan ninguna caracteristica tnica de color, ni valores distintivos en las variables
medidas, puede distinguirse de las demds especies de su género por no presentar las caracteristicas
exclusivas mencionadas. Por otro lado, aunque pudiera existir el riesgo de confundir ejemplares de
cola relativamente corta de esta especie con ejemplares de cola relativamente larga de E. eximia .
(Cuadro 3), especie que no presenta ninguna caracteristica de color que la distinga de E. poliocerca, el
hecho de que tengan distribuciones aloptricas hace que esto sea imposible (a menos que no se tengan
localidades precisas de colecta).

El género monotipico Abeillia, que se distribuye en el sureste de México, Guatemala y el norte
de Nicaragua (ver Capitulo 1), se distingue de los demas géneros gracias a que su pico es mu_chb
menos largo y mis corto que el de todas las demds especies incluidas en este estudio (Cuadros 3 y 7);
de hecho, en términos generales, A. abeillei es la especie mis pequeiia incluida en este trabajo. Aungue
A. abeilli es una especie que no se puede distinguir del género Elvira con los colores utilizados en este
estudio, su pico es mucho menos corto que el ¢l de ambas especies de este ltimo género y sus rangos
ni siquiera se sobreponen (A. abeillei: 8.79-10.91 mm; E. chionura: 13.33-15.66 mm; E. cupreiceps:
11.45-15.85 mm; Cuadro 3); ademds, las distribuciones de estos dos géneros no se traslapan (ver mdas
adelante).

El género Chalybura se distingue ficilmente de los otros tres géneros estudiados debido a que
es el 1inico que presenta las plumas de 1a cola de color negro (Cuadro 1), ademds de que, en términos
generales, las especies de este género son las de mayor tamafio (las especies de este género tienen una
mayor longitud del pico, altura del pico, largo de la cola, cuerda alar y largo total). Por otra parte, C.

buffoni, que se distribuye en Panama y desde el este de Colombia hasta la parte central de Venezuela y
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el sur del suroeste de Ecuador (Capitulo 1), se puede distinguirse ficilmente de C. urochrysia, que se
distribuye en Honduras, Nicaragua, Costa Rica y desde Panam4 v el oeste de Colombia hasta el
noroeste de Ecuador {Capitulo 1), gracias a que la primera tiene el crisum de color blanco, mientras
que la segunda lo tiene de color gris. Ademds, la longitud del pico, de la cola y del crisum son
mayores en C. buffoni. Desfortunadamente, para la construccion de 1a filogenia molecular presentada
en el Capitulo 4 sélo se tuvo acceso a los tejidos de C. urochrysia.

El género Elvira no presenta ninguna caracteristica Gnica de color, ni valores distintivos en las
variables medidas, sin embargo puede distinguirse de los demds géneros por no presentar las
caracteristicas exclusivas mencionadas para cada uno de éstos. Por otra parte, las dos especies de este
género, E. chionura, que se distribuye en el suroeste de Costa Rica y el oeste de Panama (Capl’tulohl),
y E. cupreiceps, que es endémica de Costa Rica (Capitulo 1), no pueden distinguirse entre si con
ninguna de las variables evaluadas en este trabajo. De hecho, en la experiencia de la autora de este
trabajo, la distincién de ambas especies a simple vista es bastante complicada. Sin embargo, de acuerdo
con Stiles y Skutch (1989), 1a mayoria de las plumas de Ia cola (las que se encuentran en ambos lados,
pero no las centrales) de E. cupreiceps son de completamente bancas, mientras que las plumas laterales
de la cola de E. chionura son blancas con una banda terminal (i.e. con la punta) negra.
Desfortunadamente, para la construccién de la filogenia molecular presentada en el Capftulo 4 no se
tuvo acceso a los tejidos de E. chionura, por lo que a este nivel (molecular) no podemos confirmar que
se trata de dos especies. EI estudio de estas especies es uno aspecto interesante para estudiar en el

futuro.

Similitud fenética de las poblaciones de Eupherusa eximia de México y de Centroamérica

Los resultados de los anilisis morfoldgicos (Cuadros 2 y 4) muestran que ias poblaciones de
México y Centroamérica de E. eximia son diferentes en muchos aspectos. Las diferencias significativas
de tamaiio detectadas mediante las pruebas de 7 de Student (Cuadro 4) apoyan la impresioén obtenida
durante la revisién de los ejemplares. Como se observa en los Cuadros 3 y 4, las poblaciones difieren

significativamente en cinco de los ocho caracteres medidos (LP, AP, ANP, LT y CRI), siendo los

20



ejemplares provenientes de México mds pequefios que los de Centroamérica, ya que tienen un pico
menos largo, menos alto y menos ancho, ademds de que tienen una menor longitud total, aunque la
longitud del crisum de los ejemplares provenientes de México fue mayor. Ademds, en las poblaciones
de México el 57% (16/28) de las correlaciones entre las variables morfoldgicas fueron significativas y
ninguna fue negativa. Mientras que en las poblaciones de Centroamérica s6lo el 32% (9/28) de las
correlaciones fueron significativas y las tres correlaciones significativas de la REC (vs. AP, ANP y
CA) fueron negativas; es interesante notar que la correlacion REC vs. CA tuvo signo diferente al
comparar las de Centroamérica, donde fue negativa, con‘las poblaciones de México, donde fue
positiva.

En conclusion, los datos morfométricos presentados en este trabajo sugieren que las
poblaciones de México y Centroamérica de E. eximia constituyen unidades histricas que podrian
considerarse especies separadas. Esta conclusion se ve apoyada por los resultados del andlisis
filogenético realizado con datos moleculares (secuenciacion de un fragmento de 433 bp del gen
mitocondrial que codifica el citocromo b) que se presenta en el Capitulo 4 de esta tesis. La
comparacion de las secuencias de las poblaciones de México y de Centroamérica demuestra que son
distintas en un 10%; tomando en cuenta que, por ¢jemplo, las dos subfamilias de colibries |
(Phaethorninae y Trochilinae) son distintas en un 13%, éste 10% es una diferencia bastante
considerable. El estudio molecular demuestra que las poblaciones de Centroamérica estan mas
relacionadas con E. nigriventris, la cual presenta una distribucién restringida a Centroamérica. Por
desgracia, para el estudio presentado en el Capitulo 4 no se tuvieron disponibles los tejidos de
individuos provenientes de poblaciones intermedias para su estudio; esta informacién permitiria aclarar
si existen o existieron barreras geogrificas entre las poblaciones de México y Centroamérica. Sin
embargo, podemos especular que las diferencias entre las poblaciones son un resultado, al menos
parcial, de que dichas poblaciones han estado aisladas por mucho tiempo. Este aislamiento podria
deberse a que existen barreras geograficas importantes que han impedido el flujo génico. Estas barreras

podrian ser las tierras bajas de Nicaragua, el canal de Panamd y las montafias de Costa Rica.
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Cuadro 1. Comparacidn de las caracteristicas de color de plumaje de las especies de los
géneros de colibries Eupherusa, Abeillia, Elvira y Chalybura . ESP: color de la espalda;

CO: coloracion de la corona; CR: color del crisum; PC: color de las plumas de la cola; SEC:
color de las plumas secundarias.

__ Especie ESP CcO CR SEC
1. Eupherusa eximia Verde Verde Blanco Rojo
2. Eupherusa cyanophrys Verde Azl Gris Rojo
3. Eupherusa poliocerca Verde Verde Blanco Rojo
4. Eupherusa nigriventris Verde-amarillento Negio Gris Rojo
5. Abeillia abeillei Verde Verde Blanco Marrdn
6. Elvira chionura Verde Verde Blanco Marrén
7. Elvira cupreiceps Verde Verde Blanco Marrén
8. Chalybura buffonii Verde Verde Blanco Marrén
9. Chalybura urochrysia Verde Verde Gris Marrén

* 1: blanco con la punta negra; 2: blanco con la parte externa de la punta de color negro.
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Cuadro 3. Resumen estadistico de las caracteristicas morfologicas medidas en las especies de los géneros de
colibries Euplierusa , Abeillia , Elvira y Chalybura . Todas las medidas estin expresadas en mam, LP: largo
del pico; AP: altura del pico; ANP: ancho del pico; CA: cuerda alar: LC: longitud de la cela; LT: largo total;
CRI: longitud det crisum; REC: longitud de Ia porcién distal de la parte ventral de la tercera rectriz.

Especie LP AP ANP CA 1.C LT CRI REC
1. Eupherusa  Promedio 17,06 2,19 228 56,85 33,64 9232 12,29 11,41
eximia (Taf)*  Median 17,10 208 2,24 57,59 33,78 $2,78 12,43 11,76
Desv. Est. 1,00 036 0,48 342 2,18 530 1,5¢ 24
Coef. Var. 5,86 17,14 21,08 6,02 648 5,74 12,94 21,03
Mintmo 13,62 1,4 1,25 42,55 27,25 78,28 7,05 6
Maximo 19,98 3,26 354 62,84 39,81 105,16 16,46 171
N 246 248 28 248 247 245 133 118
La Eupherusa  Promedio 16,91 2,04 2,19 56,95 33,63 91,57 12,36 11,41
eximia (México) Mediana 1692 2,02 2,18 57,75 33,73 91,73 12,56 11,81
Desv. Est. 8,94 8,32 0,48 341 2,26 5,04 1,59 2,17
Coef. Var. 536 15,69 7192 599 672 5,50 12,66 19,02
Minimo 13,62 14 1,25 4741 21,85 79,98 8,93 6,39
Maxime 1895 299 32 62,52 3981 1036 16,46 15,56
N 146 HS 5 148 148 146 5 mn
1.b Eupherusa  Promedio 17,27 2,19 141 5669 3365 © 9342 1582 H,¢1
eximia (C. A}  Mediana 17,35 213 2,39 5742 3391 9333 11,92 e
Desv. Est. 1,05 0,38 0,45 3,44 288 5,51 1,5 2,76
Coef. Var, 6,08 17,35 18,67 6,07 6,18 590 12,69 24,19
Minimo 14,36 1,53 1,53 42,55 1725 78,28 7,05 3
Masimo 1998 326 354 62,84 38,41 195,16 14,67 17,1
N 100 100 100 100 99 99 48 7
2. Enpherusa  Promedio 17,27 2,05 2,31 58,24 37,03 98,94 14,58 7,75
cyanophrys Mediana 1722 2 222 59,01 36,76 93,5 18,27 8,25
Desv, Est, 0,85 0,31 042 39 279 543 21 1,55
Coef. Var, 492 15,12 13,18 670 7453 549 14,40 20,00
Minimo 15,68 1,4 1,63 54,19 31,64 87,89 9,56 411
Maximo 19,16 3 3.54 64,95 43,75 1122 1728 983
N 57 57 57 57 57 57 23 14
3. Euphkeruse  Promedio 7,23 2,82 2,29 57,95 35,72 94,99 12.63 2,78
poliocerca Mediana 1726 1,935 2.3t 589 3562 9549 12,67 10,01
Desv. Est. 0,93 0,32 0,50 3,46 319 547 1,97 LR
Coef. Var. 5,40 1584 21,83 5,97 893 5,76 15,60 18,40
Minimo 15,18 1,47 1,21 17,93 26,48 7991 8,14 643
Miximo 19,06 2,91 343 62.94 4344 104,6 18,75 1258
N 81 80 8t 81 81 81 36 31

* (Tot): estadisticos que considerun lus medidas de todos los ejemplares; (México): estadisticos que considernn las medidas de los
ejemplares colectados en México; (C. A.): estadisticos que consideran las medidas de los ejemplares colectados en América Central,



Cuadro 3 (cont.)

Especie LP* AP ANP CA LC LT CRI REC
4. Eupherusa Promedio 13.87 1.93 1.92 48.07 28.52 78.21 9.85
nigriverniris Mediana 13.86 1.91 1.87 48.46 28.9 77.74 9.82
Desv. Est. 0.74 0.40 0.44 1.95 1.74 572 1.15
Coef. Var. 5.34 20.73 22,92 4.06 6.10 7.31 11.68
Minimo 12.18 1.33 12 43.56 23.05 68.22 7.24
Miximo 15.94 3.76 274 52.35 31.72 94.7 12.06
N 43 44 44 45 45 43 23
5. Abeillia Promedio 9.80 1.42 1.44 46.50 29.23 73.73
abeillei Mediana 9.79 1.36 1.42 46.95 29.28 73.97
Desv. Est. 0.58 0.18 0.30 1.92 1.19 2.67
Coef. Var. 5.92 12.68 20.83 4.09 4.07 3.62
Minimo 8.79 1.12 1 42.51 26.67 69.3
Miximo 10.91 1.83 2.33 50.2 31.21 79.51
N 29 29 29 29 29 29
6. Elvira Promedio 14.31 1.85 1.72 48.30 27.37 79.42 10.09
chionurea Mediana 14.3 1.86 1.64 47.6 26.99 79.6 10.12
Desv. Est. 0.50 0.30 0.35 2.35 1.78 3.97 1.31
Coef, Var. 3.49 16.22 20.35 4.87 6.50 5.00 12.98
Minimo £3.33 1.23 1.01 43.53 24.26 71.6 7.6
Miximo 15.66 2.79 2.85 53.1 31.42 88.52 14.59
N 48 49 49 48 47 45 38
7. Elvira Promedio 13.69 1.72 1.68 46.04 26.06 76.80 10.46 4.56
cupreiceps Mediana 13.69 1.66 1.64 45.86 25.96 77.28 10.35 4.47
Desv. Est. 0.75 0.32 0.37 1.94 1.67 3.51 1.22 0.71
Coef. Var. 5.48 18.60 22.02 4.21 6.41 4.31 11.66 15.57
Minimo 11.45 i1.16 1.1 40.6 23.13 64.45 7.13 3.31
Miéximo 15.85 2.59 2.66 497 30.79 84.16 13.26 6.42
N 89 89 89 88 89 89 33 44
8. Chalybura Promedio 22.99 2.57 2.82 66.69 43.70 114.28 20.95 4.17
bffonii Mediana 22.88 2.54 2.79 67.73 44.08 115.93 21.29 4.2
Desv. Est. 1.07 0.33 0.47 3.61 3.64 10.75 2.4 0.98
Coef. Var. 4.05 12.84 16.67 5.41 8.33 9.41 11.4% 23.50
Minimo 19.3 1.84 1.84 57.43 35.25 119.1 15.84 2.67
Maéximo 25.74 4.21 3.98 73.76 51.57 128.46 27.32 6.22
N 157 157 156 157 156 156 108 24
9. Chalybura Promedio 22.29 2.68 2.65 66.14 42.15 114.15 14.33 4.62
urochrysia Mediana 22.37 2.68 2.67 66.54 42.54 114.6 14.36 4.47
Desv. Est. 0.78 0.30 0.40 322 331 527 1.98 0.92
Coef, Var. 3.50 11.19 15.09 4.87 7.85 4.62 13.82 19.91
Minimo 19.91 1.91 1.65 58.98 30.89 99.83 9.61 2.71
Miximo 24.49 3.49 3.92 72.23 48.41 129.07 18.61 6.22
N 93 93 93 93 93 92 84 24




Cuadro 4. Comparacién de las caracteristicas morfoldgicas de los cjemplares de Eupherusa eximia
provenientes de México y Centroamérica. Se presentan los resultados de las pruebas de ¢ de Student

para muestras independientes realizadas con cada una de las variables morfolégicas. La estadistica
descriptiva de cada una de las variables se presenta en el Cuadro 3. LP: largo del pico; AP; altura del
pico; ANP: ancho del pico; CA: cuerda alar; LC: longitd de 1a cola; LT: largo total; CRI: longitud del
crisum; REC: longitud de 1a porcién distal de la parte ventral de la tercera rectriz.

Caracteristica ¢ g L p
LpP 2.8 244 0.0055
AP -3.21 246 0.0015
ANP -3.59 246 0.0004
CA 0.59 246 0.559
LC -0.08 245 0.939
LT 271 243 0.0072
CRI 2.62 131 0.0099

REC -0.003 116 0.998




Cuadro 5. Resultados de los ANDEVA univariados para todas las especies estudiadas (tomando por
separado a las poblaciones de México y de Centroamérica de Eupherusa eximia). Lz variable CRI no se
midi6 en Abeillia abeillei, y la variable REC no se midi6 en E. nigriventris, A. abeillet y Elvira chiomira .

LP: largo del pico; AP: altura del pico; ANP: ancho del pico; CA: cuerda alar; LC: longitud de Ia cola; LT:
largo total; CRI: longimd del erisum; REC: longitud de la poreion distal de la parte ventral de la tercera rectriz.

Error Efecto
Variable Cuadrado medio g. L Cuadrado medio g L F p
Lp 0.807 833 1209.5 9 1498 < 0,00
AP 0.107 836 10.76 9 100.47 < 0,00
ANP 0.193 836 14.98 9 7174 < 0,00
CA 10.21 836 4803.2 9 470.27 < 0,00
LC 7.25 834 3325.5 9 458.7 < 0,00
LT 41.57 827 17741.78 9 426.83 < 0,00
CRI 3.4 489 916.07 8 269.45 < 0,00
REC 3.51 248 426 & 121.46 < 0,00
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Figura 1. Comparacién de la variacion intraespecifica
(coeficiente de variacion = [desviacion estandar / promedio] x
100) en el largo total del cuerpo (LT) y la cuerda alar (CA) de las
especies de colibries estudiadas.
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Figura 2 Comparacion de Ia variacion intraespecifica
(coeficiente de variacion = [desviacion estandar / promedio] x
100) en el largo del pico (LP), altura del pico (AP) y el ancho
del pico (ANP) de las especies de colibries estudiadas.
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Figura 3. Comparacion de la variacion intraespecifica
(coeficiente de variacion = [desviacion estandar / promedio] x
100) en el largo de la cola (LC), la longitud del crisum (CRD) vy
la longitud de la porcion distal de la parte ventral de la tercera
rectriz (REC) de las especies de colibries estudiadas.



Largo del Pico (mm)

25

I
L
—_— = e ——
15 o
. —_
R — .
10 ==
5 -]
0 T T ] T T ] 1 \ ] a
& ; ey A .
> ) ) B o ; ) " > A O
S {3{@ &9 Q@* @_?* -06@ P &OQ}\ _\0{@« @\d‘"ﬁ . N\;{xo 8‘@%
& & & & AN T M
¢ i & 4 M o ’ N\ G o
Q)N\ @\-Qt Q;T . QJ'}‘ Q)\}, Q)\)’ Q) Q} 0
A A\ A\
A

Figura 4. Comparacion del largo del pico (promedio con
intervalo de confianza al 95%) de las especies de colibries
estudiadas.



Altura del Pico (mm)

Figura 5. Comparacion de la altura del pico (promedio con
intervalo de confianza al 95%) de las especies de colibries
estudiadas.
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Figura 6. Comparacién del ancho del pico (promedio con intervalo de
confianza al 95%) de las especies de colibries estudiadas.
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Figura 7. Comparacion de la cuerda alar (promedio con intervalo de
confianza al 95%) de las especies de colibries estudiadas.
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Figura 8. Comparacién del largo de la cola (promedio con
intervalo de confianza al 95%) de las especies de colibries
estudiadas.
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Figura 9. Comparacion del largo total del cuerpo (promedio
con intervalo de confianza al 95%) de las especies de colibries
estudiadas.
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Figura 10. Comparacion de la longitud del crisum (promedio
con intervalo de confianza al 95%) de las especies de colibries
estudiadas.
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Figura 11. Comparacién de la longitud de la porcion distal de la |
parte ventral de la tercera rectriz (promedio con intervalo de
confianza al 95%) de las especies de colibries estudiadas.
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Resumen. En el siglo pasado, Darwin y Haeckel fueron los primeros en proponer irboles filogenéticos. Las
primeras filogenias fueron construidas intuitivamente, pero a partir de los afios cincuenta diferentes investi-
gadores intentaron dar reglas para su reconstruccién. La escuela evolucionista propuso utilizar los princi-
pios de la evolucioén, la escuela de la taxonomia numeérica {o fenética) dié origen a los “mérodos de distancia”,
mientras la escuela cladista propone el “método de parsimonia”. Los métodos de distancia més utilizados
son el UPGMA y el Neighbor-Joining. Los métodos de parsimonia tratan de encontrar el drbol que requiere
el menor niimerc de cambios, Existen otros métodos que toman en cuenta a las fuerzas evolutivas, coma el
de mdxima verosimilitud (Felsenstein, 1981). En este articulo discutimos los problemas asociados a la re-
construccion filogenética, las ventajas de los diferentes métodos, y de algunos de los programas de compu-
tadora para la reconstruccion filogenética; presentamos asimismo una perspectiva de los usos de las filogenias.
Palabras clave: Evolucién, filogenia, reconstruccién filogenética

Abstract. In the last century, Darwin and Haeckel were the first to propose the phylogenetic trees. The first
phylogenies were made intuitively, but in the fifties several researchers tried to propose rules for their re-
consiruction. The evolutionary school intended to use the principles of evolution, the numerical (or phe-
neticist} school advanced the “distance methods”, while the cladistic schoo! proposed the “parsimony method”,
The UPGMA and the NeighborJoining are the more commonly used distance methods. The parsimony method
tries to find the tree that requires the smallest number of changes. There are other methods that take into
account the evelutionary forces, like the maximum likelihood (Felsensiein, 1981}, In this paper we discuss
some of the problems associated to phylogeny reconstruction, the advantages of the different methods and
of some of the computer available programs, and finally we offer a perspective on the uses of the phylogenies.
Key words: Evotution, phylogeny, phylogenetic reconstruction

1 Santo Grial de muchos bidlogos evolutivos desde

tiempos de Darwin y Haeckel ha sido la obten-
cidén de las filogenias. La reconstruccién filogenéti-
ca se podria considerar como un objetive central en
la biologia, ya que la filogenia le da sentido y pers-
pectiva a la informacién que generan las diferentes
ramas de la biologia. Sin el marco de referencia de
Ia filogenia, la biclogia se vuelve una larguisima co-
leccidn de anécdotas mds o menos inconexas. Adicio-
nalmente, la filogenia ocupa un lugar central en la
sistemdtica y la taxonomia, al ayudar a resolver pro-
blemas de posicién vy nomenclatura {(Forey, 1992). Por
otra parte, las filogenias son una herramienta basica
en estudios ecologicos y evolutivos, al utilizar por ejem-

plo, el “métode comparativo” (Harvey y Pagel, 1991,
Harvey et al., 1996). La reconstruccidn filogenética
también es relevante al servir como un puente de unién
entre la micro y la macroevolucién (Avise, 1994},
Recientemente se ha renovado el interés en la re-
construccidn filogenética. Esto se debe, en parte, al
desarrollo de metodologias explicitas y formales para
la reconstruccién de las filogenias, y a su disponibi-
lidad en programas de computadoras “amistosos”, que
pueden ser usados por cualquier cientifico. Por otra
parte, el interés actual en la filogenia se debe al de-
sarrollo impresionante de nuevos métodos molecu-
lares que permiten, en un tiempo relativamente corto,
obtener gran cantidad de datos para muchos taxa.
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filogenético, segtin el dragrama original de Haeckel (1866).

Michener, 1958; Sneath y Sokal, 1973). De este im-  1988). Esta se constituye como una escuela de clasi-
petu inicial surgen los métodos de reconstruccién  ficacién biolégica con un énfasis en la filogenia.
tfilogenética que revisaremos posteriormente como Es importante mencionar que el andlisis filogene-

“métodos de distancia” (Felsenstein, 1932).

mo estd la escuela ciadista, surgida de las

Por iilii-  tico, independientemente de la escuela de clasifica-
ideas del  cidn que se siga, debe utilizar caracteres cuantificables,

entomélogo alemin W. Henning vy sus alumnos en los  los cuales pueden ser morfologicos (medidas de las
anos cincuenta, (Henning, 1965), y reforzada porva- estruciuras, nimero cde las mismas, formas de un
rios tax6nomos norteamericanos (Farris, 1982; Hull,  cardcter, tipos de compuestos quimicos, etc.}, o ge-
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néticos (tipos v nimeros de cromosomas, similitud
de reacciones inmunoldgicas, hibridacién de ADN,
presencia o ausencia de isoenzimas o su frecuencia,
RFLPs, secuencias de ADN tanto nucleares como de
cloroplasto, mitocondria y pldsmidos) (Hillis et al.,
1996). A partir de estos caracteres, el objetivo de los
estudios filogenéticos serd reconstruir la historia evo-
lutiva de un grupo, para lo cual deben acepiarse ciertos
supuestos. La mayorfa de los investigadores interesa-
dos en las filogenias asumen explicitamente dos su-
puestos (Farris 1986):

1} La evolucién es “descendencia con modificacién”

2] Las similitudes observadas son explicables por he-
rencia y ancestria comiin.

A partir de aqui, el objetivo fundamental seri el
encontrar las similitudes de valor sistematico entre
taxa, las homologias, y rechazar las analogias. Cuando
una homologia entre taxa posee un significado para
la reconstruccién filogenética se dice que es un ca-
racter sinapomérfico. Los criterios para valorar un rasgo
como una homologia son: ] varios caracteres homé-
logos no concurren en un mismo organismo (conjun-
cién); 2] que posea similitud en topologia, composicion
y ontogenia; y finalmente 3} que muestre congruencia
con otras homologias (Eggleton y Vane-Wright 1994).

Los caracteres homéiogos pueden ser de dos tipos
(para un grupo particular de organismos): I] los si-
napomérficos (ie., caracteres derivados compartidos)
que indican relaciones filogenéticas y estin limitados
a un subgrupo de los taxa estudiados; y 2] los sim-
plesiomérficos (i.e, caracteres primitivos compartidos)
que se encuentran en todos los miembros del grupo
y son irrelevantes al problema de reconstruccién de
las relaciones genealégicas dentro del grupo {i.e, entre
subgrupos); ademds, pueden estar presentes en otros
organismos fuera del grupo estudiado, por lo que es
posible que sean titiles en el establecimiento de re-
laciones filogenéticas a otro nivel (i.¢., géneros, fami-
lias, etc., como lo senaid Darwin).

Dependiendo del tipo de cardcter empleado en la
reconstruccion filogenética es posible obtener grupos
momnofiléticos (definidos por caracteres sinapormérfi-
cos}, parafiléticos (presencia de caracteres simplesio-
morficos), o bien polifiléticos (presencia de analogias).
Un autapormorfismo es un caricter sinapomérfico,
unico, que define un subgrupo monofilético dentro
de los taxa estudiados (usualmente las “puntas” de
los drboles) (Henning 1965),

Evidentemente, existe dificultad en reconocer
cuando un rasgo homdlogo es apomériico o simple-
siomérfico, y para ello es necesario establecer cudl
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ha sido la direccién del cambio evolutivo. Existen varias
formas de conocer la direccién del cambio (polaridad
de un cardcter): 11 A través de la ontogenia de los or-
ganismos en cuestién {los estados mais generales de
un rasgo se consideran simplesiomérficos). 2] Com-
paracién con un grupe externo (“outgroup”); usualmen-
€ se usa un taxon fuera del grupo (del “ingroup”),
y los caracteres compartidos entre outgroup e ingroup
son plesiomérficos, mientras que los exclusivos al
ingroup son apomérficos. Adicionalmente existe el
criterio de comunalidad, en el cual se asume al carsc-
ter mds comiin y mdés raro como plesiomérfico ¥ apo-
moérfico, respectivamente (Eggleton y Vane-Wright
1994). Generalmente, el método del outgroup es el
mds usado para conocer la polaridad de un rasgo.

Puede entonces notarse que el andlisis de recons-
truccién filogenética reside de manera importante en
dos principios darwinianos: descendencia con modi-
ficacién, que hace que los rasgos cambies, diverjan
0 converjan, en el transcurso de la evolucién, ¥y que
las similitudes entre caracteres reflejan herencia (i.e,
distincion del tipo de homologia de que se trata).

En una filogenia podemos distinguir varias partes:
Los nodos terminales que son los taxa actuales en los
que se analizaron los caracteres, ¥ los nodos internos,
que se podrian interpretar como taxa ancestrales, en
los cuales se puede intentar la reconstruccién de sus
caracteres. La posicién de estos nodos en la filoge-
nia constituye la topologia. El largo de las ramas que
conectan a estos nodos puede representar el niime-
ro de cambios o mutaciones que sucedieron entre un
nodo y otro. Por tiltmo, se debe de tener en cuenta
la forma final como se grafica el drbol, ya que un
mismo andlisis se puede representar de manera gra-
fica de muchas maneras diferentes, y algunas de ellas
pueden sugerir cosas distintas o falsas para la gente
no entrenada (Swofford et al., 1996). Asi, se pueden
graficar los mismos drboles filogenéticos con o sin raiz.
El largo de las ramas puede ser I] proporcional al
tiempo divergencia, 2] al ntimero de cambios acumu-
lados enire linajes, o 3] arbitrario (que no contenga
ninguna informacién). Por dlimo, se pueden grafi-
car los drboles de diferentes formas alternativas, pero
que contienen la misma informacién (“network”,
rectangular, angular, circular, etcétera).

Problemas del analisis filogenético

La reconstruccién filogenética de un grupo de orga-
nismos puede ser algo tan elusivo y decepcionante
como la bisqueda del Santo Grial por los Caballeros
de la Mesa Redonda. Entre las razones que contribu-
yen a que la reconstruccion filogenética sea un pro-
blema muy dificil citamos las siguientes:
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Figura 2. Diagrama original de Darwin (1839) proponiendo una filogenia hipotética.

71 La extensién del “bosque” filogenético. El princi-
pal obsticulo para la obtencién de la filogenia ver-
dadera lo constituye el hecho de que existen una gran
cantidad filogenias alternativas, pero sélo una es la
correcta. Por ejemplo, si se quieren analizar 10 orga-
nismos, existen mas de 2 millones de arboles sin raiz,
v mis de 34 millones de arboles con rafz (Felsenstein,
1988; Soltis y Solds, 1996). Asi, es muy probable que
la filogenia gue obtengamos no sea la filogenia ver-
dadera. Otro problema asociado es que varios méto-
dos de reconstruccidn filogenética requieren, en
principio, de Ia evaluacién de todos los drboles posi-
bles para elegir al que consideran mejor a partir de
ciertos criterios. Si se analizan muchos organismos,
se necesitan muchos célculos y, en consecuencia con-
sume mucho tiempo pudiendo en la prictica ser
imposible. Esto ilustra también el porqué no es confia-
ble una filogenia basada en la intuicién del taxénomo.

2] La heterogeneidad entre las ramas. Otro obstacu-
lo importante es que diferentes caracteres morfolé-
gicos o genéticos pueden cambiar a distintas tasas,
dentro v entre linajes evolutivos (Gaut et al., 1992;
Eguiarte et al., 1994; Li, 1997). Si existen heteroge-
neidades en las tasas de cambio, significa que no esta
operando el reloj molecular, y ésto ocasiona que los
diferentes métodos de reconstruccién filogenética no
sean capaces de reconstruir la filogenia real (Hillis
el al., 1994; Eguiarte ef afl., 1994).

7] La convergencia. Adicionalmente, algunocs carac-
teres pueden estar afectados por seleccidén natural y
otros procesos genéticos y evolutivos, por lo que puede
liegarse a convergencias (homoplasias) que sugerirfan
similitudes evolutivas, aunque los taxa no estén real-
mente emparentados filogenéticamente (Felsenstein,

1988).
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4] Los sesgos de estimacién. Por otra parte, los mis-
mos métodos de reconstruccién filogenética pueden
terter distintos sesgos en la reconstruccidn, que no
necesariamente son evidentes {Nei, 1991; Hillis ¢t al.,
1994; Eguiarte, 1993). Por ejemplo, el método de
UPGMa tiende a unir entre si a los linajes con tasas
de cambio muy rdpidas por un lado, y a los linajes
con tasas muy lentas por el otro (Nei, 1991). Desafor-
tunadamente, otros méiodos pueden tener sesgos,
pero no son bien conocidos (Nei, 1991; Hillis et al,
1994). Por otra parte, los métodos de reconstruccién
filogenética tienen una serie de supuestos sobre la
genética y el comportamiento de los caracteres, y sobre
cémo operan las diferentes fuerzas evolutivas en ellos
{Felsenstein, 1982; 1988; Swofford et al.,, 1996). Por
lo tanto, es posible que algunos métodos y sus supues-
t0s no sean los adecuados para los taxa y caracteres
que se quiere analizar.

5] Los nodos y puntas perdidos. Otro posible problema
al reconstruir la filogenia es que no siempre se tie-
nen los datos de todos Ios miembros del grupo bajo
andlisis (i.e., especies o poblaciones}. Por lo tanto, es
posible que la topologia del drbol filogenético sea
distinta si se incluye a todos los miembros del gru-
po). Las especies extintas podrian también ser cen-
trales para entender la evolucién del grupo, pero
usualmente es imposible o muy dificil incorporarlas
al analisis (Hillis et al, 1996).

De manera andloga al problema de la no inclusién
de todos los miembros de un grupo, existe la posibi-
lidad de reconstruir una filogenia no incluyendo ca-
racteres de importancia genealdgica. Por ejemplo,
pueden existir polimorfismos dificiles de detectar en
las poblaciones por su baja frecuencia. Este problema
se relaciona con el de la distincién entre drboles de
genes y drboles de especies (Nei, 1987; Liy Graur, 1991).

6] Flujo génico e hibridacién. Un dltimo punto que
complica el andlisis filogenético es el hecho de que
puede existir flujo génico entre las poblaciones o
especies que estamos analizando. Este flujo génico
puede confundir el patrén evolutivo, ya que no exis-
ten buenos métodos para separar en la filogenia la
herencia vertical de la transferencia horizontal (So-
ber, 1988; Slatkin, 1994, Eguiarte y Souza, 1993)

Bases genéticas, fuerzas evolutivas y
eleccién de caracteres

Para poder llevar a cabo un andlisis filogenético ade-
cuado, consideramos que es importante entender
cémo se comportan genéticamente los caracteres
elegidos, y cdme actiian sobre ellos las fuerzas evo-
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lutivas. Por lo tanto la teoria, técnicas y metodologia
derivadas de la genética de poblaciones deberian
poder explicar a las filogenias (Eguiarte, 1988; Fel-
senstein 1988; Hard y Clark, 1989). Desde el punto
de vista de la genética de poblaciones, si los genes
son totalmente neutros, la filogenia seria simplemente
el resultado entre la deriva géuica y mutacién, que
incrementan la diferenciacidn genética entre las
poblaciones, y el flujo génico, que disminuye el ais-
lamiento entre las poblaciones (Kimura, 1983; Hartl
y Clark, 1989).

Otras fuerzas evolutivas, como la seleccidén natu-
ral, la endogamia, la recombinacién (inter e intragé-
nica}, y conversién génica/evolucién concertada, etc.,
pueden ser importantes a diferentes niveles del ana-
lisis (Hart y Clark, 1989, Li y Graur, 1991, Li, 1997).
Esto debe ser tomado en cuenta si se quiere llevar a
cabo un andlisis evolutivo adecuado.

La eleccidn de los caracteres es critica. Los caracte-
res titiles para la reconstruccidn filogenética serdn los
caracteres homologos. Se necesita tener caracteres
homdlogos lo suficientemente variables: que no sean
demasiado variables, ya que rdpidamente se pierde
la “senal” evolutiva y no nos permiten distinguir las
afinidades eveclutivas, ni que sean muy poco variables,
ya que si ese es el caso, casi todos los organismos van
a ser iguales, y por lo tanto los caracteres no nos di-
cen nada (Hartl y Clark, 1989, Li vy Graur, 1991). Los
mejores caracteres para la reconstruccién filogenéti-
ca seran aquellos poco afectados por el ambiente (ie
son muy heredables}, v por la seleccién natural.

Métodos de reconstruccion filogenética de distancia

La idea fundamental de los mérodos de distancia es
que los organismos mas parecidos deben de ser los
filogenéticamente mas emparentados. El problema es
que el parecido nos puede engartar. La solucién que
se ha propuesto es utilizar una gran cantidad de ca-
racteres: algunos serdn influenciados por la seleccién,
pero la mayeria reflejaran los pairones evolutivos
(Sneath y Sokal, 1973; Hull, 1988; Sokal, 1983). Un
posible problema es que muchos caracteres morfo-
légicos diferentes pueden estar codificados por un solo
gen.

En esencia, los métodos de distancia calculan un
indice de distancia entre pares de taxa, tomando en
cuenta cudles son los caracteres que comparten y, a
partir de ellos, siguiendo una serie de reglas obtie-
nen un drbol filogenético. En otras palabras, redu-
cen todos los caracteres analizados a un solo mimero
(1a distancia “evolutiva”) entre un par de taxa.

La eleccién del método para obtener las distancias
evolutivas es importante, va que los diferentes estima-
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dores de distancia se construyen a partir de distintos
supuestos del proceso evolutivo. En algunos casos, a
cierta escala (ecolégica o geolégica} o tipo de carac-
teres (isoenzimas, secuencias de ADN, etc.), unos es-
timadores de distancia pueden ser adecuados y en
otros casos pueden ser realmente muy malos (Nei,
1987; Cavalli-Sforza et al, 1994). A una escala ecolé-
gica, las herramientas de la genética de poblaciones
describen bien la diferenciacién genética. La teoria
clasica de la genética de poblaciones (la de Wright,
Fisher y Haldane) puede ser usada fcilmente y sin
modificaciones con datos de isoenzimas {Hedrick,
1983; Eguiarte, 1990) y, con algunas modificaciones,
en el analisis de secuencias de ADN (Nei, 1987). Para
medir el grado de diferenciacién entre las poblacio-
nes, se usan comunmente varios indices: I} para pa-
res de taxa (sitios, poblaciones, especies, €tc.) ¥
marcadores con comportamiento codominante, cComo
isoenzimas, se emplean las distancia e identidades ge-
néticas de Nei e indices relacionados (ver Hedrick,
1983; Nei, 1987). 2) Para secuencias de ADN, se pue-
den usar las K (proporciones corregidas de diferen-
cias en nucledtidos, Nei, 1987, Liy Graur, 1991). Ouo
indice popular son los estadisticos F, en particular los
estadisticos G, / F, {Hedrick, 1983; Eguiarte, 1990).
Estos estadisticos pueden ser usados para estimar a
Nm (tamafo efectivo por la tasa de migracién}. A
mayor diferenciacién genética, menor identidad v
mayor F, (Eguiarte, 1990, Eguiarte et al., 1993).
Una vez transformada la matriz de caracteres ori-
ginal a una matriz de distancia entre pares de taxa,
se requiere elegir el método de reconstruccién filo-
genética. Existen gran cantidad de métodos, que tie-
nen diferentes supuestos y diferentes capacidades.
Entre los més utilizados tenemos al UPGMA y al Neig-
hborjoining (Unién de vecinos).
UPGMA (unweigthed pair group method with arithme-
tic mean): Este fue uno de los primeros métodos cuan-
titativos para la reconstruccion filogenética y fue
propuesto originalmente por Sokal y Michener (1958).
Este es uno de los pocos métodos que dan directa-
mente una rafz (la mitad de la distancia entre la 0l
tima rama v el resto del drbol), ylas distancias de las
ramas son simplemente las medias entre las distan-
cias de cada grupo de organismos. La ventaja mas
grande que tiene este método es que es rapido, ¥
puede ser bastante eficiente en la reconstruccidén de
la filogenia, si las tasas de cambio son relativamente
consiantes {(e.g., entre linajes bacterianos dentro de
una poblacién, ver Souza et al., 1994). Si existe hete-
rogeneidad en la tasa de cambio evolutivo entre li-
najes, el método de UPGMA puede conducir a errores
muy fuertes en la reconstruccién del arbol filogené-
tico (Net, 1991; Eguiarte et al., 1994, Eguiarte, 1993).

Neighbor-Joining (Unidn de vecinos de Saitou y Nei
1987). Este es unc de los métodos de distancia mas
extensivamente usados actualmente (Eguiarte, 1993).
Es mucho mids robusto a los problemas de diferen-
cias en las tasas de substitucién que el UPGMA y otros
algoritmos, y es razonablemente ripido en la bisqueda
(Hillis ef al., 1994; Eguiarte e al., 1994, Eguiarte, 1995).
En este método, se buscan secuencialmente los taxa
(“vecinos”) que minimizan el largo total del drbol.
Cada vez que une un par de taxa, se vuelve a ajustar
el largo de las ramas del drbol para cada par de nodos,
basindose en la divergencia promedio entre los pa-
res de nodos. Por lo tanto no requiere que exista un
reloj molecular estricto (Li, 1997).

Existen otros métodos de distancia, pero se pue-
den considerar variaciones a los anteriores, como el
de Fitch-Margoliash {(con o sin reloj molecular, ver
Nei, 1987; Swofford y Olsen, 1990), el de Evolucién
Minima (Cavalli-Sforza y Edwards, 1967)-y. el de dis-
tancias transformadas de Farris (1977), entre otros.

Adicionalmente, es posible estimar la confiabilidad
de los patrones de ramificacion o sus intervalos de
confianza con diferentes métodos, siendo los mds
empleados los de pseudomuestreo, como son el “boots-
trap” o el “jackknife” (Felsenstein, 1988, Eguiarte et
al., 1994; Swofford et al., 1996; Li, 1997).

Las principales ventajas de los métodos de recons-
truccion de distancia es que son sencillos y eficien-
tes, por lo que corren muy ripido adn cuando se
analiza un gran nimero de taxa, ain sin equipo de
cémputo muy sofisticado (Eguiarte et al., 1994, Eguiar-
te, 1995). Por otra parte, se ha demostrado que si se
emplea el andlisis de distancia adecuado, el método
de distancia puede ser tan bueno o mejor que los de
parsimonia para encontrar el arbol filogenético ver-
dadero (Nei, 1991; Hillis et al., 1994).

Sin embargo, los métodos de distancia han sido
criticados porque se consideran poco realistas y por-
que no representan bien al proceso evolutivo. Por
ejemplo, varios caracteres fuertemenic correlacionados
no evolucionan de manera independiente, por lo que
no se obtendria una filogenia real (Felsenstein, 1988).
Por otra patte, si las tasas de cambio son muy hete-
rogéneas entre linajes, €s posible que una especie se
parezca mucho a su ancestro €n varias caracteristicas,
sin que realmente se demuestre que €sia especie sea
el pariente vivo mds cercano a la especie ancestral.
Ademds, es comiin que si se tienen varias especies muy
diferentes o que presentan altas tasas de cambio, los
algoritmos de reconstruccién por distancia las presen-
ten como relacionadas, aunque en la realidad podrian
ser de las mds alejadas en la filogenia {Nei, 1991,
Eguiarte et al., 1994). Poriltimo, como ya senalamos,
estos métodos usan de manera poco eficiente el to-
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tal de informacién disponible, al transformar todos
los caracteres a un solo ndmero.

Métodos de reconstruccion filogenética
cladistas y de parsimonia

La idea fundamental de los métodos cladistas es que
se tiene que analizar a todos los caracteres de mane-
ra individual, en vez de reducir toda la informacién
a un indice de distancia genética, como en los méto-
dos anteriores. Las ideas cladistas originales de Hen-
ning {1963) sugerian que a partir de un andlisis
cuidadoso de los caracteres, se debian encontrar cier-
tos caracteres idéneos que permitirfan reconstruir de
manera clara la historia evolutiva de un grupo. Estos
caracteres serian caracteres no sélo homélogos, sino
“derivados compartidos” (sinapomérficos), mismos
que definirfan las relaciones filogenéticas (Swofford
y Olsen, 1990; Harvey y Pagel, 1991). Los caracteres
“derivados compartidos” son los homélogos que sélo
se encuentran en dos grupos hermanos. En otras
palabras, Henning consideraba que si se analizaban
con cuidado los caracteres, se encontrarian aquellos
caracteres sinapomorficos que definen de manera clara
cada uno de los eventos evolutivos de ramificacién,
sin problemas de convergencia {(Henning, 1965; Fel-
senstein, 1982). En la prictica, encontrar estos carac-
teres idéneos es muy dificil, ya que generalmente
algunos caracteres apoyan un drbol filogenético, y
algunos a otro. Usualmente no existe una solucién
sencilla para elegir cudles caracteres apoyan al drbol
real, y cudles, por convergencia evolutiva, generan
drboles espurios. En particular, para los datos de se-
cuencia de ADN es muy comin que una seric de ca-
racteres nos sugieran una filogenia y otros caracteres
otra, debido a que para cada cardcter sélo existen
cuatro estados posibles (GATC), por lo que las muta-
ciones que generan convergencia son muy comunes, Asi
pues, tenemos el llamado “dilema de Henning” (Har-
vey v Pagel, 1991): ;Como decidir cudles caracteres
usar (v cudles desechar)? o en otras palabras, ;cudl
de todas las filogenias es la verdadera?

Para resolver el dilema de Henning, siguiendo las
ideas cladistas, existen dos posibilidades. Por un lado,
estdn los Métodos de Compatibilidad (Cligue), que tra-
tan de identificar el drbol que es apoyado por el mayor
nimero de caracteres {Le Quesne, 1969; Felsenstein,
1982, 1988). Esta metodoelogia suena légica, pero es
poco utilizada en la literatura (para un ejemplo de-
sarrollado, ver Li y Graur, 1991, pp. 124-123), ya que
muchas veces praduce resultados cuestionables (L.E.
Eguiarte, obs. pers.). Adicionalmente, los algoritmos
que utilizan los métodos de compatibilidad son muy
lentos, ya que tienen que evaluar todos los drboles
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posibles, y cual drbol apoya cada uno de los caracteres.
La segunda opcidn metodolégica para resolver el
dilema de Henning es el Andlisis de Parsimonia. Los
andlisis de parsimonia requieren que se tengan ca-
racteres no sélo polimérficos, sino informativos: ca-
racteres que favorezcan un drbol sobre los otros. En
principio, se requiere analizar a todos los drboles
posibles con los taxa, y evaluar cudntos cambios se
requieren en cada uno “reconstruyendo” ancestros en
Ios nodos intermedios (Maddison y Maddison, 1992).
El arbol que mejor representa a la filogenia verdadera
serd aquel que requiera el menor nimero de cam-
bios (o mutaciones). Asi, en un analisis de parsimonia,
el criterio para decidir cudl es la mejor reconstruccién
de la filogenia verdadera, se reduce a considerar la
similitud entre los taxa, analizando cada uno de los
caracteres, siguiendo reglas légicas bien definidas.
Para redondear las ideas expuestas anteriormen-
te, podemos revisar los pasos que se requieren para
llevar a cabo un andlisis de reconstruccién filogené-
tica de parsimonia: En primer lugar se requiere ob-
tener, para una serie de taxa (poblaciones, especies,
géneros, etc.), varios caracteres que parezcan ser
buenos, o sea que consideramos que estin siendo poco
afectados por la seleccién o el ambiente, y que se
puedan codificar en categorias claras, con poca o
ninguna sobreposicidn; y en los cuales se puedan
definir los estados de caracter. En términos genera-
les, como regla de dedo, podemos sefialar que para
que se pueda hacer un buen andlisis de parsimonia
se necesita analizar mds caracteres que taxa. En segun-
do lugar, se analizan todos los drboles filogenéiicos
posibles para estos taxa y, para cada uno de los 4rbo-
les, se cuenta el ndmero de cambios necesarios para
que a partir de todos los caracteres presentes en un
taxdn, se pueda obtener los caracteres presentes en
todos los otros taxa. El arbol que requiera menos
cambios (o pasos), serd el que se considere que re-
presenta mejor la filogenia verdadera. Debido a la gran
cantidad de drboles posibles, este es un proceso muy
tardado. Para enconerar el arbol mads corto, se han
propuesto una serie de algoritmos de busqueda, lla-
mados “métodos heuristicos”. Estos pretenden encon-
trar, a partir de los cambios sobre una filogenia
preliminar, el 4rbol mds corto sin tener que analizar
todos fos drboles posibles (ver Swofford et al., 1996).
El problema de estos métodos heuristicos es que no

siempre encuentran ¢l drbol mas corto, especialmente -

si se analizan muchos taxa. Este fendmeno se cono-
ce como las “islas de parsimonia” {Maddison, 1991;
Chase et al.,, 1994; Soltis y Solis, 1996). Para tratar
de encontrar el drbol mas corto, se sugiere repetir
biisquedas heuristicas varias veces, a partir de arbo-
les generados al azar.
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Existen varias decisiones que se deben realizar en
un anilisis de parsimonia. En primer lugar, se debe
decidir si los estados de los caracteres estin ordena-
dos o desordenados. Son estados de cardcter ordena-
dos (e.g., 1,2,3...,n) cuando se tiene que pasar por
estados intermedios para llegar a otro, en una serie
(por gjemplo, cambio de un estado 1 al 2 para lle-
gar al 3; involucrando dos cambios). Mientras que se
consideran caracteres desordenados, si se asume que
éstos pueden cambiar libremente a cualquiera de los
diferentes estados de cardcter (por ejemplo, del es-
tado 1 al 3, sin pasar por el 2; todos los cambios im-
plican un igual niimero de pasos) (Kitching, 1992;
Maddison y Maddison, 1992).

Una segunda decisién consiste en dar peso dife-
rencial a ciertos cambios o a ciertas mutaciones (para
tomar en cuenta, por ejemplo diferente posibilidad
de cambio entre transiciones y trasversiones en el ADN).
En un anilisis de parsimonia también se puede de-
cidir el método de reconstruccién de los nodos in-
termedios {caracteres de los ancestros; Maddison y
Maddison, 1992).

Existen diferentes versiones de algoritmos de par-
simonia. Estas versiones se reducen a 1] permitir que
los caracteres puedan cambiar libremente de estado
(parsimonia de Wagner); o 2] considerar que es muy
dificil que un cardcter que ha cambiado regrese al
estado original (parsimonia de Dollo), o 3] que ésto
es simplemente imposible (Camnin-Sokal) (Swofford
et al., 1996).

Un problema interesante y potencialmente grave
de los andlisis de parsimonia es que rara vez se ob-
tiene un solo arbol mds parsimonioso. Esto es comtin
si no se tienen suficientes caracteres. El problema se
puede resolver tratando de incluir un mayor ntme-
ro de caracteres informativos, pero ésto no es posi-
ble siempre. Para tratar de resolver este problema,
se han propuesto métodos para darles un peso dife-
rencial a ciertos cambios (mayor peso a los mds in-
formativos, menor peso a los que presentan tasas de
cambio demasiado altas o donde se sospecha dema-
siada convergencia). De esta manera se puede intentar
obtener una mejor estimacion de la filogenia real
(Albert et al, 1993). Alternativamente, se pueden
obtener los drboles consenso, que sen una especie de
arbol promedio de todos los drboles mds parsimonio-
sos obtenidos. La obtencién del drbol consenso no
es trivial y su uso ha sido criticado por la comunidad
cladista, en particular porque podrian obienerse re-
construcciones de ancestros no presentes en ningu-
no de los drboles mds parsimoniosos (Swofford,
1991a). Programas como el pAUP {Swofford, 1991b)
ofrecen diversas opciones para la obtencidn de drboles
CONSenso.

Para analizar qué tan bien funcionan los caracte-
res en la reconstruccién filogenética, se han propuesto
varios indices, como el Indice de Consistenciay el Indi-
ce de Retencion (Siebert, 1992; Eggleton y Vane-Wrig-
ht 1994). Por otra parte, para ver qué tan buena es
la reconstruccién, se pueden utilizar métodos de
pseudomuestreo, como “jackknife”, “bootstrap”, ya sea
reemplazando los caracteres ¢ los taxa (Felsenstein,
1988, 1988; Swofford, 1996, Li; 1997). Existen otros
tipos de anilisis, como el llamado “decay analysis”.
En este andlisis se obtienen arboles con 1,2,3,...n pasos
mds largos que ¢l drbol mds parsimonioso. Se consi-
dera que si una ramificacién se conserva en drboles
varios pasos mds largos que el drbol mds parsimonioso,
esta ramificacidn estd bien apoyada por los datos, y
por lo mismo es confiable (Bremer, 1988; Eguiarte
et al.,, 1994).

El método de parsimonia es el faverito de muchos
investigadores, ya que presenta varias ventajas, como
la de ser un método légicamente claro, en el cual el
investigador puede entender la opciones y los supues-
tos del analisis. Por otra parte, es muy robusto ya que
recupera los drboles verdaderos en muchos casos
(Hillis et al., 1994; Swofford et al., 1996; Li, 1997), y
en ocasiones funciona ignal que los métodos con
procesos evolutivos explicitos, como el de maxima
verosimilitud (Sober,1988; Felsenstein, 1988). Por otra
parte, el método de parsimonia se considera un
método superior a los de distancia, al utilizar la in-
formacién individual de cada uno de los caracteres
y no condensarla en un sole valor de distancia, del
cual no puede rescatarse la informacién original
posteriormente.

Sin embargo, 10s métodos de parsimonia tienen una
serie de problemas potenciales. El mds grave, es que
Ia evolucidn no sigue un proceso necesariamente
parsimonioso: los cambios en los caracteres de los or-
ganismos no siempre siguen una ruta del menor cam-
bio posible. Por ejemplo, en algunos ambientes,
algunos caracteres carnbian mds rdpido debido a que
son resultado de seleccién natural u otro proceso evo-
lutivo. No existe ningin principio bioldgico o evolu-
tivo que garantice que todos los caracteres estidn
evoiucicnando segiin un proceso minimo de cambio,
que seria el supuesto explicito de la parsimonia. Los
cladistas argumentan que es un problema de inferen-
cia, y que el 4rbol mds parsimonioso representa, en
términos generales, al drbol “mds probable” (Farris,
1982; Felsenstein, 1982; Sober, 1988).

Otro problema del método de parsimonia, en este
caso puramente logistico, es que los algoriunos utili-
zados son muy lentos y se puede requerir de meses
de computo si se analizan matrices de datos grandes
(Chase et al., 1993; Eguiarte, 1993; Soltis y Soltis, 1996).
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Por otra parte, como ya mencionamos, se pueden
liegar a obtener muchos {millones o mds} arboles
igualmente parsimoniosos. Por iiltimo, no se puede
hacer estadistica para comparar drboles, sino sélo
contar el nimero de pasos (Felsenstein, 1988; Swo-
fford et al.,, 1996; Li, 1997).

Métodos de reconstruccién filogenética a
partir de procesos evolutivos explicitos

Desarrollar métodos que consideren de manera ex-
plicita y realista a las fuerzas evolutivas y las caracte-
risticas genéticas de los caracteres, es una pricridad
para poder reconstruir de manera objetiva a Ia filo-
genia verdadera (Felsenstein, 1982, 1988; Swofford et
al., 1996; Li, 1997). Este es un problema en el que
estdan trabajando de manera activa varios grupos de
evolucionistas. El método mds conocido actualmen-
te es el de “maximum likelihood” (mixima verosimi-
litud) de Felsenstein (1981, 1982, 1988) para
secuencias de ADN. Este método considera el ajuste
entre un modelo del proceso evolutivo (las probabi-
lidades de mutacién de una base en otra, la impor-
tancia de la deriva génica, etc.), los datos (secuencias
de ADN por ejemplo), y cada uno de irboles filoge-
néticos posibles. Asi, se encuentra el mejor drbol fi-
logenético, o sea el que da el valor de likelihood mas
adecuado. Este método es considerade unc de los
mejores para la reconstruccién filogenética, ya que
es muy resistente a heterogeneidades en las tasas de
sustitucidn, y generalmenie es el mejor para encon-
trat, €n la mayoria de los casos, el arbol original (Hillis
et al., 1994; Li, 1987). Su problema es que es muy lento,
ya que requiere estimar todos los arboles (aunque se
pueden usar algoritmos de blisqueda heuristicos), y
los calcules para cada drbol son laboricsos, por lo que
en la practica muy dificil usarlo para mis de 10 taxa
(ver Duvall et al,, 1993 ay b)

Programas de reconstruccién filogenética

Existen una gran cantidad de programas de recons-
truccidn filogenética dispenibles. Una lista, con las
direcciones en donde pueden obtenerse, se encuentra
en el apéndice de Swolford et al., (1996, pp. 510-514).
Brevemente, los mas usados son: BYOSIS {Swofford v
Selander, 1981), que se utiliza para analizar datos de
frecuencias alélicas, como los de genética de pobla-
ciones, v puede producir matrices de distancias y
reconstruccién filogenéticas con diferentes métodos;
s6lo disponible en formate DOS para pC. El progra-
ma clasico de reconstruccién filogenética es el PHYLIP
de Felsenstein(1991), que incluye gran cantidad de
documentacién, y opciones que van desde calcular
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matrices de distancias con varios métodos, hasta la
reconstruccién con métodos de distancias, parsimo-
nia, compatibilidad y maxima verosimilitud. También
incluye opciones para obtener anilisis de “bootstrap™
y para graficar los drboles. El programa estd disponi-
ble tanto en formato DOS como Macintosh. El PAUP
de Swofford (1991), que en sus versiones pasadas es
un excelente y claro programa para analisis de par-
simonia, con gran cantidad de opciones. Existe una
versién rudimentaria para PC, pero las versiones mads
conocidas son para Macintosh. Se ha anunciado una
version mds poderosa, que incluye opciones de dis-
tancia y maximum likelihood tanto para PC como para
Macintosh. Otro programa es el MacClade, de Maddi-
son y Maddison {1993), que es un bonito programa

‘para computadoras Macintosh, que permite la cons-

truccién de matrices y la exploracién de diferentes
arboles filogenéticos, siguiendo ideas cladistas. Se
puede usar muy bien como complemento del PAUP.
Otro progama de reconstruccién filogenética que ha
adquirido popularidad s el MEGA, del grupo de Nei
(Kumar ef al., 1993), que incluye varias opciones para
analisis molecular, alineacién y reconstruccién filo-
genética; esta disponible en formato PC.

Discusién y perspectivas

Con el desarrollo de métodos mas econdmicos y efi-
cientes de secuenciacién de ADN, y ton la disponibi-
lidad de computadoras mas poderosas, rdpidas y
baratas, junto con mejores algoritmos y programas de
computacidn, es claro que cada vez vamaos a obtener
mds y mejores reconstrucciones filogenéticas, Consi-
deramos que no se debe perder el tiempo en largas
v estériles controversias, como la discusion entre cla-
distas vs. feneticistas, que dominé el campo hasta muy
recientemente, sino que se necesita reconocer que
existen diferentes metodologias complementarias, cada
una con ventajas y desventajas. Por otra parte, no
debemos olvidar que la evolucién molecular es mu-
cho mds que sélo la reconstruccién filogenética (ver
Hartl y Clark, 1989; Liy Graur, 1991; Selander ef al,,
1991; Takhahata y Clark, 1993; Avise, 1994; Hillis ¢ al,,
1996; Harvey et al., 1996; Li, 1997), que las filogenias
por si mismas no pueden representar la totalidad del
proceso evolutivo, y que en muchos casos la recons-
truccién filogenética no es un fin, sino sélo una he-
rramienta (tal vez muy importante) deniro del analisis
evolutivo. Asi, nosotros proponemnos un enfoque prac-
tico y ecléctico, en el que se utilicen los diferentes
métodos y herramientas disponibles, y que o que debe
tenterse claro es que existen principios genéticos y di-
ferentes fuerzas evolutivas actuando sobre el material
genético de las poblaciones.
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Actualmente es un momento excitante dentro de
Ia biologia general, ya que los datos moleculares y las
filogenias nos permiten conocer muchos patrones y
procesos que no estuvieron disponibles para Darwin
ni los bidlogos de la sintesis evolutiva. Con los datos
moleculares y de filogenia podemos conocer €l pa-
rentesco entre todos los organismos y, a partir de
calibraciones cuidadosas del reloj molecular, conocer
cuindo se separaron, atn sin poseer un buen regis-
¢ro £6sil. Esto habla de la posibilidad de realizar de-
tallados estudios ecolégicos y evolutivos de los
organismos, de sus caracieres, y de sus adaptaciones,
a partir de comparaciones estadisticas cuidadosas co-
nocidas mejor como el “método comparativo™.

Aparentemente, ese Santo Grial bioldgico, la re-
construccién de la historia genealégica de todas las
lineas bioldgicas, puede ser una meta alcanzable en
los proximos afios, y posiblemente constituira realmente
una nueva sintesis bioldgica, y permitird Ia realizacién
de las metas trazadas en la revolucién Darwiniana
(Clegg et al., 1991). Esperamos que los bislogos co-
miencen a familiarizarse no sélo con los métodos y
principios de la reconstruccién filogenétiica, sino con
los resultados y herramientas que ofrece la evolucién
molecular y la genética de poblaciones. Asimismo, serd
necesario que los usen, de manera rigurosa, en ¢l
anilisis de los problemas que estdn estudiando.

Es probable que las muchas hipétesis filogenéticas
producidas hasta ahora sean incorrectas, pero cons-
tituyen el punto de partida de nuevas investigaciones.
Regresando a las palabras de Darwin:

“Finally, the several classes of facts which have been
considered in this chapter seem to me to proclaim
so plainly, that the innumerable species, genera, and
families of organic beings which this world is peopled
have all descended, each within its own class or group,
from common parents, and have all been modified
in the course of descent, that I should without hesi-
ration adopt this view, even if it were unsupported
by other facts or arguments”. Ch. Darwin {1859, cap.
XII)
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CAPITULO 4

MOLECULAR PHYLOGENETIC STUDIES OF THE HUMMINGBIRD GENERA
Eupherusa AND Amazilia WITH COMMENTS ON HIGHER LEVEL RELATIONSHIPS

ABSTRACT

Despite the fact that the hummingbirds (Trochilidae) form the largest non-passerine bird family,
their phylogeny and evolutgon are poorly undestood. The objetive of this paper is to evaluate the
usefulness of mitochondrial cytochrome-b DNA sequences in resolving hummingbird phylogeny.
We obtained partial cyt-b (433 bp) sequences of 20 species of hummingbirds from a total of 40
individual representing both recognized subfamilies (Phaethornithinae and Trochilinae), as well as
conspecific populations. Emphasis was placed on species relationships in the genera Amazilia and
Eupherusa. A total of 162 sites was variable (37.41%), and 96 sites (22.1%) were phylogenetically
informative; most changes ocurred at third positions (75.1%), followed by first (15.8%) and the
second (9.1%) positions. Twenty one different haplotypes were distinguished. Sequences from
different individuals of a given species were the same, with the exception of Eupherusa eximia
populations from Mexico wich differed at 20 positions {(4.6%) from putative conspecific sp;cimens
sampled from Central America. The average number of differences between sequences in
Eupherusa was 3.74%, whereas in Amazilia it was 10.06%. For the Trochilinae subfamily,
sequence divergence averaged 9.82%, whereas the average distance separating Phaethornithinae-
Trochilinae was 12%. Unordered/unweighted maximum parsimony searches fround 14 equally
most parsimonious trees, and an analysis with a transition:transversion ratio of 2:1 revealed three
most parsimonious frees; neighbor-joining and maximum likelihood analyses supported
conclusions from maximum parsimony: 1) Eupherusa is paraphyletic, with 4bellia inside
Eupherusa, and Elvira and Chalybura are closely related to this clade, 2) Amazilia is polypheletic,
including at least 3 differente lineages, 3) Colibri thalassinus is closely related to Amazilia
beryllina and to A. cyanocephala, 4) two bee hummingbirds (Calothorax and Atthis) probably form
a group, 5) A. viridifrons is at the base of the Trochilinae, and 6) the separation between

subfamilies is consistently observed, but the subfamilies are not as distant as one might expect.



INTRODUCTION

Hummingbirds (Trochilidae) have been the focus of numerous ecological studies because
of their highly specialized morphology, physiclogy and behavior (Johnsgard 1983; Feinsinger and
Colwell 1978, Bleiweiss 1990). In constrast, there are few systematic studies of the group, despite
the fact that the Trochilidae is the largest family of non-passerine birds, with ca. 325 species from
110 genera (Johnsgard 1983, Gill and Gerwin 1989, Gerwin and Zink 1989, Bleiweiss ef al. 1997).
Sixty of these genera are monotypic (55% of all the genera), indicating that phylogenetic
relationships in the family are not well resolved (Gill and Gerwin 1989, Gerwin and Zink 1989).
The monophyly of the Trochilidae family is well accepted (Sibley and Ahlquist 1990). Two
subfamilies have been traditionally distinguished: Trochilinae and Phaethornithinae (Gould 1861,
Boucard 1895, Elliot 1897). Recent molecular studies have supported the monophyly of these
subfamilies (Sibley and Ahlquist 1990, Bleiweiss ef al. 1994), although some question their limits
(Johnsgard 1983).

The current taxonomy of hummingbirds is based largely on external morphological
characters such as plumage color, morphometrics and bill structure (Gould 1861, Elliot 1879,
Bourcard 1895, Ridway 1911). Recent studies have used either anatomical or ecological characters
(Zusi and Bentz 1982, R. Zusi pers. comm., F. Ornelas pers. comm.) or molecular characters
including allozymes and DNA hybridization distances (Gill and Gerwin 1989, Gerwin and Zink
1989, Sibley and Ahlquits 1990, Beliweiss ef al. 1994). Many authors believe that morphological
characters of hummingbirds have been markedly influenced by ecology and sexual selection
(Johnsgard 1983, Bleiweiss 1990}, and consequently, such characters are expected to have high
levels of homoplasy (convergent evolution) and low (or misleading) resolving power for phylogeny
reconstruction (Johnsgard 1983, Bleiweiss et al. 1994). DNA sequences of mithochondrial genes,
have aided phylogenetic resolution in groups in which traditional morphological analyses were
mconclusive (Helm-Bychowski and Cracraft 1993), and could therefore be expected to help resolve
problems in hummingbird systematics.

The objetive of this paper is to evaluate the usefulness of mitochondrial DNA (mtDNA)
cytochrome-b (cyt-b) sequences for resolving phylogenetic patterns in the Trochilidae family. To
achieve this objective, we obtained sequences from multiple individuals within popuiations,

populations within species, species within genra, and different genera in the two recognized



subfamilies, spanning the range of morphological divergence in hummingbirds. We emphasized
the genera Amazilia and Eupherusa. From Eupherusa, all the described species, and proposed sister

groups are analyzed.

MATERIALS AND METHODS

Cyt-b sequences of 20 hummingbirds species from a total of 40 individuals were obtained.
MtDNA was extracted from frozen tissues (muscle, liver and heart). For the extraction, the tissues
were incubated for two hours in a 5% Chelex, proteinase K (20 mg/ml) solution, vortexed briefly
and boiled for eight min. Vortexed again a centrifuged for two min at 7,000 rppm. DNA was
amplified by the polymerase chain reaction (PCR, Kocher et al. 1989, Hillis et al. 1990). Symetric
amplifications were performed in 25 ul reactions containing template DNA (1-5 ul), buffer
solution, and 1.5 ul of 10 nm primers 1.14841 and H15299 (made by Operon, as numbered by
Kocher et al. 1989), and 0.625 units thermus Aquaticus polymerase (Perkin Elmer/Cetus,
Bochringer Mannheim). A primary cycle of three min denaturation at 94°C, one min annealing at
50°C, and one min extension at 72°C, was followed by 33 cycles of one min at 94°C, one min at
55°C and one min at 72°C and a final extension of 10 min at 72°C. Agarose gel (1%)
electrophoresis was performed to verify the presence of the 484 bp PCR product. Using the same
primers as those used for amplification, double stranded PCR products were sequenced directly
using a PCR product sequencig kit (USB) and direct incorporation of *S-dATP (Amersham). Light
and heavy strands of all samples were sequenced. Sequencing gels were made of 6% acrylamide
(Gene Page by Amresco) and were run between 5 and 6.5 hours and between 1400-1800V,
maintaining a temperature between 43-45°C. Gels were vacuum dried and used to exposed x-ray
film.

Sequences were read and aligned by eye, using the chicken cyt-b sequence (Gallus gallus;
Desjardins and Morais 1990) as reference. Each distinguishable sequence was assigned to a unigue
haplotype. One representative individual of each haplotype was used for phylogenetic analysis.

We used the computer program MEGA (Kumar ef al. 1993) to compute descriptive
statistics for nucleotide variation. Maximum parsimony analyses were performed using computer
programs PAUP version 3.1 (Swofford 1991) and MacClade version 3.01 (Maddison and
Maddison 1992); characters (bases) were analyzed both unordered and with a transition

/transversion ratio of 2:1. To assess the degree to which data supported a particular branching
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pattern, we performed for both analyses 100 bootstrap replications (TBR) (Felsenstein 1985) and
decay analysis (Bremer 1988). For this last procedure, starting from the most parsimonious trees, a
NNTI branch swapping search was done to find the trees up to four steps longer than the most
parsimonious trees (Eguiarte ef al. 1994). Also, to determine the strength of phylogenetic signal in
our sequence data, the g1 statistics (Hillis and Huelsenbeck 1992) were obtained from the PAUP
program.

A phylogenetic tree was also estimated using a distance method (Neighbor-joining [NJ];
Saitou and Nei 1987) in MEGA and Phylip 3.5 programs (Felsenstein 1993). Distances were
obtained from the Kimura two parameter model (Kimura 1980). We also conducted a maximum
likelihood analysis (Felsenstein 1981) using the Dnaml program from Phylip 3.55¢, both to search
for the best tree and for evaluating trees constraining Amazilia and Eupherusa as monophyletic
groups. Specimen information and our sequence data (433 bp) have been deposited in
GENEBANK, accession number XXXX.

RESULTS

Sequence variation.— A total of 162 sites was variable (37%). The distribution of variable
nucleotide positions (Fig. 1) indicates that the variation is distributed throughout this segment of
the cyt-b gene. Overall, the percentages of each nucleotide were: adenine (28.35%), thymine
(23.88%), cytosine (31.6%), guanine (16.16%). The overall transition:transversion ratio was 2.4:1.
Most transitions involved C and T substitutions. Most changes were at the third position (75.1%),
followed by first (15.8%) and second (9.1%) positions. A plot (not shown) of numbers of
substitutions at first, second and third positions versus lo g-determinant distances (Swofford ez al.
1996) suggests that third positions are saturated above approximately 10% sequence divergence,
supporting the 2:1 weighting scheme described above.

From the 40 individuals sequenced, 21 haplotypes were distinguished. The alignment is
colinear with that of the chicken cyt-b gene (Desjardins and Morais 1990). All sequences from
different individuals of a given species were the same, with the exception of the Eupherusa eximia
populations from Mexico (three individuals from two localities in Oaxaca) compared to
populations from Central America (two individuals from Costa Rica), which differed at 20
positions (4.6%) (Table 2). In constrast, sequences from 11 individuals of E. polyocerca from

Mexico were identical.



Sequence Divergence.— The average sequence divergence within Eupherusa is 3.74% (SD
=1.1%, n = 10 pairs). The value within dmazilia was 10.06%, (SD = 1.8%, n = 10 pairs).
Sequences of the two species of Phaethornis differed by 9.0%. Averge sequence divergence within
Trochilinae was 9.82% (SD = 2.7, n = 171), and the average distance between Phaethornithinae-
Trochilinae was 12.75% (SD = 1.6%, n = 38). Sequence divergence averaged 10.35% (SD=2.77, n
= 210) across all haplotypes.

Parsimony analyses.— Of the 433 bp sequenced, 96 were phylogenetically informative.
Randomization tests (10,000 random trees, mean length = 554.18, SD = 13.01), produced a
skewness test statistic, gl = -0.46, P < 0.01 (significance form Table 2 of Hillis and Huelsenbeck
1992), supporting the assumption that the cyt-b DNA sequence data contain phylogenetic signal
(Maddison 1991, Hillis and Huelsenbeck 1992); however, such randomization tests are
controversial (Carpenter 1992).

Unordered/unweighted parsimony searches (1,000 random addition TBR searches) found
the same set of 14 equally most parsimonious trees with a length of 427 steps, a consistency index
=0.567, retention index = 0.507, rescaled consistency index = 0.287. Figure 2a illustrates the
majority rule consensus tree and Figure 2b an arbitrary selected most parsimonious tree. Bootstrap
and decay-index values suggest that the better supported branches are the ones joining E.
nigriventris and E. eximia, the branch joining Eupherusa, Elvira and Abeillia and the branch
joining this group with Chalybura, a group formed by Calothorax and Atthis, and one formed by
Amazilia beryllina and A. cyanocephala. The separation between sub-families is consitent, in that
whatever species of Phaethornis not designated as the root remained basal to all remaining taxa
(Trochilinae).

The weighted parsimony analysis yielded three parsimonious trees (566 steps, Fig 3a).
Figure 3b shows the results of the bootstrap and decay analyses. The well supported groups are the
same as those of the unweighted analysis.

Both parsimony analyses indicate that Eupherusa is paraphyletic. Abellia occurs inside the
Eupherusa clade, whereas Elvira and Chalybura are closely related to the EupherusalAbellia clade.
Amazilia appears polyphyletic, including at least three very different lineages. Colibri thalassinus
is closely related to Amazilia beryllina and to A. cyanocephala.

Distance analysis.— A neighbor-joining tree (not shown) was congruent with the

parsimony analyses.



Maximum likelihood analyses.— The tree found by the maximum likelihood analysis (Fig.
4) includes branches mostly deemed significant. The tree topology is almost identical to parsimony
trees and the NJ tree, with the sole difference being the position of Hylocharis and Lampornis.

Analysis of topological restrictions.— Two topologically constrained trees were compared
with the trees obtained by the unweighted parsimony and by the maximum likelihood procedure.
One of the constrained trees considered the genera Eupherusa and Amazilia as monophyletic
(otherwise, the topology matched that in Fig. 4). The four trees were compared by testing log-
likelihood scores by means of a Chi-square test (Kishino and Hasegawa 1989) and by examining
the number of unordered steps by parsimony, using the Phylip and the MacClade progrmas
respectively (Table 3). The four trees are not significantly different according to the Chi-square
test, but those constraining groups to be monophyletic were less likely. The best tree according to
the log likelihood is only one step longer than the most parsimonious trees, whereas the other two
trees (Eupherusa and Amazilia genera monophyletic, and Eupherusa eximia as monophyletic) are
six and nine steps longer, respectively; unfortunately there is no generally supported statistic to test
the significance of these differences.

Comparison of trees.— Compatison of trees obtained by different phylogenetic
reconstruction algorithms (Table 4) reveals features present in all or most of the reconstructions. In
no reconstruction were Eupherusa and Amazilia monophyletic. The group formed by Eupherusa
plus 4. abeillei, Elvira and Chalybura is obtained by all methods of phylogenetic reconstruction.
The bee group (Calothorax lucifer and Attis heloisa) is present in all analyses, and Amazilia

viridifrons consistenly appears basal in Trochilinae.

DISCUSSION

Hummingbird phylogeny using cyt-b.— If characters change state due to influences of
ecology and mating systems, they will likely be misleading for phylogeny construction (Sibley and
Ahlquist 1990). This is illustrated by our data, which reveal that both genera studied in detail,
Eupherusa and Amazilia, are incorrectly classified. Although we compared a relatively short (432)
segment of cyt-b, a relatively high number of synapomorphies (n = 96) was observed. Although
more sequence data would help clarify additional patterns, it does not follow that the patterns we
found to be well supported would be altered. More taxa are needed to fill in the broad details of

hummingbird evolution but our study provides a number of starting points for further analyses.



The number of species in Eupherusa is controversial (Rowley and Orr 1964, Howell and
Webb 1995). The mtDNA differences between Mexican and Central America populations of E.
eximia strongly suggest that they are not conspecific, and each is probably a phylogenetic species
(Cracraft 1983); more field studies are needed to know if their distributions are disjunct, as
suggested by present information. Eupherusa nigriventris is the sister of the Central American E.
eximia, a result contrary to current classification. Eupherusa nigriventris is morphologically very
different from the other Eupherusa because of its black head. Our molecular data suggest that five
species should be recognized in Eupherusa, and we present a hypothesis for their evolutionary
relationships (Fig. 5).

The relationship between Elvira, Chalybura and Eupherusa is not surprising, as these
genera have long been suspected to be closely related, and they were all considered as Chalybura
by Jonhsgard (1983). Our results indicate that the problem is more complex, and that Abellia
abellei, a species from a monotypic genus, is part of the Eupherusa genus. A. abeillei is similar to
the Eupherusa hummingbirds, but is smaller with a shorter beak, and lacking the reddish patch in
the wing that has been considered diagnostic of the Eupherusa (Gould 1861, Rowley and Orr
1990). Again, mtDNA information suggests that plumage coloration and morphology are
misleading indices of phylogenetic relatedness.

The genus Amazilia is the largest of the recognized hummingbird genera, with ca. 31
species. It has been suggested that several independent evolutionary lineages are presently included
in the genus, but it has been difficult to define diagnostic characters for the groups (Ornelas pers.
com., Johnsgard 1983). Although a more intense sampling is needed to resolve phylogenetic
patterns in the genus, our data strongly suggest that Amazilia as now defined is polyphyletic,
formed by at least three different lineages. Furthermore, 4. viridifrons is relatively basal in the
Trochilinae. Our data suggest that 4. rutila and A. candida are sister taxa, although they differ by
7.5% sequence divergence, a twice the value found among species of Eupherusa. This indicates the
need for a more complete sampling of the genus. Another grouping found in our analyses include
Colibri thalassinus, A. beryllina and 4. cyanocephala. Thus we suggest that Amazilia as now
defined is a genus that includes hummingbird species that have retained or returned to the
generalized, primitive morphology of the subfamily (F. Ornelas pers. com.), and will prove on
further analysis to be polyphyletic.

Another group found in our analyses includes Calothorax lucifer and Atthis (Selasphorus)

heloisa. Both are small hummingbirds of North America, often referred to as bee hummingbirds
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(Gerwin 1985) or flame-throated hummingbirds (Johnsgard 1983). Detailed study is needed to
understand the evolution of this large complex of genera and species (at least 42 species, J ohnsgard
1983), where strong convergent evolution has been proposed (Brown and Bowers 1985, C.
Martinez del Rio pers. com.)

The other well supported group was the pair of Phaethornis species, which differ by 9%.
This relatively high value is consistent with the suggestion that two genera are involved
(Phaethornis for superciliosus and Pygmornis for longuemareus; Gill and Gerwin 1989, Howell
and Webb 1995). Another non-exclusive hypothesis is that the Phaethornithinae Hneage is very old
and exhibits lower speciation rates (Beliweiss 1990), leading to greater differences between species
than those observed within Trochilinae. Because the two subfamilies are sister taxa, they are by
definition the same age; thus, referring to members of the Phaethornithinae as “primitive”
(Bleiweiss 1990) can only mean that they have more characters in common with their non-
hummingbird lineage which has not yet been demostrated cladistically. The relatively large
distances between our two representatives of Phaethornithinae suggest that further testing of the
monophyly of each subfamily is needed, although DNA-DNA hybridization studies (Bleiweiss et
al. 1997) suggest monophyly of the two subfamilies.

The relationships of Lampornis amethystinus, Lamprolaima rhami and Hylocharis leucotis
were unclear, and more sequences fo related species are needed to stabilize their phylogenetic
positions (Weller et al. 1992, Chase et al. 1993). Nevertheless we note that L. #hami and L.
amethystinus are very different (8.25% overall difference) and never appear as sister taxa in any
reconstruction, despite the fact that the two genera have been considered synonymous by some
authors (Johnsgard 1983).

Molecular evolution of the cyt-b gene in hummingbirds.-— The cyt-b gene in
hummingbirds is amplified easily with primers designed for mammals and others birds. In
hummingbirds the proportion of cytosine is hig (31.6%), whereas the proportion of guanine is very
low (16.2%). Similar proportions were found in corvids and birds of paradise (C = 32.1%, G =
13%), and in Melospiza and Zonotrichia (C = 33.4%, G = 16.9%) (Zink and Blackwell 1996,
Helm-Bychowski and Cracraft 1993). As for most other sequences analyzed, most of the changes
are in the third position of the codons, and the most conservative position is the second (Li and
Graur 1991).

The average percentage of divergence in cyt-b for the family Trochilidae is 10.35%, and
with a correction for multiple hits by the method of Kimura (1980) the vatue is 11.31%. The
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average distance between the 2 subfamilies (Trochilinae and Phaethornithinae) is 12.74%
(uncorrected) and 14.25% (corrected by Kimura method). The average substitution rate in
mitochondrial DNA for vertebrates, including birds, has been estimated as 2% per million years
(Shields and Wilson 1987). This suggests that the subfamilies diverged about 7 million years ago,
in the Pliocene. Hence, in less than 8 million year all the genera and species of Trochilinae (110
and 325, reespectively) evolved. If true, this would represent a remarkably rapid evolutionary
radiation, one nonetheless consistent with sexual selection as a driving force. Another possibility
may be that the substitution rate is slower in hummingbirds than in other vertebrate lineages, but
that would be in constrast with the current hypothesis that the mitochondrial DNA evolves faster in
animals with higher metabolic rates (Martin and Palumbi 1993, Rand 1994). Also, the body
temperature hypothesis (e.g., Avise 1983) suggests that for protein-coding genes such as cyt-b,
birds should experience a rate of substitution lower than that in mammals, but for nontranslated
DNA, such as rRNA, rates should be the same.

Bleiweiss et al. (1994) used DNA-DNA hybridization data and a molecular clock
calibrated from the separation between swifts and hummingbirds to estimate that the radiation of
the Trochilinac subfamily began 12.8 m.y.a. If true, then hummingbird mtDNA would evolve at
1%/million years. Both calibrations, which are controversial, suggest that the radiation of
hummingbirds is relatively recent. Thus, in addition to rapid morphological evolution, the co-

evolution of hummingbirds and the plants they pollinate was rapid.
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RESUMEN

Se presenta una serie de estudios disefiados con el fin de reconocer las relaciones filogenéticas entre las
especies de colibries (Aves : Trochilidae) del género Eupherusa y sus géneros afines (Abeillia, Chalybura
y Elvira), utilizando caracteres morfologicos y moleculares. En el capitulo 1 se presenta una monografia
de todas las especies de los cuatro géneros, basada en un anilisis descriptivo de la mayoria de los
ejemplares que se encueniran depositados en las principzles colecciones de aves de Estados Unidos y
Meéxico, asi como en la informacién que existe acerca de su biologia. En el capitulo 2 se presenta un
analisis estadistico de los datos morfolégicos obtenidos de los ejemplares de todas las especies de los
cuatro géneros. No se observd variacién intraespecifica en color y la variabilidad intragenérica fue baja.
Eupherusa se distingue de los demas géneros por el color rojo de las plumas covertoras secundarias. La
variacién interespecifica en la mayoria de las caracteristicas meristicas fue relativamente baja (CV <
15%). La variable que present los niveles mas bajos de variabilidad fue la longitud del pico, lo cual
podria ser un resultado de la adaptacion al forrajeo en flores de tamafios particulares. Varias de las
caracteristicas meristicas, individuales o en combinacion, permiten diferenciar a los cuatro géneros entre
siy a la mayoria de las especies. Los datos morfoméiricos sugieren que las poblaciones de México y
Centroamérica de Eupherusa eximia podrian ser dos especies distintas. En el capitulo 3 se presenta una
revision critica de los diferentes métodos de analisis filogenético que existen, asi como una discusién de
los problemas asociados 2 la reconstruccién filogenética, las ventajas y desventajas de los principales
mgtodos, y algunos de los usos que se les pueden dar a las filogenias. En el capitulo 4 se presentan los
resultados de un anélisis filogenético utilizando datos moleculares (secuenciacién de un fragmento de 433
bp del gen mitocondrial que codifica el citocromo b). Aunque en este estudio se enfatiza el analisis de
Eupherusa y sus supuestos grupos hermanos (Chalybura y Elvira), también se estudiaron 14 especies de
nueve géneros adicionales, pertenecientes a las dos subfamilias de colibries (Phaethornithinae y
Trochilinae), lo que permite esbozar ideas preliminares de la filogenia de nivel genérico dentro de los
colibries. Se encontraron 162 sitios variables (37.41%) y 96 (22.1%) que fueron filogeneticamente
informativos. Las secuencias de diferentes individuos de una especie en particular fueron las mismas, con
excepcion de las poblaciones de Eupherusa eximia de México, las cuales difirieron en 20 posiciones
(4.6%} de las poblaciones de Centroamérica Fl andlisis con un cociente de transicién:trangversién de 2:1
resultd en tres drboles mds parsimoniosos. Los anélisis de “neighbor-joining” y “maximun likelihood”
apoyan las conclusiones de méxima parsimonia. De acuerdo con el analisis filogenético: (a) Eupherusa es
parafilético, ya que debe de incluir a Abeillia, y Elvira y Chalvbura son los grupos mas cercanos a este
clado; (b) Amazilia es polifilético e incluye al menos tres diferentes linajes; (¢) Colibri thalassinus esti
cercanamente relacionado con Amazilia berylling v A. cyanocephala; (d) Calothorax y Atthis
probablemente forman un grupo; (e) 4. viridifrons se encuentra en la base de Trochilinae; y (f) la
separacion entre las subfamilias se observa de manera consistente, sin embargo no son tan distantes como
podria esperarse.



ABSTRACT

Studies designed to resolve the phylogenetic relations of the hummingbird genus Eupherusa and related
genera (Abeillia, Chalybura y Elvira) are presented. In chapter 1 a monograph of all the known species of
the four genera is presented. This monograph is based mn the analysis of most of the specimens in
collections from USA and Mexico, and in a review of the available information, both published and
original of the author. In chapter 2 a statistical analysis of morphological data obtained from the
specimens is presented. No intraspecific variation in color was observed, and intergeric variation was
low. Eupherusa can be distinguished from the other three genera by the red color of the secondary
coverts feathers. Intraspecific variation in most measurable traits was relatively low (CV < 15%). The
length of the bill showed the lowest levels of intraspecific variability, probably as a result of adaptation to
foraging in flowers of specific corolla lengths. Several measurable traits, individually or in combination,
permit to distinguish between genera and between most species. The morphometric data suggest that the
Eupherusa eximia populations from Mexico and Central America could be two different species. In
chapter 3 a critical review of phylogenetic analysis methods is presented, together with a discussion of
the problems of phylogenetic reconstruction, the advantages and disadvantages of the main methods, and
some of the uses of phylogenies. In chapter 4 a molecular phylogenetic analysis using partial (433 bp)
mitochondrial cytochrome-b DNA sequences is presented. Although the emphasis of this stady was in the
genus Eupherusa and related genera (Abeillia, Chalybura y Elvira), 14 species of other nine genera,
pertaining to both subfamilies of hummingbirds (Phacthornithinae y Trochilinae), were also included in
the analysis. A total of 162 sites was variable (37.41%), and 96 sites (22.1%) were phylogenetically
nformative. Sequences from different individuals of a given species were the same, with the exception of
Eupherusa eximia populations from Mexico wich differed at 20 positions (4.6%) from putative
conspecific specimens sampled from Central America. An analysis with a transition:transversion ratio of
2:1 revealed three most parsimonious frees. Neighbor-joining and maximum likelihood analyses
supported conclusions from maximum parsimony: (a) Fupherusa is paraphyletic, with dbellia inside
Eupherusa, and Elvira and Chalybura are closely related to this clade; (b) Amazilia is polypheletic,
including at least three differente lincages; (¢} Colibri thalassinus is closely related to Amazilia beryllina
and to A. cyanocephala; (d) two bee humringbirds (Calothorax and Atthis) probably form a group; () A.
viridifrons is at the base of the Trochilinae; and (f) the separation between subfamilies is consistently
observed, but the subfamilies are not as distant as one might expect.



