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Ii~TRODUCCIÓN 

El proceso de especiación ha sido y es tema central de muchas de las discusiones que aún prevalecen 

entre los biólogos y filósofos modernos. El término especiación fue empleado por primera vez en 

1906 por el entomólogo Orator F. Cook y describía el proceso en el cual hubo un originen o 

multiplicación de especies por subdivisión, frecuentemente, si no siempre, como resultado de 

incidentes ambientales (Cook, 1906). Pese a esto, y de acuerdo con Berlocher (1998), fue hasta 

1940 que el término fue aceptado después de haber aparecido en el titulo de un simposio (Cole, 

1940) Y después de 34 años de haber sido usado constantemente. 

Actualmente, la especiación se define como el proceso mediante e l cual aparecen nuevas 

especies (Harrison, 1998) o el proceso mediante el cual nuevas especies comienzan a existir 

(de Queiroz, 1998). No obstante, la gran polémica que ha despertado este proceso desde sus inicios 

es en sí sobre el establecimiento de cuál es el evento que induce dicha divergencia, ya que hasta 

nuestros días se han descrito varios tipos de especiación que resaltan distintos eventos como los 

responsables de esta divergencia (Ruiz, 1999; Morrone, 2003). En ornitología, el tipo de 

especiación con mayor aceptación es la especiación alópatrida (Mayr, 1963), la cual está basada en el 

mismo incidente ambiental al que Cook (1906) hizo referencia y que postula la formación de nuevas 

especies como consecuencia del aislamiento geográfico. Asimismo, este evento al cual hace hincapié 

este tipo de especiación podría considerarse como uno de los eventos que comprende el proceso de 

especiación (de Queiroz, 1998) y que para la mayoría de los casos, éste podda ser considerado como 

el inicia~or de la divergencia en las poblaciones (Mayr, 1963; de Queiroz, 1998). 

Esta polémica se vuelve más compleja al involucrar los conceptos y defmiciones de especie, 

debido a que, como en los tipos de especiación, cada concepto y/o definición de especie tiene su 

propio énfasis (de Queiroz, 1998; Harrison, 1998) . Pese a esto, y de acuerdo con de Queiroz 

(1998), los varios eventos o fenómenos que éstos y éstas enfatizan son todos los aspectos o 

propiedades de un solo concepto llamado Concepto de linaje General de Especie (CLGE). El cual, 

considera a los eventos o fenómenos como los criterios que se deben considerar a la hora de defmir a 

las especies (Cuadro 1) . No obstante y así como en los demás conceptos y definiciones, e! CLGE 

parece tener un "pero", e! cual podría radicar en que no todos los eventos ocurren al mismo tiempo 

y, por lo tanto, no todos los criterios se pueden aplicar conjuntamente . Sin embargo, este "pero" no 

cabe dentro de! CLGE, ya que debido a que el proceso de especiación es un "proceso 



temporalmente extendido" (Figura 1) puede o no existir en él un desfase en los eventos encargados 

de la divergencia y por lo tanto , los criterios que se aplican para definir a las poblaciones o a las 

especies dependen de la relación que pueda existir entre ellos y del "nive l de divergencia" en el que 

las poblaciones se encuentren y no , del número de criterios que éstas hayan acumulado (de Queiroz, 

1998). 

Cuadro l . Criterios para defmir a las especies con base en su nivel de divergencia, tomado de de 
Queiroz (1998) . 

··-S;p;;;~ión i;ti~¡;I----~-·---··" -~""··-·'-----··'--···_ ·------~·------'---- -_. __ ._-_ .. ----.--.. -.-

Cohesión 

Entrecruzamiento (aislamiento reproductivo) 

Entrecruzamiento activo (aislamiento intrínseco o extrínseco) 

Entrecruzamiento potencial (capacidad de cruzamiento/aislamiento intrÍn$.('co) 

Reconocimiento (aislamiento precigotico) 

Viabilidad 

} Aislamiento poscigótico 
Fertilidad 

Zona adaptotiva (hábitot) 

Monomia 

Apomorr.a 

Coalescencia de árboles genéticos 

Capacidad distintiva 

Diagnosticabilidad (Fijación de diferencias) 

Agrupación fenética 

Agrupación genética 

Avise (1987 Y 1994) destaca el uso de marcadores moleculares y más específicamente del 

DNA mitocondrial (mtDNA), para inferir la historia evolutiva de las especies o de las poblaciones. 

Esto, a partir del registro de los cambios evolutivos que este tipo de marcador puede ser capaz de 

albergar gracias a su muy particular tipo de herencia y al conjunto de otras características que hacen 

que el mtDNA sea uno de los genomas más usados actualmente para entender y, en algunos casos, 

para aclarar las relaciones inter- e intraespedficas. 
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Figwa l . EjempllRcad6a .......-. espcdKióa J 0'iter'IM para 
der .... a las eopeac.. En •• d P"""'*' de eopedacibn ........, ~ .. 

como ... linea o tnIDc:o cpoo! .., cliYide "" do. J .... .-..tm ~ de 
ala d1.agenda que a _.ez noc:an a .... criterios,.., pueden repreoentar 

_ Hneao pc:rpuodIcuIare AIim ..... las cIiferendao de ooIor di d troDaI 

CIIadalra a la d¡IC""JIáMi6n gen&ica. T......do de de Queiroz. 1998. 

Aám.ismo, y con bue en los marcadores moIeadares, la tr:oria de coa1eKencia establece que 

durante el proceso de eapeciación hay 1111 recnlemmiento de loe aldos, O mejor dicho, de Iu 

secuencias haploüpo Y I o de loe litios de restrioción y que todos Jos hapIotipos persistentes 

pcrteneo:o a una sola matriIinea (Avise, 20(1). Este reordenamiento está dado por una distribución 

azarosa de loe hapIotipos en el linaje. que a su vez permite praenciar patrones IDogeoétiClOS de 

polifiIia y para6Iia en estadios tempranos de la divugcocia, mientras que al OOIIIplet.ane dicha 

distribución !le espera que la poblaciones involucradas mani6esten recíproca mono6Jia (NeigeI y 

Avise, 1986; Hudson, 1990). De aquí que el estudiar la distriIJución de los alelos o de Jos hapIotipoe 

para obtener .. R10gerüa con bue en la dimibución de las I'rec:uenáu de &tos, sirva para generar 

inferencias sobre la estructural pobIacional (HarriMJn, 1998) Y para aaanti&ar la chergencia 

genética entre Iu poblaciones (powell, 1994). 

Por último, cabe mencionar que boto el CLGE 001II0 la distribución azarosa de los 

haplotipos a la que la teoría de roalesoencia llave referencia, evocan oonjuntamente todos los eYeOtoe 

por los wales !le forman la especies, o mejor dicho, Jos ewntos que cancterizan al proceso de 

especiación. 
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ANTECEDENTES 

Actualmente, el complejo láerus spurius está constituido por dos subespecies, el bolsero 

castaño (lcterus spurius spurius Linnaeus 1766) y el bolsero canelo (/cterus spurius foertesi Chapman 

1911), las cuales fueron descritas originalmente como especies distintas (Miller, 1957) , hasta que 

Blake et al. (1968) y la A. O. U. (1983) consideraron que ambas subespecies conformaban la misma 

especie. Lawrence (1852), posteriormente apoyado por Amadon y Phillips (1947) y Graber y 

Graber (1954), denominó una tercera subespecie (1. s. <ifJinis) para Texas, basándose en diferencias 

en la longitud del ala y el color del plumaje . No obstante, esta subespecie no fue registrada por 

Miller el al. (1957), Blake el al. (1968) y la A.O. U. (1983) . Posteriormente, Dickerman y Warner 

( 1962) describieron una cuarta subespecie (l . s. phil1ipsi) basados en un promedio· mayor en las 

medidas del ala y cola, pero Monroe (1968) encontró que esta subespecie es indistinguible de l. s. 

spurius. 

Morfología 

El plumaje de los machos para ambas subespecies es claramente distinto (Figura 2) . Mientras 

que en 1. s. spurius los flancos, el pecho, el vientre, la rabadilla, las cobertoras inferiores y superiores 

de la cola y las escapulares son de color marrón, en l . s.Juertesi todas estas partes son de color canela 

o naranja medio (Howell y Webb, 1995 ; Jaramillo y Burke, 1999). Las hembras son similares en la 

coloración del plumaje, pero las hembras de 1. s.Juertesi son menores en talla que las hembras de l . s. 

spurius (Chapman, 1911). 

Respecto a la comparación de los especímenes con base en medidas del ala, la cola y el 

culmen expuesto se ha observado que l . s. Juertesi tiene intervalos de medidas menores que 1. s. 

spurius (Cuadro 2), los cuales podrían sustentar la diferenciación en la talla entre estas dos 

subespecies. 
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Cuadro 2. Intervalos de medidas del ala , cola y culmen expuesto para las dos subespecies del 

_~Il! r~~Lo_!cte~u.: spur~!_~S:~~p~a~, 19! 1 i.. <:;_ra~.:.': L ~rabe~~..!2. ~~i)ar.~~ il! ? L~.'l.r~'2 .1.?99) .:. ... _._ .. 
Subespedes Sexo Rangos 

Ala (mm) Cola (mm) Culmen expuesto (mm) 

/. s. fu ertes; c3' Ad. (68.5·78) (63 .5·73) (13· 17) 

/. s. spurius c3' Ad. (73 ·82) (65·75) ( 15·17.5) 

/ . s. f uertes ; Cfl Ad. (68·73) (63 .5· 70) ( 14. 5) 

J. s. spurius Cfl Ad. (69·8 1) (63·74) (15.2· 17. 3) 
. ~._-. __ .~. ~'---'~ ---- - -- .. , ... _-- ... _, .... ,._ .. 

~- -...... -. ~._-~ _.-----_.~. -

Distribución 

Ambas subespecies tambien difieren en su distribución correspondiente a la temporada 

reproductiva y de invierno, pues 1. s. spurius (Figura 3a) anida y se reproduce en el sureste de Canadá, 

el este y centro de los Estados Unidos de America y en la planicie central de Mh ico (Sharf y Kren, 

1996), mientras que durante el invierno su distribución es a lo largo de la costa del pacífico 

mexicano , desde el sur de Sinaloa hasta Chiapas, en el Istmo de Tehuantepec yen la Península de 

Yucatán, en las Islas del Caribe y en Centro America hasta el norte de Colombia y el noroeste de 

Venezuela (A .O .U., 1983 ; Sharf y Kren , 1996; A.O.U ., 1998). 

En contraste,/. s. fuertesi (Figura 3b) anida y se reproduce a lo largo de la costa del Golfo de 

Mexico , desde el sur de Tamaulipas hasta la parte central de Veracruz, Mexico (A.O .U. , 1983; 

Howell y Webb, 1995; Sharfy Kren, 1996; A.O.U., 1998) . Se piensa que l. s. fuertesi puede tener 

migración de distancia corta y que su distribución durante el invierno es a lo largo de la costa del 

Pacífico desde Guerrero hasta Chiapas aaramillo y Burke, 1999). 

Hábitat 

Los tipos de hábitat que 1. s. spurius ocupa durante la temporada reproductiva y / o durante el 

verano abarcan bosques abiertos, sabanas, áreas arbustivas , mezquitales, áreas de cultivo y áreas de 

vegetación secundaria (A .O.U., 1998, jaramillo y Burke, 1999). Durante la migración se puede 

encontrar en cualquier tipo de hábitat, no obstante, l. s. spuTius parece evitar bosques con doseles 

muy cerrados y bosques de coníferas aaramillo y Burke, 1999). En las zonas de invierno prefiere 

bosques muy iluminados, bosques secos, matorrales, áreas arbustivas, áreas suburbanas y en los 

bordes de bosques tropicales aaramillo y Burke, 1999). 
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Figwa 3. Mapa ele cIiIIribuáón """''''' MI •• Iá al complejo """".,..,.. (SIwf J Kren, 1996; J-millo J BurIce, 1999). 
el) diotrbr:Ión ele """" .,..,....,..,.. J .) ctlllb'ihudón ele 1_.,..,... J-. 
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En cambio, el hábitat que 1. s. fuertes; ocupa durante la temporada reproductiva es 

típicamente en áreas con alta densidad de matorrales y arbustos característicos de dunas costeras, no 

obstante, también puede ser encontrado en las cercanías de áreas de agricultura, áreas urbanas y 

particularmente en los matorrales de potreros. Durante la migración y durante el invierno, l . s. 

fuertes; ocupa éstos tipos de hábitat pero en las zonas de la costa este de México desde el sur de 

Tamaulipas hasta el sur de Veracruz y en la costa del Pacífico desde Guerrero hasta Chiapas (Graber 

y Graber, 1954-; Jaramillo y Burke, 1999). 

8 



OBJETIVOS 

General 

Establecer la relación fLiogenética actual entre laerus sp urius spurius e laerus spurius Juercesi, 

ambas correspondientes al complejo laerus spurius, con base en fragmentos específicos de DNA 

mitocondrial propios del dominio I de la Región Control y el gen Citocromo b. 

Particulares 

• Identificar el patrón filogenético que presenta el complejo. 

• Generar una nueva hipótesis sobre la situación taxonómica actual del complejo. 

• Discutir la hipótesis resultante de este trabajo con la información referente a la 

diferenciación del plumaje de los machos, en tallas, en las áreas de distribución y en 

el hábitat. 
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MÉTODOS 

Muestras 

Se obtuvieron muestras de tejido mUlallu y epitelial de indmduos que rep eseJltaD las dos 

subespecies menciooaclas por la A.O.U. (1998). De las 30 muelltras obtenidas, 23 mrrespondeo a la 

distribución de 1. s. spúrius durante BU temporada reproductiva (Figura "), mientras que las 7 

muestras restantes CXIIleaponcIen a los dos extnmos, norte y IUI', de la cIisIribución que tiene l. So 

.faemsi durante la tanponda reprocb:tiva (Figura .. ). Todu csbs muestras representan la variación 

que tiene el complejo Icrcrus ",.mus (ver Apéndice 1). 

Con base en el trabajo de Omlancl et al. (1999) labre la 6logenia molecular del género 

Icrcrus, le eligieron los grupos exterDos, los c:uales fueron las subetpecies Icrcrus ~ 

~ e Icrcrus Jo.Jmcmsis prud 'r, que eegún ese trabajo IIOIllos taxones .... oeranamente 

reIaaonados CXIII el CXIIDpIejo Icrcrus spúrius. 

Figura4. SitIos. lo. que OOliapooocleoa"''''-'' ele ONA Y número eIe .. _ oo .. apoadie ...... cada 1IiIio. 

Marcadores IIlOIec:uIares 

El fragmento CXII'I apondiente al dominio I de la Región Control (RC) fue elegido debido a 

que &ewentemente muestra grandes evidencias en la sustitución de nudeótidos Y UD alto nivel de 
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polimorfismo intraespecwco (McMillan y Palumbi, 1997; Lunt et al., 1998). Por otra parte, se 

eligió el fragmento de Citocromo b (Cit-b) debido a que es eficaz en trabajos de ftlogenia y su uso 

fue comprobado en otros grupos de aves (Moore y DeFilippis, 1997; Omland el al., 1999) . 

Procedimientos de laboratorio 

La extracción del DNA de tejido muscular y de piel se realizó con los Qiaamp Tissue 

Extraction Kits (Qiagen) . Fragmentos específicos de 344 pares de bases (pb) de la RC y 925 pb del 

gen Cit-b correspondientes al genoma mitocondrial fueron amplificados mediante el proceso de 

PCR (Polymerasa Chain Reaaion) y usando los siguientes seis oligos (primers): el LGL2 yel H417 (Tarr, 

1995) para los fragmentos de la RC y el Ll4990/LBl (Kocher el aJ., 1989), el H15424/HSH 

(Hackett, 1996), el L1S350/LCBA (Klicka, como pers.), y el HI5916/HB4 (Lanyon, 1994) para los 

fragmentos del gen Cit-b. Dicha amplificación constó de un ciclo inicial de 4 min a 95°C, 1 min a 

50°C y de 45 s a 12°C, seguido por 35 ciclos de 1 min a 95°C, 1 min a 50°C y de 45 s a 12°C y de 

una extensión fmal de 10 min a n°e. Los productos obtenidos del proceso de amplificación fueron 

purificados usando los QIAquick Kits (Qiagen). Posteriormente, se realizó una secuenciación de los 

segmentos de la RC y de Cit-b en ambas direcciones usando los oligos arriba mencionados y el Big 

Dye Chemestry [versión 2, Applied Biosystems, Inc. (AB!)), esto siguiendo los protocolos de ABI 

correspondientes para el ciclo de secuenciación. Los productos obtenidos del ciclo de secuenciación 

fueron purificados usando el protocolo recomendado por ABI de precipitación con base en etanol. 

Por último, estos productos fueron secuenciados en el Secuenciador Automático ABI 3100 (AB!) Y 

los cromatogramas obtenidos mediante dicho aparato fueron alineados y confirmados usando 

SEQUENCHER (Sequencher Sequence Analysis Sofware versión 4.1; Gene Codes Corp., Inc). 

Análisis filogenéticos 

El agrupamiento de todas las secuencias fue importado al programa PAUP* (beta-test 

versión 4.0b8; Swofford, 1999) para realizar los análisis Hlogenéticos. En este programa se 

calcularon los valores de las distancias genéticas para ambos fragmentos de DNA, para lo cual, cada 

conjunto de secuencias correspondientes a la RC y al gen Cit-b se analizaron de forma separada 

usando el análisis de máxima parsimonia (MP). Los análisis de MP se realizaron usando el algoritmo 

heurístico de búsqueda con 1000 adiciones al azar. Posteriormente, y con base en la prueba de 

partición homogénea en PAUP., se determinó si el conjunto de secuencias de la RC y de Cit-b era 
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significativamente incongruente. Esto con el propósito de combinar ambos conjuntos de secuencias 

y realizar un nuevo análisis de MP y de máxima verosimilitud (MV) . Asimismo, no hubo inserciones 

o deleciones en los conjuntos de secuencias, lo cual no se presentó y todos los caracteres tuvieron el 

mismo peso. Simultáneamente, se realizó una prueba de proporción de probabilidad jerárquica en el 

ModelTests (versión 3.04; Posada y Crandall, 1998) para establecer cuál era el mejor modelo de 

substituciones en el DNA. De aquí que el modelo que se determinó como el mejor al cual se 

ajustaba la combinación de secuencias fue el HKY85 + r (Hasegawa el al. , 1985; Yang, 1994). No 

obstante, también se usó el algoritmo heurístico de búsqueda con 1000 adiciones al azar para 

construir el árbol ftIogenético de MV y para estimar, sucesivamente, los parámetros del árbol 

fuogenético antes de que cualquier topología estable fuese encontrada. 

Además, esta combinación de secuencias fue sometida a una prueba de consenso estricto con 

la finalidad de obtener para las agrupaciones que se formaron, los porcentajes que se consideran 

como índices de soporte para dichas agrupaciones (Felsenstein, 1985; Li Y Zharkikh, 1994). Esta 

prueba se realizó en el programa de PAUP* utilizando 100 y 1000 repeticiones. 

Análisis de genética poblacional 

Usando análisis jerárquicos de varianza molecular (AMOVA) (Excoffier el al., 1992), se 

analizaron los haplotipos de la RC para probar lo significativo de la estructura poblacional. Además, 

se calculó por parejas y empleando ARLEQUIN (versión 2.0; Schneider el al., 2000), el índice de 

fijación (Fsr) para poblaciones en distintos niveles jerárquicos. Los valores de Fsr indican cuanta 

variación molecular es asignada entre los niveles jerárquicos y provee un límite superior en los 

niveles relativos al flujo génico que ocurre entre individuos en cada nivel. Para el propósito de este 

análisis, las dos subespecies del complejo laerus spurius se subdividieron en dos grupos cada una. La 

subespecie correspondiente a 1. s. spurius, se dividió en: el "Grupo Estadounidense" que abarcaba 

poblaciones del este {Pensilvania (PA), Virginia (VA) y Carolina del Norte (NC)}, del centro 

{IlIinois (IL)} , del sur {Louisiana (LA)} y del oeste {Colorado (CO) y Kansas (KS)} y el "Grupo 

Mexicano" que a su vez, abarcaba la distribución reproductiva de l. s. phillipsi en Guanajuato (Gua) . 

Mientras que, la subespecie correspondiente a l. s. Juenesi, se dividió en el "Grupo del Norte" 

(NVer) y el "Grupo del Sur" (SVer), ambas haciendo referencia a los dos extremos de la distribución 

reproductiva en Veracruz. 
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RESULTADOS 

Secuencias 

De las secuencias correspondientes a la RC de 344 pb, 9 sitios equivalentes al 2.62 % fueron 

variables y 3 equivalentes al 0 .87 % fueron parsimoniosamente informativos. Por otra parte, de las 

secuencias correspondientes a Cit-b de 925 pb, 10 sitios equivalentes al 1.08 % fueron variables y 3 

equivalentes al 0.32 % fueron parsimoniosamente informativos. Las distancias genéticas mínima y 

máxima y el porcentaje que se encontraron dentro y entre l . s. spurius e J. s.fuertesi se muestran en el 

Cuadro 3. 

Cuadro 3. Distancias genéticas dentro y entre subespecies que componen el complejo ¡ctems spurius, 

usando secuencias._~_~~~~.~~':.c:>.~~~~:..~_~ón~ontr_o~1.~~en Citoc:r~mo ~_. ___ o 

Región Citocromo 

Control b 

Mímmo (U o) Máximo (oj,) Promedio (%) Mínimo (DÍJ) Mehimo(%) Promedio ('!"O) 

Dentro de 1. s. spurius 0.00 0.87 '0.30 0.00 0.43 0.19 

Dentro de l . s. fuertes; 0.00 0.87 0.27 0.00 0.22 0.12 

Entre subespeci<s 0.00 1.1 6 0.77 0.00 0.43 0.20 
----_._- ._. 

Los aspectos que son importantes resaltar de los resultados representados en el Cuadro 3, es 

que se puede observar perfectamente una "mínima" diferenciación genética para el casO del gen Cit-b 

y una "evidente" diferenciación genética para el caso de la RC. Curiosamente, esta variación no solo 

resalta una diferenciación genética, sino que apoya la idea inicial de una diferenciación poblacional o 

entre subespecies. 

Asimismo, estos resultados también evidencian la diferenciación que puede haber entre los 

marcadores moleculares que se estén usando, ya que como es bien sabido, cada gen o parte del 

genoma mitocondrial (y del genoma nuclear) tiene su propia tasa de mutación y/o sus propias 

características que a su vez pueden proporcionar distinta información (Avise, 1994; McMillan y 

Palumbi, 1997; Lunt et al., 1998) . N o obstante, la utilización de más de un gen o de una región del 

genoma permite tener una visión más amplia del estado de las relaciones filogenéticas . 
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Análisis filogenéticos 

De la búsqueda con ponderación indistinta usando el análisis de MP para el conjunto de 

secuencias correspondientes a la RC, se obtuvo una sola topología que se prefirió presentarla en la 

modalidad de red de relaciones ftlogenéticas sin raíz (Figura 5) . Esto, debido a que se aprecian mejor 

las agrupaciones que forman los haplotipos y la mezcla que existe entre ellos y también, por que se 

puede resaltar la "polarización" de los dos grandes grupos que se formaron sin desmeritar la mezcla 

de haplotipos. También, se obtuvo de forma separada un árbol ftlogenético para cada uno de los 

conjuntos de secuencias de la RC y del gen Cit-b (Figura 6), realizando nuevamente una búsqueda 

con ponderación indistinta usando el análisis de MP. Al mismo tiempo, no se detectó incongruencia 

significativa entre los dos conjuntos de secuencias (P = 0.092), después de haber aplicado la prueba 

de partición homogénea en PAUP* . 

Es evidente que en la red de relaciones ftlogenéticas para la RC (Figura 5) y en el árbol 

ftlogenético de MP para el gen Cit-b (Figura 6), hay ciertos haplotipos que caracterizan a cada una de 

las subespecies. Sin embargo, hay otros haplotipos de ciertos individuos que corresponden a una de 

las subespecies [esto con base en caracteres morfológicos (Howell y W ebb, 1995) y su ubicación en 

el momento de colecta, ver Apéndice 1], que se agrupan con los haplotipos que conforman el 

"yacimiento" de variación genética de la subespecie opuesta. 

Del análisis de búsqueda con ponderación indistinta usando MP a los que fue sometida la 

combinación de secuencias (Re y Cit-b), se obtuvieron cuatro árboles ftlogenéticos que mostraban a 

ambos taxones como grupos polifliéticos y que resultaron ser los árboles filogenéticos más 

parsimoniosos con 92 pasos de largo. No obstante, se forzó una búsqueda con ponderación indistinta 

usando MP para generar árboles ftlogenéticos que mostraran a l. s spurius o a l . s. Juertesi como grupos 

monoftléticos y el resultado fueron ocho árboles ftlogenéticos de 93 pasos de largo. Una 

comparación de ambas hipótesis (polilifilia versus monofilia) usando la prueba de "Wilcoxon signed­

ranks" (Templenton, 1983) de dos colas en PAUP*, no pudo excluir la monofília para cualquiera de 

los dos taxones (P > 0 .5) Y mostrar a un taxón paraftlético con respecto al otro, pero lo que sí fue 

posible fue excluir la monofllia para ambos (P < 0 .00(1) . 

La búsqueda para la combinación de secuencias usando MV encontró un único árbol 

ftlogenético (-In! 2119 .52) con los siguientes parámetros: proporción de 

transiciones/tranversiones (ti/tv) = 7.2539; forma de la distribución gama (a) = 0.1574 Y 

frecuencia empírica de bases (Figura 7). No obstante, éste árbol ftlogenético es similar a los árboles 
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filogenéticos generados de los análisis de búsqueda con ponderación indistinta usando MP que se les 

aplicó a cada uno de los conjuntos de secuencias y representa que los haplotipos están 

intermezclados, aunque una de las cosas que vale la pena resaltar, es que en este árbol filogenético 

hay una mejor visión de la "tendencia" que la evolución esta llevando a cabo para estas dos 

subespecies. 

Del doble análisis estadístico de consenso estricto hecho en PAUP* para la combinación de 

ambos conjuntos de secuencias, se obtuvo el mismo árbol filogenético (Figura 8) que muestra el 

mayor índice de soporte estadístico para una de las agrupaciones correspondiente a l . s. fuerusi, la 

cual ha sido constante en todas las representaciones graficas. No obstante, el haplotipo NVer-2 

correspondiente también a l. s. fuerusi se mantuvo agrupado en todas las representaciones graficas 

con los haplotipos correspondientes a l. s. spurius, lo cual evidencia una incompleta distribución de 

los haplotipos en el linaje. 

Análisis de genética poblacional 

Los análisis sobre la estructura geográfica usando ARLEQUIN revelan una significativa 

diferenciación genética entre l . s. spurius e l. s. fuertesi (FST = 0.608, P < 0 .00001) (Cuadro 4). 

Asimismo, no se encontró evidencia de una diferenciación genética dentro de las poblaciones para 

ambas sub especies (P > 0.75), incluyendo la comparación entre el Grupo Estadounidense y el 

Grupo Mexicano (P > 0 .5) que sugiere que l . s. spurius es una sola población (Cuadros 4 y 5). 

Dentro de este tipo de estudios y muy particularmente en este estudio que presenta una 

mezcla poblacional de haplotipos (Figuras 3, 4, 5 Y 6), uno de los aspectos más preocupantes era 

probar la estructura genética poblacional con el fin de evidenciar el grado de flujo génico entre las 

poblaciones. Esto se infIrió a través de un análisis de varianza molecular (AMOVA, Excoffier et al., 

1992) Y los resultados obtenidos (Cuadro 4) sugieren fuertemente que hay una pequeña probabilidad 

o nula de intercambio génico entre las poblaciones de ambas subespecies con un estimado de 0.3 

migrantes por generación. 

Por otra parte, los resultados obtenidos (Cuadro 5) sugieren que las poblaciones 

correspondientes a l . s. spurius no presentan una diferenciación genética y que dentro de todo el 

rango de distribución hay un intenso intercambio de genes. Esto es compatible con lo hallado por 

Monroe (1968) que descarta a l. s. phillipsi como una tercera subespecie para el complejo y que 

establece que I. s. spurius es una sola población. 
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Cuadro 4. Resultados de la AMOVA (Excoffier el al .• 1992). Indices de fijación (FST) para l. s. spurius 

e l. s. Juen.~si ba~ados en lassecuellcias c~rrespondie.?tes a I~ Reg!? n .S:~ntrol~ 

Fuente de variación 

Entre subespecies 

Entre poblaciones / Dentro de las 

subespecies 

Entre individuos Dentro de las 

poblaciones 

Componentes de Porcentaje 

discrepancia 

0.78589 

·0.02338 

0.5305+ 

de variación 

60.75 

. \.81 

4\.03 

0.608 

·0 .046 

0.590 

p 

< 0.000001 

0 .75269 

0 .00196 

Cuadro 5. Valores de FST para el "Grupo Estadounidense" y el "Grupo Mexicano" basados en las 
secuencias correspondientes a la Región Control. _____ , __ 

.• - ..._._.--_.. -~._- - .. - - -C;;;;;p;;.;.;;;~ "d-;---P~;~; ... t;;j~-- -'._-- -
Fuente de variación F sr P 

discrepancia de variación 
.. ~_ ... ---""""------'. - .- -'----_ ...... ~ . ..... __ ... --_ ... --._----., ~ .-.-.. _'-~ .. , 

Entre grupos 

Entre poblaciones / Dentro de los grupos 

Entre individuos / Dentro de los grupo' 

0.01238 2.-4ú 0.024 0 .22581 

·0.01204 

0.5 1587 

-0 .024 

99.93 

-0.024 

0.00066 

0.46432 

0.56403 
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R~: de: Rebelones: Filogenfficos pan: Rq¡ión: Contl'Ol 
(Mixim.: .... nlmonio) 

El (",..,,,;,,,..,,,, 
0(",.. .. ;.-"'" 

Figura 5. Red de relaciones filogenéticas sin rm par' l. secuencias correspondientes a la Región Control (RC), obtenido . 
del análisis en PAUP* usando Máxima Parsimonia. El largo de las ramas corresponde a un cambio en un par de bases y 
las frecuencias de los baplotipos esta indicada por el área de los circulas. 
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Árbil Filogenético:para: 
e(gen: Citocromo: b 
(Máxima: Parsimonia) 

Cambio'en'un'par'de'bases 

/. ' s. juertes;" (NVer-t,:SVer-t ,:SVer-2);' ( s, ;pufius (IL-6) 

- l. ' s. juertesi' (NVer-l) 

- l . s,fuertes; (NVer-4) 

r ( s. spufius (IL-S) 

1,'s,' spUfiU; (LA-2 : LA-3, NC 

r 

'"" ( s. spufiu; (KS) 

1, s, 'pufius (LA.4) 

... l . s. spurius (LA-S) 

1. s, srtlrius (LA-6: PA-l); l . s, fuertes; (NVt'r-2) 

l. s. spufius (VA) 

r"dominicen5is'pfosrhemela; (3) 

r l. ' dominicensi; dominicensi; (1) 

.... 1,' dominicensis-dominicensi; ( 2) 

Figura 6, Árbol ftlogenético correspondiente a las secuencias de Citocromo b (Cit ,b) , obtenido del an,lisis en PAUp· 
usando Máxima Parsimonia. 
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Árbo(Fi logenético:para: la: Combinación: de 
Región:Contro(y: Citocromo: b 

(Máxima: Verosimiltud) 

0.00 1- substituciones/ sitio' de' pares' de' bases 

l. · s.fuertesi (NVer-I,:SVer-I,: SVer-2) 

1'- s. fuertes; (NVer-3) 

l. -s. juertes; (NV er-4) 

¡'-s. juertes; (SVer-3) 

l. s. spurius (IL-6) 

l .- s. spurius (U\-3) 

I."s. 'Furius (IL-5) 

/.. s. spurius (U-2) 

/. s. spurius (U- I) 

/.'s. spurius (KS) 

/. s. spurius (LA-4) 

1."5. spurius (LA-6);' ¡'-s.juertes; (NVer-2) 

L"s'-spurius (U-S) 

I. ""' .y>urius (PA-I) 

/ . 5. spurJus (V A) 

/.' Jominicensi; Jominicensis (1) 

r'dominicensÚ dominicensis (2) 

Figura 7. Árbol filogenético correspondiente a la combinación de las secuencias de RC y Cit-b, obtenido del análisis en 
PAUp· usando Máxima Verosimilitud . 
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Máxima: Parsimonia:para: la: 
Co . . . mbinación de Datos ( s. fuertes; (NVer-I,:SVer-I,:SVer-2): 

(Co nsenso: Estricto) 
90 r: s. fuertes; (NVer-3): 

1: s. fuertes; (NVer-4): 

l. s.' spurius (IL-6) 

J. s. sp urius (LA-3) 

l . s.·spurius (IL-S ) 

1. s:'puriu< (LA- t ) 

tOO 
J. s. spurius (LA-2) 

76 
J. s.'spurius (KS) 

l. s. spuriU5 (LA-4) 

1. s.·spurius (LA-6), l. s . .fuertesi (NVer-2) 

J. S:,p urius (LA-S) 

1. s:spurius (PA- I) 

l. s: spuri u5 (VA) 

l. dominicensi; d"minicensis (1) 

(dominicensi; dominicensis (2) 

Figura 8 . Árbol filogenético correspondiente a la combinación de las secuencias de Re y Cil ·b, obtenido del análisis en 
PAUP* usando Consenso Eslr icto. 
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DISCUSIÓN 

Reciente divergencia 

Con base en los resultados obtenidos, el patrón filogenético que presentan y que 

actualmente predomina entre las dos grandes poblaciones de este complejo, es un patrón de polifuia 

(Figuras 5, 6 Y 7) . Dicho patrón es pronosticado para estadios tempranos de divergencia por parte 

de la teoría de coalescencia (Neigel y Avise, 1986; Hudson, 1990). No obstante, existen propuestas 

muy respetadas que argumentan que el único patrón filogenético que representa una "verdadera 

divergencia", es el de monofilia (Rosen, 1979; Mishler y Brandon, 1987; Nixon y Wheeler, 1990; 

Smith, 1994; Baum y Shaw, 1995). Sin embargo, el 17 % de todas las aves y el 23 % de todas las 

especies de animales no presentan patrones de monofilia para el mtDNA (Funk y Omlimd, 2003). 

Esta disputa por querer establecer un solo patrón filogenético que funcione para definir a las 

especies oculta la verdadera disputa, la cual debe ser centrada en la idea de que las poblaciones pasan 

por distintos patrones filogenéticos durante el proceso de divergencia (Neigel y Avise, 1986, 

Hudson, 1990). Sin embargo, hay que tener cuidado debido a que dependiendo de la "agresividad" 

que puedan manifestar los eventos encargados de la divergencia, se pueden o no presentar todos los 

patrones filogenéticos en las poblaciones involucradas. 

Asimismo, cada especie tiene su propia historia evolutiva, la cual es determinada por la 

manifestación de los eventos encargados de la especiación, dando como resultado especies con 

distinto grado de divergencia (Avise et al., 1987; Avise 2001). Esto, puede ejemplificarse mejor si 

recordamos la Figura 1, en la cual las especies o en este caso las poblaciones, pueden con base en los 

eventos encargados de la divergencia acomodarse en distintos niveles de la "Y". Por lo que , en este 

caso, las dos grandes poblaciones del complejo de Jcterus spurius, se acomodan en la base de la 

bifurcación. Esto, con base en el patrón de polifilia resultante de todos los análisis a los que fueron 

sometidos los fragmentos específicos de mtDNA (Figuras 5, 6 Y 7) . 

Tiempo de divergencia 

Klicka et aJo (2001) sugieren que una interpretación temporal de la filogenia con base en 

marcadores moleculares requiere de una "brusca" y constante tasa de sustituciones de bases entre los 

taxones. Asumiendo la tasa de divergencia de un millón de años por cada 1.6 % de divergencia entre 

las secuencias (F1eischer et al . , 1998), se estimó con base en la máxima distancia génica de 0 .43 % 
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en las secuencias de Cit-b, que /. s. spurius e /. s. Juen esi comenzaron su proceso de dive rgencia a 

partir de un ancestro común hace 200,000 años atrás. Esta estimación coincide con la última 

glaciadón del Pleistoceno que al parecer fue una de las principales protagonistas que propició la 

radiación de los vertebrados en Norte América (Avise y Walter, 1998; Avise el al., 1998; Milá el al. , 

2(00) Y muy en especial , la de los Passeriformes (Klicka y Zink, 1997 Y 1999). 

Cabe mencionar que los factores que pueden incrementar el grado de divergencia entre las 

poblaciones dependen de grandes periodos de tiempo en la interrupción del flujo génico y con un 

tamaño pequeño de la población efectiva (Hudson, 1990). 

Límites de especies 

Lo complicado que puede ser establecer los límites de especies, radica en la controversial 

indecisión que genera el no estar seguro cuál concepto y/o definición de especie escoger que se 

ajuste mejor o que sirva más para establecer y explicar estos límites. No obstante , la posible solución 

para este conflicto y que además tiene un gran sustento teórico, es la propuesta que considera que 

todos los eventos o fenómenos en los que estos conceptos y definiciones están fundamentados, hacen 

referencia a un solo concepto, el CLGE (de Queiroz, 1998) . Y es justamente este trabajo, el que 

proporciona un excelente ejemplo para aplicar esta propuesta, ya que con base en los resultados 

obtenidos y con la previa información, se pueden resaltar los criterios que ambas poblaciones 

cumplen para establecer los límites de especie y que a su vez, evidencian la divergencia que ha 

ocurrido entre ellas. 

El criterio que necesita ser aplicado a primera vista es el de capacidad distintiva, ya que es 

evidente que cada una de las dos poblaciones presenta una fijación de caracteres en lo que 

corresponde a la coloración de los machos adultos (Howell y Webb, 1995; ]aramillo y Burke, 1999). 

Este carácter proporciona distinguibilidad a cada una de las poblaciones (Cracraft, 1983), 

manifestando al mismo tiempo una agrupación fenética (Sokal y Crovello, 1970). De igual modo, 

trabajos anteriores resaltan una posible agrupación fenética para cada población con base en 

caracteres merísticos (Chapman, 1911; Graber y Graber, 1954; ]aramillo y Burke, 1999). 

El segundo criterio que puede ser aplicado con base en información muy general es el de 

cohesión, ya que tanto los hábitos migratorios y la distribución de las poblaciones durante la 

temporada reproductiva (Jaramillo y Burke, 1999), permiten un posible aislamiento reproductivo, 

que a su vez permite que haya un entrecruzamiento activo entre los individuos de cada población y 
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no entre los individuos de poblaciones distintas. Asimismo y con base en los resultados del análisis 

de genética poblacional, existe una mínima o nula posibilidad de que pueda haber actividad de 

intercambio génico entre las dos poblaciones. No obstante, se ha comprobado que pueden existir 

poblaciones o especies diferenciadas genéticamente y/o morfológicamente que mantienen un 

limitado flujo génico como evidencia de una cercana relación Hlogenética y que dicha habilidad no 

debería ser tomada en cuenta a la hora de establece r los criterios para definir a las especies (Zink y 

McKitrick, 1995; Burns, 1998). Incluso, hay especies reconocidas con extensas zonas de hibridación, 

en las cuales las especies involucradas no están cercanamente relacionadas (Zink, 1994; Freeman y 

Zink, 1995). Otro aspecto importante que está relacionado con el criterio de cohesión, es el 

relacionado con la zona adaptativa (Van Valen, 1976), ya que los tipos de hábitat resultan ser 

contrastantes para ambas poblaciones (Graber y Graber, 1954-; A.O. U., 1998, Jaramillo y Burke, 

1999), al igual que el tamaño del área que cada población ocupa y la abundancia de cada una de éstas. 

El siguiente criterio que cumple este complejo y que evidencia la diferenciación genética 

presente entre sus dos poblaciones es el de coalescencia, no obstante, de Queiroz (1998) sugiere que 

este criterio es exclusivo para poblaciones que manifiesten patrones de monoHlia y por lo tanto, así 

debería llamarse . Sin embargo, con base en la teoría de coalescencia (Neigel y Avise, 1986, Hudson, 

1990) las poblaciones pueden presentar patrones Hlogenéticos de poWilia o parafilia en estadios 

tempranos de la divergencia y que el alcanzar patrones que manifiesten una recíproca mono61ia esta 

completamente relacionado con los otros criterios y con el tiempo (Neigel y Avise, 1986, Avise, 

2001), por lo que, se recomienda cambiar el criterio de mono filia por el criterio de coalescencia 

debido a que este si hace referencia a la transición de los haplotipos 'por los distintos patrones 

Hlogenéticos al igual que a la coalescencia de árboles genéticos. 

Por ultimo, parece ser que tanto los cambios en la coloración del plumaje como hábitos 

migratorios se desarrollan dentro de periodos de tiempo relativamente cortos. Para el caso de l. s. 

spurius, se sabe que la coloración del plumaje es importante en la busqueda de pareja, por lo que la 

selección sexual podría estar jugando un papel trascendental en la fijación de nuevos caracteres de 

coloración en el plumaje (Enstrom, 1993), asimismo, como una rápida adaptación a un hábitat 

determinado (Van Valen, 1976) . No obstante, también se requiere de más trabajo de campo que 

ayude a encontrar nuevas evidencias que sirvan para reforzar las ya contempladas. 
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CONCLUSIONES 

• Los patrones de polifilia que presentaron todos los anális is de este trabajo evidencian una 

distribución incompleta de los haplotipos en el linaje. 

• La monoHlia no es el único patrón filogenético que pueden presentar las poblaciones 

durante su proceso de divergencia. 

• El flujo génico debe de ser considerado como un indicador del grado de la divergencia y no 

como requisito para que la divergencia ocurra. 

• La combinación de más de un conjunto de secuencias correspondientes a genes distintos, 

permite tener una visión más amplia de la Hlogenia de las especies. 

• La conjunción de la variación genética resultante de es trabajo con los datos ya existentes 

sobre morfología , ecología y hábitos migratorios, permiten reconocer a Icterus spurius e 

Icterus J uenesi como especies distintas que presentan un reciente proceso de divergencia . 
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