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Abstract.- Emerald toucanet Aulacorhynchus prasinus is a politypic species and is distributed 
in the mountane forests of Mexico, Central and South America. The different recognized 
subspecies show several similarities, as body size, green pattern of their plumage, tail tips of 
cinnamon color and similar pattern of call notes, what has taken to consider that all they are 
conspecifics. However, fragmented pattern and the evolutionary isolation of the Neotropical 
mountane forests where A. prasinus lives, together with morfometric analysis of some of its 
populations has taken to suggest that some of them are different species. In this work, with base 
in sequences of the mitochondrial DNA genes Cytocrome b, ND2, and ND3 of tissues of almost 
all the recognized subspecies, and with morfometric analysis of the same ones, the patterns of 
geographical variation in the Emerald toucanet complex were analyzed. The genetic distances 
and the phylogeny obtained with the genetic data allow to recognize seven clades that agree with 
well-defined biogeographic limits across the distribution of the complex. These clades on one 
hand confirm some of the previously documented species limits, and for other hand, they show 
new information with respect to the taxonomic status of other populations. The morfometric 
analyses supplement the molecular evidence when evaluating the diagnostic morphological 
attributes, including size and color patterns related to the beak and/or plumage characteristics in 
the analysis of limits of species inside Aulacorhynchus prasinus complex. 
 
 
 
Resumen.- La tucaneta verde Aulacorhynchus prasinus es una especie politípica distribuida en 
bosques montanos de México, Centro y Sudamérica. Las diferentes subespecies reconocidas 
presentan similitud en tamaño del cuerpo, patrón verde del plumaje, puntas canela de las rectrices 
y notas de llamado, por lo que son consideradas conespecíficas. Sin embargo, el patrón 
fragmentado y de aislamiento de los bosques montanos, junto con análisis morfométricos ha 
llevado a sugerir que algunas poblaciones son especies diferentes. En este trabajo, con base en 
secuencias de los genes mitocondriales Citocromo b, ND2 y ND3 de casi todas las subespecies y 
con análisis morfométricos de las mismas, se analizaron los patrones de variación geográfica en 
el complejo. La filogenia molecular obtenida permite reconocer siete clados que se corresponden 
con claros separaciones biogeográficos, los cuales por una parte, confirman algunos de los límites 
de especies previamente documentados y por otra, aportan nueva información referente al estatus 
taxonómico de otras poblaciones. Los análisis morfométricos y de coloración complementan la 
evidencia molecular al evaluar los caracteres morfológicos diagnósticos en el análisis de límites 
de especies dentro del complejo Aulacorhynchus prasinus. 
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Introducción General 
 
La especiación es el proceso que lleva a la diversidad de especies, por lo que el entendimiento de 

los patrones generales y los procesos de especiación es fundamental para explicar dicha 

diversidad. Desde hace varios años, la expansión de la sistemática molecular ha abierto un 

poderoso acercamiento para este problema, ya que los árboles filogenéticos de un grupo 

taxonómico proveen un registro indirecto de los eventos de especiación que han originado las 

especies actuales. Adicionalmente, junto con información geográfica y de los atributos ecológicos 

de las especies, se pueden obtener respuestas acerca de las causas, eventos y tasas de especiación 

(Barraclough y Nee 2001).  

 Los datos moleculares se han convertido en una fuente de caracteres importante para 

establecer hipótesis filogenéticas, lo que ha llevado a un incremento explosivo en estudios de 

sistemática y genética de poblaciones (Avise 2000), enfocados en definir el estatus taxonómico 

de especies o poblaciones de una especie, asumiendo que las especies taxonómicas generalmente 

reflejan las entidades evolutivas cuyo origen deseamos explicar, aunque ésto no necesariamente 

es así, ya que el número e identidad de especies taxonómicas en un grupo depende del juicio del 

taxónomo quien las describe y las opiniones pueden variar.  

 El uso adecuado de caracteres moleculares puede llevar a inferencias acerca de la historia 

de las poblaciones y la distribución geográfica de linajes genealógicos, especialmente aquellos 

dentro y entre especies relacionadas. Es decir, que un examen de la variación geográfica entre las 

poblaciones, a través de la distribución localizada de sus haplotipos (diferentes alelos de 

poblaciones) de DNAm (Avise 1994, 2000), puede revelar asociaciones históricas y los procesos 

de reestructuración genética que pueden conducir a la especiación. Lo anterior permite inferir los 

mecanismos históricos y ecológicos, así como mostrar patrones fenotípicos y de distribución para 

diferentes tipos de organismos (Wenink et al. 1996, Avise 2000). Entonces, entender estos 

patrones de variación geográfica es el primer paso para inferir los procesos evolutivos en 

poblaciones naturales (Zink y Remsen 1986). 

 Los estudios enfocados a explicar la distribución geográfica de linajes genealógicos de 

aves de la región Neotropical (e. g. Aleixo 2004, García-Moreno et al. 2004, 2006, Eberhard y 

Bermingham 2005, Cadena et al. 2007 entre muchos otros) se han incrementado recientemente, 
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en un esfuerzo considerable para entender patrones biogeográficos de taxa de montaña y de 

tierras bajas.  

 El género Aulacorhynchus (“tucanetas verdes”, Ramphastidae) actualmente contiene seis 

especies politípicas restringidas generalmente a bosques húmedos montanos en la región 

Neotropical (Haffer 1974, AOU 1998). Dentro de ellas, las formas incluidas en la especie 

Aulacorhynchus prasinus presentan patrones de distribución geográfica restringida o 

interrumpida, así como patrones de variación discreta tanto en tamaño, como en coloración del 

plumaje y del pico, por lo que se considera que varias poblaciones aisladas en diferentes zonas 

montañosas pueden ser especies distintas. Así mismo, desde la descripción de las mismas existen 

controversias sobre su estatus taxonómico y en diferentes tiempos las subespecies actualmente 

reconocidas han sido consideradas como tal, como especies o como sinonimias (Haffer 1974, 

Winker 2000, Navarro et al. 2001). 

 En virtud de que a la fecha sólo se ha realizado un estudio morfológico para tratar de 

aclarar el estatus taxonómico de las formas incluidas en el complejo A. prasinus (Navarro et al 

2001) y ninguno con base en caracteres moleculares, se plantean las siguientes hipótesis: 

 

Hipótesis: 

1.- El aislamiento geográfico ha producido especiación en el complejo A. prasinus, por lo que al 

menos pueden reconocerse cuatro especies para la región de México y Centroamérica. 

2.- El patrón de especiación de A. prasinus y la fragmentación de distribución de caracteres entre 

poblaciones de México, Centro y Sudamérica es congruente con patrones biogeográficos de otros 

organismos de bosques mesófilos (Liehberr 1991, Sullivan et al. 1997, Campbell 1999, Marshall 

y Liehberr 2000, García-Moreno et al. 2004, Eberhard y Bermingham 2005). 

 

Para evaluar las hipótesis anteriores, y con ello, contribuir al entendimiento de la diferenciación 

evolutiva de la biota de los bosques montanos del Neotrópico, se delinean los siguientes 

 

Objetivos:  

1.- Estudiar la variación genética interpoblacional de A. prasinus y obtener una filogenia con base 

en marcadores moleculares para aclarar límites de especies en las formas distribuidas en México, 

Centro y Sudamérica. 
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2.- Reevaluar la variación morfológica del complejo A. prasinus a la luz de la información 

molecular. 

 

De esta manera, el trabajo se ha divido en tres capítulos, el primero trata la variación genética 

dentro del complejo A. prasinus, mientras que el segundo reevalúa la variación morfológica, y al 

final, en el capítulo 3, se discuten ambos tipos de información para clarificar el estatus 

taxonómico y los patrones de especiación de las formas incluidas en el complejo A. prasinus. 
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ABSTRACT.—We analyzed the genetic variation in the Emerald Toucanet (Aulacorhynchus 

prasinus), a species complex that ranges primarily along the montane forests of southern and 

eastern Mexico south to Bolivia. Segments of three mitochondrial DNA genes (Cyt b, ND2, and 

ND3) were sequenced for a total of 1159 base pairs. We used Maximum Parsimony, Maximum 

Likelihood, and Bayesian analysis, and found a set of seven differentiated populations 

corresponding to clear geographic breaks throughout the highlands of the Neotropics. These 

genetically distinct populations also correspond with the geographic breaks found in previous 

analyses of morphological data. Molecular evidence suggests species treatment for four of the 

Central American clades and three South American clades. 

 

Key words: Aulacorhynchus prasinus, cloud forest, species limits, molecular phylogeny, 

biogeography, Cyt b, ND2, ND3. 

 

ESPECIACIÓN EN EL COMPLEJO DE LA TUCANETA ESMERALDA (AULACORHYNCHUS PRASINUS). 

 

RESUMEN.-Se analizó la variación genética de la “Tucaneta verde” (Aulacorhynchus prasinus) 

dentro de su área de distribución geográfica en México, Centro y Sudamérica. Segmentos de tres 

genes mitocondriales (Cyt b, ND2 y ND3) fueron secuenciados para un total de 1159 pares de 

bases, los cuales mediante Máxima Parsimonia, Máxima Verosimilitud y análisis Bayesianos 

revelaron siete poblaciones diferenciadas genéticamente que se segregan de acuerdo a claros 

rompimientos geográficos. Las poblaciones diferenciadas corresponden, en parte, con las 

especies sugeridas con base a datos morfológicos en estudios previos. La evidencia molecular 
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sugiere estatus de especie para cuatro de los clados identificados para México y Centroamérica y 

tres para Sudamérica.  

 

INTRODUCTION  

TOUCANS, toucanets, and araçaris, (Piciformes: Ramphastidae) are among the most striking of 

Neotropical birds owing to their large and brightly colored bills and bizarre plumage patterns. 

Such morphological variation is often associated with geographic clines and/or is restricted to 

specific areas. As such, this family has been the subject of a wide array of studies dealing with 

their diversity (e.g. Short and Horne 2001), ecology (e.g. Riley and Smith 1992), and evolution 

(e.g. Haffer 1974; Hackett and Lehn 1997; Eberhard and Bermingham 2005). 

The “green” toucanets in the genus Aulacorhynchus are almost completely restricted to 

Neotropical humid montane forests from southern and eastern Mexico south to Bolivia. Currently 

they are placed in six to seven highly polytypic species (Haffer 1974; Sibley and Monroe 1990). 

Aulacorhynchus toucanets show discrete variation in coloration and size, and several populations 

isolated on single mountain ranges are surprisingly distinct. However, systematic study of this 

genus has been slowed by the paucity of specimens throughout its range (Navarro et al. 2001) 

and the lack of adequate series from any single site. Moreover, most species and subspecies were 

described in the 1800’s (see Dickinson 2003) from a single or few specimens, and 

interrelationships among forms and their taxonomic status are often not clear (e.g. Barker and 

Lanyon 2000; Eberhard and Bermingham 2005). 

The variation within this genus is complex, because it shows, on one hand, morphological 

similarity (smaller size, long and graduated tail, green overall), but, on the other hand, dramatic 

variation in color patterns and bill shape (Haffer 1974; Navarro et al. 2001). Vocalizations are 

similar among currently recognized Aulacorhynchus species (Schwartz 1972), although most 
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forms are allopatric and replace each other along elevational and latitudinal gradients (Gilbert 

2002). Haffer (1974) presented an analysis of morphological characters and biogeography, with 

emphasis on the South American forms, and, more recently, Navarro et al. (2001) described 

morphological variation of A. prasinus in Central America, for which they proposed division into 

four distinct species. Aulacorhynchus prasinus, as currently defined, includes 15–16 recognized 

subspecies, mainly distinguished by patterns of coloration of the throat and bill (Peters 1948; 

Winker 2000; Dickinson 2003; Short and Horne 2001).  

Application of the biological species concept for the treatment of allopatric populations (e.g. 

Helbig et al. 2002; Remsen 2005) has led to the classic “single polytypic species” approach in the 

group (AOU 1998; Short and Horne 2001). However, alternative nomenclatures, which would 

recognize at least six species, may be more adequate for understanding the taxon from a more 

consistent evolutionary perspective (Wiley 1981; Navarro-Sigüenza and Peterson 2004). 

Molecular characters may provide further insight into evolutionary patterns among these 

complex taxa for which morphology and vocalizations have not provided definite answers 

regarding species limits and phylogeny. Such studies are scarce for the toucans (e.g. Hackett and 

Lehn 1997; Weckstein 2005), and we know of no previous analyses for Aulacorhynchus. Our 

study also enriches the knowledge about the diversification of biotas associated with montane 

forests and the complex array of paleoecological events including extended isolation (García-

Moreno et al. 2004). Herein, we analyze the genetic variation and phylogeography of A. prasinus. 

We present sequence data from three mitochondrial genes, and use the resulting phylogeny to 

suggest hypotheses for their evolution and to re-assess the taxonomy and species limits in the 

group. 
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METHODS 

Taxon sampling.—We sequenced most of the known subspecies of the Emerald Toucanet. Only 

two Colombian forms (Aulacorhynchs prasinus lautus and A. p. phaeolaemus) were not included 

for lack of tissue samples. Our analyses, therefore, are based on tissue samples of 56 individuals 

that cover the area of distribution of the species. For outgroup comparisons, we included two 

individuals of A. derbianus, and one individual each of A. sulcatus, A. haematopygus, and A. 

coeruleicinctis (Table 1). Tissue samples and associated voucher specimens were obtained from 

fieldwork carried out in Mexico, El Salvador (voucher specimens deposited at Museo de 

Zoología, Facultad de Ciencias, UNAM, and University of Kansas Natural History Museum, 

KUNHM), and Venezuela (voucher specimens deposited at Colección Ornitologica Phelps, COP; 

Museo de la Estación Biológica Rancho Grande, EBGR). Additional samples were obtained from 

scientific collections (Table 1). 

 

DNA isolation, amplification, and sequencing.—DNA was isolated from frozen tissue using a 

proteinase-K digestion, followed by phenol-chloroform extraction, and final ethanol precipitation 

(Sambrook et al. 1989). Some old or rare tissue samples were processed with the Qiagen DNeasy 

extraction kit following the protocol suggested by the manufacturer. We amplified fragments of 

the mitochondrial genes ND2 (primers L5215-H5578; Hackett 1996), ND3 (primers L10647-

H11151; Sorenson et al. 1999; Chesser 1999) and Cyt b (primers L15560-H16064; Sorenson et 

al. 1999) (primer position numbers are given in relation to the chicken mitochondrial genome; 

Desjardins and Morais 1990). PCR reactions were performed using a 3-step program of 30 cycles 

of: 95o C for 1 min, 48o C for 2 min, and 72o C for 3 min, followed by a final extension at 72o C 

for 10 min. Amplified products were cleaned with GenClean according to manufacturers 
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instructions and sequenced using dye-labeled terminators (BigDye
 
v.3.1 Applied Biosystems). 

Sequencing reaction products were cleaned by gel filtration using Sephadex G50 columns 

(Sigma) and resolved on an ABI Prism 310 automated sequencer. Raw chromatograms were 

edited in Chromas v.1.45 (McCarthy 1998). Final alignments were performed using Clustal X 

(Thompson et al. 1997). All haplotype sequences have been deposited in GenBank (accession 

numbers *). 

 

Population Genetics Descriptors.—To evaluate genetic variability within and between 

populations, we estimated gene flow (Nm) and fixation index (Fst) indices (Wright 1951, 1965). 

Nm represents an estimate of the absolute numbers of migrants exchanged between two haploid 

populations (Nei 1987), and is computed from pairwise Fst values, while Fst examines overall 

levels of genetic divergence among subpopulations. Fst has a theoretical minimum of 0 (no 

genetic divergence) and a theoretical maximum of 1 (fixation for alternative alleles in different 

subpopulations). The range 0–0.05 may be considered as indicating little genetic differentiation, 

0.05–0.15 moderate differentiation, 0.15–0.25 strong genetic differentiation, and > 0.25 indicate 

very strong genetic differentiation (Hartl and Clark 1997).  

 

Phylogenetic reconstruction.—Congruence of phylogenetic signal among genes was tested with 

the incongruence length difference test (Farris et al. 1994, 1995), implemented in PAUP* 4.0b10 

(Swofford 2000) as the partition homogeneity test; the test excluded constant characters and ran 

for 1000 repetitions. Evolutionary rate heterogeneity across lineages was tested using a likelihood 

ratio test (Felsenstein 1981). Significance was assessed by comparing Λ = -2log LR, where LR is 

the difference between the -ln likelihood of the tree with and without enforcing a molecular 

clock, with a χ2 distribution (n-2 degrees of freedom, where n is the number of taxa). Statistical 
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significance of departures from homogeneity in base frequencies among lineages was assessed 

with a χ2 test.  

Phylogenetic analyses were conducted using maximum parsimony (MP), maximum 

likelihood (ML), and Bayesian analyses (BA). To optimize computational time, only unique 

haplotypes were used for estimating MP and ML trees using PAUP; identical haplotypes were 

collapsed using TCS (Clement et al. 2000). Parsimony analyses were conducted in PAUP for 

each gene individualy (Cytb, ND2, and ND3), as well as for the combined mitochondrial dataset. 

MP trees were obtained through heuristic searches (1000 stepwise random additions, TBR 

branch-swapping) and clade support was estimated via 1000 bootstrap pseudoreplicates 

(Felsenstein 1985) with the same search options. 

Prior to ML and BA analyses, best-fit models of molecular evolution for the individual 

genes and the combined dataset were selected using MODELTEST v.3.7 (Posada and Crandall 

2001). The ML tree was obtained in PAUP using 100 random additions and clade support was 

assessed via 100 bootstrap pseudoreplicates (100 random additions each), with an initial tree 

generated by neighbor joining. 

BA was performed in Mr Bayes 3.1 (Ronquist and Huelsenbeck 2003), implementing a 

partition by gene (Cyt b, ND2, and ND3), and assigning each partition its best-fit model of 

evolution. All parameters were unlinked between partitions, except topology and branch lengths. 

Analyses consisted of 2 runs of 2.5 × 106 generations and 4 Markov chains (1 cold chain; 3 

heated chains, temperature set to 0.20), with trees sampled every 1000 generations. From the 

2500 resulting trees, the first 500 were discarded as “burn in,” and the rest were used to calculate 

posterior probabilities in a 50% majority-rule consensus tree. Stationarity was confirmed by 

plotting -ln L per generation. 
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RESULTS 

Genetic distances among Aulacorhynchus species used as outgroups varied 6.7–11.4%, 

while ingroup populations were 10.1–12.7% divergent from outgroups (Table 2). For the 

complete mitochondrial dataset, MODELTEST selected the GTR+ Γ model (for Cyt b, the TIM+ 

Γ; for ND2, the TVM+I; and for ND3, the HKY+ Γ model). Our final data matrix included 61 

sequences (1159 bp), of which 26 represented unique haplotypes (22 haplotypes for Emerald 

Toucanet and four from outgroups; Table 2). Informative sites were distributed among genes as 

follows: 92 for Cyt b (444 bp), 64 for ND2 (363 bp), and 55 for ND3 (352 bp).  

MP analyses for the three genes produced trees that were largely congruent; the few nodes 

that differed between genes were generally not well supported (bootstrap values < 50%). Also, 

the results of the partition homogeneity test were not significant (P = 0.95). Hence, since we 

found no sign of phylogenetic incongruence, we were confident of the appropriateness of 

conducting further analyses using a combined dataset. We found no evidence of heterogeneity in 

base frequencies among lineages for the combined dataset (χ2 test, P > 0.05), and empirical base 

frequencies were relatively similar to those estimated by MODELTEST under the GTR+ Γ 

model. 

The combined dataset produced two most parsimonious trees (510 steps; CI = 0.6824, RI = 

0.8318; RC = 0.5676), which differed only in the position of one haplotype in a clade that groups 

all samples from the Sierra Madre Oriental (not shown). ML analysis recovered a single tree (-

lnL = 4123.1724; GTR+ Γ model; base frequencies: A = 0.277, C = 0.3744, G = 0.1071, T = 

0.2415; substitutions: A-C = 0.5377, A-G = 14.0171, A-T = 0.7333, C-G = 1.8386, C-T =9.8144, 

G-T = 1; shape parameter = 0.2229) which topology was highly congruent with those of the MP 

and BA trees. Therefore, we present the BA tree, indicating the level of node support recovered 

by BA, ML, and MP analyses (Fig. 2). Finally, given that the LR test detected significant rate 
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heterogeneity among lineages (molecular clock rejected; X2 = 37.65, P = 0.05), divergence times 

were not calculated among clades. 

Our tree (Fig. 2) shows Aulacorhynchus prasinus populations forming a monophyletic group. 

Ingroup samples were divided in two main clades with high bootstrap support: a Mesoamerican 

clade of haplotypes distributed in Mexico and Central America, and a second clade with 

haplotypes distributed in South America; between these clades, the average genetic distance was 

7.03% (Table 2), Fst  = 0.57, and Nm = 0.18 (Table 3).  

The South American clade was divided in two sister groups. The first group (named here as 

Venezuelan group, VEN) includes samples from Sierra de Perijá (T and U haplotypes), and 

Cordillera de Mérida in Venezuela (haplotype V), and a sample from the eastern Andes of 

Colombia (EAC; also haplotype V). The second group includes samples from the eastern Andes 

of Peru and northwestern Bolivia (EPB; P haplotype), the Andes of northeastern Ecuador (NEE; 

O haplotype) and northwestern Peru (NWP; O haplotype), and the Central Andes of Colombia 

(CAC; Q, S, and R haplotypes). Average genetic distance among these groups was 5.16%, which 

indicates strong genetic differentiation and null gene flow (Table 2 and 3). The genetic distance 

among the samples from Sierra de Perijá and Cordillera de Mérida was 0.4%. Within the second 

group, the clade from the Central Andes of Colombia was sister to the rest of the Andean 

samples, and among them the average genetic distance was 1.57% (Table 2). 

In Mesoamerica, we recovered four main clades. The first includes the M haplotype from 

Darien, eastern Panama (DAR). This clade was sister to the other Mesoamerican populations, 

with an average genetic divergence of 6.13% between them (Table 2), with Fst  of 0.52, and Nm 

of 0.23 (Table 3). The second clade includes samples from Chiriquí and Veraguas in western 

Panama (L haplotype), and from the Cordillera Volcánica of Costa Rica (CRP; K haplotype). 

Relatively low levels of mtDNA divergence (0.09%; Table 2) were observed between these the 
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two regions, suggesting a lack of isolation between the two. This Costa Rica-Panama clade is 

sister to the northern Central America and Mexican populations, with an average genetic 

divergence of 5.36%, which indicates strong genetic differentiation and null gene flow (Table 2 

and 3).  

The northern Central American and Mexican populations were divided in two main clades. 

The first includes samples from El Salvador (H and I haplotypes) and Nicaragua (J haplotype) 

(here called the northern Central America population, NCA), and Southern and Eastern Mexico 

(Tuxtlas [TUX], F haplotype; Sierra Madre Oriental [SMO], E haplotype; and Sierra Madre del 

Sur de Chiapas [CHI], G haplotype). The last clade includes samples from the Sierra Madre del 

Sur (SMS; Guerrero and southern Oaxaca; A, B, C, and D haplotypes), this being the sister group 

of the rest of the Mexican populations with an average genetic divergence of 3.68% from them, 

strong genetic differentiation, and null gene flow. An average genetic divergence of only 1.0% 

was found within the Sierra Madre del Sur clade (Table 2 and 3). 

In sum, we here identified clear genetic subgroups within Aulacorhynchus prasinus, which 

are distributed in a long, slender chain through the montane Neotropics. Genetic differentiation 

(Fst) among adjacent pairs of these subgroups, and among sister subgroups as defined by the 

phylogenetic results, were very high; they varied between 0.49 and 1.00 (Table 3). This result 

indicates strong genetic divergence among populations (Hartl and Clark 1997), as well as low or 

null gene flow among them, suggesting a long history of isolation and high genetic differentiation 

(Table 3). 

 

DISCUSSION 

Phylogeny.—Previous analyses have stressed the dramatic morphological variation among 

isolated populations of the Emerald Toucanet (Aulacorhynchus "prasinus" sensu lato) throughout 
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its range (Peters 1948; Wetmore 1968; Haffer 1974; O´Neill and Gardner 1974; Winker 2000). 

Careful analyses of morphology and coloration have also led to the proposal that the group is, in 

fact, composed of several species (Navarro et al. 2001). However, given that no genetic data were 

available at that time, the proposal was largely ignored (Remsen 2005). 

First, we consider the well-supported monophyly of the populations included in 

Aulacorhynchus prasinus sensu lato (e.g. AOU 1998), in spite of its wild morphological variation 

(Haffer 1974, Short and Horne 2001; Gilbert 2002). Ongoing phylogenetic analyses that include 

the full set of Aulacorhynchus species are in preparation (Bonaccorso et al., in prep.). 

Second, concordant with the morphological variation within Aulacorhynchus “prasinus” 

(Navarro et al. 2001), we found deep divergence values among its subclades, comparable to 

levels of sequence divergence between other species of Aulacorhynchus (e.g. A. derbianus vs. A. 

sulcatus 6.7%; A. sulcatus vs. A. haematopygus 7.7%; Table 1). This study thus shows high 

levels of genetic variation among populations of this complex.  

The maximum parsimony, maximum likelihood, and Bayesian analyzes recovered the same 

major clades, and agreed on patterns of relationships among them. The phylogenetic 

reconstruction showed seven well-differentiated clades in a hierarchical pattern of relationships. 

These clades agree with well-defined biogeographic limits across the distribution of the complex; 

they also agree with limits based on morphological evidence and with patterns for other bird 

species with similar distributions, at least in Mexico and Central America (e.g. García-Moreno et 

al. 2004; Solórzano et al. 2004). 

The phylogeny recovered a deep separation between the populations of South America and 

those of Central America and Mexico (Mesoamerica). Such deep splits have been observed for 

other bird complexes with similar distributions (e.g. Eberhard and Bermingham 2004, 2005). 

Curiously, this separation does not coincide with the lowland break in central Panama, but rather 
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in the complex Darien region; our genetic data suggest deep genetic differentiation and no gene 

flow among northern and southern clades. This is contra Haffer (1967), who suggested that the 

avifauna of Darien was related to that of the Andes, from which it is derived (e.g. Calliphlox 

mitchellii). The Darien populations are isolated by almost 200 km of lowlands separating them 

from the highlands of northwestern Colombia (Porter 1973; Robbins et al. 1985). Also, the 

montane areas of Darien, western Panama, and northwestern Colombia have different geological 

histories (Bartlett and Barghoorn 1973), which might have influenced the deep split we observed 

for the Darien populations, as well as for other taxa discussed by Robbins et al. (1985).  

On the other hand, the Costa Rica-Western Panama clade includes the forms recognized as 

Aulacorhynchus prasinus caeruleogularis of the regions of Chiriquí and Veraguas in western 

Panama, and A. p. maxillaris of Costa Rica (Peters 1948; Haffer 1974). This clade also shows 

deep genetic differentiation (5.36%) compared to its sister group (northern Central America and 

Mexico); isolated by the lowlands of the Lake Nicaragua, which impedes gene flow among 

populations of other montane bird taxa (e.g. Pharomachrus moccinno, Solórzano et al. 2004). 

Very low levels of genetic differentiation (0.09) were observed within this clade.  

The Sierra Madre del Sur clade in southeastern Mexico (currently recognized as 

Aulacorhynchus prasinus wagleri) shows deep genetic differentiation (3.6%) from its sister group 

(eastern Mexico and northern Central America). Surprisingly, a nontrivial average genetic 

distance of 1.0% was observed between the Guerrero and Oaxaca populations of this clade, 

despite their being separated only by the Río Verde drainage (Ferrusquía 1998); similar 

differentiation has been reported for the Eupherusa hummingbirds (Hernández-Baños et al. 1995) 

and the Chlorospingus bush-tanagers (García-Moreno et al. 2004). Further analyses are necessary 

to better understand the biogeographic and evolutionary implications of these differences. 
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Sister to the populations from Sierra Madre del Sur is a clade that includes the populations 

from eastern Mexico and northern Central America. Although the basal split separates 

populations of the Sierra Madre de Chiapas and Guatemala (current Aulacorhynchus prasinus 

chiapensis; Peters 1948); average genetic differentiation of 0.96% compared with the rest of this 

clade, isolated from the remaining Central American populations by the Rio Motagua Valley in 

Guatemala. Curiously, though, other Central American populations nestle within the Mexican 

members of this clade. More generally, minor subclades correspond to the populations of (1) The 

Tuxlas massif, (2) Nicaragua, and El Salvador, and (3) eastern Mexico, but levels of 

differentiation are low. 

Differentiation within the South American clade provides a view of the complexities of 

speciation in the region. The first split off this broad lineage are the populations of the Sierra de 

Perijá, Cordillera de Mérida, and the Eastern Andes of Colombia; this clade differs genetically by 

5.16% from the remaining South American populations. An average genetic distance of 0.4% 

was observed inside this clade, a lower order of magnitude. This isolated Venezuelan and eastern 

Colombian clade (form Aulacorhynchus prasinus albivitta) is thus quite distinct in molecular 

characters, as well as phenotypic features (Peters 1948; Haffer 1974). 

The sister clade to the Aulacorhynchus prasinus albivitta lineage includes populations of the 

Central Andes of Colombia, as well as of Ecuador, Peru, and Bolivia. The Colombian 

populations (form A. p. griseigularis), a well-supported clade, are distributed along the Central 

Andes of Colombia, and differ by an average genetic distance of 1.57%. 

Populations from Ecuador, Peru, and Bolivia belong to a poorly supported clade with 

relationships that are not resolved. This group includes populations assigned to subspecies 

cyanolaemus, atrogularis, and dimidiatus (Haffer 1974; Short and Horne 2001, Navarro et al. 

2001). Although low levels of differentiation between some populations allow perception of 
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some geographic structuring, our results suggest that the intergradation of morphological traits 

among those “subspecies” (Haffer 1974) may reflect gene flow or recent connection among them. 

A full picture of divergence patterns among all Aulacorhynchus prasinus populations was not 

possible for lack of samples from the Western Andes (form A. p. phaeolaemus) and the Sierra de 

Santa Marta (A. p. lautus) in Colombia. These regions are examples of extreme 

geomorphological complexity, formed by several mountain ranges of different geological origins 

(Kattan et al. 2004). Future addition of samples from these regions will provide a more complete 

view of the biogeographic history and speciation of A. prasinus and other taxa in South America. 

 

Biogeographic history of Aulacorhynchus “prasinus.” —Given the phylogenetic relationships 

just discussed, we can reconstruct a general hypothesis of the historical biogeography of the A. 

prasinus populations. Emerald Toucanets have been considered a group whose distribution and 

differentiation fits “nicely” into the refugia hypothesis of diversification in the Neotropics as a 

result of Pleistocene climatic fluctuations (Haffer 1974), via cycles of range contraction and 

expansion resulting in fragmentation and isolation of populations, with subsequent speciation 

(Toledo 1982; Llorente 1984; Graham 1998; Whitmore and Prance 1987). 

Although genetic data of toucanets from the northernmost distributional areas in Colombia 

are not yet available, similar patterns of a basal separation of Mesoamerican and South American 

populations was also observed in Amazona ochrocephala (Eberhard and Bermingham 2004).  

This old divergence appears to have been followed in South America by range expansion 

southward through the Andes, and with basal populations in the isolated ranges of the northern 

Andes. The low levels of genetic differentiation observed among populations in Ecuador, Peru, 

and Bolivia suggest that the events that caused their divergence are more recent, which agrees 

with Pleistocene climatic fluctuations, even though direct evidence is limited. Similar 



 21

biogeographic patterns have been found in the Pionopsitta and Pteroglossus complexes 

(Eberhard and Bermingham 2005). Nevertheless, other studies indicate additional factors, such as 

the importance of the emergence of the Andes (Kattan et al. 2004), riverine barriers (García-

Moreno and Fjeldså 2000, Franke et al. 2005), or even the linearity of the Andes, which results in 

elongated geographical ranges of taxa that reduces the potential contact and gene flow of 

parapatric forms (Graves 1982, Remsen 1984). 

In Central America, short genetic distances among populations and relationships between 

Mesoamerican and South American lineages suggest that “Emerald Toucanet” ancestors have 

been present in Central America for a long time, with a northward expansion of populations from 

southern Central America. Both the short internodes and the short terminal branch lengths of the 

northern Central America and Mexican populations suggest that the diversification in the area 

was relatively quick and more recent. That is to say, an ancestral population could have been 

divided by vicariant events via fragmentation of the cloud forests as the climates changed. 

Similar vicariant mechanisms have been suggested in studies of other habitat-restricted taxa, 

including amphibians (Campbell 1999), mammals (Sullivan et al. 1997, 2000; León-Paniagua et 

al. in press), birds (García-Moreno et al. 2004, 2006), and beetles (Liehberr 1991; Marshall and 

Liehberr 2000). Dispersal, nonetheless, cannot be ruled out as an alternative explanation for this 

biogeographic pattern. 

 

Taxonomic implications.—According to the morphological evidence available (Navarro et al. 

2001, Short and Horne 2001), paired with the molecular data presented herein that suggest clear 

differentiation and lack of gene flow between clades, a full reevaluation of the taxonomy of the 

forms included in Aulacorhynchus “prasinus” (sensu AOU 1998) is badly needed. Deep 

divergences among the groups of populations discussed above are clearly reflecting long periods 
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of significant genetic isolation (Omland et al. 1999, Johnson and Sorenson 1999; Burns 1997; 

Table 2).  

All clades under discussion can be identified easily by diagnostic morphological attributes, 

including size and color patterns related to the beak and/or plumage characteristics (Navarro et al. 

2001), contra Short and Horne (2001). These characters are important in social and reproductive 

behavior in the Ramphastidae (Haffer 1974; Skutch 1967); therefore they could facilitate 

reproductive isolation in cases where populations came into contact. As a result, the clades that 

we have identified likely represent species entities recognizable under the biological, 

evolutionary, and phylogenetic concepts (Mayr 2000, Cracraft 1983, McKitrick and Zink 1988, 

Navarro-Sigüenza and Peterson 2004). We thus consider that sufficient morphological and 

genetic evidence (Helbig et al. 2002) is available now to reevaluate the taxonomic status of the 

group, and suggest that four species in Mesoamerica and three in South America be recognized. 

The Mesoamerican taxa largely correspond to those suggested by Navarro et al. (2001). Common 

names follow Ridgway (1914) and Hilty (2003): 

1) Aulacorhynchus cognatus (Nelson). Goldman’s Blue-throated Toucanet. Endemic to the 

isolated mountains in the Darien of eastern Panama (Cerro Pirre and Cerro Tacarcuna; 

Robbins et al. 1985; Hilty and Brown 1986). Although this form has been considered 

morphologically very similar to A. caeruleogularis, the base of the culmen is black and the 

measurements are somewhat smaller.  

2) Aulacorhynchus caeruleogularis (Gould). Blue-throated Toucanet. This species is endemic to 

the mountains of Costa Rica and western Panama, and is well differentiated from the other 

Mesoamerican species. It includes the forms caeruleogularis and maxillaris (Peters 1948), 

among which low levels of mtDNA divergence were observed. 
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3) Aulacorhynchus wagleri (Sturm & Sturm). Wagler’s Toucanet. Endemic to the Sierra Madre 

del Sur of Guerrero and southern Oaxaca in Mexico. This species shows strong genetic 

differentiation from other Mesoamerican species, and it is characterized mainly by the black 

color at the base of the beak.  

4) Aulacorhynchus prasinus (Gould). Emerald Toucanet. Inhabits cloud forest from northeastern  

Mexico south to Nicaragua, and includes warneri from the Tuxtlas, chiapensis from the 

Pacific slopes of southern Chiapas and southwestern Guatemala; virescens from northern 

Guatemala, Belize, Honduras, and Nicaragua; stenorhabdus from northern El Salvador; and 

volcanius from the San Miguel Volcano of El Salvador (Peters 1948).  

5) Aulacorhynchus albivitta (Boissonneau) White-throated Toucanet. Ranges along the Andes of 

northern South America from Venezuela and eastern Colombia. This form is widespread 

along the northern Andes, and no variation has been described among its populations 

(Dickinson 2003). 

6) Aulacorhynchus griseigularis (Chapman). Grey-throated Toucanet. Endemic to the central and 

western Andes of Colombia. We ascribe three Colombian samples to this taxon based on 

distributional data presented by Haffer (1974), and the deep morphological (Navarro et al. 

2001) and molecular differences exhibited. 

7) Aulacorhynchus atrogularis (Sturm & Sturm). Black-throated Toucanet. Ranges along the 

eastern slopes of the Andes of Peru and Bolivia, and includes forms cyanolaemus (Ecuador 

and Peru), dimidiatus (Bolivia), and nominate atrogularis (O´Neill and Gardner 1974, 

Navarro et al. 2001). Although we detected relatively high values of genetic divergence 

between some of the populations within this clade, our data support the hypothesis of ample 

intergradation among forms. More sampling is necessary to elucidate the status of these 

populations, for each of which species status has been suggested (Gilbert 2002). 
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Many challenges still remain for a complete understanding of the evolution and 

diversification of Aulacorhynchus in the Neotropics. What is more, for South American 

populations we have analyzed only a minor proportion of the diversity in this complex. Our 

results suggest the importance of history along with ecological factors in the process of speciation 

of the A. prasinus populations. This study, together with others that address evolution in similarly 

distributed taxa (e.g. García-Moreno et al. 2004, 2006; Pérez-Emán 2005; Dingle et al. 2006) 

contribute to a new understanding of the complexities of the evolution in the rich Neotropical 

montane avifauna. 
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Table 1. Collection localities and museum catalog number for specimens which tissue samples 
were used in the genetic analysis. Acronyms: ANSP = Academy of Natural Sciences of 
Philadelphia; EBGR = Museo Estación Biológica de Rancho Grande, Venezuela; KUNHM = 
Natural History Museum, University of Kansas; COP =  Colección Ornitológica Phelps, 
Caracas, Venezuela; LSUMZ = Museum of Natural Science Louisiana State University; 
MZFC = Museo de Zoología, Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Autónoma de 
México; UCR = Universidad de Costa Rica; ZMUC = Zoological Museum of the University 
of Copenhagen; DAB and DHB = Barrick Museum, University of Nevada, Las Vegas; IAvH 
= Instituto Alexander von Humboldt, Colombia; IEJ = Instituto Nacional de Ecología Jalapa, 
Veracruz, México. Loc. No. = locality number (see Fig. 1). Hap. = haplotypes. 
 
Loc
. 
No.  

Hap  Locality  Subspecies  Museum and Catalog Number Abbreviations in Fig. 2 

1  A  México, Guerrero, Carrizal de Bravo                                wagleri  MZFC CAON 78  MexGuerrero1 
2  A  México, Guerrero, Sierra de Petatlán                               wagleri  MZFC CAON147, 149  MexGuerrero2-3 
3  B  México, Oaxaca, Putla, Sta Ana del Progreso                 wagleri  MZFC OMVP 697, 705, 708  MexSouthwestOax1-3 
4  C, D México, Oaxaca, Miahuatlán, Pluma Hidalgo wagleri  MZFCONA 205-206  MexSoutheastOax1-2 
5  E  México, Hidalgo, Chalpuhuacan, Arroyo Blanco  prasinus  MZFCBMM 898-899  MexHidalgo1-2 
6  E  México, Hidalgo, Pisaflores, El Coyol  prasinus  MZFC H-SLP139  MexHidalgo3 
7  E  México, Veracruz, Cordoba, Naranjal  prasinus  MZFC NAR 29  MexVeracruz 
8  E  México, Oaxaca, Teotitlán, San Martin Caballero  prasinus  MZFC OMVP 1071  MexNorthOaxaca 
9  E  México, Puebla, Jonotla  prasinus  MZFC PUE 154  MexPuebla 
10 E  México, Querétaro, Landa de Matamoros  prasinus  MZFC QRO 324  MexQuerétaro 
11 F  México, Veracruz, Sontecomapan, Sierra Sta Marta  warneri  MZFCF TUXO1-03  MexTux1-3 
12 G México, Chiapas, El Triunfo chiapensis IEJ 01 MexChiapas1 
13 G México, Unión Juárez, Volcán Tacaná chiapensis  MZFC BMM 803 MexChiapas2 
14 G Guatemala, Quetzaltenango, Sta Maria de Jesús chiapensis  DHB4450  GuatQuetzal 
15 H El Salvador, Cacahuatique stenorhabdus  MZFC EAGT 38  ElSalNorth 
16 I El Salvador, Volcán San Miguel volcanius MZFCPUE01-02 ElSalVolSanMig1-2 
17  J  Nicaragua, Matagalpa  virescens  DAB1273, 13140, 1367,1368  Nicaragua1-4 
18  K  Costa Rica, Cartago, Muñeco  maxillaris  UCR1211  CostaRica1 
19  K  Costa Rica, Monteverde, Puntarenas  maxillaris  UCR3965, UCRnone  CostaRica2-3 
20  L  Panamá, Chiriquí, Gualaca, Lago Fortuna  caeroleogularis  LSUMZ-26464  PanamaWest1-2 
21  M  Panamá, Darién, Cerro Pirre  cognatus  LSUMZ-1373  Darien 
22  N  Ecuador, Napo, El Chaco, Mirador  albivitta  ANSP4837,4799  Ecuador, Northeast1-2 
23  O  Perú, Cajamarca, Machete on Sapalache  cyanolaemus  LSUMZ-213  PeruWest1 
24  O  Perú, Cajamarca, Quebrada Las Palmas, Chontalli  cyanolaemus  LSUMZ-32663, 32676, 32829  PeruWest2-4 
25  O  Perú, Cajamarca, San José de Lourdes  cyanolaemus  LSUMZ-33050, 33052  PeruWest5-6 
26  O  Perú, Cajamarca, Cordillera del Condor, Picorana  cyanolaemus  LSUMZ-33837, 33865  PeruWest7-8 
27  O  Ecuador, Loja  cyanolaemus  ZMUC 115022  EcuadorSouthwest 
28  P  Perú, Madre de Dios, Colpa Guacamayos, Río Tambopata  atrogularis  LSUMZ-21201  PeruSoutheast 
29  P  Perú, Ucayali, Río Shesha, Pucalpa  atrogularis  LSUMZ-10742  PeruNortheast 
30  P  Bolivia, Pando, Nicolaz Suárez, Mucden  dimidiatus  LSUMZ-9661  Bolivia, Northwest  
31 V Colombia, Carrizal, Cucutilla, Norte de Santander  albivitta IAvH-CT 1752 ColEasternAndes 
32 Q Colombia, Caldas, El Laurel, Aranzazu griseigularis IAvH-CT 1696 ColCentralAndes 1 
33 S Colombia, Valle del Cauca, Chicoral, La Cumbre griseigularis IAvH-CT 2611 ColCentralAndes 2 
34 T Venezuela, Zulia, Sierra de las Lajas, Serranía de Perijá albivitta COP81127, 81128 VenSierraPerijá1, 2,  
34 U Venezuela, Zulia, Sierra de las Lajas, Serranía de Perijá albivitta COP81129 VenSierraPerijá3 
35 V Venezuela, Mérida, La Mucuy albivitta KUNHM EB12 VenCordilleraMérida 
36 R Colombia, Risaralda, Pueblo Rico, La Cumbre griseigularis IAvH-CT 4003 ColCentralAndes 3 
  Venezuela, Aragua, Rancho Grande A. sulcatus EBRG 12237 Outgroup 
  Ecuador, El Oro, Machalilla, Cerro San Sebastián A. haematopygus ANSP 2912 Outgroup 
  Perú, Pasco, Santa Cruz, about 9km SSE Oxapampa A. coeruleicinctis LSU 1616 Outgroup 
  Guyana A. derbianus ANSP3964  Outgroup 
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Table 2. Uncorrected percent sequence divergence between haplotypes. In bold values >5%. See the Table 1, Figure 1 and Figure 2 
for more details on collecting localities. 

Haplotype                          1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25

1    E MexHidalgo1                          

2    F MexTux1                          

                         

                       

                        

                         

                        

                        

                       

                       

        09               

                         

                         

             .4            

                        

                        

                       

                       

                         

                         

                         

           

         

       

      

0.6

3    G MexChiapas1 1.3 0.7

4    B MexSouthwestOax1 3.7 3.7 3.6

5    C MexSoutheastOax1 3.9 3.9 3.7 1.1

6    D MexSoutheastOax2 4 4 3.9 1.3 0.6

7    A MexGuerrero1 2.9 2.9 2.7 0.9 1 1.1

8    J Nicaragua1 0.7 0.1 0.9 3.9 4 4.1 3

9    H ElSalNorth 0.7 0.1 0.9 3.9 4 4.1 3 0.09

10   I  El SalVolSanMig1 0.9 0.3 1 4 4.1 4.3 3.1 0.1 0.1                 

11  K CostaRica1 5.1 5.1 5 4.3 4.9 5 4 5.3 5.3 5.4

12  L  PanamaWest1 5.1 5.1 5 4.3 4.9 5 4 5.3 5.3 5.4 0.

13  M Darien 6.1 6.1 6.3 6.3 6.6 6.7 6 6 6 6.1 5.7 5.7

14  Q  ColCentralAndes1  7.4 6.9 7 7.1 7.7 7.9 6.9 6.7 6.7 6.9 6.1 6.1 6.6

15  R ColEasternAndes 7.9 7.3 7.4 7.6 8.1 8.3 7.3 7.1 7.1 7.3 6.6 6.6 7 0

16  S  ColCentralAnds2 8.1 7.6 7.7 7.9 8.4 8.6 7.6 7.4 7.4 7.6 6.9 6.9 7.3 0.7 0.3

17  T   IC837Apra 7.9 7.6 7.7 7.3 7.9 8 7 7.7 7.7 7.9 6.9 6.9 6.7 4.9 5 5.3

18  U  IC885Apra 7.9 7.6 7.7 7.3 7.9 8 7 7.7 7.7 7.9 6.9 6.9 6.7 4.9 5 5.3 0.09

19  V  EB12Apra 7.4 7.1 7.3 6.9 7.4 7.6 6.6 7.3 7.3 7.4 6.4 6.4 6.3 4.4 4.9 5.1 0.4 0.4

20  N  EcuadorNortheast 7 6.4 6.6 6.7 7.3 7.4 6.4 6.3 6.3 6.4 6 6 6.4 1.3 1.4 1.7 5.6 5.6 5.1

21  O  PeruWest1 7 6.4 6.6 6.7 7.3 7.4 6.4 6.3 6.3 6.4 6 6 6.4 1.3 1.4 1.7 5.6 5.6 5.1 0.6

22  P  PeruSoutheast 6.7 6.1 6.3 6.4 7 7.1 6.1 6 6 6.1 5.7 5.7 6.1 1.4 1.9 2.1 5.3 5.3 4.9 1 1

23       A. derbianus1 11 10.9 10.7 10.1 11 11.1 10.1 10.7 10.7 10.9 10.4 10.4 11.1 11.1 11 11.3 11 11 10.9 10.1 10.4 10.1

24       A.sulcatus 11.7 11.6 11.3 10.3 11.1 11.3 10.6 11.4 11.4 11.6 11.1 11.1 11.6 10.9 10.7 11 11.3 11.3 11.1 10.9 10.9 10.6 6.7

25       A. haematopygus 12.4 12.3 12.4 11.7 12.6 12.7 11.9 12.1 12.1 12.3 11.6 11.6 12.6 12.4 12.3 12.6 12.6 12.6 12.4 12.4 12.4 12.1 8.1 7.7  

26       A. coeruleicinctis 11.1 11.3 11.1 10.6 11.1 11.3 10.6 11.4 11.4 11.6 11.7 11.7 12.4 11.6 11.7 12 11.3 11.3 11.3 11.6 11.6 10.7 11.3 10.6 11.4
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Table 3. Average genetic distance, parameters of genetic differentiation (Fst), and gene flow 

(Nm) among sister clades defined by phylogenetic relationships and between some 

populations geographically close. 

 

 % Av. Gen. Dist.      FST                  P         Nm 

(Meso America)-(South America) 7.02     0.57           0.000 0.18 

(EPB-NEE- NWP-CAC) & VEN 5.16     0.91           0.000 0.02 

(EPB-NEE-NWP) & CAC 1.57     0.59           0.009 0.17 

(NEE-NWP) & EPB 1     0.86           0.003 0.04 

(NWP) & (NEE) 0.6     1                0.022             0 

(NCA-SMO-TUX-CHI-SMS-CRP)&(DAR) 6.13     0.52           0.000 0.23 

(NCA-SMO-TUX-CHI-SMS)&(CRP) 5.36     0.82           0.000 0.05 

(NCA-SMO-TUX-CHI)&(SMS) 3.68     0.80           0.000 0.06 

(NCA-SMO-TUX)&(CHI) 0.96     0.76           0.000 0.08 

The abbreviations refer to groups of samples included in clades in the phylogeny; see 

results, Table 1, and Fig. 1: VEN: (Venezuelan group), EPB (Eeastern Andes of Peru and 

northwestern Bolivia), NEE (Andes of northeastern Ecuador), NWP (northwestern Peru), 

CAC (Central Andes of Colombia), DAR (Darien), CRP (Costa Rica-Western Panama), 

NCA (Northern Central America), Tuxtlas (TUX), SMO (Sierra Madre Oriental), CHI 

(Sierra Madre del Sur de Chiapas), SMS (Sierra Madre del Sur). 
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Figure 1. Distribution of Aulacorhynchus prasinus complex in Mesoamerica (top) and 
South America (bottom). Black dots indicate localities where tissue samples were collected. 
Numbers refer to localities listed in Table 1. The stippled patterns represent the ranges of 
species recognized herein. 
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Figure 2. Bayesian 50% majority rule consensus tree that resulted from the analysis of Cy t 
b, ND2, and ND3 combined. Numbers over nodes indicate posterior probability values and 
maximum likelihood bootstrap support; numbers below nodes show parsimony bootstrap 
support; * indicates Maximum Parsimony bootstrap support >70%; terminal nodes showing 
only posterior probability values represent identical haplotypes. Putative phylogenetic 
species are labeled along the right margin. See Table 1 for current subspecific names 
assigned to haplotypes in the phylogeny. 
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CAPÍTULO 2 

 

VARIACIÓN MORFOLÓGICA DEL COMPLEJO 

AULACORHYNCHUS PRASINUS 
 

 

INTRODUCCIÓN 

Los tucanes (Piciformes: Ramphastidae) son un grupo de aves Neotropicales notorias por su gran 

pico y plumaje brillante. La mayoría de las especies fueron descritas en el siglo XIX en los 

géneros que básicamente se mantienen en la actualidad, aunque existen controversias sobre sus 

relaciones, por lo que de tiempo en tiempo han aparecido revisiones taxonómicas del grupo 

(Haffer 1974, O´Neil and Gardner 1974, Winker 2000, Navarro et al. 2001, Gilbert 2002). 

 Estas controversias gravitan en que las especies de tierras bajas y montanas son muy 

diferenciadas en morfología y en coloración, sin embargo, las especies que se consideran 

ancestros de las formas andinas no se pueden diferenciar de las actuales especies amazónicas; 

además, el llamado de las especies montanas y de algunas especies de tierras bajas son muy 

similares, lo que sugiere relaciones generales de los géneros de ambas zonas (Haffer 1974).  

 Las especies de Aulacorhynchus son muy similares, incluso en sus vocalizaciones 

(Schwartz 1972) y no presentan dimorfismo sexual evidente, excepto el pico de los machos que 

es más largo que en las hembras. Dentro del género algunas poblaciones se describieron como 

especies, después se consideraron como subespecies o viceversa, o como sinonimias (ver Sclater 

y Shelley 1891, Ridgway 1914, Cory 1919), pero actualmente se reconocen seis especies: A. 

sulcatus A. derbianus, A. haematopygus, A. huallagae, A. coeruleicinctus y A. prasinus  (Hilty y 

Brown 1986, AOU 1998).  

 Haffer (1974) estudió la variación morfológica dentro del género, pero con pocos análisis 

cuantitativos y enfocándose sobre las formas de Sudamérica. Todas las especies son politípicas y 

se agrupan en tres grupos zoogeográficos (Haffer 1974) o, según Gilbert (2002), en dos: uno 

formado por Aulacorhynchus prasinus junto con la superespecie constituida por A. sulcatus y A. 

derbianus, y otro denominado de “rabadilla roja”, que incluye la superespecie comprendida por 

A. haematopygus, A. huallagae y A. coeruleicintis. Algo de simpatría parcial ocurre entre 
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especies de los dos grupos, pero dentro de cada uno de ellos el grado de sobrelapamiento 

distribucional es limitado (Gilbert 2002). 

 Aulacorhynchus prasinus (Gould) 1834, agrupa 15 o 16 subespecies, que se distinguen 

por el patrón de coloración de la garganta y del pico (Chapman 1917, Cory 1919, Dickey y van 

Rossem 1938, Peters 1948, O´Neill y Gardner 1974, Winker 2000). La interpretación de que las 

formas son coespecíficas se soporta por el hecho de que en todas ellas es común el color castaño 

de las cobertoras inferiores de la cola y de las puntas de las rectrices (excepto para el par más 

externo en A. p. atrogularis); a que varias formas geográficas no difieren conspicuamente en 

tamaño (según Haffer [1974] las medidas más pequeñas de A. p. dimidiatus, se deben a que 

habita colinas de tierras bajas a alguna distancia de los Andes); y a que los llamados de A. p. 

albivitta del oeste de Venezuela, los de A. p. virescens de Chiapas y los de A. p. cognatus del este 

de Panamá son muy similares en tiempo y patrón básico (Wetmore 1968, Schwartz 1972). 

 Navarro et al. (2001) sugirieron con base en morfología que seis especies pueden 

reconocerse como especies diferentes, por lo que dada la compleja variación morfológica dentro 

del complejo A. prasinus, en este capítulo reevaluamos dicha variación a la luz de la información 

molecular obtenida en el capítulo anterior con los objetivos de: 

 

 

Objetivos 
1) Complementar la información genética y la información morfológica para explicar la 

diferenciación evolutiva, el patrón de especiación y los límites de especies de este 

complejo. 

2) El análisis también permitirá comprender la fragmentación en la distribución de 

caracteres entre las poblaciones de México, Centro y Sudamérica para explicar 

patrones biogeográficos de bosques mesófilos. 
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Distribución de Aulacorhynchus prasinus 
 

Las poblaciones del complejo están aisladas a lo largo de los Andes desde Bolivia hasta 

Colombia y en las montañas de Centroamérica y México. Los caracteres y distribución de las 

subespecies se describen a continuación de acuerdo con Peters (1948) y Haffer (1974) (Fig. 1): 

 

1) A. p. atrogularis (Sturm) 1841. Garganta negra, culmen y lados de la mandíbula superior 

extensivamente amarillos, resto del pico negro, excepto la línea basal, la cual es amarilla de 

arriba y blanco de abajo; el culmen aplanado y la maxila cóncava. Habita bosques montanos 

bajos en la vertiente este de los Andes de Bolivia y Perú intergraduando con A. p. cyanolaemus 

en el noreste de Perú.  

 

2) A. p. dimidiatus (Ridgway) 1886: difiere de atrogularis en su tamaño más pequeño y el pico 

más corto. Habita en el este de Perú a alguna distancia de los Andes en la zona tropical (localidad 

tipo: Balta, Departamento de Loreto, en las colinas de los ríos Purús y el valle del Ucayali). 

 

3) A. p. cyanolaemus (Gould) 1866: Garganta azul y pico principalmente negro, sólo la punta de 

la mandíbula superior es amarilla. La línea basal es amarilla de arriba y blanca de abajo. El 

culmen es amplio y los lados de la maxila son bastante cóncavos. Se distribuye en bosques 

montanos bajos de la vertiente del Amazonas de los Andes en el sur de Ecuador y el norte de 

Perú. Los ejemplares del valle superior del río Marañón son típicos, sin embargo las aves 

recolectadas en las montañas al sur y Este del mismo río cerca de la localidad de La Lejia indican 

introgresión de atrogularis sureños.  

 

4) A. p. albivitta (Boissoneau) 1840: Garganta blanca y rayas maxilares negras; base del pico 

negra (excepto su ángulo inferior y su punta que son castaño); banda basal del pico de color 

blanco. El culmen es redondo y angosto; los lados de la maxila son suavemente cóncavos. Habita 

los Andes del este de Colombia, la Serranía de Perijá y los Andes de Mérida en Venezuela y 

hacia el sur hasta el norte de Ecuador. Ejemplares del este de los Andes Centrales de Colombia 

tienen garganta de color blanco puro, como los albivitta típicos de los Andes del Este, pero la 

punta rojiza de la mandíbula es reducida y el negro de las rayas maxilares es más amplio. En 

estos caracteres los ejemplares son más similares a griseigularis del oeste de los Andes Centrales. 
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5) A. p. lautus (Bangs) 1898: Garganta gris teñida de azul hacia su parte posterior. El pico es 

negro con el culmen amarillo olivo, excepto en la base; banda basal blanca bordeada 

proximalmente sobre la mandíbula superior con amarillo. El culmen es amplio y los lados de la 

maxila son conspicuamente cóncavos. Se distribuye en bosques de la zona subtropical y templada 

de la sierra de Santa Martha, Colombia. 

 

6) A. p. griseigularis (Chapman) 1915: La garganta es gris con un tinte azuloso, especialmente a 

lo largo del margen inferior; el pico es parecido al de phaeolaemus. Según Haffer (1974), el color 

de la garganta es intermedio entre el blanco de albivitta del este de los Andes y el azul de 

phaeolaemus del oeste de Colombia; sugiere que A. p. griseigularis puede haberse originado por 

intergradación secundaria de albivitta y phaeolaemus. Habita la vertiente oeste de los Andes 

centrales y el centro de Colombia. 

 

7) A. p. phaeolamus Gould 1874: la garganta es profundamente gris azuloso y el culmen es 

amarillo excepto en la base, la cual es negra igual que el resto del pico. Banda basal del pico de 

color blanco. Habita los bosques subtropicales de la mitad sur de los Andes Occidentales de 

Colombia. 

 

8) A. p. cognatus (Nelson) 1912: muy similar a la forma centroamericana caeruleogularis, 

incluyendo la línea amarilla en el extremo de la base de la maxila, sin embargo la base del 

culmen es negra y las medidas son algo más pequeñas. Habita las montañas aisladas del Darién, 

Panamá (cerro Pirre y cerro Tacarcuna). 

 

9) A. p. caeruleogularis (Gould) 1853: Garganta azul, pico casi negro, culmen ampliamente 

amarillo, excepto la base, la cual es negra y bordeada a cada lado por un área rectangular de color 

rojo vino que se extiende alrededor de los nostrilos. Lados de la maxila cóncavas en dos tercios 

de su longitud. Se encuentra restringida a Cerro Flores, oeste de Chiriquí y Veraguas en el oeste 

de Panamá, entre los 1000 y 2000 msnm. 

 

10) A. p. maxillaris Griscom, 1924: muy similar a caeroleogularis pero se distingue por una 

coloración más roja en la base del culmen. Habita las montañas de Costa Rica y el este de 
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Chiriquí en Panamá. Wetmore (1968) colocó a maxillaris como sinónimo de caeruleogularis, 

pero otros autores son de la opinión que la división es correcta. 

 

11) A. p. virescens Ridgway 1912: Garganta blanca; rayas maxilares negras más angostas y 

tamaño del cuerpo más pequeño en comparación a A. p. prasinus del este de México. A. p 

virescens habita en Quintana Roo, México, norte de Guatemala, Belice, Honduras y Nicaragua.  

 

12) A. p. stenorhabdus Dickey y Van Rossem 1930: esta forma (localidad tipo cerro Los 

Naranjos, Volcán Santa Ana, El Salvador), junto con chiapensis (localidad tipo Monte Ovando, 

Chiapas), se considera forman una amplia banda de poblaciones intermedias con A. p. virescens. 

Peters (1948). No es reconocida por Monroe (1968), mientras que Winker (2000) incluyó a 

chiapensis y stenorhabdus en A. p. virescens, considerando variación clinal entre ellas. 

 

13) A. p. volcanius Dickey y van Rossem 1930: es una población ligeramente más pálida que 

habita en el volcán San Miguel, El Salvador. Se considera muy semejante a A. p. stenorhabdus, 

pero con las alas y la cola más cortas, el pico más grande y punta de la cola más pálida. 

 

14) A. p. prasinus (Gould) 1834: esta forma comprende una banda continua de poblaciones que 

se distribuyen en el este de México desde el estado de Hidalgo hasta el norte de Oaxaca y norte 

de Chiapas. A diferencia de A. p. wagleri, la base de la maxila es de color amarillo.  

 
15) A. p. wagleri (Sturm) 1841: caracterizada principalmente por la base de la maxila de color 

negro. Habita las montañas del sur de México en la vertiente del Pacífico (Sierra Madre del Sur, 

Oaxaca y Guerrero). 

 

16) A. p. warneri Winker 2000: se distingue de otras subespecies por el amarillo lavado de la 

garganta y una banda amarillenta moderadamente brillante en la interfase blanca-verdosa en el 

área auricular (en A. p. prasinus, la población vecina más cercana, estas áreas son de color azul o 

sólo son blancas y verdes). El azul sobre los ojos tiende a ser más pronunciado en A. p. prasinus, 

mientras que warneri decididamente tiene un tinte más amarillento en comparación a su plumaje 

verde. Habita la sierra de Los Tuxtlas Veracruz, México. 
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Figura 1. Área de distribución de las diferentes subespecies reconocidas de Aulacorhynchus 
prasinus y OGUs de muestreo para el análisis morfológico.  
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Método 

Los análisis morfológicos se realizaron con datos tomados por Navarro et al. (2001) de 284 

especímenes adultos que pertenecen a colecciones diferentes de Estados Unidos y México. 

Además, se anexaron datos de tres ejemplares de la forma A. p. warneri (Winker 2000) que 

fueron recolectados como parte de este proyecto y que están depositados en el Museo de 

Zoología “Alfonso L. Herrera”, Facultad de Ciencias, UNAM. Los ejemplares de la muestra se 

asignaron a unidades geográficas operacionales (OGU´s) que se corresponden con el área de 

distribución de cada una de las subespecies reconocidas por Peters (1948) y Haffer (1974), así 

como con límites geográficos bien marcados (sensu Cracraft 1985 y Morrone 2001; Fig. 1). 

Se analizaron siete variables merísticas: ancho de la banda maxilar, longitud del pico 

amplitud de pico, profundidad del pico, cuerda alar, longitud de la cola y longitud del tarso. Las 

medidas referentes al pico se tomaron del borde anterior del nostrilo a la punta del mismo. 

También se analizaron los caracteres “patrón de coloración del pico”, “color de la garganta”, 

“color de la superciliar” y “color de la banda de la maxila” (detalles de la manera en que se 

midieron estos caracteres están en Navarro et al. 2001). Seis hembras y 29 machos no tuvieron 

datos completos, mientras que en seis individuos el sexo no se determinó, por lo que los análisis 

merísticos se condujeron con una muestra de 247 ejemplares con sexo asignado (156 machos y 

91 hembras).  

Las variables por OGUs o poblaciones fueron sometidas a pruebas de Kolmogorov-

Smirnov para verificar su normalidad. Los caracteres merísticos se sometieron después a un 

análisis de correlación de Spearman para conocer y eliminar variables redundantes con base en 

índices altos de correlación (100% de correlación, Zink y Remsen 1986). La variación sexual fue 

analizada mediante pruebas de Kruskal Wallis para determinar si los análisis debían realizarse 

conjuntado datos de ambos sexos, o por sexos separados; todos los análisis estadísticos se 

realizaron en Statistica v.4.5 (StatSoft 1998). 

Para eliminar el sesgo originado por la variabilidad intrapoblacional se obtuvieron valores 

promedio de las variables analizadas de las poblaciones bajo estudio (Zink y Remsen 1986) 

utilizando el mayor número posible de ejemplares. Los valores promedio se utilizaron para 

graficar la tendencia de las variables entre poblaciones en el espacio geográfico, ordenando a las 

mismas de norte a sur y de este a oeste (Crisci y López 1983, Zink y Remsen 1986).  
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Para conocer la similitud en caracteres merísticos, entre OGUs o poblaciones, se generó 

un análisis de agrupamiento y un fenograma con el programa NTSYS v.2.02c (Rohlf 1992), lo 

cual se realizó utilizando la distancia taxonómica como medida de similitud y el método de 

aglomeración “unweighted pair—group average” (UPGMA, Sneath y Sokal 1973), para el cual 

ninguna variable es ponderada. También se realizó un análisis de componentes principales para 

analizar la variación geográfica de los caracteres, así como para determinar relaciones entre 

poblaciones, mismas que son establecidas por su proximidad en el espacio delimitado por los 

componentes, y en el que a mayor cercanía mayor relación (Crisci y López 1983). 

Por otra parte, los caracteres de coloración se analizaron para obtener frecuencias 

porcentuales de estados de carácter por OGUs o población (utilizamos los estados definidos por 

Navarro et al. 2001 y que se indican en la sección de Resultados). Con esto valores se realizaron 

gráficas que, al igual que los carecteres merísticos, se ordenaron de norte a sur y de este a oeste 

para estudiar su variación geográfica. Para estos datos también se obtuvo un fenograma 

utilizando la distancia taxonómica como medida de similitud y el método de aglomeración 

“unweighted pair—group average” (UPGMA, Sneath y Sokal 1973) con el programa NTSYS 

v.2.02c (Rohlf 1992). 

 

Resultados 

Análisis de caracteres merísticos  

Al analizar datos conjuntos de machos y hembras, las pruebas de Kolmogorov-Smirnov y 

Shapiro Wilks mostraron que las variables ancho de la banda maxilar, longitud del ala y longitud 

de la cola no se distribuyeron de manera normal (p< 0.05), mientras que las variables 

profundidad de pico, ancho de pico, longitud de pico y longitud de tarso se distribuyeron de 

forma normal (p> 0.05). Por lo tanto, los datos en lo sucesivo fueron analizados con métodos no 

paramétricos. Diferentes variables se correlacionaron de manera positiva y significativa pero sus 

valores de r2 se encontraron por debajo del 40%, mientras que otras no presentaron correlación 

significativa, por lo que todas las variables fueron utilizadas para el análisis de morfometría 

(Cuadro 1). 
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Cuadro 1. Valores de correlación (intervalos de Spearman) entre variables (r debajo de la 

diagonal) y valores de probabilidad arriba de la diagonal.  

Variable bm bd bw nt tar wc tl 
Ancho banda maxilar (bm)  0.061 <0.003 0.8473 0.0259 0.1000 0.6200 
Profundidad de pico (bd) -0.120  <0.003 <0.003 <0.003 <0.003 <0.003 
Amplitud de pico (bw) 0.230 0.405  <0.003 <0.003 <0.003 <0.003 
Largo de pico (nt) 0.012 0.626 0.343  <0.003 <0.003 <0.003 
Longitud tarso (tar) 0.143 0.333 0.368 0.399  <0.003 0.0056 
Longitud ala (wc) -0.106 0.401 0.335 0.450 0.353  <0.003 
Longitud cola (tl) -0.032 0.351 0.217 0.452 0.178 0.574  
 

 

En un primer análisis para discernir si existían diferencias entre machos y hembras y si 

ambos sexos debían ser analizados por separado, los machos resultaron significativamente más 

grandes que las hembras, excepto en el ancho de la banda maxilar y la longitud de la cola 

(Kruskal Wallis p> 0.05; Cuadro 2), por lo que para los análisis de las variables merísticas entre 

poblaciones, se usaron sólo 155 ejemplares machos que contaron con datos para todas estas 

variables. La muestra de machos mostró diferencias significativas entre OGUs con respecto a las 

variables analizadas (Kruskal-Wallis: H [19, n= 155] =98.95 p =0.0000) (Cuadro 3). 

 

 

 
Cuadro 2. Promedios ± error estandar de variables meristicas y prueba de Kruskal-Wallis entre 
machos y hembras de la muestra analizada.  

Variable 
Prom (mm) ♂.± SE 
(n=155) 

Prom (mm) ♀.± SE 
(n=90) 

 Valor Kruskal-Wallis  
Nivel sign.

Ancho banda maxilar 2.99 (0.10)  2.75 (0.13) 3.46 p= .06 
Profundidad de pico  23.98 (0.10)  23 (0.13) 33.06 p =.00 
Ancho de pico 22.38 (0.10) 21.61 (0.13) 21.45 p =.00 
Longitud de pico 68.33 (0.58) 59.01 (0.76) 75.25 p =.00 
Longitud tarso 33.95 (0.11) 33.08 (0.14) 25.03 p =.00 
Cuerda alar 127.16 (0.42) 123.68 (0.54) 21.10 p =.00 
Longitud cola 114.15 (0.58) 112.56 (0.75) 2.71 p =.09 
n= número de individuos analizados.  
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Cuadro 3. Valores promedio ± error estandar de las diferentes variables analizadas para la 

muestra de 155 machos. 
OGU n Banda 

maxilar 
Profundidad 
Pico 

Amplitud de 
Pico 

Longitud 
Pico 

Longitud 
Tarso 

Cuerda Alar Longitud 
Cola 

Guerrero 10 5.27± 0.38  23.25±0.28 22.24±0.37 68.12±1.05 34.26±0.33 126.00±0.75 115.25±1.74 

Sur de Oaxaca 11 4.51± 0.30  23.22±0.25 22.98±0.26 74.44±1.22 34.24±0.24 126.63±0.51 116.63±0.96 

Sierra Madre Oriental 15 2.23± 0.18 24.90±0.26 22.51±0.28 74.54±1.50 34.08±0.33 129.66±1.56 117.66±1.43 

Este de Oaxaca 4 2.97± 0.53 24.93±0.25 23.03±0.76 77.45±2.32 35.13±0.35 125.50±2.10 110.25±1.44 

Los Tuxtlas 2 2.47± 0.01 25.05±0.65 20.15±0.05 74.47±6.68 32.81±0.20 115.77±0.33 105.85±2.95 

Sur de Chiapas 29 2.02± 0.13 24.53±0.20 22.23±0.19 72.85±1.08 34.04±0.22 127.79±0.80 116.62±1.11 

Norte de Centroamérica 14 2.00± 0.16  23.61±0.28 21.47±0.28 66.65±1.57 34.10±0.24 125.85±0.77 113.68±1.41 

El Salvador 3 2.25± 0.08 24.36±0.49 20.69±0.14 70.13±1.21 33.97±0.62 127.66±1.76 118.33±2.85 

Volcán San Miguel 7 4.23± 0.27 24.36±0.19 21.24±0.34 72.04±0.80 32.37±0.37 121.71±0.57 113.57±2.07 

Costa Rica 10 2.76± 0.17 23.62±0.65 22.49±0.24 58.65±1.65 33.52±0.18 122.20±1.95 104.37±1.74 

Oeste de Panamá 6 2.87± 0.27 23.06±0.49 22.01±0.30 58.65±1.33 33.16±0.83 126.33±1.28 105.66±0.71 

Darién 4 3.04± 0.28 22.12±0.37 22.31±0.67 58.71±0.97 34.00±0.37 120.25±0.25 99.02±2.13 

Sierra Santa Marta 6 4.23± 0.34 24.11±0.36 24.09±0.24 68.37±1.43 35.27±0.51 130.83±2.65 108.43±2.09 

Andes Centrales Colombia 5 3.79± 0.33 24.44±0.36 23.69±0.19 62.54±2.50 33.30±0.68 126.80±1.77 114.76±2.65 

Andes Oeste Colombia 6 3.01± 0.22  24.63±0.31 23.06±0.48 66.44±0.96 34.72±0.31 129.50±1.88 120.66±3.41 

Sierra de Perijá y Mérida 3 3.89± 0.27 23.85±0.58 22.88±0.11 64.76±0.07 34.69±0.85 133.00±1.00 114.90±2.97 

Andes Este de Colombia 7 2.99± 0.27 23.14±0.24 22.54±0.44 62.89±1.17 33.89±0.68 127.71±2.24 116.94±1.73 

Norte Andes de Ecuador 4 2.92± 0.57 22.67±0.99 21.72±0.87 57.81±2.81 32.87±0.63 130.50±2.06 115.25±1.11 

Andes Oeste Perú y sur 
Ecuador 7 2.49± 0.17 24.62±0.27 22.24±0.36 67.01±1.03 33.57±0.46 132.57±0.87 118.28±2.58 

Andes Este Perú-Bolivia 2 2.97± 0.27 24.78±0.60 23.22±0.47 69.39±1.52 31.37±0.47 127.00±1.00 113.64±1.65 

 

 

Por otra parte, al ordenar los valores promedio de las variables para las diferentes 

poblaciones distribuidas geográficamente de norte-sur y este-oeste, se observó un patrón 

complejo de variación clinal irregular, en el que no es obvia una diferenciación que incluya todas 

las variables para caracterizar una población y distinguirla de otras. En la figura 2a-g es posible 

observar, aunque diferente para cada variable, una tendencia al incremento-disminución-

incremento del tamaño norte-sur y este-oeste, sin embargo algunas poblaciones rompen 

totalmente con esta idea. Así pues, Guerrero y Sur de Oaxaca (wagleri) presentan la banda 

maxilar más ancho que el resto de las poblaciones, mientras que Norte de Centroamérica 

(virescens), Chiapas (chiapensis), Sierra Madre Oriental (prasinus) y Los Tuxtlas (warneri) son 

las poblaciónes con la banda maxilar más angosta; el resto de las poblaciones se mantienen más o 

menos constantes en un ancho de banda maxilar de entre 2-4.5 mm (Figura 2a; diferencias 

significativas en esta variable se indican en el Apéndice 1). 



49  

Respecto a la variable profundidad de pico el tamaño se mantiene más o menos constante 

entre los 22 y 25 mm, pero en Mesoamérica las poblaciones de la Sierra Madre Oriental, este de 

Oaxaca (prasinus) y Los Tuxtlas (warneri) son las poblaciones que presentan más grande la 

profundidad de pico, mientras que en Sudamérica son las del oeste de los Andes de Perú 

(cyanolaemus) y del este de los Andes de Perú y Bolivia (atrogularis); mientras que el Darién 

(cognatus) presenta la menor profundidad de pico (Figura 2b) (diferencias significativas entre 

poblaciones respecto a la profundidad del pico se indican en el Apéndice 1).  

Por otra parte las poblaciones de Santa Marta (lautus) y de los Andes Centrales de 

Colombia son las que presentan el mayor tamaño en cuanto a la amplitud del pico (24.0 y 23.69 

mm respectivamente), mientras que Los Tuxtlas (warneri) y El Salvador (stenorhabdus) 

presentan el menor tamaño (20. 15 y 20.69 mm respectivamente) (Figura 2c) (diferencias 

significativas entre poblaciones respecto al amplitud del pico se indican en el Apéndice 1).  

En cuanto a longitud del pico son las poblaciones mexicanas (wagleri, prasinus, warneri, 

chiapensis), norte de Centroamérica (virescens), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán San 

Miguel (volcanius) las que presentan mayor longitud (66.6-74.5 mm), mientras que en las 

poblaciones de Costa Rica (maxillaris), oeste de Panamá (caeruleogularis) y el Darién 

(cognatus) el tamaño es más pequeño pero uniforme (58.6 mm). Las poblaciones sudamericanas 

mantienen un tamaño de longitud de pico intermedio (69.4-57.8 mm) entre las poblaciones 

mexicanas y las de Costa Rica y Panamá (Figura 2d) (diferencias significativas entre poblaciones 

respecto a la longitud del pico se indican en el Apéndice 1). 

En cuanto al tarso, el tamaño se mantiene más o menos constante entre las diferentes 

poblaciones (32.37-35.27 mm), excepto para la población de los Andes del este de Perú y Bolivia 

(atrogularis) que presenta el tamaño promedio más pequeño (31.37 mm) (Figura 2e) (diferencias 

significativas entre poblaciones respecto a la longitud del tarso se indican en el Apéndice 1). El 

tamaño de la cuerda alar se mantiene más o menos constante en las poblaciones de México y 

Centroamérica (121.2-129.7 mm), excepto los Tuxtlas (warneri) y el Darién (cognatus) que 

presentan el menor tamaño de todas las poblaciones (115.77 y 120.5 mm respectivamente); en 

cambio, las poblaciones sudamericanas tienden a mantener un mayor tamaño que las mexicanas y 

centroamericanas (126.8-133 mm) (Figura 2f) (diferencias significativas entre poblaciones 

respecto a la cuerda alar se indican en el Apéndice 1). 
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Figura 2. Valores promedio de las variables analizadas para las diferentes OGUs o poblaciones.  
GR (Guerrero), SO (Sur de Oaxaca), SMO (Sierra Madre Oriental), EO (Este de Oaxaca), TX (Los 
Tuxtlas), CH (sur de Chiapas), NCA (Norte de Centroamérica), SAL (El Salvador), VS (Volcán San 
Miguel), CR (Costa Rica), WP (Oeste de Panamá), DAR (El Darién), SM (Sierra de Santa Marta, 
Colombia), CAC (Andes Centrales de Colombia), WAC (Andes del Oeste de Colombia), PMC (Sierra de 
Perijá), EAC (Andes del Este de Colombia), NAE (Norte de los Andes de Ecuador), WPS (Andes del sur 
de Ecuador y del Oeste de Perú), EPS (Andes del este de Perú-Bolivia).  

 

 

La longitud de la cola también se mantiene más o menos constante en las poblaciones 

analizadas (110.2-120.7 mm), pero las poblaciones de Costa Rica (maxillaris), oeste de Panamá 

(caeruleogularis) y el Darién (cognatus) presentan el tamaño más pequeño (99-105.6 mm) 

(Figura 2g) (diferencias significativas entre poblaciones respecto a esta variable se indican en el 

Apéndice 1). 

Para el análisis de componentes principales se extrajeron dos componentes que en total 

explican el 53.3% de la variación dentro del complejo, mientras que cinco componentes más 

explican el restante 47% de la variación; los factores de carga y los eigen valores para estos 

componentes se proporcionan en el cuadro 4. Los caracteres que explican la mayor cantidad de 

variación son la amplitud y profundidad del pico, los cuales revelan que la forma del pico es 

importante para la agrupación de las poblaciones dentro del complejo. 

En la gráfica de componentes principales (Figura 3), la separación de poblaciones a través 

de los dos factores de carga mencionados, así como de los caracteres que explican la mayor 

cantidad de variación geográfica permite observar la asociación de poblaciones y separación de 

grupos muy heterogéneos y geográficamente distantes.  
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Tres de las poblaciones que se separan de manera clara son la de Chiapas (stenorhabdus) 

y Los Tuxtlas (warneri), y Santa Marta, Colombia (lautus). Un grupo distinguible incluye las 

poblaciones geográficamente cercanas del Norte de Centroamérica (virescens), Volcán San 

Miguel (volcanius) y El Salvador, sin embargo en este análisis, ésta última es muy cercana a la 

población de los Andes del este de Perú y Bolivia (atrogularis). Otro de los grupos distinguibles 

incluye el Darién (cognatus), oeste de Panamá (caeruleogularis) y Costa Rica (maxillaris), 

poblaciones geográficamente cercanas que en este análisis presentan mayor similitud con la del 

Norte de Ecuador (albivitta). Otro grupo distinguible incluye las poblaciones de la Sierra Madre 

Oriental y del este de Oaxaca (ambas prasinus).  

El agrupamiento de las restantes poblaciones es más complejo ya que las poblaciones que 

se esperaría se agruparan por su cercanía geográfica, por ejemplo sur de Oaxaca y Guerrero 

(ambas wagleri) no lo hacen, pero en cambio presentan mayor cercanía con las poblaciones de 

los Andes centrales de Colombia (griseigularis) o la de la Sierra de Perijá y Mérida (albivitta), o 

con los Andes del este de Colombia respectivamente. Los Andes del Sur de Ecuador-oeste de 

Perú (cyanolaemus) presenta una mayor cercanía con la de los Andes del oeste de Colombia 

(phaeolaemus) (Figura 3).  

 

 

 

Cuadro 4. Factores de carga y eigen valores para dos componentes obtenidos para el análisis de 

componentes principales. Las variables que explican la mayor cantidad de variación están en 

negritas. 

Variable Componente 1 Componente 2 
Ancho banda maxilar 0.467802 0.313424
Profundidad de pico -0.072972 -0.892041
Amplitud de pico 0.804030 -0.169171
Longitud pico -0.025315 -0.856741
Longitud tarso 0.645378 -0.181510
Cuerda alar 0.742685 -0.094589
Longitud cola 0.281075 0.320228
Eigen Valor 1.910000 1.801034
Prop. de varianza  27.4052 25.72906
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Figura 3. Grupos de poblaciones del complejo Aulacorhynchus prasinus formados por el análisis 

de componentes principales. 

 

 

El fenograma obtenido mediante valores promedio de los caracteres merísticos por OGU, 

mostró agrupamientos de poblaciones heterogéneas en cuanto a su distribución geográfica 

(Figura 4). En primera instancia se distinguen dos grupos principales a bajos niveles de similitud, 

el primero se constituye de la OGU Chiapas (chiapensis), el cual se separa de las poblaciones 

meso y sudamericanas. En el segundo grupo y a niveles de similitud altos (1.4-6.50 de distancia 

taxonómica) se observa la formación de varios subgrupos, uno incluye los Tuxtlas (warneri) 

separado del resto de las poblaciones; mientras que otro incluye el Darién (cognatus), Costa Rica 

(maxillaris) y oeste de Panamá (caeruleogularis) (estas dos últimas guardan mayor similitud 

entre sí) y se separa de las poblaciones restantes, las cuales forman un patrón complejo de más 

subagrupaciones en las que las poblaciones, por ejemplo de Guerrero muestran mayor similitud 
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con la población del Norte de Centroamérica (virescens) y con poblaciones sudamericanas que 

con la población del Sur de Oaxaca (también wagleri), mientras que ésta última muestra mayor 

similitud con la población de la Sierra Madre Oriental (prasinus), este de Oaxaca (prasinus) y 

volcán san Miguel (volcanius) (Figura 4).  

Algo remarcable en el fenograma es que todas las poblaciones sudamericanas son 

incluidas en un único gran grupo (independientemente de que incluya tres poblaciones 

mesoamericanas), en el cual las que guardan menos similitud con las poblaciones restantes son la 

del Norte de Ecuador (albivitta) y Santa Marta Colombia (lautus). El resto de las poblaciones 

forman dos subgrupos más pequeños, el primero incluye los Andes del este de Perú-Bolivia 

(atrogularis), los Andes centrales de Colombia (griseigularis) y los Andes del este de Colombia 

(albivitta), pero éstas dos últimas muestran mayor similitud entre sí que con la primera. El 

segundo incluye la sierra de Perijá (albivitta), los Andes del oeste de Colombia (phaeolaemus) y 

del sur de Ecuador-oeste de Perú (cyanolaemus), pero las dos últimas poblaciones muestran 

mayor similitud (Figura 4).  

 Figura 4. Agrupaciones obtenidas mediante el valor promedio de caracteres merísticos. 
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Análisis de caracteres de coloración 

No se observó dimorfismo sexual en caracteres de coloración, por lo que para este análisis se 

analizó un total 284 ejemplares tanto machos como hembras de las diferentes poblaciones de A. 

prasinus. Estas variables incluyeron los caracteres patrón de coloración del pico, color de la 

garganta, color de la superciliar y color de la banda de la maxila. Respecto al patrón de 

coloración del pico fueron reconocidos once de ellos (Figura 5), los cuales se encuentran como 

estado fijo en diferentes poblaciones (Figura 6).  

El patrón A está presente únicamente en la poblaciones del oeste de México (Guerrero y 

Sur de Oaxaca, ambas subespecie wagleri), el patrón B se halla presente en las poblaciones de la 

Sierra Madre, este de Oaxaca (ambas prasinus), Chiapas (chiapensis), norte de Centroamérica 

(virescens), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán San Miguel (volcanius) (Figuras 5 y 6). El 

patrón de pico presente en la población de Los Tuxtlas (warneri) es similar al de prasinus, sin 

embargo aquí ha sido denominado como patrón C debido a la diferencia en la coloración de la 

garganta, la cual tiene un tinte amarillo (Figuras 5 y 6).  

Las poblaciones de Costa Rica (maxillaris) y oeste de Panamá (caeruleogularis) 

presentan el patrón D, mientras que la población de Darién (cognatus) presenta el patrón E, muy 

similar al anterior. Las poblaciones de Santa Marta (lautus), de los Andes del sur de Ecuador-

oeste de los andes de Perú (cyanolaemus) y de los Andes del este de Perú-Bolivia (atrogularis) 

también presentan cada una de ellas un patrón único (H, J, y K, respectivamente) (Figuras 5 y 6). 

Por otra parte, la población de la Sierra de Perijá y de la Sierra de Mérida (ambas albivitta), 

presentan el patrón de pico I, mientras que las poblaciones del este de los Andes de Colombia y 

del norte de los Andes de Ecuador (también albivitta), presentan tanto el patrón de pico I como el 

patrón F en diferentes proporciones de la muestra (Figuras 5 y 6).  
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Figura 5. Patrones de pico observados en poblaciones de A. prasinus. Los esquemas se basan en datos colectados en 
este trabajo e información de Navarro et al. (2001) y en los siguientes ejemplares: a) garganta blanca, LSUMZ 3313, 
México, Oaxaca; b) garganta blanca, LSUMZ 11245 México, San Luis Potosí; c) garganta amarillenta, PUETUX01 
México, Veracruz, Los Tuxtlas; d) garganta azul, LSUMZ 68696 Costa Rica, Punta Arenas; e) garganta azul, AMNH 
135520 Panamá Darién, Montaña Tacarcuna; f) garganta blanca, LSUMZ 61505 Colombia, Santander, Surutá; g) 
garganta gris, AMNH 108880 Colombia, Cauca, E Palmira; h) garganta gris claro, AMNH 71352 Colombia, Santa 
Marta; i) garganta blanca con borde gris, AMNH 186357, norte de Ecuador; j) garganta azul grisáceo, AMNH 
18126, Perú, Chaupe; k) garganta negra, LSUMZ 123738, Bolivia, Beni, Serranía Pilón.           
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Figura 6. Frecuencias de patrón de coloración de pico en poblaciones de A. prasinus, expresados 
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figura 5. 
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La banda de la maxila color ocre caracteriza a las poblaciones del oeste de México 

(Guerrero y sur de Oaxaca, ambas wagleri), mientras que en 90 al 100% de la muestra de las 

poblaciones Sierra Madre Oriental, este de Oaxaca (ambas prasinus), Los Tuxtlas (warneri), 

Chiapas (chiapensis), norte de Centroamérica (virescens), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán 

San Miguel (volcanius) la banda de la maxila es de color amarillo, mientras que una proporción 

menor de las muestras la presentan de color blanco. Las poblaciones de Costa Rica (maxillaris), 

oeste de Panamá (caeruleogularis), Darién (cognatus) y de Sudamérica se caracterizan por 

presentar la banda de la maxila de color blanco (Figura 7).   
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Figura 7. Frecuencias de color de la banda de la maxila en poblaciones de A. prasinus, 
xpresados como porcentajes de las muestras examinadas.  
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Por otra parte, las poblaciones de México (excepto Los Tuxtlas), el norte de 

Centroamérica (virescens), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán San Miguel (volcanius) 

presentan fijo el estado “blanco” para el color de la garganta. La población de los Tuxtlas, en 

cambio, se caracteriza por presentar fijo el estado color amarillo para la garganta, mientras que 

las poblaciones de Costa Rica (maxillaris), oeste de Panam

tus) presentan la garganta de color azul violeta (Figura 8).  

En las poblaciones de Sudamérica, principalmente en las de Colombia, ocurre una mayor 

diversidad de estados de color de la garganta; así, las poblaciones Santa Marta (lautus) y de los 

Andes Centrales de Colombia (griseigularis) presentan la garganta de color gris con un tinte azul, 

mientras que en la de los Andes del oeste de Colombia (phaeolaemus) la garganta es azul claro. 

En la de los Andes del este de Colombia (albivitta) y de la Sierra de Mérida, Venezuela 

(albivitta) el color de la garganta es blanco, mientras que en las poblaciones albivitta de la Sierra 
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de Perijá y del norte de los Andes de Ecuador la garganta blanca presenta tintes grisáceos (Figura 

8). La muestra del sur de Ecuador-oeste de los Andes de Perú (cyanolaemus) presentan la 

garganta azul grisáceo mientras que la muestra del este de los Andes de Perú-Bolivia la presentan 

de color negro (atrogularis) (Figura 8). 
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p
 
 

Respecto al carácter “color de la superciliar”, el 100% de la muestra de Guerrero y sur de 

Oaxaca (ambas wagleri) la presentan color verde, mientras que las poblaciones de Sierra Madre 

Oriental, este de Oaxaca (ambas prasinus), Los Tuxtlas (warneri), Chiapas (chiapensis), norte de 

Centroamérica (virescens), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán San Miguel (volcanius) 

presentan del 90 al 100% de la muestra la superciliar de color azul y un porcentaje menor de 

color verde (Figura 9). Las de Costa Rica (maxillaris) y oeste de Panamá (caeruleogularis) 
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presentan proporciones diferentes de color verde, azul y violeta, mientras que El Darién 

(cognatus) el color verde se presenta de nueva cuenta en la mayor proporción de la población 

(80%) y el azul en la proporción restante. En la población del este de los Andes de Perú-Bolivia 

(atrogularis) el color azul de la superciliar ocurre en aproximadamente el 50% de la muestra, y el 

resto presentan superciliar de color verde o blancuzco; en el 100% de las otras poblaciones de 

Sudam

iliar en poblaciones de A. prasinus, expresados 
com  porcentajes de las muestras examinadas. 

 

érica la línea superciliar es azul (Figura 9).  

 

Fig ra 9. Frecuencias de color de la línea superc
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Por otra parte, el análisis de agrupamiento (UPGMA) con base en los caracteres de 

coloración y utilizando el coeficiente de concordancia simple, permite observar que los Tuxtlas 

(warneri) presenta la menor similitud con respecto al resto de las poblaciones analizadas (Figura 

10). Las poblaciones restantes forman dos grandes grupos con un valor concordancia entre ellos 

de 0.74; el primero se forma de dos subgrupos y uno de ellos incluye las poblaciones de Guerrero 
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y Sur de Oaxaca (ambas wagleri), el cual se separa del otro que incluye la Sierra Madre Oriental 

(prasinus), norte de Centroamérica (virescens), Chiapas (chiapensis) (estas tres mostrando mayor 

similitud entre sí), este de Oaxaca (prasinus), El Salvador (stenorhabdus) y Volcán San Miguel 

(vo

imilitud con la cuarta población, los Andes del oeste de Perú y sur de Ecuador 

(cyanolaemus).  

lcanius) (éstas últimas tres muestrando mayor similitud entre sí).  

El segundo gran grupo forma básicamente dos subgrupos; el primero incluye la poblaciones 

de Costa Rica (maxillaris), oeste de Panamá (caerulegularis), Darién (cognatus), y los Andes del 

este de Perú-Bolivia (atrogularis), y donde las dos primeras muestran mayor similitud entre y se 

separan del Darién y éstas a su vez se separan de atrogularis. El otro subgrupo forma dos 

conjuntos de poblaciones; uno incluye la Sierra de Perijá, los Andes del norte de Ecuador (ambas 

albivitta y mostrando mayor similitud entre sí), la Sierra de Mérida y los Andes del este de 

Colombia (también albivitta y mostrando mayor similitud entre sí que con las dos primeras 

poblaciones). El otro conjunto incluye cuatro poblaciones: los Andes del oeste de Colombia 

(phaeolaemus), los Andes centrales de Colombia (griseigularis), las cuales muestran mayor 

similitud entre sí, que con la tercera población incluida, Santa Marta (lautus), y éstas a su vez 

guardan menor s

 
Figura 10. Análisis de agrupamiento del complejo Aulacorhynchus prasinus, con base en los 
caracteres “
maxila”. 

color de garganta”, “patrón de pico”, “color de superciliar” y “color de la banda de la 
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Discus

formación valiosa respecto al estatus taxonómico de las 

diferen

e 

Guerre

ión 

Por separado, nuestros análisis de la variación geográfica con base en caracteres 

morfométricos y morfológicos, no muestran una clara separación de las poblaciones del 

complejo, ya que mientras algunas de las variables muestran congruencia entre poblaciones que 

se han sugerido en trabajos previos (Navarro et al. 2001) sean reconocidas como una especie 

única, con otras variables estas congruencias no ocurren. Sin embargo ambos tipos de variables 

cuando se complementan arrojan in

tes poblaciones del complejo. 

Así pues en primera instancia las variables morfométricas no muestran una tendencia 

clara en cuanto al aumento o disminución de tamaño en los individuos de las diferentes 

poblaciones, de tal forma que algunas de ellas, geográficamente distantes, son muy similares en 

tamaño, por lo que se unen en el análisis de agrupamiento, mientras que algunas otras que se 

esperaría se unieran por su cercanía geográfica se muestran separadas. Un ejemplo de lo anterior 

son las poblaciones de Guerrero y Sur de Oaxaca (ambas consideradas como subespecie wagleri), 

las cuales merísticamente no muestran similitud entre sí, sino con la población del norte de 

Centroamérica (virescens) y con la de Sierra Madre Oriental (prasinus) respectivamente; sin 

embargo, el análisis de agrupamiento por caracteres de coloración muestra que las poblaciones d

ro y sur de Oaxaca sí son similares en este aspecto y se observan juntas en este análisis.  

Un aspecto importante de los análisis morfométricos es que existe una separación más o 

menos clara de las poblaciones mesoamericanas y sudamericanas. Lo anterior es más obvio en el 

análisis de caracteres merísticos en donde todas las poblaciones sudamericanas están incluidas en 

un grupo, independientemente de que en el mismo se incluyan tres poblaciones mexicanas; 

mientras que en el análisis de caracteres de coloración casi todas las formas sudamericanas, 

excepto los Andes del este de Perú-Bolivia (atrogularis) son incluidas en único grupo, que 
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muestra más similitud con las poblaciones de Costa Rica (maxillaris), oeste de Panamá 

(caeruleogularis) y Darién (cognatus) que con las poblaciones del norte de Centroamérica y las 

de Méx

blaciones constituyen 

una ún

ico, mientras que en el análisis merístico sucede lo contrario.  

Algo también importante de resaltar, es la clara separación de las poblaciones de Costa 

Rica, oeste de Panamá y Darién del resto de las poblaciones mesoamericanas y sudamericanas. 

La mayor similitud de estas tres poblaciones se debe a que presentan, en proporciones diferentes 

de las muestras analizadas, el color verde, violeta o azul de la línea supercilar y un color similar 

de garganta (azul violeta). Sin embargo, la población cognatus del Darién tiene como estado de 

carácter fijo y exclusivo el patrón de pico tipo “E” lo que ha llevado a considerarla como una 

especie separada (A. cognatus, Navarro et al. 2001), mientras que las formas A. p. 

caerulerogularis de la región de Chiriquí y Veraguas en el oeste de Panamá y A. p. maxillaris de 

las montañas de Talamanca y de la Cordillera Volcánica de Costa Rica (Peters 1948; Haffer 

1974), presentan como estado de caracter fijo el patrón de pico D (en lo que difieren con 

cognatus del Darién) y se agrupan como una unidad, ya que no difieren en ninguna variable 

merística ni caracter de coloración, por lo que se ha sugerido que ambas po

ica especie: A. caeruleogularis (Navarro et al. 2001, Gilbert 2002). 

La separación de las restantes poblaciones mesoamericanas es más compleja con base en 

los datos merísticos, sin embargo, se forma un grupo en el que guardan mayor similitud las 

poblaciones de Sierra Madre Oriental, el este de Oaxaca y del Volcán San Miguel. Mientras que 

mediante el análisis morfológico las poblaciones mexicanas y del norte de Centroamérica se 

agrupan al presentar fijo el carácter “garganta color blanco” y forman un subgrupo que incluye 

las poblaciones de la vertiente del este de México, es decir la Sierra Madre Oriental y este de 

Oaxaca (prasinus), así como las del norte de Centroamérica (virescens), Chiapas (chiapensis), El 

Salvador (stenorhabdus) y Volcán San Miguel (volcanius). Entre las poblaciones de este 
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subgrupo, en general no hay diferencias en las variables merísticas analizadas y presentan fijo el 

patrón de pico “B” y en la casi totalidad de las muestras ocurre el color amarillo en la banda de la 

maxila y el color azul en la línea superciliar, por lo cual, se ha sugerido que todas estas 

poblaci

atrón de pico “A”, lo que llevado sugerir que son otra especie, 

A. wag

uales, aunque no es común, se 

present

ones son una especie única, A. prasinus (Navarro et al. 2001).  

En cambio, las poblaciones de Guerrero y Sur de Oaxaca (wagleri) del oeste mexicano 

difieren de las del grupo anterior en la mayor amplitud de la banda de la maxila, en el color 

amarillo ocre de la banda de la maxila, la menor profundidad del pico, la línea superciliar de 

color verde y por presentar fijo el p

leri (Navarro et al. 2001).  

Otro aspecto importante de los análisis morfométricos es que Los Tuxtlas aparece como 

un grupo totalmente a parte de las poblaciones del este de México y norte de Centroamérica, lo 

cual se debe a que si bien esta población no muestra diferencias significativas en las variables 

merísticas (excepto con la población de Chiapas en la cuerda alar) y morfológicas con la 

poblaciones mencionadas, también es la única que presenta fijo el carácter “garganta 

amarillenta”. El estatus taxonómico de esta forma no ha sido tratado en ningún trabajo previo, a 

excepción de Winker (2000), quien la considera como una subespecie, que según él, muestra 

afinidades no con A. p. prasinus, la subespecie más cercana, sino con las poblaciones más 

sureñas del norte de Centroamérica (A. p. virescens), en las c

a el caracter garganta y auriculares de color amarillento.  

Otra observación importante de hacer notar es respecto a la población de Chiapas 

(chiapensis), la cual no muestra diferencias en caracteres de coloración con respecto a las 

poblaciones del este de México y del norte de la región de Centroamérica, pero merísticamente 

aparece como un grupo separado de éstas mismas poblaciones, ya que si bien los ejemplares 

machos de chiapensis no difieren en tamaño con los de las poblaciones de la Sierra Madre 
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Oriental, este de Oaxaca (ambas prasinus), y norte de Centroamérica (virescens), sí son más 

grandes en varios caracteres que los de las poblaciones de El Salvador (stenorhabdus) y Volcán 

San Miguel (volcanius). El análisis de agrupamiento merístico muestra una diferenciación de la 

población chiapensis no observada en estudios previos, en donde su estatus taxonómico es 

incierto, ya que si bien es una forma reconocida por Peters (1948), en su estudio, Haffer (1974), 

ni siquiera la menciona y considera que la población de Chiapas pertenece a la forma 

stenorhabdus¸ mientras que Winker (2000), la incluyen dentro de la subespecie A. p. virescens 

junto c

Andes 

on stenorhabdus y Navarro et al. (2001) la incluyen dentro de la especie A. prasinus.  

Por otra parte, todas las poblaciones sudamericanas forman un grupo, y casi todas ellas se 

caracterizan por presentan el color azul como estado de caracter fijo para la línea superciliar, 

excepto la población de los Andes del este de Perú (atrogularis) cuya muestra presenta diferentes 

proporciones de individuos con superciliar azul o verde, lo cual en el análisis de agrupamiento la 

une a niveles bajos de similitud al grupo de poblaciones del sur de Centroamérica, sin embargo, 

atrogularis también es la única población que presenta como carácter fijo el patrón de pico K y la 

garganta de color negro. Los caracteres morfológicos también muestran un subgrupo que incluye 

las poblaciones de los Andes Centrales y del oeste de Colombia, así como la de Santa Marta 

(lautus), al cual se une la población de los Andes del oeste de Perú. Mientras que en el otro 

subgrupo se unen por una parte la población de la Sierra de Mérida en Venezuela y la de los 

del este de Colombia y por otra la de Sierra de Perijá con los Andes del norte de Ecuador.  

El patrón del pico y color de la garganta nuevamente son la diferencia entre las 

poblaciones sudamericanas. De esta manera, el patrón de pico H y la garganta de color gris son 

diagnósticos para la población A. p. lautus de Santa Marta, la cual se ha sugerido debe ser 

considerada una especie separada, A. lautus (Navarro et al. 2001). El patrón G está fijo en la 

población de los Andes centrales (griseigularis) y en la de los Andes del oeste de Colombia 
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(phaeolaemus), pero griseigularis presenta fijo el estado gris como color de la garganta, mientras 

que en phaeolaemus la garganta es azul claro. Una menor similitud guardan las poblaciones 

mencionadas con la del oeste de los Andes de Perú (cyaenolaemus), la cual presenta fijo el patrón 

de 

Navarro et al. 2001) muestran 

var

cies dentro del complejo 

Aulacorhynchus prasinus, y lo cual se discutirá en el siguiente capítulo. 

pico J y el color azul grisáceo en la garganta.  

Por otro lado las poblaciónes de la Sierra de Mérida en Venezuela, la de Sierra de Perijá, la de 

los Andes del este de Colombia y los Andes del norte de Ecuador son reconocidas como A. p. 

albivitta (Haffer 1974), y se agrupan como una unidad separada de las poblaciones 

sudamericanas de los Andes centrales y del oeste de Colombia. Navarro et al. (2001) sugirió que 

la variación entre las formas griseigularis, phaeolaemus y albivitta es clinal, por lo que a estas 

tres formas las consideró una única especie, A. albivitta, mientras que también consideró que 

cyanolaemus, atrogularis y dimidiatus (una forma más pequeña que atrogularis con la cual se 

considera conespecífica; Haffer 1974, O´Neill y Gardner 1974, 

iación clinal y constituyen otra especie única, A. atrogularis.  

La informació obtenida en este capítulo permite aproximarnos al entendimiento de las 

relaciones con base en similitudes y diferencias morfométricas entre las poblaciones del 

complejo, sin embargo el estatus taxonómico de las mismas debe ser propuesto con base también 

en las caracteres moleculares obtenidos en el primer capítulo de este trabajo, lo que consideramos 

arrojará una mayor certeza de dichas relaciones y de los límites de espe
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CAPÍTULO 3 
 

DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES FINALES. 
 

Estudios previos de Haffer (1974) y Navarro et al. (2001) han mostrado la variación morfológica 

en el complejo A. prasinus, sin embargo, sólo los últimos autores han realizado un análisis 

morfométrico enfocado a aclarar el estatus taxonómico de las formas incluidas en el mismo, 

sugiriendo reconocer cuatro especies para Mesoamérica y tres para Sudamérica. 

Sin embargo, con base con base en el análisis de caracteres moleculares y la filogenia 

obtenida en el capitulo 1 para el complejo, y la información morfométrica y de patrones de 

coloración de las diferentes subespecies analizados en el capítulo 2 (Figura 11), lo cual se 

complementa, es posible reconocer de una manera más clara la separación de varios de los 

patrones morfológicos y con ello comprender los límites de especies dentro del complejo A. 

prasinus, varios de los cuales concuerdan con límites basados sobre evidencia morfológica y 

genética de otras especies de aves con patrones de distribución similar al de A. prasinus (e.g. 

García-Moreno et al. 2004; Solórzano et al. 2004).  

Así pues, con base en la evidencia molecular este complejo resultó monofilético y en primera 

instancia es clara una separación de las poblaciones mesoamericanas y sudamericanas. También 

es claro con la evidencia molecular que las poblaciones del Darién (cognatus), oeste de Panamá 

(caeruleogularis) y Costa Rica (maxillaris) tienen una mayor relación filogenética con las 

poblaciones mesoaméricanas que con las sudamericanas. Sin embargo, el análisis morfológico 

muestra que el carácter banda de la maxila de color “blanco” y el color “azul violeta” de la 
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garganta de estas poblaciones es más similar al de las poblaciones sudamericanas, ya que estos 

caracteres no se presentan en las poblaciones del norte de Centroamérica ni de México (Figura 

11), como ha sugerido Haffer (1967), quien indica que la avifauna del Darién se deriva de los 

Andes (e.g. Caliphlox mitchellii).  

Eberhard y Bermingham (2004, 2005) han sugerido una división entre los linajes del 

Choco de Sudamérica y los de Centroamérica, así como eventos finales vicariantes que llevaron a 

una diversificación de taxas en el área de endemismo de la cuenca superior del Amazonas y de 

las poblaciones de Centroamérica. El patrón de separación observado con base en los caracteres 

moleculares en la región del Darién, junto con distancias genéticas que muestran una acentuada 

diferenciación entre las poblaciones mesoamericanas y sudamericanas del complejo A. prasinus, 

se ajusta a lo observado por Eberhard y Bermingham, aunque las relaciones de ambos grupos 

podrían ser diferentes si muestras del noreste de los Andes (phaeolaemus) o de la Sierra de Santa 

Marta de Colombia (lautus) se hubieran incluido en los análisis moleculares.  

Esta vieja divergencia parece entonces haber sido seguida en Sudamérica por una 

expansión posterior de poblaciones hacia el sur a través de los Andes. Los bajos niveles de 

diferenciación genética observados entre las poblaciones de A. prasinus en Ecuador, Perú y 

Bolivia sugieren que los eventos que han causado su divergencia son más recientes, los cuales 

parecen concordar con fluctuaciones climáticas del Pleistoceno, aunque la evidencia directa es 

limitada (e.g. Eberhard y Bermingham 2004, 2005). No obstante, otros estudios indican factores 

adicionales importantes en la diversificación de la avifauna neotropical como son el surgimiento 

de los Andes (Kattan et al. 2004), ríos que actúan como barreras (García-Moreno y Fjeldså 2000, 

Franke et al. 2005), o incluso la linearidad de los Andes, lo cual resulta en distribuciones 

geográficas alargadas de taxones que reduce el contacto potencial y flujo de formas parapátricas 

(Graves 1982, Remsen 1984). 
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Las relaciones entre los linajes mesoamericanos y sudamericanos sugieren que ancestros 

de A. prasinus han estado presentes en el sur de Centroamérica por un largo tiempo, mientras que 

los internodos y las longitudes cortas de las ramas terminales de las poblaciones del norte de 

Centroamérica y de México sugieren que la diversificación en el área fue relativamente rápida y 

más reciente que en el sur. Es decir una población ancestral puede haberse dividido por eventos 

vicariantes vía fragmentación de los bosques mesófilos debido a cambios climáticos. 

Mecanismos vicariantes similares han sido sugeridos en estudios de otros taxa de hábitat 

restringido incluyendo anfibios (Campbell 1999), mamíferos (Sullivan et al. 1997, 2000; León-

Paniagua et al. 2007), aves (García-Moreno et al. 2004, 2006) y escarabajos (Liehberr 1991; 

Marshall y Liehberr 2000). No obstante, la dispersión no puede ser descartada como una 

explicación alternativa para este patrón geográfico 

La distribución de las diferentes poblaciones, tanto en Mesoamérica como en Sudamérica, 

concuerda con claros rompimientos geográficos, los cuales han aislado y originado diferenciación 

genética entre ellas (ver capítulo 1). Este aislamiento se refleja en una distribución en el que 

caracteres de coloración, más obvios en la garganta, se alternan de manera similar al patrón de 

“salto de rana” propuesto por Remsen (1984), el cual se ha sugerido, se debe a una presión de 

selección similar en áreas ampliamente separadas que resultan en expresiones similares de 

caracteres (Remsen 1984, Fjeldså y Krabbe 1990, García-Moreno y Fjeldså 2000), lo cual puede 

involucrar diferencias evolutivas relacionadas a reconocimiento individual y de especies 

(Cracraft 1983, Johnson 2002). De esta manera y de acuerdo con la filogenia puede suponerse un 

ancestro de A. prasinus en los Andes del norte de Sudamérica, aunque es incierto si el color de la 

garganta fue azul o blanco, y cuyas poblaciones al diversificarse y aislarse alternan entre estos 

colores, excepto la población de Los Tuxtlas cuya garganta es amarilla y la del este de los Andes 

de Perú en la cual es negra (Figura 11).  
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Así pues y a través de este estudio el estatus taxonómico de varias formas dentro del 

complejo A. prasinus no está en duda, ya que bajo términos del concepto filogenético de especie 

(Wiley 1981, Cracraft 1983) y del concepto evolutivo de especie (Simpson 1961, en Valencia 

1999), cada una de ellas es diagnosticable por la fijación de algún caracter (Concepto filogenético 

de especie) y por el aislamiento geográfico que conlleva a trayectorias evolutivas independientes 

con fijación de estados de carácter (Concepto evolutivo de especie). La gran mayoría de los 

clados en la filogenia pueden ser identificados por atributos morfológicos diagnosticables 

incluyendo tamaño y diferentes patrones de colores del pico y de la garganta (cognatus, 

caeruleogularis, wagleri, prasinus, albivitta, cyanolaemus y atrogularis). Estos caracteres 

pueden ser importantes en el comportamiento social y reproductivo dentro de los Ramphastidae 

(Haffer 1974; Skutch 1967) y por lo tanto pueden facilitar el aislamiento reproductivo en casos 

donde las poblaciones tuvieran contacto. Por lo tanto las poblaciones con estos caracteres fijos 

pueden también representar especies biológicas (Mayr 2000).  

Asi pues la población cognatus se caracteriza por presentar en general un tamaño más 

pequeño que las poblaciones mesoamericanas vecinas, así como fijo el patrón de pico tipo “E”., 

así como una gran diferenciación genética. Lo anterior es debido a que se encuentra aislada por 

grandes extensiones de tierras bajas (Porter 1973; Robbins et al. 1985), de las poblaciones de las 

montañas cercanas de Tabasara en el oeste de Panamá y de las tierras altas del noroeste de 

Colombia (las cuales incluso tienen diferentes historias geológicas; Bartlett y Barghoorn 1973), 

lo que ha influido en su acentuada divergencia con respecto a las otras poblaciones 

mesoamericanas y de Sudamérica. Sugerimos entonces que esta población sea reconocida como 

A. cognatus, una especie endémica de la región del Darién y regiones adyacentes de Colombia 

(Robbins et al. 1985, Hilty y Brown 1986). 
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Por otro lado, las formas reconocidas como A. p. caeruleogularis de la región de Chiriquí 

y Veraguas en el oeste de Panamá y A. p. maxillaris de las montañas de Talamanca y de la 

Cordillera Volcánica en Costa Rica (Peters 1948; Haffer 1974) no difieren genéticamente, y en 

cuanto a morfometría, ambas presentan fijo el color azul violeta en la garganta y el patrón de pico 

D (en lo que difieren con cognatus del Darién). A. p. caeruleogularis y A. p. maxillaris realmente 

se distribuyen en una misma cordillera volcánica, y al parecer, el Lago de Nicaragua es 

responsable en el rompimiento geográfico que separa ambas poblaciones de las del norte de 

Centroamérica y México, como ha sido sugerido en otros organismos (Halffter 2003, Solórzano 

et al. 2004) con un patrón de distribución similar al del complejo A. prasinus, mientras que las 

tierras bajas existentes entre la Cordillera de Talamanca y la serranía de Tabasara en el oeste de 

Panamá impiden el flujo génico con A. p cognatus del Darién. Así pues, y de acuerdo con el 

nombre taxonómico más viejo A. caeruleogularis debe ser reconocida como especie y debe 

incluir las formas maxillaris y caeruleogularis de Peters (1948). 

Debido a que en general entre las poblaciones del norte de Centroamérica (virescens), El 

Salvador (stenorhabdus), Chiapas (chiapensis), Volcán San Miguel (volcanius), Sierra Madre 

Oriental, este de Oaxaca (ambas prasinus) (Peters 1948) y warneri (Winker 2000), no hay 

diferencias significativas en las variables merísticas analizadas, y se caracterizan además por 

presentar fijo el patrón de pico “B”, así como la banda de la maxila de color amarillo y línea 

superciliar de color azul (Figura 11), y de acuerdo al nombre taxonómico más viejo sugerimos 

que estas poblaciones sean reconocidas como una única especie, Aulacorhynchus prasinus. 

Es importante destacar que si bien la forma chiapensis no muestra diferencias en patrones 

de pico y color con las restantes poblaciones que aquí consideramos constituyen la especie A. 

prasinus (Figura 11), sí muestra en cambio diferencias en tamaño, principalmente con las 

poblaciones de El Salvador (stenohrabdus) (aunque Haffer 1974, las ha considerado a ambas 
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como pertenecientes a esta última forma) y con A. p. volcanius del volcán San Miguel, así como 

también muestra una diferenciación genética promedio de 0.9% con respecto a las otras 

poblaciones consideradas dentro de A. prasinus.  

Esta diferenciación genética se debe a que las poblaciones de chiapensis de México y 

Guatemala se localizan en la sección más norteña de las Montañas volcánicas de Centroamérica 

(Ferrusquía 1998), y ambas regiones son consideradas con base en flora y fauna una misma 

región biogeográfica (Breedlove 1973, Howell y Webb 1995) aislada de la poblaciones del Norte 

de Centroamérica por el Valle del Río Motagua en Guatemala, mientras que el Istmo de 

Tehuantepec es una barrera que la aísla de las poblaciones de la Sierra Madre Oriental (Morrone 

2001). Un patrón similar de diferenciación genética y morfológica se observó en el complejo 

Chlorospingus (García-Moreno et al. 2004), por lo que consideramos, que si bien esta forma 

debe ser incluida por ahora dentro de la especie A. prasinus, un estudio con otros marcadores 

moleculares, puede arrojar más luz sobre el estatus taxonómico de la población chiapensis. 

La población A. p. warneri de los Tuxtlas también es incluida dentro de A. prasinus, sin 

embargo presenta una diferencia genética de 0.7 % y es la única población que tiene como 

carácter fijo “garganta y auriculares de color amarillento” (Figura 11). La región montañosa de 

los Tuxtlas surgió en el Oligoceno (Halffter 2003), pero su actividad volcánica más significante 

ocurrió en el Plio-Pleistoceno (Martin-del Pozzo 1997). Los Tuxtlas siempre ha estado aislado de 

otras regiones montañosas adyacentes, razón por la que en varios taxa se ha documentado un alto 

nivel de endemismo (González-Soriano et al. 1997), entre ellos varias especies de aves (Peterson 

1993; Schaldach y Escalante-Pliego 1997; Winker 1997). En particular se ha observado una 

marcada diferenciación morfológica y genética en dos taxa endémicos restringidos a bosques de 

niebla con un patrón de distribución similar al de A. prasinus en los Tuxtlas: Buarremon 

brunneinucha apertus (Peterson et al. 1992) y Chlorospingus ophthalmicus wetmorei (García-
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Moreno et al. 2004), por lo que bajo un concepto filogenético de especie y dado el caracter 

diagnóstico único de garganta amarillenta, además del endemismo de A. p. warneri, esta 

población debería ser considerada como una especie separada de A. prasinus, sin embargo 

también son necesarios más estudios con otros marcadores moleculares para probar esta idea. 

Otra especie que debe ser reconocida es Aulacorhynchus wagleri, endémica del suroeste 

de México (Guerrero y sur de Oaxaca), la cual se caracteriza por presentar de manera obvia la 

banda de la maxila de color amarillo ocre, la línea superciliar de color azul y el patrón de pico 

“A” (Figura 11), y que la distingue de Aulacorhynchus prasinus. 

Los límites de especies para las poblaciones sudamericanas son más complejos dado que no 

contamos con muestras de tejidos de todas las poblaciones. Sin embargo, con base en los 

caracteres morfológicos A. lautus debe ser reconocida como una especie endémica de las 

montañas aisladas de Santa Marta, Colombia.  

Por otra parte y de acuerdo a los caracteres morfológicos, A. p. phaeolaemus de los Andes del 

oeste y A. p. griseigularis de los Andes Centrales de Colombia presentan el mismo patrón de 

pico, pero se diferencian en el color de la garganta lo cual se ha considerado una variación clinal 

y la filogenia corrobora en parte lo anterior, ya que no se contó con muestras de A. p. 

griseigularis; así que hasta nuevos análisis moleculares y de acuerdo al nombre más viejo 

disponible, A. phaeolaemus (incluyendo la forma griseigularis y phaeolaemus; Peters 1948) 

debiera ser reconocida como especie.  

Es importante hacer notar que la filogenia indica que A. p. griseigularis y A. p. albivitta son 

unidades separadas, lo cual es contrario a lo sugerido por Navarro et al. (2001) respecto a que 

estas formas junto con A. p. phaeolaemus muestran variación clinal y que todas ellas debieran ser 

incluidas en una única especie: A. albivitta. La filogenia también muestra que A. p. albivitta es 

una forma parafilética ya que la población del norte de los Andes de Ecuador se agrupa con las 
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poblaciones de los Andes de Perú y no con las de los Andes del este de Colombia, la Sierra de 

Perijá de Colombia-Venezuela y de la Sierra de Mérida en Venezuela, como se hubiera esperado, 

por lo que sólo estas tres últimas poblaciones, y de acuerdo a la localidad tipo, deben ser 

reconocidas como la especie Aulacorhynchus albivitta en la que el caracter “blanco puro” de la 

garganta (Haffer 1974) es predominante. 

Por otra parte las relaciones de las poblaciones de los Andes de Perú y Bolivia no están 

claramente definidas e incluyen las poblaciones de A. p. atrogularis del este de Perú y noroeste 

de Bolivia caracterizada por la garganta negra, las poblaciones de A. p. cyanolaemus del noroeste 

de Perú de garganta azul violeta y las poblaciones A. p. albivitta del noreste de Ecuador de 

garganta blanca con borde gris. Si bien existen diferencias morfológicas marcadas entre estas 

poblaciones, los bajos niveles de diferenciación genética entre ellas apenas permiten una 

percepción de algún estructuramiento geográfico, sugiriendo que en el sur de los Andes (Ecuador, 

Perú) la especiación ha sido más reciente que en el norte Colombia-Venezuela, como lo ha 

sugerido Eberhard y Bermingham (2005) para los generos Pteroglossus y Pionopsitta. Sin 

embargo, nuestros resultados también sugieren que puede existir intergradación de rasgos 

morfológicos entre estas formas del complejo A. prasinus (Haffer 1974), lo que puede reflejar 

flujo de genes o conexión reciente entre ellas, aunque son necesarios estudios con otros 

marcadores moleculares para corroborar o descartar estas ideas.  

Así pues y de acuerdo al nombre más viejo aprovechable se sugiere que Aulacorhynchus 

atrogularis debe ser reconocida como otra especie que se distribuye en los Andes del noreste de 

Ecuador, Perú y noroeste de Bolivia y que debe incluir la forma dimidiatus de Peters (1948), y 

hasta realizar estudios, también debe incluir la forma cyaenolaemus del sur de Ecuador y noroeste 

de Perú, así como la población del noreste de Ecuador y que de acuerdo a Haffer (1974) debe ser 

A. p. albivitta. Cabe mencionar que bajo el concepto filogenético y evolutivo de especie, las tres 
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últimas formas mencionadas presentan caracteres diagnosticos únicos (Figura 11), por lo que 

pudieran ser reconocidas como especies diferentes, e incluso la forma del noreste de Ecuador se 

hallaría sin nombre asignado, ya que la especie que aquí es considerada Aulacorhynchus albivitta 

incluiría sólo las poblaciones de los Andes del este de Colombia, La Sierra de Perija y la Sierra 

de Mérida en Venezuela. Finalmente, las especies que sugerimos reconocer, así como su 

distribución geográfica puede observarse en la figura 12. 
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Figura 11. Relaciones filogenéticas con base en caracteres moleculares (ver capítulo 1) y patrones morfológicos de varias formas 
dentro del complejo A. prasinus.  
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Figura 12. Áreas de distribución de especies dentro del complejo A. prasinus que con base en 
la evidencia genética y morfológica se proponen reconocer en México, Centro y Sudamérica. 
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APÉNDICE 1 
Cuadro 1. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable ancho de la banda maxilar. Entre paréntesis el valor promedio seguido por  
el número de casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 
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Cuadro 2. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable profundidad de pico. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el 
número de casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 
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<.025 <.10 <.01 <.10 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 <.05 <.025 >.10 

NAE (22.67; 4) <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
WPS (24.62; 7) <.025 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.025 <.025 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 >.10
EPS (24.78; 2) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10
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Cuadro 5. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable amplitud de pico. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el número 
de casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 

   GR (22.24; 10) GR SO SMO 
 

EO TX CH SAL 
 

NCA
 

 VS CR WP
 

DAR
 

SM       
11) .10        

15) .10 .10                  
                 

10 .10 .10                
.10 .10 .10               

                 
  .10             

     .10 .10            
            

   10 .10          
             

         .10        
           
     .10      

                
               

                 
                 
                 

       
       

.10                  

.10 .10                 
10 .10 .10                

.10 .10 .10 .10               
               

 .10             
            

                
  .10          

         
             
        
           

                 
             

            
             

                 

CAC
 

WAC
 

PMC
 

EAC
 

NAE
 

WPS
 SO (22.98; >  

SMO (24.51; 
 

>  >  
EO (23.03; 4) >.10 >.10 >.10 
TX (20.15; 2) >.10 <.  <  >  
CH (22.23; 29) >.10 >.10 >  <  <  
SAL (20.69; 3) <.05 <.025 <.05 >.10 >.10 <.05 
NCA (21.47;14) >.10 <.005 <.10 <.10 >.10 >.10 >  
VS (21.24; 7) <.05 <.01 <.05 >.10 >.10 <.025 >  >  
CR (22.49; 10) >.10 >.10 >.10 <.10 <.10 >.10 <.025 >.10 <.025 
WP (22.01; 6) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.  >  
DAR (22.31; 4) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 <.10 >.10 >.10 >.10 
SM (24.09; 6) <.025 <.025 <.01 >.10 <.10 <.005 <.05 <.001 >.005 <.005 <.005 >  
CAC (23.69; 5) <.10 <.10 <.10 >.10 <.10 <.025 >.10 <.005 <.01 <.05 <.05 >.10 >.10 
WAC (23.08; 6) >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.05 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 >  
PMC (22.88; 3) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 <.05 <.05 >.10 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 
EAC (22.54; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 <.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10
NAE (21.72; 4) <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
WPS (22.24; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.005 <.05 >10 >.10 >.10 >.10
EPS (23.22; 2) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
 
Cuadro 6. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable longitud de pico. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el número 
de casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 

   GR (68.12; 10) GR SO SMO 
 

EO TX CH SAL 
 

NCA
 

 VS CR WP
 

DAR
 

SM CAC
 

WAC
 

PMC
 

EAC
 

NAE
 

WPS
 SO (74.42; 11) <.025 

SMO (74.54; 15) <.01 >  
EO (77.45; 4) <.01 >  >  
TX (74.47; 2) >.10 >.  >  >  
CH (72.85; 29) <.025 >  >  >  >  
SAL (70.13; 3) >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 
NCA (66.65;14) >.10 <.01 <.005 

 
<.01 >.10 <.01 >  

VS (72.04; 7) <.05 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 <.10 
CR (58.65; 10) >.001 <.001 <.001 <.01 <.10 <.001 <.025

 
<.025 <.001

WP (58.65; 6) <.005 <.001 
 

<.005 <.025 <.10 <.001 <.05 <.10 <.025 >  
DAR (58.7; 4) <.01 <.01 >.10 <.05 >.10 <.005 <.10 <.025 >.10 >.10 >.10 
SM (68.37; 6) >.10 <.05 <.025 <.025 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10 <.025 <.05 <.025
CAC (62.54; 5) <.10 <.025 <.025 <.025 >.10 <.025 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 
WAC (66.44; 6) >.10 <.005 <.01 <.025 >.10 <.025 >.10 >.10 <.025 <.005 <.005 <.025 >.10 >.10 
PMC (64.76; 3) <.05 <.025 <.05 <.10 >.10 <.025 <.10 >.10 <.05 <.025 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10
EAC (62.89; 7) <.10 <.001 <.005 <.025 >.10 <.005 <.05 >.10 <.005 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10
NAE (57.81; 4) <.025 <.01 >.10 <.05 >.10 <.005 <.10 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.025 <.10 >.10
WPS (67.01; 7) >.10 <.005 <.025 <.025 >.10 <.01 <.10 >.10 <.025 <.005 <.005 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 <.025  
EPS (69.39; 2) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
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Cuadro 7. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable tarso. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el número de casos 
para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 

 GR (34.26; 10) GR SO SMO 
 

EO TX CH SAL 
 

NCA
 

 VS CR WP
 

         
11) .10        

15) .10 .10                  
                 

10 .10 .10                
.10 .10 .10               

               
    .10             
               

            
   10 .10          

             
        10        
           
               

                 
                

                 
               

                 

        
        
                  

                 
               

                  
               

     .10             
                   

          
   .10          

               
      .10        
          
           

               
              

               
               

                

DAR
 

SM CAC
 

WAC
 

PMC
 

EAC
 

NAE
 

WPS
 SO (34.24; >  

SMO (34.08; 
 

>  >  
EO (35.13; 4) >.10 >.10 >.10 
TX (32.80; 2) >.10 >.  >  >  
CH (34.04; 29) >.10 >.10 >  >  >  
SAL (33.97; 3) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
NCA (34.10;14) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >  
VS (32.37; 7) <.05 <.025 <.05 <.025 >.10 <.05 >.10 <.05 
CR (33.52; 10) >.10 <.10 <.01 <.01 >.10 <.05 >.10 >.10 <.05 
WP (33.16; 6) >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.  >  
DAR (34.00; 4) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
SM (35.27; 6) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.05 <.05 >
CAC (33.30; 5) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
WAC (34.72; 6) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10
PMC (34.69; 3) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
EAC (33.89; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
NAE (32.87; 4) >.10 >.10 <.005 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >.10
WPS (33.57; 7) >.10 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10
EPS (31.37; 2) <.10 <.10 <.10 >.10 >.10 <.05 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.10
 
Cuadro 8. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable cuerda alar. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el número de 
casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 

  GR (126.00; 10) GR SO SMO 
 

EO TX CH SAL 
 

NCA
 

 VS CR WP
 

DAR
 

SM CAC
 

WAC
 

PMC
 

EAC
 

NAE
 

WPS
 SO (126.63; 11) >.10 

SMO(129.6; 15)
 

>.10 <.10 
EO (125.5; 4) >.10 >.10 >.10 
TX (115.77; 2) <.10 <.10 <.10 >.10 
CH (127.89; 29) >.10 >.10 >.10 >.10 <.05 
SAL (127.66; 3) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
NCA (125.85; 14) >.10 >.10 <.10 >.10 <.10 >.10 >  
VS (121.71; 7) <.025 <.005 <.005 >.10 <.10 <.001 <.05 <.01
CR (122.2; 10) >.10 <.05 <.05 >.10 >.10 <.025 >.10 >.10 >.10 
WP (126.33; 6) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.025 >  
DAR (120.25; 4) <.01 <.01 <.01 >.10 >.10 <.005 <.10 <.01 >.10 >.10 <.025 
SM (130.83; 6) <.10 <.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 <.05 <.025 <.10 <.05 <  
CAC (126.80; 5) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 
WAC (129.50; 6) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 

 
<.10 >.10 <.025 >.10 >.10 

PMC (133.00; 3) <.025 <.025 >.10 <.10 >.10 <.05 <.10 <.025 <.05 <.025 <.05 <.10 >.10 >.10 >.10
EAC (127.71; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.10 >.10 <.05 <.10 >.10 >.10 >.10
NAE (130.50; 4) >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
WPS (132.57; 7) <.005 <.001 

 
>.10 >.10 <.10 <.025 >.10 <.001 <.005 <.10 >.10 <.025 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10

EPS (127.00; 2) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10
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Cuadro 9. Valores de probabilidad de la prueba Kolmogorov-Smirnov para la variable longitud de cola. Entre paréntesis el valor promedio seguido por el número 
de casos para cada OGU o población. Valores < .05 son significativamente diferentes (en negritas). 

   GR (115.25; 10) GR SO SMO 
 

EO TX CH SAL 
 

NCA
 

 VS CR WP
 

DAR
 

SM       
        

                 
                  

               
 .10               

               
     .10             

              
                
   .10 .10          

     .10 .10         
       .10        
        .10       
         .10      

                
                

              
               

                 

CAC
 

WAC
 

PMC
 

EAC
 

NAE
 

WPS
 SO (116.63; 11) >.10 

SMO (117.6; 15) >.10 >.10 
EO (110.25; 4) >.10 <.01 <.05
TX (105.85; 2) >.10 <.10 <.10 >.10 
CH (116.62; 29) >.10 >.10 >.10 <.10 <  
SAL (118.33; 3) >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 
NCA (113.68; 14) >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >  
VS (113.57; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 
CR (104.37; 10) <.025 <.001 <.001 >.10 >.10 <.001 <.025

 
<.01 <.05

WP (105.66; 6) <.025 <.001 
 

<.005 >.10 >.10 <.001 <.05 <.025 <  >  
DAR (99.02; 4) <.01 <.01 <.005 <.05 >.10 <.005 <.10 <.005 <.025 >  <  
SM (108.43; 6) <.10 <.001 <.01 >.10 <.10 <.025 <.05 <.10 <.10 >.10 <.05 <  
CAC (114.76; 5) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.05 <.05 <.025 >  
WAC (120.66; 6) 

 
>.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.05 <.025 <.05 >  

PMC (114.9; 3) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.05 <.10 >.10 >.10 >.10
EAC (116.94; 7) >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.005 <.025

 
<.10 >.10 >.10 >.10

NAE (115.25; 4) <.10 >.10 >.10 <.05 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.025 <.025 <.05 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10
WPS (118.28; 7) >.10 >.10 >.10 <.05 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.005 <.005 <.025 <.025 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
EPS (113.64; 2) >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 <.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10 >.10
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