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RESUMEN 

Arremon brunneinucha (Emberizidae) es un t axón con una distribución muy amplia en 

las r egiones m ontanas d el N eotrópico, que  va  d esde el s ur d e M éxico h asta P erú. Se 

sabe q ue es ta es pecie p resenta u na gran v ariación en  l os p atrones d e co loración d el 

plumaje y en a lgunos caracteres genéticos. S in e mbargo, ha y po cos estudios que 

analicen su variación morfológica. Por lo tanto, el objetivo de este estudio es analizar la 

variación m orfológica de l as poblaciones m esoamericanas d el c omplejo Arremon 

brunneinucha, con base en la hipótesis de variación genética y relacionarla con algunos 

aspectos eco lógicos y ge ográficos de su di stribución. Se trabajó co n e jemplares d e 

colecciones ornitológicas, se midieron varios caracteres morfológicos (CA, LC, LP, AP, 

PP, L T, D T y LUH) y s e a nalizaron a  t ravés de a nálisis m ultivaridos. A demás s e 

consideraron algunas ca racterísticas geográficas y  climáticas ( latitud, te mperatura y 

precipitación an ual) co n l as q ue f ueron co rrelacionados l os car acteres m erísticos. Se 

midieron 975 e jemplares. Los r esultados obt enidos s ugieren qu e l as po blaciones de  

Arremon brunneinucha y las de Arremon vi renticeps son s imilares morfológicamente, 

ya que no presentaron una separación clara en ninguno de los caracteres estudiados. Se 

encontraron l os s iguientes pa trones de  va riación m orfológica: l as a ves pe queñas s e 

encuentran e n s u di stribución m ás a l no rte, r epresentadas por  l as pobl aciones 

Mexicanas. S e p resenta una cl ina general a  au mentar d e t amaño d e n orte a s ur, co n 

individuos más grandes en el sureste de México. Posteriormente hay una reducción en 

tamaño h acia l a p arte m edia de  C entroamérica, con l os i ndividuos m ás pequeños en 

Nicaragua. D esde el  s ur d e C entroamérica s e p resenta u n n uevo au mento d e t amaño 

hacia S udamérica, s iguiendo l a t endencia general. La t endencia en  la v ariación 

geográfica q ue s e p resenta en  el co mplejo Arremon br unneinucha es apoyada p or s u 

variación genética y se mantiene probablemente gracias al efecto de la selección natural 

a través del ambiente (temperatura). 
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ABSTRACT 

Arremon br unneinucha is a t axon with a  ve ry wide distribution in  th e Neotropical 

montane regions, ranging from southern Mexico to Peru. It i s known that this species 

has a wide variation in plumage coloration patterns and in some genetic traits. However, 

there are few s tudies that analyze morphological variation. Therefore, the objective of  

this s tudy is t o an alyze t he morphological v ariation of M esoamerican populations 

Arremon brunneinucha complex, based on the hypothesis of genetic variation and relate 

some aspects of ecological and geographical distribution. We worked with specimens of 

ornithological collections, several morphological characters (CA, LC, LP, AP, PP, LT, 

DT y LUH) were measured and analyzed with multivariate analyses. In addition some 

geographic and cl imatic characteristics (latitude, temperature and annual precipitation) 

with w hich were co rrelated meristic characters were co nsidered. A total o f 975 

specimens were m easured. The r esults s uggest that popul ations of  Arremon 

brunneinucha and those of Arremon virenticeps are similar morphologically, since they 

did not show a clear separation in any of the characters studied. The following patterns 

of morphological va riation were f ound: s mall bi rds are at  t heir northernmost 

distribution, represented by t he Mexican populations. A general increase in s ize cline 

from north t o s outh, with la rger individuals in s outheastern Mexico is p resented. 

Thereafter there i s a  r eduction in size t owards the m iddle of  Central A merica, with 

younger individuals i n Nicaragua. A f urther i ncrease i n size occurs from s outhern 

Central A merica t o South A merica, following th e general tr end. The t rend in t he 

geographical variation that occurs in the Arremon brunneinucha complex is supported 

by genetic variation an d is probably maintained b y th e effect of n atural s election 

through the environment (temperature). 
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INTRODUCCIÓN  

La v ariedad d e ambientes q ue s e p ueden en contrar en  el  p laneta es  p roducto d e l a 

compleja h istoria g eológica y climática q ue h a te nido la  T ierra. D entro d e e stos 

ambientes existen variaciones que son consecuencia de fluctuaciones climáticas locales 

que, a unadas a l a t opografía de l t erreno, generan c ondiciones m uy particulares qu e 

influencian l as características d e l os o rganismos que  l os ha bitan ( James 1970). E stas 

características pueden observarse como diferencias morfológicas entre las poblaciones 

que componen a una especie; esto se denomina variación geográfica. Este fenómeno es 

consecuencia d el cam bio en  l as d istribuciones g enotípicas y f enotípicas d e l os 

individuos que habitan en distintos lugares en el tiempo y en el espacio (Gill 1973, Zink 

y Remsen 1986). 

La variación se reconoce como un e lemento fundamental del proceso evolutivo 

y s e ha r econocido pr incipalmente c omo de tipo interpoblacional (variación 

geográfica), que comprende las diferencias observables entre distintas poblaciones y del 

tipo intrapoblacional (variación no geográfica), que hace referencia a las diferencias no 

observadas entre los miembros de una misma población (Mayr 1963). 

Históricamente y en la actualidad, la morfología ha provisto valiosa información 

sobre la evolución y las relaciones filogenéticas de las especies (Lobo y Abdala 2001). 

Los n aturalistas d el s iglo X X d esarrollaron l a i dea d e q ue l as es pecies p ueden 

reconocerse fenéticamente con base en l a s imilitud total, la continuidad de la relación 

morfológica y de la distribución geográfica (García 1997). 

Sokal y R inkel (1963), s ugieren l a s iguiente perspectiva s obre l a v ariación 

geográfica: “La variación geográfica no se debe probablemente a la adaptación de unos 

cuantos c aracteres a  u na única v ariable a mbiental, s ino que  es, s in dud a, un p roceso 

multidimencional que  i mplica l a adaptación de  m uchos c aracteres a  un a va riedad de  

factores a mbientales i ndependientes c uyos gradientes y rangos s e s uperponen e n un 

gran complejo”. 

Los estudios e n aves o riginalmente f ueron de  t ipo m orfológico y l as pr imeras 

descripciones d e taxones se b asaron en  m aterial preservado. Las d iferencias d entro o  

entre l os t axa s e r econocían y de scribían c omo cuestiones de  grado ( color, t amaño y 

forma) o  p or l a p resencia o au sencia d e caracteres anatómicos ( Santos-Moreno y  

Hortelano 1997, Swanepoel y Genoways 1979). 

El e mpleo de  t écnicas como l as de  a nálisis de l A DN, ha n r evolucionado e l 

campo de  l os e studios d e va riación geográfica en l as av es, ya q ue s e p uede es tudiar 
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tanto a  ni vel pobl acional c omo a  n iveles s istemáticos in feriores ( Avise 1994). L a 

ventaja de l us o de  e ste tipo de  e studios r adica en que  l as va riantes en l os m odelos 

individuales pue den s er a nalizadas f ilogenéticamente, por  l o t anto, l os e studios d e 

variación genética, que documentan la geografía y permiten realizar inferencias en los 

procesos evolutivos, ha n s ido t emas c entrales e n l os análisis e volutivos de  l as 

poblaciones (Zink 1986).  

Los estudios de variación geográfica han revelado los mecanismos históricos y 

ecológicos, así como los patrones fenotípicos y de distribución de muchas especies de 

aves (Kirchmann et al. 2000), por lo que entender los patrones de variación geográfica 

es el primer paso para inferir los procesos evolutivos de sus poblaciones naturales (Zink 

y Remsen 1986). 

La importancia evolutiva de la variación geográfica ha sido tomada a partir de la 

suposición d e q ue l a s elección n atural co ntribuye au mentar el  grado al  q ue l as 

poblaciones s e adaptan ambientes l ocalmente di stintos, c onstituyendo u na r espuesta 

adaptativa de los organismos a esos ambientes (Zink 1986). A partir de que la evolución 

entre es pecies se obs erva c omo una  e xtensión de  l os e ventos a ni vel d e e specie, el  

fundamento de la mayor parte de la teoría evolutiva se basa en inferencias extraídas de 

la v ariación g eográfica o en  l a v erificación d e l as p redicciones h echas al  r especto 

(Simpson 1953, R ensch 1959 , S chaeffer y Hecht 1965, B ock 1970 ). La v ariación 

geográfica m antiene s u r ol cen tral en  el  t ema d e l a n aturaleza d e l as es pecies y l a 

especiación (Gould y Johnston 1979). 

Tradicionalmente, los estudios de variación geográfica han estado enfocados en 

la d escripción d e s ubespecies p ara d istinguir las d iferencias f enotípicas en tre l as 

poblaciones de una misma especie (Cracraft 1983, Zink y Remsen 1986). Para algunos 

ornitólogos, la categoría subespecífica representa estadios intermedios en el proceso de 

especiación (Vuilleumier 1980), implicando a la variación geográfica como una parte de 

este p roceso ( Mayr 1970), s in e mbargo, pa ra ot ros r epresentan e ntidades e volutivas 

independientes (especies, e.g., Zink y McKitrick 1995). 

Rojas-Soto ( 2003) de scribe a  la v ariación geográfica como u n ej ercicio 

cuantitativo que r equiere a nálisis univariados y  multivariados, c ada d escripción 

cuantitativa d e l os p atrones es paciales d e v ariación p roveen u na b ase p ara r ealizar 

inferencias s obre el o rigen d e l as d iferencias g eográficas y s u r econocimiento 

taxonómico. Generalmente es compresible que las diferencias geográficas deban reflejar 

la adaptación local, donde la variación se forma en referencia a los regimenes locales de 
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variación ambiental (Rojas-Soto 2003). Los dos supuestos de la mayoría de los estudios 

evolutivos d e v ariación g eográfica s on q ue l as d iferencias geográficas r epresentan 

adaptación local y que esa diferenciación geográfica puede representar un estado en el 

proceso de  e speciación ( Zink 1989) . S in e mbargo, l a e speciación no pue de s er 

considerada como una simple extensión de la variación geográfica (Cracraft 1983, Zink 

1989). La mayor frustración del trabajo multivariado surge de la dificultad de distinguir 

la v ariación genética de l a i nducción d irecta d el am biente cu ando s e r ealizan 

correlaciones que muestran la relación de la forma con el ambiente (Gould y Johnston 

1979). Algunos han intentado ignorar este problema argumentando que el fenotipo es la 

unidad de  s elección s in i mportar c ómo e s pr oducido; s in e mbargo, l a va riación 

fenotípica no necesariamente implica que la selección está actuando en absoluto, por lo 

que la variación genética debe ser medida más directamente (Gould y Johnston 1979). 
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OBJETIVOS 

Analizar l a v ariación m orfológica d e l as poblaciones m esoamericanas d el c omplejo 

Arremon brunneinucha, con base en la hipótesis filogenética y relacionarla con algunos 

aspectos geográficos y ecológicos de su distribución.  

 

Objetivos particulares 

  

• Analizar la  v ariación e n la  mo rfología externa de l as pobl aciones 

mesoamericanas de A. brunneinucha de acuerdo a la geografía. 

 

• Comparar la variación morfológica encontrada con la hipótesis filogenética, para 

determinar si existe algún patrón de concordancia entre ambas. 

 

• Analizar s i l a v ariación en contrada es tá r elacionada co n al gunos as pectos 

geográficos y ecológicos (latitud, longitud, rango de temperatura y precipitación 

anual) de la distribución de A. brunneinucha. 
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ANTECEDENTES 

El Atlapetes gorra castaña (Escalante et al. 1996) es una especie de ave Passeriforme de 

la familia Emberizidae. El género Buarremon incluía tradicionalmente tres especies: B. 

torquatus que s e d istribuye d el centro d e C osta R ica al n orte d e Argentina, B. 

brunneinucha que va del centro de México al sur de Perú y B. virenticeps, endémica al 

oeste y centro de  México (AOU 1998, Remsen et a l. 2006). Actualmente es te género 

desapareció y cambió s u nom bre a  Arremon, el  cu al i ncluye u n t otal d e 1 6 es pecies 

(Remsen et al. 2013). 

A. t orquatus y A. br unneinucha fueron o riginalmente d escritas en  el  género 

Embernagra, pero fueron ubicadas en Arremon (antes Buarremon, Banks et a l. 2008) 

por Bonaparte en 1850, quien, s in un r azonamiento claro, erigió el género incluyendo 

estos dos taxa y otras especies de Emberízidos. Arremon virenticeps fue descrita pocos 

años de spués t ambién p or Bonaparte ( 1855). Sin em bargo, l as r elaciones en tre es tos 

taxa no están bien definidas. Basados en similitudes morfológicas entre juveniles de A. 

torquatus y a dultos de  A. vi renticeps Paynter ( 1970) c onsideró e stos t axa 

conespecíficos, pero más tarde las separó como especies distintas (Paynter 1978), lo que 

ha sido la posición más común entre los sistemáticos. 

Arremon br unneinuncha (Emberizidae) es un  t axón c on una  di stribución m uy 

amplia en las regiones montanas del Neotrópico, que va desde el sur de México hasta 

Perú ( Chapman 1923) (Figura 2 ). Es un a ve c omún e n e l s otobosque de l bos que 

mesófilo de  m ontaña, e n una  a ltitud que  va  de  los 900 m  a  los 2,500 msnm. E s una  

especie robusta que  mide aproximadamente 19 c m de  longitud y pesa 45  g. El adulto 

tiene un característico patrón de coloración en l a cabeza: la corona y la nuca castañas 

bordeadas de amarillo; la cara es negra, con dos pequeñas manchas blancas a cada lado 

de la frente; la garganta es blanca; el resto de las partes dorsales del cuerpo son verde 

olivo os curas, c on l as a las a ún m ás os curas. E n el c entro de l pe cho ha y una m ancha 

blanca separada de la garganta por una banda negra. Los costados del pecho son grises y 

los flancos y el bajo vientre son verdes olivo (Figura 1). 
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Figura 1. Arremon brunneinucha (arriba) y Arremon virenticeps (abajo), modificada de 

Navarro-Sigüenza et al. (2013). 
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Figura 2. Distribución de Arremon brunneinucha (A) y Arremon virenticeps (B) (Nature 

Serve 2014). 

 

 Parkes (1954) e nfatizó l a i mpresionante i nconsistencia e n l a e volución de l 

plumaje en estas poblaciones, lo que conlleva a cambios impredecibles en los patrones 

de plumaje y coloración y a una escasa variación morfológica, por lo que la mayoría de 

los estudios se han enfocado a aspectos relacionados con su variación genética (Peterson 

et al. 1992, Cadena et al. 2007, Navarro-Sigüenza et al. 2008). En estos trabajos se ha 

visto có mo l a d ivergencia g enética en  l as p oblaciones d e M esoamérica es  ex trema, 

separándose va rios f ilogrupos que  a parentemente no t ienen ni ngún c arácter que  l os 

distinga (Navarro-Sigüenza et al. 2008).  

Peterson et a l. (1992) estudiaron l a d iferenciación genética en tre cuatro 

poblaciones m exicanas de Arremon brunneinucha y Chlorospingus flavopectus (antes 

ophthalmicus), us ando e lectroforesis de  a lozimas. E ncontraron una i nteresante 

variabilidad entre poblaciones y que hay poca variación genética en algunas poblaciones 

de l as i slas-hábitat m ás pequeñas. La di ferenciación no s e r elacionó c on l a di stancia 

geográfica entre poblaciones, y 1os efectos de tamaño de la isla-hábitat y de aislamiento 

sobre l a di ferenciación g enética f ueron i nciertos. S in e mbrago, e ncontraron que  l as 

(A) (B) 



 17 

poblaciones de l a S ierra de Los Tuxtlas, Veracruz, s e d iferenciaron m arcadamente en  

ambas especies. 

Así mis mo, h a s ido d iscutido e l r econocimiento d e lími tes d e es pecies en  A. 

brunneinucha, c on algunos a utores favoreciendo e l t ratamiento d e l a s ubespecie 

mexicana apertus como una especie separada (Navarro-Sigüenza y Peterson 2004). 

Posteriormente, C adena et a l. ( 2007), realizaron un a nálisis de  di ferenciación 

genética p oblacional en focado a r elaciones ev olutivas y filogeografía d e Buarremon 

(actualmente Arremon) en las áreas montanas de México hasta Argentina, por medio de 

técnicas m oleculares. D emostraron q ue Buarremon no e s m onofilético c on r especto a  

Arremon y Lysurus. La genealogia y diversidad nuc leotídica i ndicaron que  A. 

brunneinucha se or iginó e n M éxico y m ás t arde s e e xpandió a  S udamérica, donde  

siguió u na r uta d e colonización h acia el es te y o tra a  t ravés d el o este d el co ntinente. 

Encontraron que  a lgunas pobl aciones c olombianas de  A. br unneinucha tienen 

afinidades c on pobl aciones de  V enezuela y de  l a pe ndiente e ste de  l os A ndes de  

Ecuador y Perú, y con otras de la costa del Pacífico de Ecuador. 

Navarro-Sigüenza et a l. (2008) r ealizaron u n a nálisis f ilogeográfico de l 

complejo Arremon en Mesoamérica. Sus resultados demostraron que ex iste una fuerte 

diferenciación en tre l as p oblaciones co n una clara es tructura g eográfica. Encontraron 

que A. vi renticeps se l ocaliza co mo es pecie h ermana d e l as p oblaciones del o este d e 

México de ntro de l c omplejo A. br unneinucha en l a S ierra M adre d el S ur, 

específicamente en G uerrero, a  diferencia d e A. t orquatus del q ue s e s epara 

ampliamente, el cual no está unido al grupo y presenta sus caracteres similares debido a 

convergencia. 

Remsen et al. (2010) proponen una nueva clasificación de las especies de aves 

de Sudamérica (Banks et al. 2008) con base en los resultados encontrados por Cadena et 

al. 2007, de finiendo un  nue vo género ampliado Arremon el cu al i ncluye todas l as 

especies que se encontraban en Arremon además de Buarremon torquatus, Buarremon 

brunneinucha y Buarremon virenticeps. 

En 2011, F lores-Rodríguez et a l. reconstruyeron l a f ilogenia d el género 

Buarremon (actualmente Arremon) y s us p arientes cer canos a p artir d e á rboles 

genéticos individuales. Encontraron resultados muy variables dependiendo del método 

de reconstrucción utilizado, en algunos casos se apoyó la monofilia de Buarremon pero 

fue i ncongruente e n o tros. A sí m ismo, e ncontraron relaciones di ferentes entre 
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Buarremon, A rremon y  L ysurus, por  l o que  s ugieren que  s e m antengan de ntro de l 

género ampliado Arremon el cual presentó una clara monofilia. 

Recientemente N avarro-Sigüenza et a l. (2013) d escribieron una  nue va e specie 

de Arremon (Arremon kuehnerii) que se localiza en la Sierra Madre del Sur, en el centro 

de G uerrero, M éxico. E sta nue va e specie r esulta i ndistinguible e n s u f enotipo de  l as 

poblaciones adyacentes en el este de Oaxaca, pero es diferente en su ADN-mitocondrial 

y presenta u na relación f ilogenética c omo es pecie h ermana d e Arremon vi renticpes 

(endémica del centro de México), de la cual es muy distinta en genotipo y fenotipo. 

Con ba se e n e stos antecedentes y p or l a co mpleja variación q ue p resenta es ta 

especie, resulta importante realizar más estudios que ayuden a co mprender la variación 

morfológica de  Arremon br unneinucha, contribuyendo d e e sta f orma a l conocimiento 

de la historia evolutiva de la especie. 
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MÉTODOS 

 

Caracteres morfométricos 

Se visitaron diferentes colecciones ornitológicas e internacionales (ver Apéndice) para 

examinar y medir los ejemplares de A. brunneninucha y A. “virenticeps” separándolos 

por sexo (machos y hembras), considerando sólo individuos adultos para evitar fuentes 

de variación debidos a la edad. Se analizaron ocho caracteres merísticos: longitud (LP), 

ancho (AP) y pr ofundidad de  pi co (PP) (los 3 t omados de sde e l l ado a nterior de l 

nostrilo), longitud de la cuerda alar (CA) (con el ala plegada), longitud de la cola (LC), 

longitud (LT) y diámetro del ta rso (DT) y longitud de  la uña  del hálux (LUH). Estos 

tipos de  caracteres son l os que  se usan más comúnmente en estudios t axonómicos de  

aves ( Zink y R emsen, 1 986). Las m ediciones s e r ealizaron siguiendo l os c riterios de  

Baldwin et al. (1931). 

Los datos colectados de cada espécimen se compilaron en una tabla del programa 

Excel (Microsoft 2003) para su ordenamiento y posterior análisis; esta tabla contiene la 

siguiente in formación: número de  c atálogo, especie, museo, pa ís, estado, municipio, 

localidad, latitud, longitud, sexo y fecha de colecta. 

Para facilitar e l a nálisis d e v ariación g eográfica, se a gruparon los e jemplares 

considerando l as di ferentes l ocalidades de  colecta en un núm ero d eterminado de  

Unidades Geográficas Operativas (OGU’s). Se determinaron las localidades únicas y se 

colocaron en un m apa c on a yuda de l pr ograma A rcView 3.2 ( ESRI, 1998 ). La 

agrupación de puntos se realizó siguiendo el criterio de cercanía geográfica, analizando 

su unión con base en la topografía, relieve, regiones biogeográficas, fisiográficas y a los 

climas de la región. Se determinaron 336 localidades únicas (Figura 3) y se crearon 36 

OGU’s (Figura 4, Tabla 1). 
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Figura 3. Registros de colecta de de A. brunneinucha (gris), A. virenticeps (negro). 
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Figura 4. O GU’s de terminadas c on b ase en e l cr iterio d e c ercanía geográfica y l a 

topografía de la región. A. brunneinucha (gris) y A. virenticeps (negro). 

 

Tabla 1. OGU’s determinadas para el complejo Arremon brunneinucha. 

OGU    ABREVIATURA     DESCRIPCIÓN 

   1              SMOcN                Norte de la Sierra Madre Occidental, Sinaloa y Jalisco 

   2              SMOcC                Centro de la Sierra Madre Occidental, Jalisco y Michoacán 

   3              SMOcS                Sur de la Sierra Madre Occidental, Michoacán 

   4              Centro                  Centro de México, Michoacán, Edo. de Méx., D.F., Morelos 

   5              SMSG                  Sierra Madre del Sur, centro de Guerrero 

   6              SMO                  Sierra Madre Oriental, Hidalgo, Puebla, Querétaro, SLP y Veracruz 

   7              VER                     Centro de Veracruz, sobre la Sierra Madre Oriental 

   8              TUX                     Los Tuxtlas, Veracruz 

   9              SMSOxW             Oeste de Oaxaca, sobre la Sierra Madre del Sur 

   10           SMSOxS               Sur de Oaxaca, sobre la Sierra Madre del Sur 

   11           NOax                     Norte de Oaxaca 

   12           CHIMA                 Región de los Chimalapas, Oaxaca y Chiapas 
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OGU    ABREVIATURA     DESCRIPCIÓN 

   13          SNChis                 Sierra Norte de Chiapas 

   14          SMChis                Sierra Madre de Chiapas, Chiapas y Guatemala 

   15          GUAT                  Centro de Guatemala 

   16          NHon                   Norte de Honduras 

   17          SHon                    Sierra de Honduras y El Salvador 

   18          MNic                    Montañas de Nicaragua 

   19          SNic                     Sur de Nicaragua 

   20          CR                       Costa Rica 

   21          PAN                     Panamá 

   22          EPan                     Extremo este de Panamá 

   23          ECVen                 Este de la Cordillera de Venezuela 

   24          WCVen                Oeste de la Cordillera de Venezuela 

   25          NCOL                  Norte de Colombia 

   26          COCol                 Cordillera Oriental de Colombia 

   27          CCCol                 Cordillera Central de Colombia 

   28          COcCol                Cordillera Occidental de Colombia 

   29          NPCol                  Nudo de los Pastos de Colombia 

   30          CEcu                    Cordillera de Ecuador 

   31          WEcu                   Oeste de Ecuador 

   32          EEcu                    Este de Ecuador 

   33          SEcu                    Sur de Ecuador 

   34          NCPer                  Norte de la Cordillera de Perú 

   35          CCPer                  Centro de la Cordillera de Perú 

   36          SCPer                  Sur de la Cordillera de Perú 

 

 

Para evaluar s i existe variación debida al  sexo, se realizó un análisis de varianza 

no p aramétrico ( prueba Mann-Whitney U ) en tre l os car acteres m erísticos p ara cada 

OGU con el programa Statistica V.5.1 (1998). Se encontraron diferencias significativas, 

por lo que los análisis subsiguientes se realizaron por separado (Zink y Remsen, 1986). 

Los ca racteres m erísticos f ueron sometidos a  un a nálisis de  Correlación de  

Pearson Producto-Momento, con ayuda del programa Statistica V.5.1, (1998), con el fin 

de conocer la magnitud de la redundancia entre las variables. De presentarse un índice 

alto (se señala e l 100%, Zink y Remsen, 1986)  en alguna de l as variables, deberá ser 

eliminada. Para analizar la variación geográfica de estos caracteres se aplicó un análisis 
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de componentes principales (PCA) a l as unidades geográficas con ayuda del programa 

Statistica V.5.1, (1998), a través de una matriz de correlación. 

Un aspecto que s e debe tomar en  cuenta y que s e p resenta entre los o rganismos 

bajo e studio, e s l a va riación i ntrapoblacional (Crisci y  L ópez, 1983; Zink y R emsen, 

1986), p or l o q ue p ara co nocer l as t endencias g enerales d e l a v ariación en tre 

poblaciones, s e obtuvieron l as m edias de l os car acteres m erísticos en  c ada OGU y s e 

elaboraron gráficas de cada una de las variables. 

Para c onocer c ómo e stán di stribuidos l os individuos en el es pacio, s egún s us 

medidas m orfológicas, s e r ealizó u n A nálisis C anónico D iscriminante, a grupando a 

priori a todos los individuos en las 36 OGU’s, con ayuda del programa estadístico SPSS 

ver. 17.0. 

Para observar los patrones de semejanza o la similitud fenética entre las unidades 

geográficas, se realizó un análisis de agrupamiento de las OGU’s, empleando el NTSYS 

ver. 2.0  (Rohlf, 1992) . P ara l a obt ención de l a m atriz d e d istancias se u saron las 

medidas d e todos l os car acteres p ara c ada O GU y como co eficiente l a d istancia 

taxonómica. E sta m atriz f ue t ransformada a un f enograma c on e l m étodo de  

aglomeración denominado “unweighted pair-group average” (UPGMA, Sneath y Sokal, 

1973) utilizando el programa SAHN del NTSYS. Posteriormente estas agrupaciones se 

representaron s obre el mapa d e OGU’s d el co mplejo, p ara v isualizar l as s emejanzas 

entre poblaciones. 

 

Variación dentro de los grupos genéticos. 

Para s ometer a p rueba l a r elación d e l a h ipótesis f ilogenética co n las m edidas 

morfológicas, se realizó un Análisis Canónico Discriminante con el total de ejemplares, 

a partir de las variables morfométricas, separando a los individuos a priori con base en 

las agrupaciones encontradas por Navarro-Sigüenza et. al. (2008). 

 

Caracterización geográfica y bioclimática 

Para e l an álisis eco lógico s e r eunieron diferentes v ariables c limatológicas, lo  q ue s e 

realizó descargando las c oberturas b ioclimáticas Bio_1 a  B io_19 y l a cobertura de 

Altitud, de sde e l p ortal de  l a ba se de  da tos climáticos W ORDCLIM 

(http://www.biodiversidad.gob.mx/region/geoinformacion.html), e n un a r esolución de  

30s ( 1 gr id =  0.86 km 2). P osteriormente, f ueron r ecortadas de  acuerdo a l t amaño de l 

área de distribución de las especies. 
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Utilizando la  extensión B ioclim p ara ArcView 3.2 ( ESRI, 1998 )  y es tas 

coberturas, s e obt uvo e l valor d e cad a p unto y se co nstruyó el  p erfil cl imático. E sta 

matriz s e u tilizó e n u n A nálisis d e C omponentes P rincipales q ue s e r ealizó e n e l 

programa estadístico SPSS (v. 17.0) , con el f in de determinar cuáles son las variables 

climáticas más importantes que influyen en la distribución de la especie. Se extrajeron 

los primeros tres componentes que explican la mayoría de la varianza. 

Con b ase en  es te an álisis s e el igieron d iez variables: A lt (altitud), B io_3 

(isotermalidad), Bio_6 ( temperatura mín ima d el me s má s f río), Bio_7 ( rango d e 

temperatura a nual), Bio_9 ( temperatura pr omedio de l cuarto m ás s eco), B io_11 

(temperatura pr omedio del c uarto m ás f río), B io_12 ( precipitación a nual), B io_15 

(precipitación e stacional), B io_16 ( precipitación de l c uarto m ás húm edo) y B io_18 

(precipitación d el cu arto m ás s eco). A demás d e la s v ariables la titud y longitud, la s 

cuales se obtuvieron de la base general de datos de cada punto que se formó al inicio de 

este estudio. 

Se realizaron análisis de correlación Pearson Producto-Momento con el programa 

Statistica V . 5. 1. ( 1998) entre c ada una  d e l as va riables e legidas y l as ocho medidas 

morfológicas, c on e l f in de  de terminar s i existe a lguna pos ible i nfluencia de  e stas 

variables sobre l a m orfología d e l a es pecie. S e m uestran úni camente l os r esultados 

significativos, l os c uales s e obt uvieron c on t res de e stas va riables ( latitud, r ango de  

temperatura anual y rango de precipitación anual). 
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RESULTADOS 

Se midió un total de 975 ejemplares. 596 machos y 379 hembras. 

El a nálisis d e c orrelación mú ltiple n o encontró un co eficiente d e correlación al to 

entre ninguno d e l os c aracteres a nalizados, de mostrando que  no existen v ariables 

redundantes (Zink y Remsen, 1986), obteniendo valores por debajo del 52%, por lo que 

se utilizaron los ocho caracteres seleccionados (Tabla 2). 

 

Tabla 2 . A nálisis d e C orrelación M últiple en tre l os o cho c aracteres m erísticos. Las 

correlaciones marcadas son significativas a p < 0.05, N = 930. 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

El an álisis d e v arianza en tre s exos reveló d iferencias s ignificativas en  t odas l as 

variables (Anexo 1) ,  por lo que los análisis siguientes se realizaron por separado. En 

tres OGU’s no se pudo realizar este análisis ya que presentan únicamente uno o ningún 

dato de alguno de los sexos (1, 19 y 31, ver Tabla 3). 

 

Tabla 3. Números de ejemplares machos y hembras en cada OGU. 
 

OGU MACHOS HEMBRAS TOTAL 
1 4 0 4 
2 17 3 20 
3 15 15 30 
4 29 17 46 
5 43 30 73 
6 32 26 58 
7 10 11 21 
8 12 12 24 
9 1 4 5 

10 11 5 16 
11 30 23 53 

 

Variable CA LC LP AP PP LT DT LUH 

CA  1.00 

LC  0.52 1.00 

LP  0.25 0.21 1.00 

AP  0.15 -0.05 0.28 1.00 

PP  0.26 0.13 0.33 0.39 1.00 

LT  0.31 0.30 0.38 0.28 0.29 1.00 

DT  0.35 0.10 0.31 0.30 0.29 0.33 1.00 

LUH  0.22 0.19 0.36 0.23 0.22 0.45 0.33 1.00 
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OGU MACHOS HEMBRAS TOTAL 
12 5 5 10 
13 9 2 11 
14 18 9 27 
15 8 6 14 
16 5 4 9 
17 23 10 33 
18 12 6 18 
19 1 2 3 
20 22 13 35 
21 60 35 95 
22 17 18 35 
23 11 8 19 
24 9 1 10 
25 10 6 16 
26 30 18 48 
27 22 13 35 
28 45 23 68 
29 9 5 14 
30 33 21 54 
31 4 1 5 
32 2 2 4 
33 11 9 20 
34 6 4 10 
35 17 7 24 
36 3 5 8 

TOTAL 596 379 975 
 

 

 

La variación intrapoblacional se observa en las siguientes gráficas con las medias 

de los caracteres merísticos en cada OGU (Anexo 2, Figuras 5 a 8). 
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Figura 5. Graficas exploratorias de las variables cuerda alar (CA) y longitud de cola (LC). De izquierda a derecha: A. virenticeps (cajas negras), A. 

brunneinucha de México (cajas blancas), A. brunneinucha de Centroamérica (cajas rayadas) y A. brunneinucha de Sudamérica (cajas blancas). Las 

medidas están en mm (– media, □ error estándar, ┬ desviación estándar). 
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Figura 6. Graficas exploratorias de  las variables longitud (LP) y ancho 

Figura 6. Gráficas ex ploratorias d e l as v ariables l ongitud (LP) y ancho de p ico (AP). D e i zquierda a d erecha: A. vi renticeps (cajas n egras), A. 

brunneinucha de México (cajas blancas), A. brunneinucha de Centroamérica (cajas rayadas) y A. brunneinucha de Sudamérica (cajas blancas). Las 

medidas están en mm (– media, □ error estándar, ┬ desviación estándar). 
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Figura 7. G raficas exploratorias de  l as va riables pr ofundidad de  pi co 

Figura 7. Graficas exploratorias de las variables profundidad de pico (PP) y longitud de tarso (LT). De izquierda a derecha: A. virenticeps (cajas 

negras), A. brunneinucha de México (cajas blancas), A. brunneinucha de Centroamérica (cajas rayadas) y A. brunneinucha de Sudamérica (cajas 

blancas). Las medidas están en mm (– media, □ error estándar, ┬ desviación estándar). 



 30 

 

 
 

Figura 8. G raficas e xploratorias de  l as v ariables di ámetro de  t arso ( DT) y l ongitud de  l a uña  de l H álux ( LUH). D e izquierda a  de recha: A. 

virenticeps (cajas negras), A. brunneinucha de México (cajas b lancas), A. brunneinucha de C entroamérica (cajas r ayadas) y A. brunneinucha de 

Sudamérica (cajas blancas). Las medidas están en mm (– media, □ error estándar, ┬ desviación estándar). 
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En l a g ráfica d el c arácter cuerda al ar ( CA) (Figura 5 ) se o bserva que  las 

poblaciones presentan tamaños relativamente similares, sin que se aprecie algún patrón 

claro. El carácter longitud de cola (LC) (Figura 5) presenta una clina, que es más clara 

en la gráfica de las hembras, donde las poblaciones del sur de México (OGU 13) y norte 

de C entroamérica ( OGU 1 4) t ienen co la larga y su t amaño va  di sminuyendo ha cia e l 

sur, hasta las poblaciones del centro de Centroamérica (Nicaragua, OGU’s 18 y 19) las 

cuales presentan la cola un poco más corta. 

Las g ráficas d e l a l ongitud de pi co ( LP) y a ncho de  pi co (AP) (Figura 6 ) 

muestran que las poblaciones de Sudamérica presentan un pico ligeramente más grande. 

Se observa una l igera t endencia a aumentar de t amaño desde Centroamérica hacia las 

poblaciones del norte de Sudamérica. En cuanto a l a profundidad de pico (PP) (Figura 

7) no se observa alguna tendencia. 

El carácter longitud de tarso (LT) (Figura 7) presenta una clina de aumento de 

tamaño desde las poblaciones de Nicaragua (OGU 19) con los valores más chicos, hacia 

el norte y hacia el sur. Así mismo se observa que las poblaciones de Sudamérica son las 

que presentan una mayor longitud de tarso. 

Finalmente, en las gráficas del diámetro del tarso (DT) y longitud de la uña del 

hálux (Figura 8 ) se obs erva una  ligera cl ina, con l as poblaciones m ás pe queñas e n 

México y las más grandes en Sudamérica. 

Para el  análisis d e componentes p rincipales s e extrajeron l os tres p rimeros 

componentes, q ue en  t otal ex plican el  77.7% ( machos) y el  77.5 % (hembras) de l a 

variación d entro d el complejo. Los e igenvalores obt enidos s e m uestran e n l a T abla 4  

(machos) y en la Tabla 5 (hembras). Las distribución de las OGU’s con base en los tres 

componentes se muestran en las Figuras 9 (machos) y 10 (hembras). 

 

Tabla 4. E igenvalores para los componentes principales de machos. Las variables que 

explican la mayor cantidad de variación se marcan en negritas (p > 0.70000). 

Carácter Componente 1 Componente 2 Componente 3 
CA 0.436133 -0.645605 -0.561859 
LC 0.207449 -0.895993 0.226300 
LP 0.741730 -0.032918 0.398701 
AP 0.694407 0.431754 -0.127633 
PP 0.794390 0.037631 -0.273543 
LT 0.836587 0.011352 0.283335 
DT 0.724743 0.244463 -0.319968 

LUH 0.878904 -0.027895 0.231152 
Var. Expl. 3.894269 1.469191 0.853065 
Prp. Total 0.486784 0.183649 0.106633 
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Tabla 5. E igenvalores para los componentes principales de hembras. Las variables que 

explican la mayor cantidad de variación se marcan en negritas (p > 0.70000). 

 
Caracter Componente 1 Componente 2 Componente 3 

CA 0.604077 0.517346 -0.425293 
LC 0.396020 0.760929 0.174838 
LP 0.660621 -0.158220 0.607528 
AP 0.602023 -0.669564 -0.015566 
PP 0.697738 -0.033162 -0.267963 
LT 0.842564 0.175445 0.256135 
DT 0.723147 -0.279166 -0.436311 

LUH 0.901772 -0.032215 0.091342 
Var. Expl. 3.853478 1.430862 0.916896 
Prp. Total 0.481685 0.178858 0.114612 

 

 
 

Figura 9 . A nálisis de  componentes pr incipales pa ra l os m achos. Los c onjuntos 

representan las agrupaciones de OGU’s más cercanas. 
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Figura 1 0. A nálisis d e co mponentes p rincipales p ara l as h embras. Los c onjuntos 

representan las agrupaciones de OGU’s más cercanas. 

 
 

Los caracteres que explican la mayor cantidad de la variación en los machos 

son (por orden de importancia): longitud de cola, longitud de la uña del hálux, longitud 

de tarso, p rofundidad de pico, longitud de pico y diámetro de  tarso. En e l caso de las  

hembras son: longitud de la uña del hálux, longitud de tarso, longitud de cola y diámetro 

de tarso (Tablas 4 y 5). Estos resultados sugieren que lo importante para la agrupación 

de las OGU’s es el tamaño de las patas y cola en ambos sexos, además de la forma y el 

tamaño del pico en los machos. 

En l a gráfica del P CA de  l os m achos ( Figura 9), s e obs erva qu e l as 

poblaciones de la sierra de Chiapas y algunas de Sudamérica (OGU’s 12, 14, 22, 26, 29, 

30, 34 y 35)  m antienen una  ubi cación c ercana e n e l e spacio, por  l o que s on m ás 

similares entre s í. Así mismo se encuentran relativamente cerca de las poblaciones de 

Ecuador (OGU’s 32 y 3 3). Este pa trón coincide c on e l pr esentado en l as g ráficas de  
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valores promedio del carácter LT, más perceptible en el caso de los machos. En cambio, 

en l a gráfica d e l as h embras (Figura 1 0) se o bserva un m ayor número de  O GU’s 

cercanas del lado derecho, en la que todas las poblaciones corresponden a Sudamérica 

(OGU’s 22, 26 a 30 y 33 a 36). Este patrón es similar al encontrado en las gráficas de 

las m edias d e l os car acteres LT, D T Y  LUH d onde es tas p oblaciones p resentan u n 

tamaño m ás grande. Las pobl aciones de  Honduras y C osta R ica s e ubi can c on c ierta 

cercanía (OGU’s 16, 17 y 20) ya que mantienen relativamente las mismas dimensiones. 

Algo s imilar o curre con l as poblaciones de Nicaragua (OGU’s 18 y 19) las cuales s e 

ubican muy cercanas entre sí; este patrón es apoyado por algunas de las gráficas de las 

medias ( LP y LT) en d onde s e obs ervan c omo poblaciones d e t amaño pequeño. Las 

poblaciones q ue s e u bican s obre l a S ierra M adre O ccidental, el E je Neovolcánico 

Transversal y l a S ierra Norte d e O axaca (OGU’s 3, 4 y 11 r espectivamente) también 

aparecen en  l a gráfica r elativamente ce rca y en l as g ráficas ex ploratorias s e obs ervan 

con tamaños similares. Las poblaciones de Venezuela y Colombia (OGU’s 23, 24 y 25) 

se encuentran también cercanas entre si, son similares en tamaño con poblaciones más 

grandes hacia Colombia, éstas se ubican en el norte de Sudamérica sobre la Cordillera 

de Venezolana. 

Se muestra así mismo una separación de las OGU’s 8 (Los Tuxtlas, Veracruz) 

en el  cas o d e l as h embras (Figura 10)  y de l a 31 ( oeste d e E cuador) en  l os m achos 

(Figura 9). Lo que concuerda con lo que se presentó en las gráficas promedios del los 

caracteres LC y AP. 

El A nálisis D iscriminante a plicado a  c ada s exo no m ostró un pa trón c laro de  

separación de  l as OGU’s, s in embargo, en am bos fue significativo. En e l caso d e l os 

machos, las t res p rimeras F unciones C anónicas ex plican el  7 7.07% de l t otal de  la 

varianza (Tabla 6 ). E l análisis f ue s ignificativo e n l as t res f unciones ( Función 1, λ 

Wilks= 0.189, gl= 224, p= 0.00; Función 2, λ Wilks= 0.343, gl= 186, p= 0.00; Función 

3, λ Wilks= 0.461, gl= 150, p= 0.00). Las variables más importantes que influyeron en 

la discriminación de los grupos en las Funciones 1 y 3 fueron AP y DT, mientras que en 

la Función 2 fue solamente el DT (Tabla 7). 

En las hembras, las tres primeras Funciones Canónicas explican el 79.49% del 

total de la varianza (Tabla 6). El análisis fue significativo en las tres funciones (Función 

1, λ Wilks= 0.179, gl= 217, p= 0.00;  F unción 2, λ Wilks= 0.299, gl= 180, p= 0.00;  

Función 3, λ Wilks= 0. 458, gl= 145, p= 0.00) . Las va riables m ás i mportantes que  
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influyeron en la di scriminación de  los grupos en la Función 1 f ueron AP y DT, en  l a 

función 2 fue únicamente el DT y en la Función 3 fueron LP, PP y DT (Tabla 7). 

 

Tabla 6. Resultados del análisis discriminante de las OGU’s para machos y hembras. 

SEXO Función Valores Propios % de Varianza % Acumulado 
Machos 1 1.6953 0.459 0.459 

 2 0.808 0.2187 0.6777 
 3 0.34351 0.093 0.7707 

SEXO Función Valores Propios % de Varianza % Acumulado 
Hembras 1 2.09802 0.5055 0.5055 

 2 0.66751 0.1609 0.6664 
 3 0.53353 0.1285 0.7949 

 

Tabla 7. Coeficientes d e l as F unciones D iscriminantes C anónicas. E l p orcentaje s e 

refiere a  l a v ariación explicada p or ca da F unción C anónica e n e l hi perespacio. Los 

números en negritas indican las variables con mayor importancia en el análisis. 

 

SEXO VARIABLES FUNCIÓN 1 FUNCIÓN 2 FUNCIÓN 3 
Machos CA 0.0531 -0.1038 -0.18326 
 LC -0.0674 0.1708 -0.0657 
 LP 0.2496 0.0742 0.82119 
 AP 1.2856 0.4404 1.45903 
 PP -0.2302 0.6595 -0.9965 
 LT 0.5442 0.5017 0.02846 
 DT 2.5773 -3.2953 -1.80653 
 LUH 0.5083 0.3070 -0.20567 
 (Constante) -35.1301 -20.9508 15.05083 
Hembras CA -0.02888 0.02285 -0.24245 
 LC 0.06000 -0.13971 0.04508 
 LP -0.03114 0.31372 1.34443 
 AP -1.08668 0.79163 0.78855 
 PP 0.44186 -0.50695 -1.05299 
 LT -0.55968 -0.66277 0.09382 
 DT -3.76343 2.08464 -1.38158 
 LUH -0.76912 -0.43986 -0.01658 
 (Constante) 33.86148 19.82780 3.41646 

 

 

En e l f enograma obt enido c on l os v alores promedio d e l os ca racteres 

merísticos de los machos (Figura 11 y 13) se observan dos grupos, el primero une todas 

las OGU’s de México y Centroamérica con la del oeste de Ecuador y el segundo grupo 

está formado por prácticamente todas las OGU’s de Sudamérica. Destaca el caso de la 

OGU 8 (Los Tuxtlas, Veracruz), la cual se separa totalmente de las OGU’s de México y 

es similar a las de Centroamérica, específicamente a la población del sur de Nicaragua. 

Sin embargo, l a población del norte de  la S ierra Madre Occidental (SMOcN) aparece 
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excluida de ambos grupos. Estos resultados sugieren que las poblaciones de México y 

Centroamérica son más similares entre sí con respecto a las de Sudamérica. 

En el  fenograma de l as hembras (Figura 12  y 14) se forman dos  grupos, s in 

embargo no aparecen tan claramente definidos como en el caso de los machos. Ambos 

grupos contienen OGU’s de Centroamérica, la diferencia entre ellos es que las OGU’s 

de México se encuentran en uno y las de Sudamérica en el otro. Por lo tanto, se puede 

deducir que  en el  cas o d e l as h embras, las p oblaciones que  pr esentan una  menor 

similitud son las de México con las de Sudamérica. Y ambas comparten similitudes con 

las poblaciones de Centroamérica. 

En a mbos c asos ( machos y he mbras), l as pobl aciones de A. vi renticeps 

(OGU’s 1  a 4 ) son s imilares a l as poblaciones mexicanas de A. brunneinucha, ya que 

aparecen mezcladas y no forman un solo grupo. Del análisis de ambos fenogramas se 

obtiene que  l as pobl aciones de  S udamérica p resentan menor s imilitud c on las 

poblaciones mexicanas. A su vez, las poblaciones mexicanas y centroamericanas poseen 

mayor s imilitud e ntre s í. Estos r esultados c oncuerdan c on l os obt enidos, de  m anera 

general, en las gráficas de promedios de cada variable. 

 

 
Figura 1 1. A grupaciones d e O GU’s o btenidas d e l os car acteres m erísticos p ara l os 

machos. 
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Figura 1 2. A grupaciones d e O GU’s o btenidas de l os ca racteres m erísticos p ara l as 

hembras. 

 

 
Figura 13. S imilitud en tre OGU’s con base en  el fenograma m erístico de los machos. 

Los símbolos y colores iguales identifican OGU’s similares. 
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Figura 14. Similitud entre OGU’s con base en el  fenograma merístico de las hembras. 

Los símbolos y colores iguales identifican OGU’s similares. 

 

 

 

Variación dentro de los grupos genéticos. 

Para ab ordar el aspecto g enético, s e t omó co mo r eferencia el  cladograma obt enido a  

través d e ca racteres genéticos p or N avarro-Sigüenza et. al . (2008), en el  q ue s e 

analizaron l as r elaciones f ilogenéticas en tre Arremon br unneinucha y A. vi renticeps 

(Figura 15). 
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Figura 15. Relaciones filogenéticas entre Arremon brunneinucha-virenticeps ligadas a 

los pa trones de  pl umaje. Los núm eros en l os n odos denotan eventos d e d ivergencia 

(Navarro-Sigüenza et. al. 2008). 

 

Para probar la relación entre los grupos genéticos y los morfológicos, se realizó un 

Análisis Canónico Discriminante con el total de ejemplares, separando a los individuos 

en g rupos a pr iori con b ase en  l a h ipótesis f ilogenética de Navarro-Sigüenza et. al . 

(2008). 

En el  caso d e l os m achos, l as tr es p rimeras f unciones c anónicas ex plicaron el 

87.9% d el to tal d e la  v arianza ( Tabla 8 ). E l a nálisis f ue s ignificativo p ara la s tr es 

funciones (Función 1: λ Wilks= 0.206, p= 0.00, gl= 72; Función 2: λ Wilks= 0.457, p= 

0.00, gl = 56;  F unción 3:  λ Wilks= 0.656, p= 0.00, gl = 42) . Para l a F unción 1 l as 

variables más importantes que  influyeron en la separación de  los grupos fueron AP y 

DT, para la Función 2 fueron el LT y DT y en la Función 3 fueron AP, PP y DT (Tabla 

9). 

En el  cas o d e l as h embras, l as t res p rimeras f unciones can ónicas ex plicaron el 

89% del total de la varianza (Tabla 8). El análisis fue significativo en las tres funciones 

(Función 1, λ Wilks= 0.203, p= 0.00, gl = 72; Función 2, λ Wilks= 0.482, p= 0.00, gl = 

56; Función 3, λ Wilks= 0.672, p= 0.00, gl = 42). Para la Función 1  las variables más 

importantes que influyeron en la separación de los grupos fueron AP, DT y LUH, para 

la Función 2 fueron AP y DT y en la Función 3 fueron AP, PP y DT (Tabla 9). 
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Tabla 8. Resultados del análisis discriminante para machos y hembras. 

SEXO Función Valores Propios % de Varianza % Acumulado Correlación 
Canónica 

Machos 1 1.223 58.0 58.0 0.742 
 2 0.435 20.6 78.6 0.551 
 3 0.197 9.3 87.9 0.405 

Hembras 1 1.373 62.6 62.6 0.761 
 2 0.395 18.0 80.6 0.532 
 3 0.184 8.4 89.0 0.394 

 

 

Tabla 9. C oeficientes de las Funciones Discriminantes Canónicas obtenidas a partir de 

las 8 variables morfométricas. El porcentaje se refiere a la variación explicada por cada 

Función Canónica en el hiperespacio. Los números en negritas indican las variables con 

mayor importancia en el análisis. 

SEXO VARIABLES FUNCIÓN 1 FUNCIÓN 2 FUNCIÓN 3 
Machos CA -0.002 -0.097 0.115 
 LC -0.048 0.135 0.000 
 LP 0.241 -0.066 -0.343 
 AP 1.002 0.054 -2.399 
 PP -0.413 0.458 1.472 
 LT 0.481 0.604 0.259 
 DT 3.032 -3.044 1.706 
 LUH 0.568 0.403 -0.284 
 (Constante) -29.256 -17.059 -10.580 
SEXO VARIABLES FUNCIÓN 1 FUNCIÓN 2 FUNCIÓN 3 
Hembras CA 0.049 -0.008 0.055 
 LC -0.082 0.104 -0.033 
 LP 0.042 -0.469 -0.366 
 AP 0.748 -1.139 -1.825 
 PP -0.623 0.406 1.920 
 LT 0.536 0.705 -0.344 
 DT 3.421 -1.489 2.469 
 LUH 0.735 0.339 0.160 
 (Constante) -28.361 15.258 0.865 

 

 

En l a g ráfica d el an álisis d iscriminante p ara l os m achos (Figura 16), t odos l os 

grupos a parecen c on un a gran s uperposición, s in e mbargo, s e pu ede v er una  l igera 

separación del grupo Sudamérica, cuyos individuos se distribuyen en su mayoría en el 

lado derecho de la gráfica. Los grupos Virenticeps y WMX-brunnei parecen estar muy 

relacionados y aparecen casi con la misma distribución, en el lado izquierdo. De igual 

forma, la mayoría de los individuos de los grupos Oaxaca N (Zem) y Norte de Centro 

Ame t ienen una  di stribución s imilar, ubi cándose en l a parte superior. E l grupo de  l os 

Tuxtlas a  pe sar de  c ontar c on poc os i ndividuos, s e di stribuye e n l a p arte i nferior, 

ligeramente hacia la derecha. Los demás grupos no presentaron alguna d iscriminación 
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del resto, sus individuos se distribuyen a lo largo de las dos Funciones Discriminantes, 

totalmente superpuestos con los demás. 

En el caso de las hembras (Figura 17), también el grupo de Sudamérica presenta 

una clara distribución en el lado derecho. Los Tuxtlas solamente en la parte inferior. Los 

grupos d e W MX-brunnei, V irenticeps, O axaca N  ( Zem) y O axaca S  (Rey) s ólo s e 

distribuyen en el l ado i zquierdo de  l a gráfica, con va lores ne gativos r especto a l a 

primera Función Discriminante. El resto de los grupos se distribuyen por todo el espacio 

bidimensional de las dos funciones. 

 

 
Figura 1 6. A nálisis c anónico di scriminante pa ra l os m achos, obt enido a  pa rtir de  l as 

medidas m orfológicas d e t odos l os e jemplares, a grupados con ba se e n l a hi pótesis 

filogenética. 
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Figura 1 7. A nálisis c anónico d iscriminante p ara las h embras, obt enido a partir de  l as 

medidas m orfológicas d e t odos l os e jemplares, a grupados con ba se e n l a hi pótesis 

filogenética. 

 

Caracterización bioclimática 

Con el análisis de componentes principales se extrajeron los primeros tres componentes, 

los cuales explicaron el 85.47% del total de la varianza. Los eigenvalores se presentan 

en la Tabla 10. 

 

Tabla 1 0. E igenvalores para l os co mponentes p rincipales d e l as v ariables cl imáticas. 

Las variables que explican la mayor cantidad de variación se marcan en negritas. 

 

VARIABLE COMPONENTE 1 COMPONENTE 2 COMPONENTE 3 

Alt (Altitud) -0.900 -0.369 0.100 

Bio_1 (Temp. media anual) 0.896 0.397 -0.193 

Bio_2 (Rango diurno medio de temp.) -0.495 0.557 0.121 

Bio_3 (Isotermalidad) 0.147 -0.719 -0.487 

Bio_4 (Temp. estacional) -0.159 0.697 -0.476 

Bio_5 (Temp. máx. del mes más 

cálido) 

0.727 0.660 -0.068 

Bio_6 (Temp. mín. del mes más frío) 0.945 0.065 -0.295 
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VARIABLE COMPONENTE 1 COMPONENTE 2 COMPONENTE 3 

Bio_7 (Rango anual de temp.) -0.430 0.743 0.335 

Bio_8 (Temp. media del cuarto más 

húmedo) 

0.859 0.478 -0.132 

Bio_9 (Temp. media del cuarto más 

seco) 

0.915 0.301 -0.235 

Bio_10 (Temp. media del cuarto más 

cálido) 

0.851 0.505 -0.117 

Bio_11 (Temp. media del cuarto más 

frío) 

0.915 0.254 -0.287 

Bio_12 (Precipitación anual) 0.695 -0.389 0.565 

Bio_13 (Precipitación del mes más 

húmedo) 

0.574 -0.012 0.733 

Bio_14 (Precipitación del mes más 

seco) 

0.517 -0.664 0.173 

Bio_15 (Precipitación estacional) -0.348 0.766 0.210 

Bio_16 (Precipitación del cuerto más 

húmedo) 

0.557 -0.034 0.735 

Bio_17 (Precipitación del cuarto más 

seco) 

0.534 -0.694 0.157 

Bio_18 (Precipitación del cuarto más 

cálido) 

0.420 -0.308 0.595 

Bio_19 (Precipitación del cuarto más 

frío) 

0.621 -0.581 0.096 

Var. Expl. 45.029 26.656 13.792 

Prp. Total 45.029 71.685 85.47 

 

 

Después de realizar los análisis de correlación con l as variables (bioclimáticas y 

geográficas) más importantes, se obtuvieron los siguientes resultados: 

Se encontró una correlación negativa con la latitud y las variables LP, AP, LT, DT 

y LUH tanto en los machos como en las hembras. Además de la variable CA en el caso 

de las hembras (Tabla 11). 
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Tabla 11. Correlación entre latitud y las variables morfológicas. 
SEXO VARIABLE r2 r p 

Machos LP 0.05 -0.24 0.00 

 AP 0.15 -0.38 0.00 

 LT 0.18 -0.43 0.00 

 DT 0.32 -0.57 0.00 

 LUH 0.13 -0.36 0.00 

Hembras CA 0.02 -0.14 0.03 

 LP 0.06 -0.25 0.00 

 AP 0.18 -0.42 0.00 

 LT 0.23 -0.48 0.00 

 DT 0.34 -0.58 0.00 

 LUH 0.18 -0.43 0.00 

 
 

Se encontró una correlación positiva con el rango de temperatura anual (Bio_7) y 

las variables CA, LP, AP, LT, DT y LUH en los machos. En el caso de las hembras la 

correlación fue positiva con los caracteres AP, LT, DT y LUH y una ligera correlación 

negativa con la LC (Tabla 12). 

 

Tabla 12. Correlación entre el rango de temperatura anual y las variables morfológicas. 
SEXO VARIABLE r2 r p 

Machos CA 0.01 0.12 0.04 

 LP 0.08 0.28 0.00 

 AP 0.08 0.28 0.00 

 LT 0.06 0.24 0.00 

 DT 0.20 0.45 0.00 

 LUH 0.08 0.29 0.00 

Hembras LC 0.04 -0.21 0.00 

 AP 0.10 0.32 0.00 

 LT 0.05 0.23 0.00 

 DT 0.12 0.35 0.00 

 LUH 0.07 0.27 0.00 
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Se encontró una correlación positiva, en los machos, entre la precipitación anual y 

las variables CA, LC, AP, PP y DT y una correlación negativa con la variable LC. En 

cuanto a l as hembras, la correlación positiva se encontró únicamente en los caracteres 

AP y DT (Tabla 13). 

 

Tabla 13. Correlación entre la  precipitación anual y las variables morfológicas. 
SEXO VARIABLE r2 r p 

Machos CA 0.02 0.14 0.02 

 LC 0.01 -0.12 0.04 

 AP 0.02 0.15 0.01 

 PP 0.01 0.12 0.04 

 DT 0.01 0.12 0.04 

Hembras AP 0.04 0.21 0.00 

 DT 0.05 0.22 0.00 
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DISCUSIÓN 

 

Análisis merísticos 

La presencia de variación dentro de A. brunneinucha es notable, como puede observarse 

en l as g ráficas d e l os c aracteres m erísiticos. D ebido a es ta g ran v ariabilidad y a s u 

distribución geográfica aislada en correspondencia con el bosque mesófilo de montaña 

(Brown y Kappelle 1995, Webster 1995, Foster 2001), es de esperarse que la taxonomía 

dentro de Arremon brunneinucha sea muy compleja (Parkes 1954, 1957, 1959; Paynter 

1978, Peterson et al. 1992, Dickinson 2003).  

Las diferencias entre sexos dentro de este taxón muestran el patrón general que se 

conoce en l a m ayoría de l as av es, co n l os m achos l igeramente m ás grandes q ue l as 

hembras. Estos resultados concuerdan con el estudio morfológico realizado por Parkes 

(1954) con ejemplares de esta misma especie, el cual encontró que en la mayoría de las 

medidas r egistradas, los m achos s on l igeramente m ás g randes que l as hembras. S in 

embargo, no realizó ningún análisis estadístico que determinara si estas diferencias eran 

significativas. Se ha  encontrado e ste m ismo pa trón en Passer dom esticus y Turdus 

migratorius a t ravés de estudios con caracteres morfométricos (Blem 1975, A ldrich y 

James 1991). En el  caso de A. brunneinucha, se encontró dimorfismo sexual en todos 

los car acteres p ero n o e n t odas l as O GU’s (Anexo1), l o que  pod ría d eberse al ba jo 

número d e ej emplares machos y h embras en  cad a u na d e es tas O GU’s, ya q ue l a 

mayoría d e el las co ntenían en tre 5  y 1 1 ej emplares d e alguno de  l os s exos o i ncluso 

menos. Se presentaron diferencias entre sexos en la cuerda alar dentro de la mayoría de 

las OGU’s, así como en la longitud de cola y el diámetro de tarso, lo que concuerda con 

el e studio de  A ldrich y J ames ( 1991), siendo los caracteres cuerda a lar y l ongitud de  

cola, los que varían entre sexos en ambas especies. En A. brunneinucha prácticamente 

no hay diferencias entre sexos en la longitud, ancho y profundidad de pico, longitud de 

tarso y longitud de la uña del hálux. Este patrón concuerda con el del Mirlo americano 

en el  q ue t ampoco s e en contraron d iferencias en tre s exos en  l os car acteres 

pertenecientes al tarso y al pico. 

Las diferencias en algunos caracteres dimórficos en aves han sido explicadas 

como co nsecuencia d e l a es pecialización en  d iferentes d ietas d e m achos y h embras, 

dándoles un s ignificado e cológico ( Selander 19 66); s in e mbargo, no s iempre e xiste 

dimorfismo y  hasta e l momento no s e h an r ealizado estudios que  pon gan a  prueba l a 

especialización en dietas en las poblaciones de A. brunneinucha. 
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Cuando se analizan las tendencias poblacionales generales, se observa que los 

caracteres: cuerda alar (CA) y profundidad de pico (PP) son los menos informativos ya 

que presentan menor variación, mientras que, los más importantes para diferenciar entre 

poblaciones f ueron l os pe rtenecientes a  l as p atas ( longitud de  t arso LT, di ámetro de  

tarso DT y longitud de  l a uña  de l há lux LUH). Estos r esultados son semejantes a  l os 

encontrados por Aldrich y James (1991), quienes al analizar la variación geográfica en 

siete caracteres de tamaño del Mirlo americano (Turdus migratorius) en Norteamérica, 

encontraron que  l os por centajes d e v ariación en  am bos s exos fueron m ás al tos en  el 

carácter l ongitud d e t arso y longitud de  c ulmen. S in e mbargo, a  d iferencia d e A. 

brunneinucha, el  c arácter l ongitud d e al a p resentó t ambién al tos p orcentajes d e 

variación. 

Los r esultados de l an álisis d e v ariación d el c arácter “ cuerda al ar” e n el  

presente estudio muestran que no e s buen representante de la variación geográfica que 

se presenta en Arremon brunneinucha, siendo uno de los caracteres menos informativos, 

en el  que no s e reflejan l os pr incipales pa trones. E sto s e ve  a poyado por  algunos 

estudios donde  s e a firma que  e l carácter “longitud de l a la” (nombrada aquí “ cuerda 

alar”) resulta un pob re estimador del tamaño del cuerpo comparado con otras medidas 

más precisas (Scholander 1955 , Rising 1988 ). Existen va rios f actores que  pue den 

afectar la toma de medidas de este carácter, Rising y Somers (1989) argumentaron que 

cuando se mide la longitud del ala puede haber algunos errores y algunos factores que 

modifican la medición de esta, por ejemplo, las plumas del ala están sujetas al desgaste 

y al proceso de muda, por lo que la fiabilidad de la medida decrece cuando las plumas 

están m ás d esgastadas. E sto p uede s er especialmente i mportante en  es tudios d e 

dimorfismo s exual, d ebido a q ue en  m uchas es pecies l as d iferencias en  el  

comportamiento entre sexos llevan a d iferencias sexuales en los rangos de desgaste de 

las pl umas. Y s egundo, la l ongitud de l a la de  u n i ndividuo va ría de  un a ño a l ot ro, 

incluso cuando el esqueleto del ave está completamente osificado. Sin embargo, estos 

factores pueden afectar no sólo a es te carácter, sino a cualquier medida que sea tomada 

en una zona donde intervengan plumas, por ejemplo, en la cuerda alar y en la longitud 

de l a co la. Por ot ro l ado, e xisten estudios e n l os q ue es te car ácter r esultó co n 

proporciones de varianza altas (Mosimann y James 1979, A ldrich y James 1991, M ayr 

1992), además de otros estudios que defienden su uso por ser una medida fácil de tomar 

en pieles de museo y ejemplares vivos (James 1970, Lack 1971, Snyder y Wyley 1976, 

Payne 1984, Jehl y Murray 1986, Zink y Remsen 1986, Aldrich y James 1991).  
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En cuanto al carácter longitud de pico, en 1983 James realizó un estudio para 

analizar l a d iferenciación m orfológica r egional d el Tordo s argento ( Agelaius 

phoeniceus) en E stados U nidos, donde  e ncontró q ue l os ej emplares d el es te q ue s e 

localizan en Florida son más pequeños y tienen una longitud de pico mayor que los del 

oeste en  el  centro de Colorado, cuyos ejemplares son más grandes pero presentan una 

longitud de  pi co dos  m ilímetros me nor. La v ariación d e es te carácter en  A. 

brunneinucha presenta un ligero patrón similar, en ambos sexos, donde los ejemplares 

con el pico más grande se encuentran en el este en Sudamérica y los ejemplares con el 

pico m ás co rto s e l ocalizan en  l as p oblaciones d e N icaragua al  o este. Así mis mo, 

Aldrich y J ames ( 1991) e ncontraron que  e l c arácter l ongitud de  pi co de l Mirlo 

americano Turdus migratorius presentó una variación geográfica muy baja, igual que en 

el caso de A. brunneinucha. 

Uno de los caracteres más informativos de A. brunneinucha fue la longitud de 

tarso, con una gran variación a lo largo de su distribución, lo que apoya los resultados 

obtenidos por Rising y Somers (1989) quienes encontraron que la medida de longitud de 

pata (longitud de tibiotarso) es la mejor aproximación para estimar el tamaño total del 

cuerpo de un ave. Afirmaron que  s i s e r equiere una ú nica v ariable p ara es timar el  

tamaño total del cuerpo, la longitud del tibiotarso (o posiblemente cualquier otra medida 

de l a l ongitud d e l a p ata) s e ap roxima m ucho a l as m edidas m ultivariadas y es 

consistente e n a mbos s exos, por  l o que  s ería l a m ejor opc ión. E n e l c aso de  A. 

brunneinucha las medidas que  f ueron m ás informativas e n e l e studio morfométrico 

fueron l as de  l as p atas. A ldrich y J ames ( 1991) encontraron que el pa trón de  

diferenciación de este carácter no es el mismo que la tendencia general de tamaño, con 

una tendencia a di sminuir de  tamaño de  no rte a sur en ambos sexos. Estos resultados 

son parecidos a los presentados por A. brunneinucha únicamente en la región que va del 

sur de México hacia la parte media de Centroamérica. 

Cabe resaltar la importancia que tuvieron las medidas del diámetro del tarso y 

longitud de la uña del hálux en el presente estudio, ya que han sido muy poco usadas en 

los estudios morfológicos de aves (Blem 1975, J ames 1982, J ames 1983, Graves 1985, 

Murphy 1985, Rising y Somers 1989, A ldrich y James 1991, Blackburn et a l. 1999a, 

Cadena y C uervo 2010) . Estos car acteres p resentaron, d e u na f orma m ás m arcada, el  

patrón general de la variación geográfica de A. brunneinucha. Por su parte, el  carácter 

diámetro de tarso fue la única medida en la que se presentó un patrón claro de aumento 

de tamaño de norte a sur. Los resultados muestran que la longitud de la uña del hálux es 
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una medida que podría ser tomada en cuenta en futuros estudios morfológicos al ser tan 

relevante como las m edidas d e l as p atas, en  cu anto al  p orcentaje d e v ariación q ue 

representa. 

 

Análisis geográficos 

En algunos de los caracteres analizados, resultan importantes las OGU’s 18 y 19, que se 

localizan en la parte media-central de Centroamérica. Ambas poblaciones pertenecen a 

las z onas m ontañosas d e N icaragua y r epresentan i ndividuos de  tamaño pequeño, 

sobretodo en la medida de longitud de tarso. Estas poblaciones se ubican sobre la latitud 

12° N , l a c ual pa rece s er un de terminante q ue di vide l os pa trones de  va riación 

geográfica de Arremon brunneninucha, aumentando de tamaño hacia el norte y hacia el 

sur a partir de este punto. 

A p artir d e lo s a nálisis me rísticos s e p uede o bservar l a formación d e dos 

grupos, en  los que  se detectan clinas dadas por  el aumento o  disminución de tamaño 

entre OGU’s ad yacentes. Las p oblaciones d e M éxico y C entroamérica f orman una  

unidad e n t res de l as o cho va riables m edidas ( LP, L T y L UH), dentro de  la cu al s e 

observan dos clinas de variación en sentido opuesto, con una disminución de tamaño de 

norte a  s ur de sde Chiapas y G uatemala h asta Nicaragua seguida d e un a umento de  

tamaño de sur a norte desde Nicaragua hasta Panamá. Las poblaciones de Sudamérica 

forman otro grupo en cuatro de las ocho variables medidas (LP, LT, DT y LUH) dentro 

del c ual s e ap recia u na ligera tendencia a au mentar d e t amaño d e n orte a s ur d esde 

Venezuela hasta Perú. 

A pe sar de  que  l a m ayoría de  l as pobl aciones a umentan s us di mensiones e n 

dirección norte-sur (OGU’s al este de las mesetas y llanuras de la Depresión Central de 

Chiapas) se observan cambios importantes limitados por las áreas de tierras bajas tales 

como l a D epresión Central d e C hiapas (Priego-Santander 2003 ) y la depresión de  

Nicaragua, l as cu ales s irven co mo b arrera p ara l a d ispersión d e es tas av es ( Sánchez-

González et al. 2008). Al sur de la depresión de Nicaragua, las poblaciones agrupadas 

en las OGU’s de Centroamérica p resentan un aumento en dimensiones de sur a n orte, 

contrario a l pr esente e n l as a ves m exicanas. E stos r esultados c oncuerdan c on l os 

obtenidos e n e l estudio r ealizado por  Sánchez-González et a l. (2008), quienes 

analizaron la variación geográfica en las poblaciones del Cerquero verde Chlorospingus 

flavopectus y encontraron prácticamente el mismo patrón de variación norte-sur y sur-

norte que  Arremon br unneinucha, c on e l i stmo de  T ehuantepec y l a de presión de  
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Nicaragua como barreras para la dispersión de estas aves. Este patrón también ha sido 

reportado por  Graves ( 1991) p ara av es m ontanas en  el  N eotrópico. La t endencia 

reportada en las aves mexicanas por estos autores y en el presente estudio, coincide con 

lo r eportado pa ra e species de l género Cinnycerthia en l os A ndes, en S udamérica 

(Brumfield y Remsen 1996). 

En P anamá, el is tmo d elimita la  d istribución d e la s p oblaciones d e 

Centroamérica con las de Sudamérica, debido a que se observan ligeras diferencias en 

tres de las ocho variables medidas entre las OGU’s al oeste del istmo de Panamá y las 

OGU’s al este en ambos sexos (LP, AP y LT), lo que sugiere que funciona como una 

barrera más para la dispersión de estas aves. Estos resultados coinciden nuevamente con 

los pa trones de  va riación de l Cerquero ve rde Cholospingus flavopectus (Sánchez-

González et al. 2008), separando las poblaciones de ambas especies en dos grupos. 

Con los métodos multivariados como los análisis de componentes principales 

pueden es tudiarse muchas variables s imultáneamente y las gráficas resultantes pueden 

expresar l a co variación en tre grupos d e c aracteres (James 1982) . El a nálisis d e 

componentes pr incipales ( PCA) r esume l os pa trones de  v ariación p resentados e n l os 

datos morfométricos, para producir variables compuestas independientes que se pueden 

interpretar l ibremente co mo ej es d e t amaño y forma (Pimentel 1979,  Bookstein et a l. 

1985). Un P CA d e matriz d e v arianzas-covarianzas co n datos t ransformados 

logarítmicamente, generalmente indica la variación de tamaño alométrico en el  primer 

componente asociado (Rising y Somers 1989). En este análisis se usó el promedio de las 

variables transformadas logarítmicamente ya que se sabe que es una manera de resumir 

la variación en el tamaño total de un ave (Mosimann 1970).  

En ambos sexos el componente que resumió una mayor proporción del total de 

la v ariación f ue el  co mponente 1  o  el  ej e d e “tamaño”, l o q ue i mplica q ue en  es ta 

especie existe mayor variación en tamaño que en forma. Así mismo, en los machos fue 

en donde  s e r esumió un a m ayor pr oporción de l t otal de  l a va riación e n e ste m ismo 

componente, l o que  i ndica que  l os m achos e xhiben r elativamente m ayor va riación e n 

tamaño q ue l as h embras. En un e studio m orfométrico r ealizado por  Rising y S omers 

(1989) concluyeron que  e l c omponente 1 ( PC1) de  c ualquiera de  l os m odelos de  

componentes principales proporciona la misma información sobre el tamaño relativo del 

cuerpo que cualquiera de las variables únicas, lo que indica que si se requiere obtener 

una medida multivariada que refleje el patrón de variación total del cuerpo de un a ve, 

cualquier análisis de componentes principales es suficiente. 
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El a grupamiento d e l as OGU’s d e S udamérica que s e o bserva t anto e n l os 

machos como en las hembras, en las gráficas del PCA, corresponde a la semejanza en 

tamaño p resentada entre es tas p oblaciones, q uienes s e en cuentran r elativamente 

separadas d el r esto. La separación d e l a O GU 8  q ue p ertenece a l a p oblación d e l os 

Tuxtlas en México, sugiere una clara diferenciación en forma y tamaño del resto de las 

poblaciones. Estos resultados habían sido documentados anteriormente por Peterson et 

al. (1992) c on e studios de  va riación ge nética en l as pobl aciones m exicanas de  e sta 

misma especie y de Chlorospingus flavopectus. E llos r eportaron va lores de di stancias 

genéticas que reflejaron altos niveles de diferenciación entre poblaciones, especialmente 

en la población de la Sierra de los Tuxtlas. Esta diferencia es atribuida al aislamiento de 

la pobl ación a  t ravés d e un l argo pe riodo d e t iempo, l o que  c onlleva a  una  fuerte 

reducción e n el f lujo de  ge nes, que  e s s uficiente pa ra que  l a pobl ación s e pue da 

diferenciar a t ravés d e deriva génica ( Peterson et a l. 1992) . E sta e xplicación pue de 

aplicarse también al caso de la OGU 31, que pertenece a l a población ubicada cerca de 

la co sta al  o este d e E cuador. E sta p oblación a parece ai slada d e l a co rdillera d e l os 

Andes  que atraviesa Ecuador, se encuentra sobre una pequeña sierra al oeste nombrada 

Cordillera C hongón C olonche ( Benítez, 1990)  y funciona así m ismo c omo una  

población aislada que tiene como consecuencia su diferenciación.  

La r elación d e m ayor s emejanza en tre l as p oblaciones m exicanas y l as d e 

Centroamérica quedó también registrada en los resultados del análisis de agrupamiento. 

Estos r esultados c onfirman l os a nteriores, c orroborando que  l as po blaciones de  

Sudamérica son un grupo que  probablemente s e aisló de  sus congéneres del nor te, l o 

que lo ha llevado a evolucionar de una manera diferente. Las OGU’s de los Los Tuxtlas 

y de Nicaragua (8, 18 y 19) forman un s olo grupo sugiriendo que son más semejantes 

entre s í, l o que  s e de be pr obablemente a  que  a lgunos c aracteres pr esentaron m edidas 

promedio s imilares, generalmente p equeñas ( LC h embras y A P h embras) y so n m ás 

semejantes a l as p oblaciones d e M éxico y C entroamérica. P or o tro l ado, l a O GU 3 1 

WEcu se separa también del grupo de las poblaciones de Sudamérica, confirmando los 

resultados d el an álisis d e co mponentes p rincipales y d e l as gráficas de las t endencias 

generales de la variación (CA y LC machos). 

 

Variación dentro de los grupos genéticos. 

El a nálisis d iscriminante s e u tilizó p ara p robar s i la  h ipótesis f ilogenética 

concuerda o m uestra a lgún pa recido c on l as a grupaciones obtenidas c on b ase en  los 
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caracteres morfológicos. Su resultado apoya una vez más la conformación del grupo de 

las poblaciones de  Sudamérica sugiriendo un a p osible base genética. Estos resultados 

sugieren que  l as pobl aciones de  A. br unneinucha a l o l argo de  s u di stribución se 

encuentran r elacionadas m orfológica y genéticamente en  l os s iguientes p atrones: l as 

poblaciones de  M éxico y C entroamérica f orman un g rupo s emejante que  pr esenta 

algunas clinas opuestas de aumento y disminución de tamaño en dirección norte-sur y 

las pobl aciones s udamericanas c onforman un  segundo grupo uni do por  su semejanza 

morfológica y genética en donde se presenta una ligera clina de aumento de tamaño en 

dirección norte-sur. 

Cabe mencionar que el grupo nombrado A. “virenticeps” apareció mezclado con 

las p oblaciones m exicanas d e A. br unneinucha en t odos l os a nálisis, a sí como e n l os 

agrupamientos f ormados g enéticamente, mostrando que m antienen car acteres 

morfológicos y genéticos s imilares por  l o que  se apoyan los resultados obtenidos por  

Navarro-Sigüenza et al. (2008), ubicando a A. virenticeps como parte de las poblaciones 

del oeste de México dentro del complejo A. brunneinucha. 

 

Caracterización bioclimática-geográfica. 

Para t ratar d e explicar l os p atrones es paciales q ue s e p resentaron en este t axón, s e 

mencionará p rimero u na h ipótesis a  la  que s e r ecurre p ara explicar l a v ariación 

geográfica que se p resenta en  los o rganismos, ya sea a n ivel de especies o en  n iveles 

más g randes (género, f amilia). Esta h ipótesis e xplica los p atrones es paciales en  l as 

características exhibidas dentro de las especies individuales, que reflejan su covariación 

con va riables s obre s u pos ición g eográfica ( por e jemplo, l atitud, l ongitud, a ltitud, 

profundidad) o con va riables a mbientales ( por e jemplo, t emperatura, precipitación, 

salinidad, p roductividad) y a sume comúnmente que  l a va riación ambiental pue de 

explicar la variación geográfica (Gaston et al. 2008). Estos patrones incluyen tendencias 

en la morfología (principalmente tamaño corporal; por ejemplo Chown y Gaston 1999, 

Ashton et a l. 2000,  A shton 2002 , M eiri et a l. 2004a), e n l a f isiología ( por e jemplo, 

Spicer y G aston 1999, Hoffmann et a l. 2001, Lardies y B ozinovic 20 06), hi storia de  

vida (por ejemplo, Fleming y Gross 1990, Jonas y Geber 1999, Jenkins y Hockey 2001), 

dinámica pobl acional ( por e jemplo, Brown 198 4, Philippart et a l. 1998, Brewer y  

Gaston 2002, 2003 ) y variación genética (por ejemplo, Green et al. 1996, Weeks et al. 

2002, H utchison 2003 , C ollinge et a l. 2006). En e stos a nálisis las t endencias 

particulares s on comunes y l as ex cepciones parecen s er s uficientemente es casas, 
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algunos de estos patrones o m odelos han llegado a ser considerados como ejemplos de 

“reglas e cogeográficas” (Gaston et a l. 2008). E stas i ncluyen l a “regla n eo-

Bergmanniana” ( sensu James 1970 ) o l a “r egla d e J ames” ( sensu Blackburn et a l. 

1999a), la cual se refiere al incremento en tamaño de una especie hacia latitudes altas o 

hacia t emperaturas m ás b ajas. E s t ambién frecuentemente referida co mo “r egla d e 

Bergmann”. 

La regla d e B ergmann e nuncia que “las razas d e cl imas f ríos t ienden a s er m ás 

grandes en especies de vertebrados de sangre caliente que las razas de la misma especie 

que viven en climas más cálidos” (Mayr 1963). La razón que se usa para explicar esta 

regla es  q ue l os an imales m ás g randes gastan menos en ergía en  s u t ermorregulación 

debido a que tienen una menor proporción superficie-volumen, por lo que se sostiene la 

idea de  que  es más económico pa ra i ndividuos más grandes vivir en c limas f ríos que  

para l os i ndividuos pe queños ( McNab 1 971). La i nterpretación d e es ta regla h a s ido 

severamente cr iticada p or v arios au tores, p or ej emplo, Scholander (1955) argumentó 

que muchas especies no siguen la regla y muestran incrementos clinales en peso que no 

tienen importancia fisiológica. También apuntó que muchos de los caracteres estudiados 

con r eferencia a  es ta r egla n o t ienen s ignificado en  el i ntercambio d e calor. James 

(1970) hizo u n an álisis detallado d e l a v ariación g eográfica d e l a l ongitud d el al a en  

aves, en  el  cu al co rrelacionó es te car ácter, q ue p resumiblemente r efleja el  t amaño 

corporal, c on condiciones á ridas o  f rías y concluyó qu e un  i ncremento en e l t amaño 

corporal es energéticamente ventajoso en un c lima frío. Posteriormente (1982), explica 

que esta interpretación de la regla de Bergmann es una expresión inadecuada de nuestro 

conocimiento común sobre l a va riación c linal e n aves, debido a  que  su consideración 

está limita da a l a t emperatura d e b ulbo-seco, y  explica q ue cu ando s e co nsideran 

además vías adicionales del intercambio de calor entre el organismo y el ambiente, las 

relaciones tamaño-clima se vuelven más imprevistas y aparecen muchas excepciones a 

la regla. 

En l os m achos de A. b runneinucha, la l ongitud y ancho de  pi co, l ongitud y 

diámetro de tarso y longitud de la uña del hálux mostraron una correlación negativa y 

significativa con la latitud, disminuyendo de tamaño conforme ésta aumentaba. En las 

hembras ad emás d e es tos car acteres, t ambién f ue s ignificativa l a co rrelación co n l a 

cuerda alar. En ambos casos la relación presenta los tamaños más pequeños al norte, lo 

que r esulta o puesto a l a r egla d e Bergmann. Estos r esultados c oncuerdan c on l os 

reportados por Johnston y Selander (1973) quienes encuentran que el tamaño corporal 
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de los Gorriones comunes (Passer domesticus) en Europa decrece conforme incrementa 

la l atitud. S in em bargo, con es ta m isma es pecie en N orteamérica s e h a r eportado u n 

patrón opuesto, pero que va de  acuerdo a l a regla de Bergmann (Johnston y Selander 

1971). En 1980, B aker reportó que  e l t amaño d el c uerpo de  e stos m ismos G orriones 

(Passer domesticus) en Nueva Zelanda está negativamente correlacionado con la latitud, 

patrón que está también en oposición a la Regla de Bergmann. Posteriormente Murphy 

(1985) realizó un t rabajo e n donde  a nalizó la v ariación geográfica de l os G orriones 

comunes (Passer domesticus) en su distribución mundial y encontró que hay una fuerte 

correlación pos itiva entre e l t amaño de l cuerpo y la l atitud, l o que  resulta a sí m ismo, 

contrario al patrón encontrado en A. brunneinucha. 

Otra co rrelación i mportante que  s e h a t omado en c uenta en e studios a nteriores 

(Johnston 1969, Murphy 1985)  es l a r elación entre el  t amaño corporal y el  r ango d e 

temperatura an ual. E n e l cas o d e A. br unneinucha se en contró q ue l a cu erda alar, 

longitud y ancho de pico, longitud y diámetro del tarso y la longitud de la uña del hálux 

de l os m achos pr esentan una  c orrelación pos itiva co n l a t emperatura, aumentando de 

tamaño conforme aumenta el rango de temperatura anual. En el caso de las hembras esta 

misma correlación positiva se presentó sólo en los caracteres del ancho de pico, longitud 

y diámetro de tarso y longitud de la uña del hálux. Estos resultados concuerdan con los 

reportados por  M urphy (1985), quien e ncontró que l os G orriones c omunes ( Passer 

domesticus) en su distribución mundial presentaron una fuerte correlación positiva entre 

el tamaño corporal y el rango de temperatura anual y que esta variable parece ser más 

importante q ue la s o tras v ariables c limáticas u sadas e n s u estudio e  incluso má s 

importante que cualquier variable física como la latitud; argumentó que esta relación se 

basa en  q ue el  r ango d e t emperatura an ual r efleja el  co ntraste d e t emperaturas 

estacionales ( la m ínima e n i nvierno y l a m áxima e n ve rano) l o que  da  c omo 

consecuencia u na m arcada es tacionalidad y e n e stos a mbientes un t amaño g rande 

resulta ventajoso de bido a  una  m ayor r esistencia a l a yuno. En el  cas o d e A. 

brunneinucha, esta r elación fue positiva, pr esentando l os t amaños más pe queños a l 

norte d onde el  r ango d e t emperatura es m enor, mostrando que  para e sta es pecie l a 

temperatura y l a l atitud c ontribuyen a  l a f ormación de  l os pa trones de  va riación 

geográfica (disminuyendo d e ta maño c onforme aumenta la  la titud y aumentando de  

tamaño conforme aumenta el rango de temperatura). 

Así mismo, se han encontrado relaciones entre el tamaño corporal de las aves y la 

variable hum edad, r epresentada po r l a pr ecipitación ( Johnston 1969, J ames 1970 , 
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Johnston y Selander 1971, Murphy 1985). En el caso de los machos de A. brunneinucha 

se e ncontró una  c orrelación pos itiva s ignificativa en tre la precipitación an ual y l as 

variables cuerda alar, longitud de cola, ancho y profundidad de pico y diámetro de tarso, 

y una correlación ne gativa s ignificativa con l a longitud de  c ola. E n l as he mbras l a 

correlación positiva se encontró sólo en los caracteres de ancho de pico y diámetro de 

tarso. Estos resultados son contrarios a los reportados por Johnston y Selander (1971), 

quienes encuentran una correlación negativa entre el tamaño corporal y la precipitación 

del m es de  E nero e n l os Gorriones c omunes ( Passer dom esticus) d e N orteamérica. 

Posteriormente M urphy ( 1985) encontró que  existen f uertes c orrelaciones pos itivas 

entre el t amaño d el cuerpo y la precipitación e n l os G orriones c omunes de  E uropa, 

cuyos r esultados concuerdan c on l os encontrados e n A. br unneninucha. A sí mis mo, 

Murphy d emostró t ambién que  la precipitación anual tiene casi la  misma importancia 

que el  rango de temperatura anual en la predicción de la variación morfológica en esa 

especie, tanto para machos como para hembras. Por lo tanto, en las poblaciones de A. 

brunneinucha de México y Sudamérica, el tamaño corporal aumenta en las zonas donde 

hay una m ayor hum edad ( mayor p recipitación anual) úni camente en el c aso d e l os 

machos, en un patrón semejante al que presentan los Gorriones comunes de Europa. Sin 

embargo, la razón de que se presente una relación entre estas dos variables es incierta, 

por lo que es necesario realizar más estudios que conlleven a formar una hipótesis sobre 

esta relación. 

Los resultados obt enidos e n A. brunneinucha podrían ex plicarse co n b ase en  l o 

subrayado por McNab (1971): “el incremento de tamaño resulta en un incremento en el 

metabolismo y pé rdida de  c alor e n un i ndividuo”, y c on ba se e n l o que  m encionó 

Kendeigh ( 1969): “la t emperatura cr ítica m ás baja p ara l a t ermoneutralidad es  m enor 

para es pecies grandes, e stas es pecies grandes p oseen l ímites ex tremos más b ajos d e 

tolerancia a cambios en la temperatura que las especies pequeñas” y concluyó que “cada 

ventaja fisiológica p esa más q ue l a d esventaja ecológica d e n ecesitar m ás al imento” 

(expresada por los defensores de la regla de Bergmann). Con estos argumentos se puede 

sugerir q ue en  A. br unneinucha, e l i ncremento de  tamaño h acia climas co n u na 

estacionalidad m ás m arcada y te mperaturas mí nimas má s e xtremas, probablemente 

corresponde a que los individuos más grandes poseen límites más bajos para mantener 

su termoneutralidad, por lo que este tamaño es favorecido en estos ambientes. 

Boyce (1978) citó varias excepciones a l a regla de Bergmann y observó en todos 

los cas os q ue el  t amaño d el cu erpo i ncrementa co mo i ncrementa l a e stacionalidad. 
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Argumentó que  t amaños m ás g randes de berían s er f avorecidos e n a mbientes 

estacionales donde ocurre escasez de alimentos o donde el alimento no está disponible 

temporalmente, ya que  a  pe sar de  que  los individuos g randes ne cesitan m ás a limento 

pueden t ambién sobrevivir más t iempo s in comida que  individuos más p equeños (ver 

Morrison 1960). Por lo tanto, un tamaño más grande de individuos de A. brunneninucha 

en la titudes me nores s e v e f avorecido ya q ue en es tos am bientes s e presenta u na 

estacionalidad más marcada, lo que puede provocar temporadas de escasez de alimentos 

y presentar u n t amaño m ás g rande l es p uede a yudar a s obrevivir. P or ot ro l ado, s i 

consideramos que  e n e l nor te l a di sponibilidad de  c omida e s t ambién un f actor 

limitante, y ya que  un i ncremento en tamaño resulta en un i ncremento en la demanda 

por e l a limento (Mayr 1992), el  t amaño puede decrecer hacia el  norte donde se verán 

favorecidos los tamaños pequeños que demandan menor cantidad de al imento. Lo que 

podría explicar también la disminución de tamaño de A. brunneinucha en las latitudes 

del norte.  

El f enotipo pr evalente de  una  pobl ación s erá e l r esultado de  un ba lance e ntre 

muchas p resiones d e s elección co ntradictorias que p ueden es tar act uando al  m ismo 

tiempo ( competencia, migración, r equerimientos en ergéticos, d iferentes f actores 

climáticos, a ltitud, comportamiento, tipo de forrajeo, cortejo, e tc.) (Mayr 1992) . Cada 

excepción a u na r egla e cogeográfica es  u n i ndicador d e e ste c onflicto, por  l o t anto, 

resulta i nteresante s eguir es tudiando l a r elación en tre l a v ariación m orfológica y 

ambiental de esta especie. 

James (1983) mencionó que las aves exhiben tendencias regionales en la variación 

de t amaño qu e c ambian gr adualmente, de forma q ue r eflejan l as c aracterísticas 

topográficas. S e asume que el  m ecanismo que mantiene c ada cl ina d e variación es l a 

selección n atural p ara l as car acterísticas q ue r epresentan ad aptaciones a co ndiciones 

locales. E l ag ente d e s elección e n el  cas o d e A. br unneinucha podría s er e l r ango de  

temperatura anual, lo que está apoyado por las correlaciones entre éste y la variación en 

tamaño. Si la selección  n atural está manteniendo la variación cl inal entre localidades, 

hay evidentemente v ariación i nducida a mbientalmente y por  l o t anto, l a va riación 

genética debería covariar positivamente con la variación inducida ambientalmente. Con 

base en los resultados, esta relación es probable, sin embargo, es necesario realizar más 

estudios para analizar más detalladamente este punto. Lo que se puede afirmar es que 

Arremon brunneinucha presenta una tendencia de variación geográfica apoyada por su 

variación genética y que parece estar mantenida gracias al efecto de la selección natural 
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a t ravés d el ambiente (factor t emperatura y co mo co nsecuencia l a l atitud). La o tra 

posibilidad sería que las diferencias genéticas entre poblaciones sean independientes de 

las d iferencias m orfológicas i nducidas am bientalmente, en  cu yo c aso el  co mponente 

ambiental de la variación fenotípica podría estar causando los cambios en la frecuencia 

de genes y d e es ta forma, af ectando a l a evolución ( James 1983) . Una t ercera 

posibilidad es que  los patrones intraespecíficos de variación geográfica pueden no s er 

adaptativos e n ni ngún s entido, ya q ue resulta muy d ifícil d eterminar el s ignificado 

biológico de  l as di ferencias m orfológicas y f isiológicas q ue v arían cl inalmente s obre 

una escala continental (James 1983). 

Mayr (1992) mencionó, que para tratar de dar una interpretación fisiológica a las 

reglas eco geográficas, s e p uede i ntentar d eterminar s i ex isten ad aptaciones a l as 

condiciones l ocales; por l o que , cuando se encuentra un pa ralelismo cercano en tre un 

gradiente d e c arácter y u n g radiente ambiental, s i s e en cuentra q ue t iene u na b ase 

genética, se puede interpretar como el resultado de la selección natural. 
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CONCLUSIONES 

Los resultados obtenidos sugieren que las poblaciones de Arremon brunneinucha y las 

de A. virenticeps son similares morfológicamente, ya que no presentaron una separación 

clara en ninguno de los caracteres estudiados. El complejo A. brunneinucha presenta los 

siguientes patrones de variación morfológica a lo largo de toda su distribución: las aves 

pequeñas s e encuentran e n s u di stribución m ás a l nor te, r epresentadas p or l as 

poblaciones Mexicanas. Se presenta una clina general a aumentar de tamaño de norte a 

sur, c on i ndividuos m ás g randes e n e l s ureste de  M éxico. P osteriormente ha y una  

reducción en t amaño h acia l a p arte m edia d e C entroamérica, co n l os i ndividuos m ás 

pequeños en Nicaragua. Desde el sur de Centroamérica se presenta un nue vo aumento 

de tamaño hacia Sudamérica, siguiendo la tendencia general. La variación morfológica 

parece tener una base genética, lo que se observa principalmente en la diferenciación de 

las poblaciones de Sudamérica del resto. Las poblaciones mexicanas y centroamericanas 

forman un grupo similar morfológico-genético y las poblaciones de Sudamérica forman 

un segundo grupo. 

La tendencia en la variación geográfica que se presenta en el complejo parece estar 

apoyada por su variación genética y se mantiene probablemente gracias al efecto de la 

selección na tural a  t ravés de l a mbiente ( temperatura). A sí m ismo, l os i ndividuos de  

tamaño m ás g rande q ue s e en cuentran en  l atitudes m enores p robablemente s ean 

favorecidos, ya qu e e n e stos a mbientes s e pue den l legar a  pr esentar t emporadas de  

escasez de alimento y un mayor tamaño les ayuda a poder sobrevivir. Por otro lado, un 

incremento en tamaño conlleva un incremento en la demanda por el alimento, por lo que 

tamaños pequeños resultan favorecidos en l atitudes mayores (hacia e l nor te) donde  e l 

factor l imitante es  el  al imento. P robablemente es as p resiones d e s elección, ad emás 

muchas o tras f uerzas o puestas, s on l as q ue e stán act uando s obre es ta es pecie y  

contribuyen a  que  p resente l os pa trones de  va riación m orfológica reportados en  es te 

estudio. 
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ANEXO 1 

Prueba Mann-Whitney U para determinar diferencias entre machos y hembras en cada 

OGU (Se marcan en negritas las diferencias significativas p < 0.05). Las OGUs ausentes 

no presentaron suficientes datos para realizar esta prueba. 

OGU VARIABLE n M n H SUMA M SUMA H U Z p 
2 CA 17 3 198 12 6 2.064099 0.039016 
 LC 15 3 145 26 20 0.296174 0.767099 
 LP 17 3 181 29 23 0.264628 0.791298 
 AP 17 3 174 36 21 -0.476331 0.633842 
 PP 17 3 189 21 15 1.111438 0.266388 
 LT 17 3 187 23 17 0.899735 0.368268 
 DT 17 3 183 27 21 0.476331 0.633842 
 LUH 17 3 176 34 23 -0.264628 0.791298 

3 CA 15 15 332 133 13 4.127068 0.000037 
 LC 15 15 284 181 61 2.136121 0.032677 
 LP 15 15 228 237 108 -0.186651 0.851935 
 AP 15 15 224 240 104 -0.331825 0.740024 
 PP 15 15 262 203 83 1.223603 0.221111 
 LT 15 15 266 199 79 1.389515 0.164686 
 DT 15 15 295 169 49 2.613118 0.008976 
 LUH 15 15 218 247 98 -0.601432 0.547557 

4 CA 29 16 815 220 84 3.509251 0.000450 
 LC 29 16 783 251 115 2.762350 0.005742 
 LP 29 16 545 358 194 -0.362608 0.716900 
 AP 29 16 541 362 190 -0.466211 0.641068 
 PP 29 16 601 301 165 1.100775 0.271003 
 LT 29 17 751 329 176 1.593002 0.111170 
 DT 29 17 796 285 132 2.605696 0.009173 
 LUH 29 17 757 323 170 1.729545 0.083721 

5 CA 42 30 1870.5 757.5 292.5 3.854941 0.000116 
 LC 41 30 1692 864 399 2.514349 0.011930 
 LP 41 29 1625 860 425 2.020879 0.043301 
 AP 41 29 1582 902.5 467.5 1.514169 0.129993 
 PP 41 29 1583 901.5 466.5 1.526091 0.126997 
 LT 43 30 1543 1157.5 597.5 -0.532566 0.594338 
 DT 43 30 1885 816 351 3.296304 0.000981 
 LUH 42 30 1740 887.5 422.5 2.370075 0.017790 

6 CA 32 26 1209 502 151 4.143323 0.000034 
 LC 31 25 994 602 277 1.821229 0.068581 
 LP 32 24 993.5 602.5 302.5 1.349367 0.177229 
 AP 32 24 995 601 301 1.374202 0.169388 
 PP 32 24 931 665 365 0.314576 0.753085 
 LT 32 25 1135 518 193 3.328909 0.000873 
 DT 32 25 1107 545.5 220.5 2.886663 0.003896 
 LUH 32 25 895 758 367 -0.530696 0.595633 

7 CA 10 11 143 88 22 2.323790 0.020143 
 LC 9 11 126 84 18 2.393172 0.016709 
 LP 10 11 134 97 31 1.690029 0.091032 
 AP 10 11 96 135 41 -0.985850 0.324214 
 PP 10 11 110 121 55 0.000000 1.000000 
 LT 10 11 145 86 20 2.464626 0.013721 
 DT 10 11 133.5 97.5 31.5 1.654820 0.097971 
 LUH 10 9 114.5 75.5 30.5 1.183920 0.236248 

8 CA 12 12 207 93 15 3.290896 0.000997 
 LC 12 12 147 153 69 -0.173205 0.862491 
 LP 12 12 178.5 121.5 43.5 1.645448 0.099814 
 AP 12 12 188.5 111.5 33.5 2.222799 0.026204 
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OGU VARIABLE n M n H SUMA M SUMA H U Z p 
 PP 12 12 172 128 50 1.270171 0.204033 
 LT 12 12 202 98 20 3.002221 0.002682 
 DT 12 12 173 127 49 1.327906 0.184123 
 LUH 12 12 169 131 53 1.096966 0.272665 

10 CA 11 5 104 32 17 1.189526 0.234241 
 LC 11 5 100 36 21 0.736374 0.461509 
 LP 11 5 105.5 30.5 15.5 1.360460 0.173694 
 AP 11 5 96 40 25 0.283221 0.777010 
 PP 11 5 98.5 37.5 22.5 0.566858 0.570815 
 LT 11 5 109 27 12 1.755968 0.079103 
 DT 11 5 104 32 17 1.189526 0.234241 
 LUH 11 5 106 30 15 1.416103 0.156755 

11 CA 30 22 1048 330 77 4.685989 0.000003 
 LC 30 21 972 354 123 3.674683 0.000239 
 LP 25 19 628 361.5 171.5 1.563801 0.117848 
 AP 25 19 605 384.5 194.5 1.018984 0.308218 
 PP 25 19 677 312.5 122.5 2.725381 0.006426 
 LT 30 23 931 499.5 223.5 2.180491 0.029228 
 DT 30 23 898 533 257 1.579413 0.114251 
 LUH 29 23 926 452 176 2.901881 0.003712 

12 CA 5 5 33 22 7 1.148913 0.250601 
 LC 5 5 33 22 7 1.148913 0.250601 
 LP 5 5 33 22 7 1.148913 0.250601 
 AP 5 5 26 29 11 -0.313340 0.754025 
 PP 5 5 36 19 4 1.775592 0.075810 
 LT 5 5 33 22 7 1.148913 0.250601 
 DT 5 5 30 25 10 0.522233 0.601512 
 LUH 5 5 32 23 8 0.940019 0.347215 

13 CA 9 2 57 9 6 0.707107 0.479505 
 LC 9 2 56 10 7 0.471405 0.637355 
 LP 9 2 53 13 8 -0.235702 0.813665 
 AP 9 2 58 8 5 0.942809 0.345786 
 PP 9 2 58 8 5 0.942809 0.345786 
 LT 9 2 61 5 2 1.649916 0.098970 
 DT 9 2 57 9 6 0.707107 0.479505 
 LUH 9 2 58 7.5 4.5 1.060660 0.288852 

14 CA 18 9 310.5 67.5 22.5 3.008915 0.002624 
 LC 18 9 266 112 67 0.720082 0.471480 
 LP 17 9 249 102 57 1.050988 0.293272 
 AP 17 9 254 97 52 1.320472 0.186687 
 PP 17 9 255 96 51 1.374369 0.169337 
 LT 18 9 259 119 74 0.360041 0.718819 
 DT 18 9 251 127 80 -0.051434 0.958980 
 LUH 18 9 251 126.5 80.5 -0.025717 0.979483 

15 CA 8 6 74 31 10 1.80739 0.070711 
 LC 8 6 76.5 28.5 7.5 2.13014 0.033168 
 LP 8 6 53 52 17 -0.90370 0.366163 
 AP 8 6 61 44 23 0.12910 0.897280 
 PP 7 6 57.5 33.5 12.5 1.21429 0.224648 
 LT 8 6 74 31 10 1.80739 0.070711 
 DT 8 6 69 36 15 1.16190 0.245287 
 LUH 8 6 51 54 15 -1.16190 0.245287 

16 CA 5 4 35 10 0 2.449490 0.014311 
 LC 5 4 34 11 1 2.204541 0.027493 
 LP 5 4 35 10 0 2.449490 0.014311 
 AP 5 4 30 15 5 1.224745 0.220680 
 PP 5 4 32 13 3 1.714643 0.086420 
 LT 5 4 28 17 7 0.734847 0.462438 
 DT 5 4 33.5 11.5 1.5 2.082066 0.036554 
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OGU VARIABLE n M n H SUMA M SUMA H U Z p 
 LUH 5 4 35 10 0 2.449490 0.014311 

17 CA 23 10 462 99 44 2.781286 0.005418 
 LC 22 10 401 127 72 1.544920 0.122376 
 LP 23 10 414 147 92 0.900980 0.367606 
 AP 23 10 405 156 101 0.548423 0.583406 
 PP 23 10 397.5 163.5 108.5 0.254625 0.799015 
 LT 23 10 426 135 80 1.371056 0.170367 
 DT 23 10 451.5 109.5 54.5 2.369969 0.017795 
 LUH 23 10 404 157 102 0.509250 0.610581 

18 CA 12 6 133 38 17 1.779513 0.075165 
 LC 12 6 140 31 10 2.435123 0.014892 
 LP 12 6 128 43 22 1.311220 0.189793 
 AP 12 6 111 60 33 -0.280976 0.778731 
 PP 12 6 97 56 31 -0.201008 0.840694 
 LT 12 6 122 49 28 0.749269 0.453701 
 DT 12 6 129.5 41.5 20.5 1.453208 0.146176 
 LUH 12 6 111.5 59.5 33.5 -0.234267 0.814779 

20 CA 22 13 501 129 38 3.584641 0.000338 
 LC 22 13 474 156 65 2.662876 0.007751 
 LP 22 13 459 171 80 2.150784 0.031501 
 AP 22 13 395 235 142 -0.034139 0.972766 
 PP 22 13 452 178 87 1.911808 0.055910 
 LT 22 13 423.5 206.5 115.5 0.938835 0.347823 
 DT 22 13 514 116 25 4.028453 0.000056 
 LUH 22 13 430 200 109 1.160741 0.245756 

21 CA 60 35 3504 1056 426 4.81426 0.000001 
 LC 59 35 3368 1097 467 4.42284 0.000010 
 LP 60 35 3114.5 1445.5 815.5 1.80921 0.070428 
 AP 60 35 2655.5 1904.5 825.5 -1.73206 0.083273 
 PP 60 35 3249.5 1310.5 680.5 2.85075 0.004364 
 LT 60 35 3155.5 1404.5 774.5 2.12553 0.033550 
 DT 60 35 3340 1220 590 3.54898 0.000387 
 LUH 60 35 2951.5 1608.5 978.5 0.55163 0.581203 

22 CA 17 18 397 233 62 3.003448 0.002671 
 LC 17 18 374 256 85 2.244334 0.024818 
 LP 17 18 326 304 133 0.660098 0.509195 
 AP 17 18 297.5 332.5 144.5 -0.280542 0.779064 
 PP 17 18 371.5 258.5 87.5 2.161822 0.030639 
 LT 17 18 324 306 135 0.594089 0.552457 
 DT 17 18 358 272 101 1.716256 0.086125 
 LUH 17 18 305 325 152 -0.033005 0.973671 

23 CA 11 8 145 45 9 2.890030 0.003855 
 LC 11 8 142 48 12 2.642313 0.008238 
 LP 11 8 127 63 27 1.403729 0.160409 
 AP 11 8 104 86 38 -0.495434 0.620297 
 PP 11 8 135 55 19 2.064307 0.038997 
 LT 11 8 124 66 30 1.156012 0.247685 
 DT 11 8 139 51 15 2.394596 0.016644 
 LUH 11 8 118 72 36 0.660578 0.508888 

25 CA 10 6 98 38 17 1.410048 0.158535 
 LC 10 6 100 36 15 1.626978 0.103751 
 LP 10 6 85 51 30 0.000000 1.000000 
 AP 10 6 92.5 43.5 22.5 0.813489 0.415944 
 PP 10 6 96 40 19 1.193117 0.232832 
 LT 10 6 87 49 28 0.216930 0.828264 
 DT 10 6 113 23 2 3.037026 0.002391 
 LUH 10 6 104 32 11 2.060839 0.039326 

26 CA 30 18 924 252 81 4.024922 0.000057 
 LC 29 18 815 313 142 2.604244 0.009212 
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OGU VARIABLE n M n H SUMA M SUMA H U Z p 
 LP 30 17 746.5 381.5 228.5 0.586720 0.557396 
 AP 30 18 799.5 376.5 205.5 1.373585 0.169580 
 PP 30 18 768 408 237 0.702764 0.482208 
 LT 30 18 820.5 355.5 184.5 1.820798 0.068647 
 DT 30 18 816.5 359.5 188.5 1.735615 0.082642 
 LUH 30 18 797 379 208 1.320345 0.186729 

27 CA 22 13 457 173 82 2.082506 0.037304 
 LC 22 13 444 186 95 1.638693 0.101287 
 LP 22 13 458 172 81 2.116645 0.034298 
 AP 22 13 408 222 131 0.409673 0.682048 
 PP 22 13 452 178 87 1.911808 0.055910 
 LT 22 13 388 242 135 -0.273115 0.784766 
 DT 22 13 414 216 125 0.614510 0.538863 
 LUH 21 12 359 202 124 0.074848 0.940336 

28 CA 45 23 1906 440 164 4.582319 0.000005 
 LC 45 23 1746 600 324 2.508285 0.012137 
 LP 43 22 1657 488 235 3.299515 0.000970 
 AP 43 22 1552 593 340 1.843846 0.065215 
 PP 43 22 1583.5 561.5 308.5 2.280547 0.022582 
 LT 45 23 1756.5 589.5 313.5 2.644393 0.008188 
 DT 45 23 1753.5 592.5 316.5 2.605505 0.009178 
 LUH 45 23 1585 761 485 0.421288 0.673548 

29 CA 9 5 84 21 6 2.200000 0.027814 
 LC 9 5 75 30 15 1.000000 0.317318 
 LP 9 5 82 23 8 1.933333 0.053204 
 AP 9 5 73 32 17 0.733333 0.463361 
 PP 9 5 82 23 8 1.933333 0.053204 
 LT 9 5 80.5 24.5 9.5 1.735241 0.082708 
 DT 9 5 87 18 3 2.602862 0.009249 
 LUH 9 5 78 27 12 1.400000 0.161523 

30 CA 33 21 1088 397 166 3.202727 0.001363 
 LC 32 21 1039.5 391.5 160.5 3.191437 0.001417 
 LP 33 21 977.5 507.5 276.5 1.242055 0.214199 
 AP 33 21 917 568 337 0.168565 0.866138 
 PP 33 21 938 547 316 0.541181 0.588380 
 LT 33 21 1013 472 241 1.871954 0.061202 
 DT 33 21 1009 476 245 1.800979 0.071694 
 LUH 33 21 1011 474 243 1.836467 0.066272 

32 CA 2 2 6 4 1 0.774597 0.438584 
 LC 2 2 7 3 0 1.549193 0.121345 
 LP 2 2 6 4 1 0.774597 0.438584 
 AP 2 2 6 4 1 0.774597 0.438584 
 PP 2 2 7 3 0 1.549193 0.121345 
 LT 2 2 6 4 1 0.774597 0.438584 
 DT 2 2 4 6 1 -0.774597 0.438584 
 LUH 2 2 5 5 2 0.000000 1.000000 

33 CA 11 9 128 82 37 0.949671 0.342286 
 LC 11 9 117 93 48 0.113961 0.909270 
 LP 11 9 110 100 44 -0.417855 0.676056 
 AP 11 9 119 91 46 0.265908 0.790312 
 PP 11 9 124 86 41 0.645777 0.518429 
 LT 11 9 120 90 45 0.341882 0.732442 
 DT 11 9 123 86.5 41.5 0.607790 0.543331 
 LUH 11 9 123 87 42 0.569803 0.568815 

34 CA 6 4 37 18 8 0.852803 0.393775 
 LC 6 4 32 23 11 -0.213201 0.831172 
 LP 6 4 32 23 11 -0.213201 0.831172 
 AP 6 4 32 23 11 -0.213201 0.831172 
 PP 6 4 35 20 10 0.426401 0.669818 
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OGU VARIABLE n M n H SUMA M SUMA H U Z p 
 LT 6 4 41 14 4 1.705606 0.088091 
 DT 6 4 38 17 7 1.066004 0.286430 
 LUH 6 4 34 21 11 0.213201 0.831172 

35 CA 17 7 253 47 19 2.572185 0.010110 
 LC 17 7 233 67 39 1.301970 0.192936 
 LP 17 7 201.5 98.5 48.5 -0.698618 0.484796 
 AP 17 7 217.5 82.5 54.5 0.317554 0.750826 
 PP 17 7 219 81 53 0.412820 0.679741 
 LT 17 7 230 70 42 1.111438 0.266388 
 DT 17 7 198.5 101.5 45.5 -0.889150 0.373929 
 LUH 17 7 229 71 43 1.047927 0.294680 

36 CA 3 5 11 25 5 -0.74536 0.456062 
 LC 3 5 10 26 4 -1.04350 0.296725 
 LP 3 5 11 25 5 -0.74536 0.456062 
 AP 3 5 12 24 6 -0.44721 0.654724 
 PP 3 5 14 22 7 0.14907 0.881498 
 LT 3 5 17 19 4 1.04350 0.296725 
 DT 3 5 15 21 6 0.44721 0.654724 
 LUH 3 5 15 21 6 0.44721 0.654724 
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ANEXO 2 

Media de las variables en cada OGU (± Error Estándar), datos de machos. 

OGU CA LC LP AP PP LT DT LUH 
1 83.24 ± 0.29 89.48 ± 0.72 12.52 ± 0.21 5.75 ± 0.17 7.22 ± 0.07 26.99 ± 0.30 2.81 ± 0.09 8.86 ± 0.24 
2 77.37 ± 0.55 84.38 ± 1.30 12.02 ± 0.09 6.04 ± 0.09 7.06 ± 0.08 26.03 ± 0.13 2.80 ± 0.04 8.08 ± 0.14 
3 78.77 ± 0.63 81.30 ± 1.01 12.16 ± 0.11 6.29 ± 0.08 7.37 ± 0.09 25.93 ± 0.16 2.78 ± 0.03 8.26 ± 0.12 
4 80.60 ± 0.47 88.57 ± 0.87 11.90 ± 0.11 6.18 ± 0.10 7.40 ± 0.07 25.94 ± 0.13 2.81 ± 0.02 8.37 ± 0.07 
5 79.19 ± 0.40 84.94 ± 0.85 11.69 ± 0.09 6.10 ± 0.05 7.25 ± 0.05 26.32 ± 0.13 2.70 ± 0.02 8.50 ± 0.06 
6 81.79 ± 0.56 85.00 ± 0.80 12.33 ± 0.12 6.23 ± 0.05 7.89 ± 0.08 27.56 ± 0.18 2.99 ± 0.02 8.68 ± 0.07 
7 80.93 ± 0.75 83.77 ± 0.77 11.95 ± 0.13 5.91 ± 0.10 7.33 ± 0.07 26.91 ± 0.30 3.07 ± 0.07 8.40 ± 0.17 
8 81.20 ± 0.91 75.04 ± 0.86 12.35 ± 0.17 6.84 ± 0.09 7.63 ± 0.08 26.33 ± 0.17 3.01 ± 0.04 8.32 ± 0.12 
9 77.88 84.50 12.23 6.53 7.17 26.79 2.86 8.77 

10 79.62 ± 0.73 81.80 ± 1.48 11.67 ± 0.12 6.27± 0.14 7.35 ± 0.08 26.24 ± 0.32 2.86 ± 0.03 8.80 ± 0.17 
11 82.57 ± 0.48 89.53 ± 0.97 12.35 ± 0.18 6.38 ± 0.05 7.59 ± 0.11 27.31 ± 0.19 2.86 ± 0.03 8.73 ± 0.08 
12 79.48 ± 0.93 83.83 ± 2.63 11.98 ± 0.22 6.28 ± 0.20 7.61 ± 0.16 26.86 ± 0.34 3.03 ± 0.06 8.76 ± 0.32 
13 83.35 ± 1.10 89.32 ± 1.80 12.36 ± 0.28 6.41 ± 0.09 7.50 ± 0.17 27.17 ± 0.26 3.07 ± 0.05 8.84 ± 0.18 
14 82.29 ± 0.94 89.52 ± 1.15 12.42 ± 0.16 6.68 ± 0.12 7.74 ± 0.12 28.26 ± 0.20 2.92 ± 0.04 8.98 ± 0.09 
15 81.28 ± 0.99 89.24 ± 0.99 11.89 ± 0.30 6.15 ± 0.13 7.47 ± 0.13 27.13 ± 0.21 3.04 ± 0.04 8.78 ± 0.19 
16 82.12 ± 0.97 84.51 ± 0.91 12.40 ± 0.15 6.08 ± 0.10 7.72 ± 0.14 26.42 ± 0.27 3.05 ± 0.04 9.04 ± 0.12 
17 82.84 ± 0.64 83.99 ± 0.80 11.78 ± 0.11 5.93 ± 0.08 7.35 ± 0.07 26.13 ± 0.20 3.08 ± 0.05 8.51 ± 0.10 
18 80.26 ± 1.07 82.13 ± 1.20 11.72 ± 0.18 6.18 ± 0.10 7.31 ± 0.08 25.42 ± 0.21 3.09 ± 0.05 8.27 ± 0.10 
19 77.39 77.63 11.35 6.25 7.34 26.24 2.85 8.45 
20 81.12 ± 0.54 81.81 ± 0.80 11.94 ± 0.13 6.13 ± 0.07 7.16 ± 0.07 25.82 ± 0.20 3.12 ± 0.04 8.50 ± 0.12 
21 80.82 ± 0.38 83.91 ± 0.52 12.08 ± 0.08 6.35 ± 0.04 7.54 ± 0.05 26.52 ± 0.10 3.11 ± 0.02 8.62 ± 0.06 
22 80.70 ± 0.52 82.73 ± 0.76 12.80 ± 0.13 6.74 ± 0.06 7.67 ± 0.06 26.88 ± 0.18 3.21 ± 0.03 8.76 ± 0.12 
23 78.43 ± 1.00 86.17 ± 1.05 13.12 ± 0.12 6.32 ± 0.09 7.46 ± 0.11 27.14 ± 0.17 3.03 ± 0.03 9.02 ± 0.12 
24 79.46 ± 0.90 90.01 ± 1.21 13.00 ± 0.16 6.38 ± 0.11 7.36 ± 0.11 27.54 ± 0.30 3.03 ± 0.07 8.89 ± 0.12 
25 80.86 ± 0.84 84.16 ± 0.96 12.90 ± 0.15 6.28 ± 0.07 7.68 ± 0.10 28.24 ± 0.14 3.14 ± 0.04 9.15 ± 0.11 
26 82.24 ± 0.60 84.62 ± 0.62 12.37 ± 0.11 6.62 ± 0.08 7.49 ± 0.07 27.69 ± 0.17 3.15 ± 0.04 9.04 ± 0.10 
27 81.89 ± 0.58 84.69 ± 0.68 12.63 ± 0.14 6.72 ± 0.06 7.77 ± 0.07 27.69 ± 0.21 3.20 ± 0.04 9.20 ± 0.09 
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OGU CA LC LP AP PP LT DT LUH 
28 84.02 ± 0.38 86.42 ± 0.50 12.72 ± 0.09 6.80 ± 0.05 7.76 ± 0.06 28.09 ± 0.15 3.25 ± 0.03 9.19 ± 0.06 
29 81.52 ± 1.00 83.93 ± 1.86 12.98 ± 0.15 6.82 ± 0.09 7.82 ± 0.13 27.43 ± 0.37 3.25 ± 0.05 9.49 ± 0.16 
30 81.54 ± 0.66 83.18 ± 0.71 12.47 ± 0.09 6.65 ± 0.05 7.46 ± 0.07 27.88 ± 0.12 3.23 ± 0.03 8.95 ± 0.10 
31 75.48 ± 1.02 75.80 ± 0.86 12.72 ± 0.31 6.26 ± 0.06 7.43 ± 0.11 27.46 ± 0.13 3.03 ± 0.14 8.92 ± 0.18 
32 79.66 ± 1.34 81.11 ± 0.59 12.02 ± 0.18 6.46 ± 0.07 7.48 ± 0.05 27.83 ± 0.35 2.90 ± 0.05 8.71 ± 0.11 
33 79.00 ± 1.22 81.77 ± 1.53 12.18 ± 0.15 6.56 ± 0.07 7.46 ± 0.10 27.69 ± 0.36 3.13 ± 0.06 8.91 ± 0.21 
34 81.41 ± 1.07 80.71 ± 1.25 12.41 ± 0.17 6.56 ± 0.09 7.46 ± 0.15 28.25 ± 0.27 3.36 ± 0.07 9.06 ± 0.11 
35 80.40 ± 0.86 83.11 ± 1.25 12.03 ± 0.13 6.52 ± 0.07 7.59 ± 0.07 27.67 ± 0.19 3.13 ± 0.04 8.92 ± 0.12 
36 78.10 ± 0.034 84.61 ± 1.40 12.13 ± 0.46 6.48 ± 0.13 7.68 ± 0.11 27.94 ± 0.87 3.28 ± 0.08 9.13 ± 0.08 

 

 

Media de las variables en cada OGU (± Error Estándar), datos de hembras. 

OGU CA LC LP AP PP LT DT LUH 
2 74.26 ± 0.65 85.01 ± 2.86 12.08 ± 0.45 6.19 ± 0.17 6.90 ± 0.27 25.61 ± 0.41 2.72 ± 0.10 8.21 ± 0.39 
3 73.42 ± 0.45 78.46 ± 0.66 12.23 ± 0.09 6.30 ± 0.10 7.17 ± 0.09 25.59 ± 0.18 2.66 ± 0.03 8.33 ± 0.10 
4 77.30 ± 0.57 83.40 ± 1.57 12.00 ± 0.12 6.31 ± 0.15 7.38 ± 0.14 25.61 ± 0.25 2.70 ± 0.03 8.12 ± 0.10 
5 76.52 ± 0.46 81.57 ± 0.79 11.42 ± 0.08 5.99 ± 0.07 7.10 ± 0.07 26.35 ± 0.16 2.57 ± 0.02 8.24 ± 0.09 
6 77.98 ± 0.63 82.97 ± 0.58 12.12 ± 0.13 6.14 ± 0.06 7.81 ± 0.12 26.73 ± 0.17 2.86 ± 0.03 8.78 ± 0.12 
7 76.80 ± 1.19 80.56 ± 0.80 11.54 ± 0.16 6.07 ± 0.07 7.37 ± 0.11 25.83 ± 0.30 2.90 ± 0.05 8.13 ± 0.12 
8 76.08 ± 0.77 75.05 ± 1.02 11.94 ± 0.14 6.53 ± 0.07 7.44 ± 0.11 25.48 ± 0.19 2.94 ± 0.04 8.17 ± 0.11 
9 75.16 ± 0.60 82.05 ± 1.27 11.69 ± 0.34 5.96 ± 0.16 7.17 ± 0.24 26.45 ± 0.04 2.48 ± 0.11 8.11 ± 0.11 

10 77.09 ± 1.80 79.26 ± 2.59 11.29 ± 0.33 6.20 ± 0.15 7.34 ± 0.16 25.23 ± 0.34 2.78 ± 0.05 8.30 ± 0.25 
11 77.96 ± 0.59 82.82 ± 1.33 11.98 ± 0.17 6.29 ± 0.06 7.25 ± 0.05 26.58 ± 0.26 2.79 ± 0.03 8.36 ± 0.08 
12 78.38 ± 0.52 79.62 ± 2.03 11.64 ± 0.23 6.36 ± 0.19 7.17 ± 0.19 26.19 ± 0.32 2.88 ± 0.12 8.4 ± 0.14 
13 81.63 ± 1.51 87.36 ± 2.84 12.51 ± 0.78 6.12 ± 0.25 7.08 ± 0.36 26.03 ± 0.21 2.99 ± 0.07 8.33 ± 0.35 
14 77.07 ± 0.89 88.36 ± 0.94 11.82 ± 0.36 6.37 ± 0.14 7.34 ± 0.22 28.07 ± 0.33 2.91 ± 0.06 9.00 ± 0.17 
15 78.92 ± 0.67 84.41 ± 1.45 12.15 ± 0.33 6.04 ± 0.19 7.28 ± 0.14 26.53 ± 0.18 2.96 ± 0.11 9.04 ± 0.17 
16 76.74 ± 0.38 80.83 ± 0.58 11.52 ± 0.17 5.93 ± 0.27 7.26 ± 0.17 26.22 ± 0.48 2.91 ± 0.05 8.37 ± 0.08 
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OGU CA LC LP AP PP LT DT LUH 
17 79.56 ± 0.79 81.74 ± 0.90 11.64 ± 0.16 5.85 ± 0.07 7.31 ± 0.12 25.78 ± 0.11 2.90 ± 0.03 8.40 ± 0.14 
18 78.55 ± 0.61 77.90 ± 0.87 11.25 ± 0.23 6.22 ± 0.09 7.30 ± 0.17 25.05 ± 0.22 2.98 ± 0.05 8.37 ± 0.17 
19 75.85 ± 0.34 78.02 ± 1.13 11.51 ± 0.08 6.41 ± 0.11 7.02 ± 0.28 24.94 ± 0.18 2.97 ± 0.01 8.17 ± 0.03 
20 77.36 ± 0.63 78.29 ± 0.77 11.51 ± 0.13 6.09 ± 0.08 6.92 ± 0.09 25.54 ± 0.13 2.79 ± 0.04 8.30 ± 0.12 
21 77.30 ± 0.48 79.65 ± 0.74 11.81 ± 0.12 6.44 ± 0.06 7.30 ± 0.06 26.12 ± 0.15 2.97 ± 0.03 8.60 ± 0.10 
22 78.21 ± 0.62 80.17 ± 0.84 12.70 ± 0.11 6.77 ± 0.05 6.77 ± 0.05 26.77 ± 0.15 3.10 ± 0.04 8.79 ± 0.11 
23 73.87 ± 0.61 80.72 ± 0.91 12.86 ± 0.10 6.34 ± 0.13 7.09 ± 0.12 26.75 ± 0.33 2.90 ± 0.03 8.95 ± 0.17 
24 85.50 84.84 12.68 6.26 7.58 28.86 2.84 9.12 
25 79.16 ± 0.68 81.34 ± 1.06 12.87 ± 0.12 6.14 ± 0.10 7.51 ± 0.09 28.20 ± 0.20 2.93 ± 0.04 8.75 ± 0.11 
26 78.08 ± 0.48 82.01 ± 0.66 12.24 ± 0.13 6.46 ± 0.07 7.39 ± 0.07 27.30 ± 0.19 3.05 ± 0.03 8.97 ± 0.09 
27 79.42 ± 0.97 81.88 ± 1.39 12.24 ± 0.17 6.71 ± 0.11 7.49 ± 0.10 27.71 ± 0.27 3.16 ± 0.04 9.18 ± 0.18 
28 80.02 ± 0.62 84.05 ± 0.75 11.92 ± 0.20 6.66 ± 0.08 7.49 ± 0.08 27.44 ± 0.21 3.10 ± 0.04 9.15 ± 0.09 
29 77.14 ± 1.60 80.26 ± 2.90 12.31 ± 0.27 6.75 ± 0.16 7.51 ± 0.04 26.71 ± 0.46 2.91 ± 0.06 9.14 ± 0.18 
30 77.74 ± 0.68 79.32 ± 0.78 12.28 ± 0.09 6.66 ± 0.09 7.41 ± 0.07 27.45 ± 0.16 3.14 ± 0.05 8.69 ± 0.10 
31 72.64 74.47 12.44 6.41 7.21 26.28 2.66 8.41 
32 78.57 ± 1.37 78.23 ± 0.42 11.69 ± 0.21 6.17 ± 0.27 7.14 ± 0.13 27.54 ± 0.10 2.93 ± 0.05 8.75 ± 0.35 
33 77.80 ± 1.18 81.13 ± 1.37 12.29 ± 0.15 6.49 ± 0.08 7.38 ± 0.14 27.53 ± 0.31 3.02 ± 0.10 8.87 ± 0.17 
34 79.99 ± 0.97 80.17 ± 2.06 12.43 ± 0.28 6.67 ± 0.19 7.30 ± 0.18 27.44 ± 0.36 3.24 ± 0.05 9.06 ± 0.21 
35 76.49 ± 0.73 80.13 ± 1.14 12.22 ± 0.20 6.48 ± 0.11 7.58 ± 0.10 27.45 ± 0.30 3.23 ± 0.10 8.71 ± 0.14 
36 78.92 ± 0.59 85.64 ± 0.72 12.27 ± 0.15 6.56 ± 0.16 7.66 ± 0.22 27.30 ± 0.35 3.20 ± 0.07 8.94 ± 0.15 
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