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Resumen

La variacion geografica es un primer paso en el proceso de especiacion, y por lo tanto
su estudio es importante para entender el proceso evolutivo. En este trabajo se estudio la
variacion en la morfologia y el canto de Pheugopedius felix a lo largo de su area de
distribucion. P. felix es un ave pequefia (13 cm) endémica a México que se distribuye
desde Sonora hasta Oaxaca, con una poblacion en el archipiélago Tres Marias, Nayarit.
Con la finalidad de evaluar si existen diferencias entre poblaciones tanto en la
morfologia como en el canto se aplicd un analisis multivariado de varianza (MANOVA)
seguido por un analisis de funciones discriminantes (DFA), y se utilizo el algoritmo de
maxima diferencia de Monomonier implementado en el software Barrier con la
finalidad de detectar discontinuidades en la estructura y caracteristicas acusticas del
canto. Finalmente, se aplicod un analisis de regresion lineal para examinar si existe
correlacion entre las diferentes variables morfologicas y la frecuencia del canto. Los
resultados obtenidos muestran poca variacion morfologica en las poblaciones
continentales de esta especie; sin embargo los ejemplares insulares presentan un pico
considerablemente mas largo y delgado. El canto presenta dos variantes principales, una
con un trino al final y otra sin este trino. La variante sin trino es mucho mas comuin en
las poblaciones surefas en Guerrero y Oaxaca. También se encontrd que la frecuencia
del canto estd correlacionada con la mayoria de las variables morfoldgicas, pero solo
dos de estas correlaciones fueron significativas (entre longitud del culmen y frecuencia
minima y entre cuerda alar y frecuencia central). Los datos genéticos para esta especie
sugieren que la variacion en el tamafio del pico de las poblaciones islefias es debida a
presiones de seleccidon reciente pero intensa, mientras que la variacion en el canto
probablemente se mantenga por aprendizaje. Es posible que la historia evolutiva
reciente de esta especie haya estado fuertemente influenciada por las oscilaciones
climaticas del Pleistoceno.

Palabras clave: Variacion geografica, Oeste de México, Evolucion, Morfometria,
Canto, Pheugopedius felix.



Abstract.

Geographic variation is a starting point during speciation, and thus it’s study is
important for the understanding of the evolutionary process. In this work we studied the
geographic variation in Pheugopedius felix along it’s distribution area. P. felix is a
small songbird (13cm) which is endemic to Mexico, distributed in the mainland from
Sonora to Oaxaca, with populations in the Tres Marias Archipelago. To assess if there’s
significant differences between populations in morphology and song, multivariate
analysis of variance (MANOVA) was carried out, followed by discriminant function
analysis to further analyze the structure of this variation. To locate discontinuities in
song characteristics and structure, Monmonier’s algorithm as implemented in the
Barrier software was used. Finally we carried out lineal regression analysis to assess if
there’s a correlation between morphological variables and song frequency. Results
indicate there’s little morphological variation in mainland populations; however, island
birds show a beak that is significantly longer and more slender. Song shows two main
variants, one with a final trill segment and one without. The variant that lacks a trill is
much more common in the southern populations in the states of Guerrero and Oaxaca.
With these results it was also found that the frequency (pitch) of song was correlated
with most of the morphological variables, but this correlation was only significant for
two pairs of variables (culmen length and minimum frequency, and wing chord and
central frequency). Genetic data for this species suggest that the variation in beak size in
island populations is due to recent but intense selection pressure, while song variation
might be maintained by song learning. It’s likely that the recent evolution of this species
was influenced by the climatic oscillations during the Pleistocene.

Keywords: Geographic variation, Western Mexico, Evolution, Morphometrics,
Birdsong, Pheugopedius felix.
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1. Introduccion

Los estudios de variacion geografica son de gran interés para los bidlogos evolutivos, ya
que estos estudios permiten conocer de manera indirecta los procesos evolutivos que
han dado origen a dicha diversidad (Barrowclough 1982, Zink 1986, 1989, 1991, Zink y
Remsen 1986, Benitez-Diaz 1993, Podos 2004, Arbeldez-Cortés et al. 2013, Lopes y
Gonzaga 2014, Potvin y Clegg 2014). Darwin (1859) hizo observaciones sobre las
variantes geograficas en las especies y sefiala que éstas eran el primer paso en el
proceso de especiacion.

La variacion en caracteres morfologicos puede ser el resultado de adaptaciones a
las condiciones locales, plasticidad fenotipica o a los cambios en el proceso de
desarrollo ontogenético (Zink 1989). Otros factores que pueden originar variacion tanto
en morfologia como en canto son la seleccion natural, seleccion ecoldgica, deriva
génica y, en el caso del canto, la llamada evolucion cultural (Wilkins 2013, Potvin y
Clegg 2015, Ortiz-Ramirez et al. 2016).

En aves oscinas, la variacion en la vocalizacion contiene tanto un componente
genético como uno memético o cultural (Conrads y Conrads 1971, Lynch 1996, Podos
2001, Podos 2007). A pesar de que los caracteres vocales que se transmiten por
aprendizaje pueden ser relativamente labiles (Singh y Price, 2015), su papel en el
reconocimiento intraespecifico (Lynch 1996, Slabbekoorn y Smith 2002, Catchpole y
Sclater 2008, Price 2008) los hacen particularmente importantes en el proceso de
especiacion y por tanto utiles para la sistematica (Gomez de Silva 1997, Alstrom y
Ranft 2003, Sosa-Lopez 2013, Sosa-Lopez y Menill 2014, Wei at al. 2015).

El canto de las aves es un importante medio de comunicacidon intra e
interespecifico. La deriva génica y la seleccion natural pueden afectar de manera
indirecta el canto en las aves, ya que las vocalizaciones estan directamente relacionadas
con la forma y el tamafio del pico, la estructura de la siringe y la traquea, y el tamafio y
peso del ave (Shy 1989, Podos 2001, Podos et al. 2004, Ballentine 2006, Hoese et al.
2010). Ademas, la seleccion ecoldgica también puede actuar directamente sobre el
canto, adecuando las caracteristicas de la sefial acustica a las caracteristicas fisicas del
ambiente con el fin de optimizar su transmision (Morton 1975, Forrest 1994,
Slabekoorn y Smith 2002, Mann et al. 2009). Otro elemento importante que se debe
considerar es la deriva cultural, es decir, los cambios que ocurren en el canto debido al
aprendizaje imperfecto de una generacion a otra, que puede resultar en que las nuevas
generaciones emitan vocalizaciones que difieran levemente de las de generaciones
anteriores; esta acumulacion de errores da origen a nuevas vocalizaciones, y a
divergencia en condiciones de aislamiento (Lynch 1996, Singh y Price 2015, Ortiz-
Ramirez et al. 2016).

En este trabajo se analiz6 la variacion morfoldgica y variacion en el canto que
presenta Pheugopedius felix, un ave endémica a México que pertenece al grupo de las
matraquitas o saltaparedes (Troglodytidae). A pesar de ser un ave comun dentro de su
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area de distribucion en el oeste de México, los estudios realizados con esa especie son
pocos, enfocados en aspectos etoldgicos y primariamente circunscritos al area de
Chamela en la costa de Jalisco (Grant 1965, Grant 1966, Brown y Lemon 1979, Mann
et al. 2009, Templeton et al. 2011, Templeton et al. 2013a, Templeton et al. 2013Db).
La taxonomia de esta especie ha permanecido practicamente sin alteraciones desde
inicios del siglo XX por la poca atencién de los taxénomos, y en muchos casos la
taxonomia aceptada tiende a subestimar la diversidad existente en el Neotropico (Zink
1987) por lo que éste tipo de estudios se hacen sen-importantes este-tipe-de-estudios. La
falta de investigaciones con P. felix en aspectos morfoldgicos y sobre su canto limita el
tener un conocimiento mas amplio sobre la variacion geografica, y los pocos estudios
con este taxdn estan basados en pocos caracteres tanto morfologicos como de coloracion
del plumaje (Miller et al, 1957). Con este estudio se pretende generar informacion
nueva sobre la morfologia y el canto de P. felix, con el propdsito de conocer mas sobre
su historia evolutiva reciente, destacando que el oeste de México, donde se distribuye
esta especie, es un centro importante de biodiversidad, asi como un centro activo de
especiacion (Garcia-Trejo y Navarro-Sigiienza 2004, Arbelaez-Cortes et al. 2013), y el
conocimiento de las especies endémicas a este, resulta prioritario para informar sobre
las decisiones de conservacion.

Esta especie resulta ser un modelo biologico idoneo para estudiar la variacion
geografica debido a su amplia area de distribucion, la relativa homogeneidad del habitat
que ocupa, su poca vagilidad y el nimero de subespecies descritas. Cabe esperar que en
P. felix exista variacion vocal que no esté reportada en la literatura y que esta
posiblemente se encuentre relacionada con la latitud (Ver en particular las hipotesis de
Transmision, i.e. mayor complejidad en el canto a mayor latitud debido a menos
interferencia de otras especies y del ambiente, en Singh y Price 2015). Debido a que el
tamafio de los 6rganos encargados de producir sonido puede estar correlacionado a las
frecuencias que puede producir (Wallschlager 1979, Shy 1982, Gillooly y Ophir 2010,
Martin et al. 2011, Wilkins et al. 2013), es de esperar que si existe variacion en el
tamafio corporal en este taxon, esta se correlacione de forma negativa con la frecuencia
de las vocalizaciones.

2. Antecedentes

Hasta hace poco, las relaciones filogenéticas dentro de la Familia Troglodytidae habian
sido poco estudiadas (Barker 2004). De las 76 especies de la familia Troglodytidae, mas
de un tercio (27 especies) se encontraban agrupadas en el género Thryothorus (Howell y
Webb 1996, Brewer y McCay 2001, Mann 2006). Este género ha estado sujeto a
reconsideraciones taxondmicas con base en la variacion genética y las diferencias en la
estructura del canto (Barker 2004, Mann et al. 2009). La sugerencia de separar a los
miembros del género Thryotorus en cuatro géneros, (Thryothorus, Thryophilus,
Pheugopedius y Cantorchillus) fue aceptada por la AOU en 2012 (Chesser ef al. 2012).



2.1. Diagnosis del taxon

El cucarachero feliz, Pheugopedius felix es un ave que mide entre 12.5 y 14 cm de
longitud. La corona es café rojizo, volviéndose mas palido hacia el dorso y la cola. Las
primarias y secundarias son café rufo. Las rectrices son café grisaceo con 9 a 11 barras.
Los lores son obscuros, presentan una cinta malar negra y delgada. Presentan un patron
facial moteado en negro y blanco que los distingue de otros trogloditas simpatricos,
aunque es menos definido en juveniles. El iris es café obscuro, la maxila es negra y la
mandibula es gris obscuro. La garganta es casi blanca, volviéndose café rojizo hacia el
pecho y el vientre (Fig. 1). En algunas subespecies el pecho es mas palido (Brewer y
MacKay, 2001). Los adultos de esta especie no presentan dimorfismo sexual en el
plumaje; los juveniles presentan colores mas apagados que los adultos, asi como un
patron facial mas difuso.

Fig. 1. Imagen de Phegopedius felix en donde se encuentran ilustradas P. felix felix
(arriba izquierda) y P. felix pallidus (abajo izquierda), P. felix lawrenceii (derecha).
Imégenes de la izquierda tomadas de Brewer y MacCay (2001), imagen de la derecha
original.

La especie Pheugopedius felix se encuentra asociada al bosque tropical
subcaducifolio, aunque es tolerante a la perturbacion del habitat y puede encontrarse
comunmente en zonas de crecimiento secundario, en los estratos bajos e intermedios del
bosque (Howell y Webb 1996, Brewer y McCay 2001, Brewer y Kroodsma 2005, Obs.
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pers.). Construyen sus nidos en forma de retorta sobre una rama, de modo que la
cavidad del nido queda suspendida en un lado y la entrada del otro. El tamafio de la
nidada en promedio es de 5 huevos, los cuales son de color blanco azulado, sin
patrones. En las aves continentales la temporada de anidacion es de finales de mayo a
junio, ocasionalmente extendiéndose a julio. En las islas, la temporada de anidacién
puede retrasarse hasta 7 semanas (Grant, 1966).

2.2 Distribucion

El cucarachero feliz (Pheugopedius felix) es un taxon endémico a México,
distribuyéndose en el oeste de México, a lo largo de la costa del Pacifico y la Cuenca
del Balsas (Fig. 2).

Fig. 2. Distribucion de Pheugopedius felix 'y sus subespecies (Miller et al. 1957). Mapa
adaptado de NatureServe (2015).

Se distribuye desde el sur de Sonora hasta Oaxaca, siendo el Istmo de
Tehuantepec el limite sureste de su distribucion. Este taxon incluye ademés una
poblacion en el archipiélago de Tres Marias (Friedmann y Moore 1957, Peters 1962,
Howell y Webb 1996, Brewer y McCay 2001).



2.3. Situaciéon taxonémica

El género Pheugopedius incluye a 12 especies de aves pequefias (12-14cm) y de
coloracion parda. Todas ellas son nativas al Neotropico, desde el norte de México hasta
Brasil (Brewer y MacCay 2003, Chesser ef al. 2012).

La variaciéon morfologica que presenta este taxon ha llevado al reconocimiento
de varias subespecies (Figura 2) a lo largo de su distribucion, aunque diversos autores
difieren en el nimero de subespecies reconocidas. Ridgway (1904) describe cinco
subespecies de P. felix basandose tanto en caracteres de coloracion como en el promedio
de algunos caracteres morfométricos: P. f. felix Sclater, 1860 que se distribuye en
Guerrero, Oaxaca, Colima y Jalisco, P. f. grandis Nelson, 1900 que se distribuye en la
cuenca del Balsas, P. f. pallidus (Nelson, 1899) que se distribuye en Jalisco, Nayarit y
Sinaloa, P. f. magdalenae Nelson, 1899 y P. f. lawrencii Ridgway, 1887, ambas del
archipiélago Tres Marias. Brewer y MacKay (2001) y Dickinson (2003) reconocen una
subespecie mas, P. f. sonorae (van Rossem, 1930), que se distribuye en Sonora y la
parte norte de Sinaloa. En general las subespecies del norte del pais (sonorae y pallidus)
presentan una coloracion dorsal més grisacea, mientras que las poblaciones del sur (felix
y grandis) son mas rojizas.

2.4. Canto

El canto de los miembros de la Familia Troglodytidae es sumamente diverso; incluye
silbidos, trinos y zumbidos (Howell y Webb 1996, Brewer y MacCay 2003, Mann ef al.
2009). Tan solo el repertorio de una especie puede incluir desde 10 a mas de 40 frases
diferentes (Brown y Lemon 1979, Templeton et al. 2013). Los cantos del género
Pheugopedius presentan principalmente notas silbadas (Mann et. al 2009), y varios
miembros del género presentan duetos, es decir despliegues cooperativos entre un
machos y una hembra donde ambos individuos cantan de forma simultdnea (Brown y
Lemon 1979, Templeton et al. 2013).

En particular, el canto de P. felix consiste de frases cortas, cada una de 1-2
segundos de duracion. Cada frase contiene de 5 a 10 notas. La frase mas comun consiste
en dos silabas; la primera consiste en 3-5 silbidos con frecuencia ascendente y
descendente, seguidos por un trino de 3-7 notas usualmente descendentes. El rango de
frecuencia usualmente va de los 1000 a los 7000 Hz, estando la frecuencia mas alta en
la primera silaba y la frecuencia mas baja en la segunda (Fig. 3). Los machos en esta
especie defienden su territorio a lo largo de todo el afo, y cantan con més frecuencia
durante la temporada reproductiva (Brown y Lemon 1979, Templeton et al. 2013, Obs.
Pers).
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Fig. 3. Espectrograma de una de las frases que compone el canto de Pheugopedius felix
mostrando algunas de las variables que se usaron en este estudio. Las lineas azules
horizontales representan los limites de frecuencia, y el espacio entre ellas es el rango de
frecuencias. La distancia entre las lineas verticales azules representa la duracion del
canto. Las flechas azules indican cada una de las notas que componen el canto, las
flechas verdes indican cada nota de la seccidn final del canto, normalmente un trino.
Para una explicacion completa de las variables, ver Cuadro 1.
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3.- Objetivos

3.1 Objetivo general

Analizar los patrones de variacion geografica en la morfologia y en las vocalizaciones
del cucarachero feliz Pheugopedius felix, asi como su posible correlacion.

3.2. Objetivos particulares

-Describir la variacion morfologica que presentan las poblaciones de P. felix a lo largo
de su distribucion.

- Describir y comparar los caracteres espectrales en las vocalizaciones de P. felix entre
las distintas poblaciones con base en los caracteres cuantitativos.

- Explorar la correlacion entre la variacion en el tamafo corporal y la variacion en la
frecuencia del canto en P. felix.
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4.- Método
4.1 Colecta de datos

Para obtener los datos morfolégicos se revisaron y examinaron 272 pieles de las
siguientes colecciones ornitologicas: la coleccion de Aves del Museo de Zoologia de la
Facultad de Ciencias de la UNAM (MZFC), la Coleccion Nacional de Aves del Instituto
de Biologia de la UNAM (CNAYV), de la coleccion de aves del Moore Laboratory of
Zoology (MLZ), la Western Foundation of Zoology (WFZ), la coleccioén de aves del
Museum of Natural History de Los Angeles (MNH) y la coleccién de aves de la
University of California Los Angeles (UCLA).

Respecto a los datos acusticos, se obtuvieron en total 35 grabaciones de cantos
(para fines de este estudio no se utilizaron los llamados de la especie, debido al muy
reducido ntimero de grabaciones de llamados disponibles) de P. felix de diferentes
colecciones  digitales: Macaulay Library of Natural Sounds (MLNS,
http://www.macaulaylibrary.org) de la Universidad de Cornell, Florida Museum of
Natural History (FMNH), y al Biblioteca de Sonidos de Aves del MZFC (BSAMZFC,
http://biologia.fciencias.unam.mx/BSAMZFC/BSAMZFC.htm), tratando de cubrir toda
el area de distribucion de la especie

Adicionalmente, se realizaron grabaciones en campo y se agregaron 16 nuevas
grabaciones de los estados de Jalisco, Guerrero y Oaxaca entre 2013 y 2015 durante
todo el afno. Las grabaciones se obtuvieron con dos equipos diferentes: un micré6fono
Telinga Twin Science y una grabadora Fostex FR2-LE o un micréfono Sennheiser
MEG67 y una grabadora TASCAM DR100 mk2. Se grabaron cantos espontaneos de los
individuos (es decir, sin utilizar playback) a una distancia media de 10 m, alrededor del
amanecer y hasta las 10:30 am. Cada individuo se grabo aproximadamente durante 10
minutos o hasta que el individuo dej6 de cantar. Todas las grabaciones con ambos
equipos se realizaron en formato .WAV con una tasa de muestreo de 48 kHz y una
calidad de 24 bits, y se almacenaron en tarjetas de memoria SD o CF dependiendo del
equipo. Las aves grabadas no fueron marcadas individualmente, por lo que se procur6d
que cada grabacion fuera de un individuo diferente, para lo cual se hicieron caminatas
en direcciones diferentes cada dia dentro de cada sitio de muestreo. Las grabaciones
resultantes fueron depositadas en la Biblioteca de Sonidos de Aves de la Facultad de
Ciencias.

Los datos tanto de morfometria como de los cantos de cada ejemplar fueron
asignados a una OGU, (Operational geographic unit por sus siglas en inglés, Crovello
1981). Estas unidades fueron trazadas a mano alzada tomando en cuenta la proximidad
geografica, regiones biogeograficas terrestres (CONABIO 2007) y la topografia (Fig.
4).

El tamafio de la muestra (n) fue de 251 ejemplares para morfometria y de 55
para cantos quedando distribuidos de la siguiente manera: OGU 1 =71, 2 =41, 3 = 14,
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4=40,5=29, 6=18, 7=139; para la parte de morfometria, y para la parte de cantos,
oGU1=7,2=9,3=8,4=13,5=7,6=11,7=0;lan total es 55.

BT

%ﬂ- 3

Fig. 4. En verde, OGUs a las cuales se asignaron cada uno de los ejemplares de P. felix
en este estudio. Los cuadros representan los sitios de los ejemplares colectados y
medidos en piel alojados en las diferentes colecciones visitadas, los triangulos
representan sitios de grabaciones obtenidas. Junto a cada OGU se representa un ejemplo
del espectrograma del canto.

4.2. Morfometria

Se tomaron mediciones lineales de seis caracteres morfoldgicos: longitud del culmen
desde el borde anterior del nostrilo a la punta del pico (CUL), ancho del pico a la altura
del borde anterior del nostrilo (ANC), la profundidad del pico con las mandibulas
cerradas (PRO), longitud del tarso (TAR), la longitud de la cuerda (CUE) alar y la
longitud de la cola (COL). Estas medidas son las utilizadas de forma convencional en
estudios de morfologia en aves, lo que permite comparabilidad entre estudios (Winker
1998, Rojas-Soto 2003, Illera et al. 2014). Las mediciones se hicieron utilizando un
vernier digital Mitutoyo (+£0.01mm) (Winker 1998).
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En el andlisis se incluyeron solo individuos adultos, determinados con base en el
plumaje como se describe en la literatura (Howell y Webb 1996, Brewer y MacCay
2003). En caso de resultar ambiguos, los datos de plumaje se complementaron con
informacion de la osificacion craneal y del tamafio de las gonadas (solo se tomaron en
cuenta ejemplares con osificacion craneal completa, génadas en estado reproductivo o
ambas).

4.3. Canto

Los espectrogramas de cada grabacion fueron generados en el software Raven Pro 1.5
(Charif et al. 2010) utilizando una ventana tipo Hann, con tamafio de FFT de 1024 y
50% de overlap. Este mismo software se utilizo para realizar las mediciones de las
variables actsticas (Tabla 1). De cada grabacion se selecciond un solo canto para su
analisis, escogiendo el que presentara mejor calidad es decir, una mejor relacion entre la
potencia de la sefial y el ruido de fondo. En caso de estar presentes mas de un tipo de
canto por grabacion, se seleccion6 el canto mas frecuente dentro del repertorio grabado.

Debido a que el canto en P. felix es corto y discontinuo (Catchpole y Sclater
1985, Briefer 2009), la unidad de estudio utilizada fue definida como un conjunto de
notas que se emiten como unidad, de forma repetida durante la vocalizacion del
individuo, cada canto separado del siguiente por un espacio de silencio mayor a 2
segundos (Ver fig. 3).
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Cuadro 1.- Variables vocales utilizadas en este estudio.

Variable | Abreviatura Descripcion Unidades
Frecuencia Frecuencia més baja encontrada en el
. . LF canto. Limite inferior del rango de Hertz
minima .
frecuencia.
. Frecuencia mas alta encontrada en el
Frecuencia , . .
, . HF canto. Limite superior del rango de Hertz
maxima :
frecuencia.
Estimacion de la informacion (sensu
Shannon 1948) contenida en el canto.
Entropia AE Medicién de la distribucion de la Bits
acumulada energia en el rango de frecuencias
ocupadas por el canto (Charif ef al.
2010).
Frecuencia que divide el canto en dos
Frecuencia secciones, cada una conteniendo el
CF ] Hertz
central 50% de la energia total del canto
(Charif et al. 2010)
Duraciéon El tiempo entre el inicio de la primera
DT . s . Segundos
del canto nota y el final de la ultima.
Numero total de notas (trazos
Numero .
de notas N continuos en el espectrograma, -
Palmero ef al. 2014) en el canto.
Notas Numero de notas en la seccion final
- FN -
finales del canto (ver fig. 3).

4.4 .- Analisis estadistico

Con el fin de eliminar variables redundantes en el analisis, se calculd la correlacion
entre cada variable morfoldgica y cada variable de canto. Se eliminé del analisis final la
longitud de la cola (COL) por estar altamente correlacionado con la longitud de la
cuerda alar (CUE) (Pearson: r = 0.64, p = 0.001) y por ser poco confiable debido al
desgaste terminal en las plumas (Riordan y Johnston 2013). Igualmente, se elimin6 del
analisis la tasa de emision de notas por estar altamente correlacionado con la duracion
total del canto (Pearson: r = 0.97, p < 0.001). También se elimind el rango de frecuencia
por estar altamente correlacionado con la frecuencia maxima (Pearson: r=0.96,

p<0.001).
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Se probo la normalidad de los datos para cada variable, tanto morfologica como
de canto, por OGU por medio de pruebas de Shapiro-Wilk (Royston 1982). Estas
pruebas se llevaron a cabo en R con el paquete stats (R Core Team, 2015).

Con el fin de determinar si existe dimorfismo sexual en los caracteres
morfologicos, se realizaron pruebas de ¢ de Student entre sexos en R, con el paquete
stats (R Core Team, 2015). Debido a que la variaciéon geografica podria opacar la
variacion por sexo, estas pruebas se realizaron por OGU y se aplico una correccion de
Bonferroni.

Para explorar si existen diferencias significativas entre OGUs, se hicieron dos
MANOVAs (Multivariate Analysis of Variance) seguidas de Andlisis de Funciones
Discriminantes (DFA, Discriminant function analysis), para ambos conjuntos de
caracteres (morfologicos y vocales). En ambos andlisis se usé la OGU como factor de
agrupacion a priori. La clasificacion resultante de cada DFA fue validada con el método
Jjackknife (Lance et al. 2000)

Para validar si en este taxoén se cumple la relacion entre talla corporal y
frecuencia del canto (Shy 1982, Gillooly y Ophir 2010, Wilkins ef al. 2013), se realizo
una regresion lineal entre cada variable morfoldgica y tres variables de frecuencia
(frecuencia minima, frecuencia maxima y frecuencia central). Debido a que no existe
una correspondencia uno a uno entre las matrices de datos morfologicos y vocales, este
analisis se realizo usando los promedios de cada variable para cada OGU.

Con el fin de localizar posibles discontinuidades geograficas en el patron de
vocalizacion de la especie, se utilizo el software Barrier 2.2 (Manni et al. 2004). Este
software utiliza el algoritmo de Maxima Diferencia de Monmonier, el cual utiliza el
método de triangulacion de Delaunay y una matriz de distancias para asignar un valor
de disimilitud al eje que separa muestras geograficamente adyacentes, esto con el fin
de ubicar en un mapa donde se localizan los valores de mayor disimilitud (ver Manni et
al. 2004, Patten y Smith-Patten 2008). Para este analisis se utilizd una matriz de
distancia euclidiana calculada en R a partir de los datos vocales con el paquete stats (R
Core Team 2015).
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5.- Resultados

Las pruebas de Shapiro-Wilks (Royston 1982) indican que todas las variables, tanto
morfoldgicas como vocales presentan una distribucion que no se desvia
significativamente de la distribucién normal (todas las p > 0.05). Por lo tanto, se utilizé
estadistica paramétrica tanto para los datos morfoldgicos como para los de canto.

Con respecto al andlisis de dimorfismo sexual, con los resultados obtenidos no
se puede afirmar que exista una diferencia significativa para ninguna de las variables
morfologicas (Pruebas de ¢ de Student; todas las p > 0.007, ajustado con correccion de
Bonferroni), por lo que todos los andlisis se llevaron a cabo con los sexos juntos.

5.1.- Morfometria

Las medias para cada variable morfologica por OGU se presentan en el Cuadro 2. Las
medias muestran que las OGUs son muy similares entre si en casi todas las variables,
con excepcion de la OGU 7 (Islas Tres Marias), que presenta una longitud del culmen
(CUL) casi 2mm mayor al resto. La longitud de la cuerda alar (CUE) es mayor en las
OGU4y7.

Cuadro 2.- Valores de la Media £ SD (Desviacion estandar) de cada variable
morfologica por OGU. Valores en mm.

Py 1 2 3 4 5 6 7
CUL 10.66+0.5 10.55+0.55 10.82+0.59  10.88+0.59 10.75+0.7 10.87+0.63  12.24+0.82
PRO 3.72+0.19 3.78+0.19 3.7+0.19 3.86+0.22 3.77+0.19 3.75+0.27 3.64+0.21
ANC 3.27+0.19 3.39+.22 3.44+0.19 3.22+0.28 3.36+0.17 3.46+0.19 3.15+0.2
CUE 53.77+2.32  54.22+2.28  53.74+3.21 57.67+2.86  54.92+3.11 55.4+2.66 57.47+2.63
TAR 20.88+0.97  21.33+0.81 21.1+1.4 21.45+0.95 21.17+1 21.14+0.76  21.85#1.11

Los valores resultantes de la MANOVA utilizando los datos morfoldgicos y
usando la OGU como factor indican que existe una diferencia significativa entre OGUs
(Lamba de Wilks's; A = 0.255, F= 13.04, p < 0.0001). El DFA gener6 cinco funciones
discriminantes (DF), pero en las dos primeras se explica el 94% de la variacion total del
grupo (DF1 con 73.9% y DF2 con 20.1%, respectivamente).

La primera funcién (DF1) presenta una carga negativa de la longitud del culmen
(-1.61) y positiva del ancho del pico (2.10) y la profundidad del pico (3.01). Los
individuos con un valor de DF1 mas alto presentan por tanto un pico mas corto y mas
robusto. Por su parte, la segunda funcién discriminante (DF2) segundo canodnico
presenta una carga positiva de la profundidad del pico (1.54) y la longitud del ala
(0.38), asi como una carga negativa con el ancho del pico (-1.89) y el culmen (-0.78).
La carga de cada variable (Coeficientes candnicos) sobre las cinco DFs para los datos
morfologicos se presenta en el Cuadro 3.
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Cuadro 3.- Coeficientes candnicos no estandarizados, representando la contribucion de

cada variable morfologica a las DFs. Un nimero mayor indica mayor carga; valor de

carga mas alto por DF en negritas.

Var

CUL ANC PRO CUE TAR
DF
DF1 -1.612 2.102 3.014 -0.083 0.030
DF2 -0.788 -1.895 1.544 0.384 -0.183
DF3 0.022 3.904 -1.055 0.119 0.396
DF4 -0.123 -1.270 1.424 -0.191 0.989
DF5 0.749 -0.018 4.347 -0.149 0.347

Los valores de DF1 y DF2 obtenidos con datos morfologicos se muestran en la

Figura 5, donde se puede apreciar que DF1 segrega a la OGU 7, correspondiente a la
poblacion de las Islas Tres Marias, del resto. DF2 segrega a la OGU 4, correspondiente
a la Cuenca del Balsas, de todas las demas. El resto de las OGUs (1, 2, 3, 5 y 6) no son
distinguibles por medio de DFA en sus caracteres morfoldgicos.

El esquema de agrupacion generado con estas funciones y validado por jackknife
se presenta en el Cuadro 4. Se puede observar que los porcentajes de clasificacion
correcta (diagonal del cuadro) son muy bajos para todas las OGUs continentales (con
excepciodn de la 4, correspondiente a la Cuenca del Balsas), llegando a ser de 0% en las
OGUs 3 y 5. Sin embargo, la OGU 7 resulta clasificarse de forma robusta. Una gran
proporcion de los errores de clasificacion corresponde a ejemplares de las OGUs 5y 6

(Guerrero y Oaxaca) siendo clasificados en la OGU 1 y 2 (Sonora y Sinaloa).
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DF2

oF1
Fig. 5. Valores de DF1 contra DF2, usando datos morfologicos. Valores mayores de
DF1 indican un pico mas corto y robusto. Valores mayores de DF2 sugieren una talla
corporal mayor (Ver Cuadro 3). Los cuadros negros representan los centroides por
OGU.

Cuadro 4.- Matriz de clasificacion generada por DFA vy validada por jackknife,
utilizando datos morfologicos.

OGU pronosticada (%)
1 2 3 4 5 6 7
1 71.8 16.9 0.0 7.0 0.0 0.0 4.2
2 43.9 34.1 2.4 12.2 0.0 4.9 2.4
3 64.3 14.3 0.0 7.1 0.0 7.1 7.1
4 21.1 10.5 0.0 57.9 0.0 2.6 7.9
5 62.1 6.9 6.9 24.1 0.0 0.0 0.0
6 55.6 1.6 5.6 16.7 0.0 5.6 0.0
7 5.0 0.0 0.0 2.5 0.0 0.0 92.5
5. 2. Canto

En el cuadro 5 se muestran los valores de la media + SD (Desviacion estandar) de cada
variable vocal usada en el analisis. Se observa que el rango de frecuencias (diferencia
entre LF y HF) varia entre OGUs, siendo particularmente amplio en la OGU 2 que
presenta valores muy altos de HF. El numero de notas finales (FN) presenta gran
variacion también, siendo particularmente alto en la OGU 4 y muy bajo en las OGUs 5

y 6.
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Cuadro 5.- Valores de la Media + SD de cada variable vocal usada en el analisis.
Valores en sus respectivas unidades (Ver Cuadro 1).

Var

oGU LF HF CF AE DT F95 N FN
1 legé :ii 5585.34339.4  3909.4+489.9 54+0.4 1.16:0.08 49343+237.1  6£0  2.5+0.7
5 1927%& 7211.3+659.7  3600.6+440.3  5.5£0.2 1.13+0.14 5085.5£647.3 5.6£0.7 2.1x0.3
3 142%431:?: 6065.14822.6  3730.6£268.52 5.7+0.2 1.04+0.09  4635+902.4 7.2+1.8 4.3+1.6
4 12f11(.)8¢ 5959.3+792.7  3264.6+449.9  53+0.3 1.16:0.08 4388.7+481.6 6.6£1.6 3£1.6
5 1i‘2‘(5):ji 6792.6£551.3  3712.74267.3 5.4+0.3 1.09£0.17 5038.3£625.4 5.4+0.5  1£0
5 1?‘61‘11 : ;:i: 6250.4+987.1  3365.34253.3  5.4+02 1.12+£0.1  4620.9+409.6 5.1£0.3  1%0

Los valores obtenidos de la MANOVA para las variables del canto sugieren que
existen diferencias significativas entre los grupos (Lambda de Wilks; A=0.05, F= 5.54,
p < 0.0001). Al igual que para el analisis morfologico, se generaron cinco DF, de las
cuales las dos primeras explican el 85.3% de la variacion total (DF1 = 55.2% y DF2 =
30.1% respectivamente). Ver cuadro 5.

La DFI se correlaciona principalmente con el niimero de notas (-1.67) y con el
nimero de notas finales (2.27). La DF2 se correlaciona de manera positiva con la
frecuencia minima (0.89) y maxima (0.611), asi como el numero de notas finales
(0.309). Estos valores se presentan en el Cuadro 7. En la Figura 6 se observan los
valores de DFA donde la DF1 segrega a las poblaciones del sur del pais (OGUs 5 y 6)
del resto, mientras que DF2 segrega a la OGU 2 de las demas.

Los resultados de la clasificacion de la prueba de funciones discriminantes,
validada por jackknife, se presentan en el Cuadro 6. Es posible observar que los
porcentajes de clasificacion correcta son relativamente altos, con excepcion de las
OGUs 1 y 4. En general la clasificacion con datos vocales es mas robusta que la
generada con datos morfologicos
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DF1
Fig. 6. Valores de DF1 contra DF2 usando datos vocales. Valores mayores de DF1
indican un canto con mas notas y un trino final con més notas. Valores mayores de DF2
indican una frecuencia maxima y minima mas alta. (Ver cuadro 7) Los cuadros negros
representan el centroide por OGU.

Cuadro 6.- Matriz de clasificacion generada por DFA y validada por jackknife,
utilizando datos vocales.

OGU pronosticada (%o)
1 2 3 4 5 6
1 42.9 14.3 14.3 28.6 0.0 0.0
2 0.0 88.9 0.0 0.0 0.0 11.1
3 37.5 12.5 50.0 0.0 0.0 0.0
4 23.1 0.0 7.7 46.2 0.0 23.1
5 0.0 0.0 0.0 0.0 71.4 28.6
6 0.0 0.0 0.0 0.0 18.2 81.8
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Cuadro 7.- Coeficientes canonicos no estandarizados, representando la contribucion de
cada variable vocal a las DFs.

Var
FN LF HF CF DT N AE
DF
DF1 2.278 -0.091 -0.236 0.501 -0.054 -1.676 0.142
DF2 0.309 0.892 0.611 0.011 -0.096 -0.070 0.108
DF3 .0.759 -0.186 -0.251 0.665 -0.657 0.671 0.604
DF4 0.196 0.191 -0.263 0.579 0.728 -0.453 -0.428
DF5 -0.915 0.082 0.109 0.224 -0.113 1.750 -0.454

Con los resultados obtenidos con el software Barrier se encontrd una barrera
ubicada en el estado de Jalisco, aproximadamente a la altura de Bahia de Banderas. Esta
barrera separa a la OGU 1 y las muestras de la parte norte de la OGU 2 del resto (Ver
figura 7). Esto corresponde aproximadamente al recambio entre la estructura del canto
con trino al norte y sin trino mas al sur.
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Fig. 7. Discontinuidad (flechas rojas) en caracteres vocales encontrada con el algoritmo
de Monmonier implementado en Barrier 2.2. Los puntos rojos representan los sitios de
colecta de grabaciones, las lineas verdes representan los ejes de la triangulacion de
Delaunay (Manni et al. 2004). La discontinuidad corresponde geograficamente a la
Bahia de Banderas.
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5.3. Correlacién Canto-Morfometria

Con la excepcion de la longitud del tarso (TAR) y el ancho del pico (ANC) todas las
variables morfoldgicas mostraron una correlacion negativa con las variables de
frecuencia. Sin embargo, solo dos pruebas de regresion resultaron significativas
(Ordinary Least Squares; CUE-CF; r* = 0.74 p = 0.027 y CUL-LF r* = 0.72 p= 0.031).
Los resultados de estas dos pruebas se muestran en la figura 8.

CF

LF

Fig. 8. A: regresion lineal de la longitud de la cuerda alar (CUE, en mm) contra frecuencia
central del canto (CF, en Hz.). B: regresion lineal de la longitud del culmen (CUL, en mm)
contra la frecuencia minima del canto (LF, en Hz.). En ambos casos se uso el promedio por
OGU. La zona gris obscuro representa el intervalo de confianza (95%).
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6. Discusién

El andlisis de caracteres morfologicos y vocales, en conjunto con estudios genéticos
permite tener datos de diversas lineas de evidencia, lo que permite llegar a una hipdtesis
taxondmica mas robusta (Dayrat 2005, Payne y Sorenson 2006, De Queiroz 2007 Ortiz-
Ramirez et al. 2016). Estudios del analisis del canto han mostrado la existencia de
taxones cripticos (Gomez de Silva 1997). En P. felix, donde los caracteres
morfoldgicos parecen no discriminar entre poblaciones, las caracteristicas del canto
pueden ayudar a resolver el problema de la variacion intraespecifica en este taxon
(Alstrdom y Ranft 2003, Payne y Sorenson 2007, Rheindt et al. 2008, Feo et al. 2014,
Xia et al. 2015)

6.1. Morfometria

Los resultados obtenidos con caracteres morfoldgicos indican que la poblacion
de las Islas Tres Marias (OGU 7), se separa de las poblaciones del continente (resto de
las  OGUs) y no son estadisticamente distinguibles. Presentan un pico
considerablemente mas largo, menos profundo y mas delgado.

Podemos suponer que la divergencia en la morfologia del pico encontrada en las
poblaciones insulares sugiere la existencia de variacion genética subyacente (Ballentine
2009, Remsen 2010). Grant (1965) sugiere que las diferencias entre las poblaciones
continentales e insulares, tanto en P. felix como en otros taxones son debidas
principalmente a las diferencias ambientales, es decir son adaptaciones locales
(Dudaniec ef al. 2010, Remsen 2010). Sin embargo, las conclusiones a las que llegaron
Arbelaez-Cortés et al. (2014) indican que las poblaciones insulares son genéticamente
muy similares a sus contrapartes en la costa de Jalisco y Nayarit, probablemente
representando un evento de colonizacion muy reciente. Esto coincide ademas con la
historia geologica del Archipiélago, el cual se presume se encontraba bajo el agua
durante el Pleistoceno tardio (McCloy et al. 1988). Esto puede sugerir que esta
diferenciacion morfoldgica es mas bien producto de la seleccion natural en una escala
temporal relativamente corta. Este patron coincide con lo encontrado para Vireo
hypochryseus (Arbelaez-Cortés et al. 2014), otra especie endémica al oeste de México,
donde la seleccion natural y la competencia intraespecifica intensa parecen haber
favorecido a individuos de mayor talla corporal en las Islas Tres Marias. Si las presiones
selectivas son suficientemente fuertes, es posible que una poblacion geograficamente
separada muestre variacion morfologica incluso en presencia de flujo génico (Dudaniec
et al. 2011). Ya que el pico es de suma importancia para la obtencion de alimento, es
probable que la morfologia de este se encuentre bajo una fuerte presion de seleccion,
relacionada a la forma, tamafo y disponibilidad del alimento en el habitat (Schoener
1965).

A pesar de que se desconocen las capacidades de dispersion de P. felix, la
morfologia y plumaje distintivos de las poblaciones insulares, asi como la ausencia de
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otros miembros de la familia en las islas Tres Marias (Howell y Webb 1996, Brewer y
MacCay 2003) sugieren que el evento de dispersion que dio origen a estas poblaciones
fue un evento relativamente raro. Se ha reportado que poblaciones insulares de diversos
grupos de aves muestran una aversion conductual a volar sobre agua abierta, incluso si
estan anatdémica y fisiologicamente equipadas para hacerlo (Moyle 2009). Diversos
grupos de aves paseriformes que presentan poblaciones insulares tienden a presentar un
pico de mayor talla en estas Ultimas (Grant 1965 y 1968, Lack 1971, Clegg y Owens
2002, Scott et al. 2003). Una hipdtesis para explicar este fendémeno es que un pico de
mayor tamafo permite explotar una mayor diversidad de items alimenticios (Lack 1971,
Scott et al. 2003), lo que es ventajoso en condiciones de recursos limitados y
poblaciones densas como sucede en condiciones insulares (Grant 1968, Lack 1969). Sin
embargo, es posible que la diferencia en la longitud del culmen carezca de valor
adaptativo, porque la variacion es debida a plasticidad fenotipica o que esta sea
resultado de deriva génica o un evento fundador (Zink 1989, Remsen 2010).

Por otra parte, es importante recalcar que el patron descrito para la variacion en
la talla corporal, agrupa poblaciones que geograficamente son muy distantes; Sonora,
Guerrero, Oaxaca y Tres Marias, y donde las poblaciones de Sonora y Oaxaca
representan los extremos norte y sur de la distribucion de esta especie, separandose de
estas las poblaciones geograficamente intermedias. Este patron (poblaciones
‘terminales’ muy similares en algin caracter, separadas por poblaciones intermedias con
fenotipos divergentes) recibe el nombre de leapfrog (Remsen 1984, Maijer y Fjelda
1997, Quintero-Rivero 2011, Rheindt et al. 2011), y no existe un consenso acerca de
como se origina (Cadena y Cuervo 2009, Rheindt et. al. 2011). Este patron se ha
reportado principalmente en diversas especies Andinas, que presentan &areas de
distribucion discontinuas que cubren una gran distancia geografica (Remsen 1984,
Cadena y Cuervo 2009, Quintero-Rivero 2011, Rheindt ez al. 2011).

Si bien la distribucion actual de P. felix coincide con la distribucion actual del
bosque tropical caducifolio en el oeste de México, esta Gltima ha cambiado de manera
historica. Los datos paleoclimaticos y paleopalinoldgicos (Caballero et al. 2010)
indican que durante el ultimo periodo glaciar hubo un descenso altitudinal de la
vegetacion alpina en el eje Neovolcanico, areas que actualmente son ocupadas por
bosque tropical seco eran durante el pleistoceno dominadas por bosques de Pinus y
Abies, que son inhdspitos para la especie estudiada. Estas condiciones pueden haber
propiciado la aparicion de variacion a nivel local.

En términos generales, tanto la morfologia del pico como el tamafio corporal
muestran poca variacion en las poblaciones continentales de Pheugopedius felix. Esta
escasa diversificacion puede deberse a que, a pesar de cubrir un rango de distribucion
relativamente extenso, las condiciones climaticas y de la vegetacion a lo largo de este
son bastante homogéneas. Exceptuando las poblaciones insulares de esta especie, la
evidencia parece indicar que las presiones de seleccion son similares a lo largo de su
distribucion, lo que resulta por tanto en una falta de diversificacion en su morfologia.
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Cabe mencionar que en este estudio no se encontraron diferencias significativas
en la morfologia de las dos subespecies insulares descritas (magdalenae y lawrenceii).
La poca distancia entre islas, asi como la presencia de esta especie en algunos islotes del
archipié¢lago hace pensar que posiblemente exista actualmente o haya existido en el
pasado reciente flujo génico entre estas poblaciones (Arbeldez-Cortez 2013).

6.2. Canto

Los resultados obtenidos con los caracteres vocales sugieren un patrén con diversas
variantes locales; las poblaciones del sur (OGU 5 y 6) presentan un canto con menos
notas y usualmente sin trino al final (valores menores de DF1), mientras que la OGU 2
presenta un canto mas agudo que el resto (valores mayores de DF2), y por lo tanto, la
variacion no concuerda de manera clara con la distribucion geografica de las OGUs.

La discontinuidad en el canto encontrada por medio del algoritmo de
Monmonier se localiza en un drea que corresponde a las estibaciones del Eje
Neovolcanico Transversal. En esta zona existen areas montafiosas de considerable
altitud. Esta barrera coincide con los resultados obtenidos por Arbeldez-Cortez (2014)
donde sugiere que existe un limite filogeografico en esta especie, distinguiéndose una
estructura norte-sur tanto en caracteres vocales como genéticos. Ya que la evidencia
geologica (Ferrari ef al. 1999, Mateos ef al. 2002) indica que la aparicion del Eje
Neovolcanico precede por mucho el tiempo de divergencia estimado para las
poblaciones de esta especie (ca. 500.000 anos, Arbelaez-Cortez 2014), no es posible
sugerir que un evento de orogénesis haya sido un factor importante en el origen de esta
estructura. La diferencia en el rango de frecuencias que presentan los cantos de P. felix
ha sido observada en otras aves oscinas. La utilizacion de un rango de frecuencias mas
amplio estd asociado a los ambientes mas secos con una estructura floristica mas abierta
(Hunters y Krebs 1979, Shy 1983). El uso, entonces de un rango de frecuencia estrecho
en ambientes de vegetacion cerrada puede sugerir que esto represente una adaptacion
que maximice la transmision acustica en funcion del ambiente (Forrest 1954, Hunter y
Krebs 1979, Boncoraglio y Saino 2007). Por esto es posible sugerir que el rango de
frecuencias tan amplio encontrado en la poblacion de la cuenca del Balsas y el Eje
Neovolcéanico (OGU 3) corresponda a un recambio entre el bosque tropical caducifolio
y el encinar seco, mas abierto, a una altitud mayor. Esto puede ser debido a que las
caracteristicas fisicas de la vegetacion estén afectando la transmision y degradacion de
la sefial actstica, 0 a que esto permita evitar la existencia de una competencia con otras
especies en el mismo rango de frecuencias (Wilkins ef al. 2013).

Ya que no existe una correspondencia geografica entre la variacion en el canto y
la morfologia, es necesario explicar el origen de esta Gltima. Una posible hipdtesis es
que la variacién en las vocalizaciones de P. felix sean debidas en su mayoria a un
proceso de evolucion cultural, en el cual las variantes regionales se mantienen debido a
la poca movilidad del taxdn; los adultos jovenes se dispersan poco y mantienen un canto
similar al de sus padres y vecinos cercanos (Kroodsma 1974, Kroodsma 2005,
Catchpole y Sclater 2008). Otra hipotesis es que estas diferencias sean dirigidas por
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presiones de seleccion, y que estén estas relacionadas con la transmision del sonido en
un ambiente dado o con la competencia por espacio acustico con otros taxones
simpatricos (Weir et al. 2010, Wilkins et al. 2013). Probar de manera empirica
cualquiera de estas hipdtesis no resulta sencillo, y es probable que multiples factores
afecten la evolucion del canto. Esta hipotesis de una evolucion cultural puede apoyarse
en la explicacion en términos del modelo de zonas climaticamente estables durante el
Pleistoceno, propuesto para P. felix por Arbeldez-Cortés et al. (2013) con base en la
evidencia paleoclimatica. Bajo esta idea, las variantes en el canto pudieron haber
evolucionado de manera aislada en cada una de estas zonas o refugios, manteniéndose
hasta la actualidad debido a la poca movilidad que tienden a presentar los miembros de
esta familia (entre 0.1 y 3.2km, Kroodsma 1974). La falta de congruencia entre la
informacion filogeografica y vocal puede ser debida a una tasa diferente en la
acumulacion de cambios entre el canto y las secuencias de DNA.

Es de esperar que el canto de esta especie en el archipiélago sea mas sencillo
estructuralmente debido al efecto fundador (Thielcke 1973) y con menos elementos
trinados (Morinay ef al. 2013), acompanado esto de una perdida en la sintaxis (es decir,
la secuencia con la que aparecen ordenadas las notas dentro del canto, Lachlan et al.
2013). Por otro lado, también cabe esperar que el repertorio tanto individual como de la
poblacion en general sea mas reducido que en las poblaciones continentales (Thielcke
1973, Baker 1996).

6.3. Correlacion Canto-Morfometria

Tres de las cinco variables morfoldgicas se correlacionaron de manera negativa con las
tres variables de frecuencia, pero solo dos pares (CUE-CF y CUL-LF) mostraron una
correlacion estadisticamente significativa.

Las pruebas de regresion lineal indican que en este taxon se cumple, al menos de
manera general, la tendencia de organismos de menos tamafio a producir vocalizaciones
de frecuencia mas alta. Esto se debe en parte a que un 6rgano productor de sonido con
menos masa estd limitado a producir sonidos agudos de forma eficiente (Ryan y
Brenowitz 1985, Bradbury y Vehrencamp 2011, Hall ef al. 2013, Podos y Patek, 2015)
Si bien no se puede probar de manera explicita la hipotesis que correlaciona el peso del
ave con la frecuencia de su canto, propuesta por Podos y Nowicki (2010) al no contar
con datos de peso corporal para la mayoria de los ejemplares estudiados, es razonable
suponer que un ejemplar que presente un tamafio corporal mayor serda también mas
pesado.

Los resultados obtenidos en este estudio sugieren que las frecuencias mas bajas
en el canto de esta especie pueden estar limitadas por el tamafio corporal, como sugieren
otros estudios con aves (Ryan y Brenowitz 1985, Laiolo y Rolando 2003, Mason y
Burns 2015, Podos y Patek 2015). A pesar de que correlacion encontrada en este
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estudio no es muy fuerte, esto es consistente con lo reportado en otros estudios
intraespecificos (Logue et al. 2007, Cardoso et al. 2008).

Si bien la evidencia que relaciona la morfologia con la produccién y
caracteristicas del canto es muy convincente, muchos de estos estudios tipicamente se
han enfocado en el desempefio en taxa de aves cuyos cantos contienen frases trinadas
(Hoesse et al. 2000, Podos 2001, Podos et al. 2004, Ballentine 2006, Podos y Patek
2015).

30



7. Conclusiones

En P. felix existe muy poca variaciéon morfologica en el conjunto de caracteres usados
en este estudio. Sin embargo, la morfologia del pico resultd ser diferente en las
poblaciones insulares, donde se encuentra que los individuos de P. felix presentan un
pico mas largo y delgado que sus contrapartes continentales.

El canto de esta especie, a su vez, presenta diferencias significativas a lo largo
de su distribucion, cambiando tanto la estructura de las frases como el rango de las
frecuencias que se utilizan. El patron de variacion sugiere la presencia de diversas
variantes locales del canto, lo que puede explicarse en términos de deriva cultural.

Parece cumplirse de forma general la hipdtesis de que individuos de talla mayor
producen vocalizaciones con una frecuencia menor, aunque la evidencia no es
concluyente con los caracteres utilizados.

Si bien los datos presentados en este estudio no son suficientes para formular
una nueva propuesta taxonoémica respecto al estatus de las subespecies de este taxon, el
presente estudio pretende ser el punto de partida desde el cual se pueda hacer un analisis
mas detallado y profundo que incluya mas datos y nuevas lineas de evidencia, como
caracteres de coloracion.

Es necesario aplicar pruebas de seleccion y posiblemente disefiar pruebas
experimentales con el fin de determinar cual es el papel de las diversas fuerzas
evolutivas sobre este caracter. Seria meritorio realizar un analisis detallado para evaluar
si el estatus subespecifico de estas poblaciones refleja los linajes existentes en la
naturaleza. Un estudio de las capacidades dispersoras en esta especie por medio de
anillamiento y recaptura podria aclarar el efecto del aprendizaje en el mantenimiento de
la variacion vocal.

Si bien es cierto que las diferentes lineas de evidencia presentadas tanto en este
trabajo como en estudios anteriores parecen no ser congruentes, esto parece ser la norma
mas que la excepcion: la evolucion es un proceso sumamente complejo que desafia las
explicaciones simplistas. Para generar una hipotesis siquiera moderadamente completa
acerca de la historia de un taxon, es necesario incorporar informacion acerca de diversas
expresiones fenotipicas, fisiologia, ecologia, distribucion geografica e historia de vida,
en adicion a la informacidn genética que se pueda tener para el grupo.
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