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RESUMEN

La especie Atlapetes albinucha (Atlapetes Gorgiamarillo) comprende ocho subespecies
separadas principalmente por el patrén de coloracion (vientre gris vs amarillo) y su distribucién
geografica disyunta. Las formas grises y las amarillas han sido algunas veces consideradas dos
especies distintas (A. albinucha y A. gutturalis). Estudios previos en Atlapetes, han demostrado
que la filogenia usualmente no es congruente con caracteres como la coloracion, ecologia y
patrones de distribucidn. En este trabajo se llevd a cabo un analisis de las relaciones filogenéticas y
filogeograficas en A. albinucha, a través de dos marcadores mitocondriales con base en muestras
de tejido que incluyen 28 localidades Unicas desde las montafias al Este de México hasta Colombia,
las cuales fueron divididas en cuatro poblaciones de acuerdo a su distribucién geografica. Las
topologias recuperadas a través de la inferencia Bayesiana asi como lo obtenido por medio de los
analisis de maxima verosimilitud no revelaron estructura geogréfica. Los indices de diversidad
molecular en ambos marcadores mitocondriales fueron analizados y mostraron baja diversidad
entre poblaciones geograficamente distantes. Los resultados obtenidos sugieren un proceso
reciente de expansién poblacional. Se realizé un modelado de nicho ecolégico (MNE) para la
especie proyectado al pasado durante el ultimo maximo glacial (LGM) y el 6ptimo climatico del
Holoceno (MHCO), los cuales revelaron un proceso de expansidn y contraccion de las poblaciones

en conjunto con los bosques himedos de montafia.



ABSTRACT

The White-naped Brushfinch (Atlapetes albinucha) comprises eight subspecies identified
based mainly in the color of the underparts (gray vs. yellow belly) and disjunct geographic
distribution. Yellow and gray bellied forms were long considered two different species (A.
albinucha and A. gutturalis). Previous studies in Atlapetes have shown that the phylogeny is
usually not congruent with characters like coloration, ecology, and distributional patterns. Herein,
we analyzed the phylogeography and phylogenetic relationships in A. albinucha using two
mitochondrial markers from samples including 28 different localities from the mountains in
eastern Mexico to Colombia, that were divided for the analyses into four populations according to
their geographical distribution. Bayesian inference and maximum likelihood analyses revealed no
geographic structure. Molecular diversity showed low diversity levels between geographically
distant populations. These results suggested a recent process of expansion. Ecological Niche
Models (ENM) constructed for the species and projected into the past during the Last Glacial
Maximum (LGM) and the Mid-Holocene Climatic Optimum (MHCO) revealed a process of

expansion and contraction of populations following the montane humid forest distribution.



INTRODUCCION

Desde que se introdujo al campo de la biologia evolutiva, la filogeografia, se ha usado
principalmente para entender la estructura geografica de linajes de genes entre especies haciendo
énfasis en eventos geoldgicos y ecoldgicos (Arbogast & Kenagy, 2001). El término filogeografia
significa el anadlisis filogenético de datos organismicos en su contexto de distribuciéon geografica
(Hickerson et al., 2010), el cual, tiene el fin de caracterizar e identificar, entre otras cosas, eventos
de hibridacidn, introgresion, aislamiento, o deriva génica, y probar hipdtesis de eventos de
especiacién. La filogeografia se ha convertido en una herramienta poderosa para dilucidar los
patrones de divisidn evolutiva dentro y entre especies, asi mismo ha ayudado a revelar patrones
biogeograficos previamente no reconocidos (cripticos) que sugieren que la vicarianza ha tenido un
papel muy importante en el desarrollo histérico del ensamblaje bidtico moderno (Arbogast &
Kenagy, 2001). La filogeografia se ha convertido en uno de los campos mas integrativos en la
biologia al poder complementarse con estudios ecoldgicos, geoldgicos, climatoldgicos, entre otros.
Actualmente es un reto estudiar las relaciones entre las variaciones genéticas compartidas, el
tiempo de divergencia y el contexto geografico de divergencia junto con otros procesos como el
flujo génico (Won & Hey, 2005) y entre los retos mds desafiantes estd el desarrollo de
herramientas que permitan evaluar la congruencia temporal y espacial entre patrones de distintas

especies (Hickerson et al., 2010; Bagley & Johnson, 2014).

Bosque Humedo de Montafia. —El término Bosque Himedo de Montafia (Miranda, 1947)
se acufidé para describir una comunidad vegetal de la Cuenca del Balsas donde predominan
elementos tropicales de montafia con otros boreales, lo cual resulta en una alta riqueza vegetal y
animal. Posteriormente el término se formalizd para describir comunidades semejantes en el
territorio nacional (Rzedowski, 1978). Este tipo de bosques se extiende por medio de parches en
las regiones montafiosas de México hasta el Noroeste de Argentina, en las vertientes donde
inciden vientos de mar, donde por lo general entre los 600 y 3000 msnm se observan zonas de alta
concentracién de humedad (Rzedowski, 1978; Sanchez-Gonzalez & Navarro-Siglienza, 2009;
Villasefior, 2010). Resultante de estas condiciones de humedad, temperatura y altitud, es la
convergencia de especies de distribucién de zonas calido-himedas con aquellas pertenecientes a

los bosques templados. El Bosque Himedo de Montafia (Rincdn, 2007; Sanchez-Gonzélez et al.,

" I” respectivamente, debido a que puede encontrase al

2008, omitiendo “neotropical” y “tropica



Norte del Trépico de Cancer) es un ecosistema fragmentado y es considerado uno de los que se
encuentran en mayor peligro. Se estima que este ecosistema alberga a las comunidades mas ricas
de ornitofauna a nivel especie con mas de 1700 especies (spp) en el Neotropico, ademas de que
cuenta con dos o tres veces mas el nimero de especies endémicas en comparacién con ambientes

no forestales (Stotz et al., 1996; Sdnchez-Gonzdalez & Navarro-Siglienza, 2009).

En México puede encontrarse al este y sur del Pais, estd presente en 20 de las 32
entidades federativas cominmente en altitudes entre los 1000 y los 2500 msnm (Villasefior,
2010). Este ecosistema concentra el mayor nimero de especies animales y vegetales en la menor
superficie del territorio nacional (0.6%) y alberga una amplia diversidad avifaunistica de la cual se
registra entre un 17% y 28% de endemismos (Rzedowski, 1978; Villasefior, 2010; Sdnchez-Gonzalez
& Navarro-Siglienza, 2009; Hernandez-Bafios et al., 1995; Gual-Diaz & Renddn-Correa, 2014). En
América Central (especialmente la regidn Sur), se encuentra una gran proporcidén de especies que
no habitan bosques montanos, es decir, es la Unica regidn geografica en el Neotrdpico que cuenta
con una alta diversidad avifaunistica, donde dominan las especies que se encuentran en tierras
bajas, sin embargo, la regién del Chiriqui-Darién es una de las regiones mds ricas y cuenta con 38%
de endemismos para 224 especies montanas encontradas (Hernandez-Bafios et al., 1995; Stotz et
al., 1996). En el caso de Sudamérica, la regidn continua mas extensa de bosque se puede
encontrar desde los Andes en Colombia hasta Bolivia y esto se refleja en la riqueza de especies
encontradas particularmente en los Andes septentrionales (northern Andes) y los Andes centrales
con 640 y 546 especies montanas respectivamente (Stotz et al., 1996; Veblen et al., 2015). Sélo en
Colombia, es posible encontrar 1758 spp, lo cual representa el 19% del total avifaunistico mundial
(Stattersfield et al., 1998). Sumada a la riqueza, se encuentra que la cantidad de endemismos en

estas regiones se eleva a un 40% del total de especies encontradas (Stotz et al., 1996).

Los bosques montanos se encuentran naturalmente fragmentados, lo cual resulta en
comunidades avifaunisticas caracterizadas por poseer una composicion muy diversa, ademas de
gue se pueden encontrar gran numero de especies “raras” que ocupan una pequefia fraccion del
paisaje ecolégico; la alta diversidad encontrada en este tipo de ambientes también puede ser
explicada gracias a los limites de distribucidn altitudinal que, en muchos casos, suelen ser abruptos

incluso cuando hay ambientes continuos (Stotz et al., 1996; Jankowski & Rabenold, 2007).

El género Atlapetes comprende un grupo de gorriones Neotropicales que habitan los

bosques himedos montanos desde México hasta el Norte de Argentina (Paynter, 1972, 1978) y ha
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sido considerado uno de los grupos mas ricos en nimero de especies dentro de los gorriones del
Nuevo Mundo (Sanchez-Gonzalez et al., 2015), asi mismo provee uno de los casos mas intrigantes
y complejos de diferenciacion geografica de coloracion del plumaje (Paynter, 1972, 1978) que
sigue un patron “leapfrog” (es decir, existen poblaciones de una misma especie que
fenotipicamente son muy similares entre si, pero se encuentran separadas por otras poblaciones
de la misma especie que son distintas a ellas) en algunas especies Andinas (Remsen, 1984). Se ha
sugerido, a través de andlisis biogeograficos que el género Atlapetes tiene un origen
mesomontano en Mesoamérica y posteriormente se dispersé hacia el Sur de los Andes (2.8-4.6
Ma) a través del Istmo de Panama (3.8-6.6 Ma; Sanchez-Gonzalez et al., 2015). La mayoria de las
especies de Atlapetes poseen coloraciones grises o amarillas en el vientre, lo que ha llevado al
reconocimiento de ambos patrones de coloraciéon de plumaje como los principales dentro del
grupo. Paynter (1972, 1978) incluyd los taxa amarillos y grises en dos grupos filogenéticos
diferentes, junto con un grupo adicional (A. albinucha, A. gutturalis y A. pallidinucha), que incluia
especies de plumajes amarillos con coronas bicolor, y por tanto propuso que especies con
plumajes similares pudieron haber tenido un ancestro comuin. Remsen & Graves (1995) sugirieron
que los taxa grises y amarillos pueden ser representantes de la misma especie, a lo que
posteriormente se sugirid que los colores palidos se encuentran generalmente en regiones mas
secas y con mayor elevaciéon, mientras que aquellos con plumajes amarillos se encuentran
generalmente en regiones con mayor humedad y menor altitud (Garcia-Moreno & Fjeldsa, 1999;
Sanchez-Gonzalez et al., 2015). Analisis moleculares han apoyado la idea de que los distintos
patrones de coloracién del plumaje deben ser adaptativos, ya que los taxa grises y amarillos se
encuentran dentro del mismo grupo monofilético, asi mismo sugieren que las diferencias
genéticas y del patron de coloracidon de plumaje a lo largo de los Andes es resultado de la
fragmentacion ocurrida durante el Pleistoceno (Garcia-Moreno & Fjeldsa, 1999; Sdnchez-Gonzalez

etal., 2015)

Atlapetes albinucha (Atlapetes Gorgiamarillo) es una especie ampliamente distribuida, que
se encuentra en las regiones montanas desde el Este de México hasta Colombia (AOU, 1998; del
Hoyo et al., 2011; Remsen et al., 2015; Gill & Donsker, 2015), que habita principalmente los
bosques humedos y templados (900 a 3000 msnm), asi como zonas tropicales altas y bordes de
claros de bosques nubosos (Dwight & Griscom, 1921; Howell & Webb, 1995; Paynter, 1978; del
Hoyo et al., 2011). Este taxdn ha sido considerado como dos especies distintas (Dwight & Griscom,

1921; Howell & Webb, 1995; Navarro-Sigiienza & Peterson, 2004) o una especie politipica
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(Paynter, 1978; Remsen & Graves, 1995; AOU, 1998; Garcia-Moreno & Fjeldsa, 1999; del Hoyo et
al., 2011; Gill & Donsker, 2015; Remsen et al., 2015). Actualmente se reconocen ocho subespecies
gue muestran dos patrones de coloracién en el plumaje con una clara estructuracién geografica
(del Hoyo et al., 2011; Remsen et al., 2015; Gill & Donsker, 2015): A. a. albinucha, que posee una
coloracién completamente amarilla en el vientre y la garganta, se encuentra desde San Luis Potosi
y el Norte de Veracruz hasta el Norte de Chiapas en México, el resto de las subespecies poseen
coloraciones del vientre grisaceas: A. a. griseipectus, desde el Sur de Chiapas (México) hasta El
Salvador; A. a. fuscipygius se encuentra en Honduras y Nicaragua; A. a. parvirostris en Costa Rica;
A. a. coloratus, A. a. azuerensis y A. a. brunnescens se distribuyen en Panama y A. a. gutturalis en
Colombia. Las diferencias entre subespecies con coloraciones grises en el vientre son
principalmente clinales y se basan en ligeras variaciones de tamafio e intensidad de color (Paynter,
1978), sin embargo las poblaciones con vientre amarillo y gris son alopatricas, estando separadas
por el valle del Rio Grijalva (1000 msnm) en Chiapas a una distancia no mayor a 100 km una de la
otra (Paynter, 1978; Fig. 1). Paynter (1972, 1978) revisé ampliamente la taxonomia y la variacion
geografica del complejo y sugirid que la diferenciacion en el plumaje en estas poblaciones
alopatricas no era un indicativo de una alta diferenciacion genética ni producto de exclusién
ecoldgica, sino que era resultado de una barrera ribereiia de baja altitud, lo que implica que los
principales causantes de la diferenciacion fenotipica de estas aves son factores ambientales. Los
esquemas taxondmicos actuales han mantenido la propuesta de que A. albinucha sea considerada
como una sola especie politipica (Paynter, 1978; Remsen & Graves, 1995; AOU, 1998; del Hoyo et
al., 2011; Gill & Donsker, 2015; Remsen et al., 2015); sin embargo, evidencia distinta a la
morfoldgica es escasa. Un andlisis reciente a nivel del ADN mitocondrial (mtDNA) a nivel de género
(Sdnchez-Gonzélez et al., 2015) mostré una topologia en la que ambos morfos de coloracion
(vientre gris y amarillo) de la especie A. albinucha pertenecian a un grupo monofilético, sin
embargo, las relaciones encontradas en el clado sugerian un sorteo de linajes incompleto,

apoyando parcialmente lo sugerido por Paynter (1978).



OBJETIVOS

Objetivo General
Realizar un estudio enfocado a la variacion genética y filogeografia de las poblaciones que

comprenden la especie A .albinucha con base en secuencias de ADN mitocondrial (mtDNA), con el
fin de caracterizar la estructura geografica de esta variacién y dilucidar si la variacién en la

morfologia se ve reflejada en la variacion genética.

Objetivos Particulares
Analizar la filogeografia de las poblaciones que comprenden la especie A. albinucha con

base en secuencias de ADN mitocondrial (mtDNA).

Estimar el grado de variacion y diferenciacion genética entre grupos poblacionales que

comprenden la especie.

Realizar modelos de nicho ecolégico proyectados al pasado durante el dltimo maximo
glacial y el 6ptimo climatico del Holoceno, con el fin de identificar cambios en la distribucién
potencial de la especie bajo cambios climaticos y de vegetacidon que puedan explicar los patrones

historicos de la variacion genética encontrada.

HIPOTESIS

Debido a que la especie A. albinucha se distribuye de manera fragmentada en bosques
himedos montanos y posee un estilo de vida relativamente sedentario ademds de que no cuenta
con movimientos migratorios altitudinales o latitudinales reportados (del Hoyo et al., 2011), se
espera que presenten una estructura genética geograficamente coherente con la fragmentacién

de las areas de distribucion y que ésta corresponda a las variaciones en la coloracion del plumaje.



MATERIALES Y METODOS

Se obtuvieron muestras de tejido y de sangre de A. albinucha de diferentes colecciones en
México, USA y Colombia (Tabla 1). Asi mismo se complementd el estudio utilizando secuencias
publicadas para las especies A. pileatus, A. schistaceus y Buarremon brunneinucha, obtenidas a
través de GenBank, con el fin de ser usadas como grupos externos. Las muestras de A. albinucha

representaron 28 localidades distintas y cuatro de las 8 subespecies (Fig. 1, Tabla 1).

Procedimiento de Laboratorio. —La extraccion de mtDNA de las muestras pertenecientes
a las colecciones del Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias (MZFC) y del Natural History
Museum (KU), se llevé a cabo utilizando el kit de extraccion DNeasy Blood & Tissue Kit (Qiagen
Inc., Valencia, CA, USA) siguiendo los protocolos del proveedor. Las muestras pertenecientes al
Instituto de Investigacién de Recursos Bioldgicos “Alexander von Humboldt” (IAvH) fueron
amplificadas de manera independiente (ver agradecimientos) y sélo se trabajo con las secuencias
obtenidas. Se amplificaron fragmentos correspondientes a la segunda subunidad de la NADH
deshidrogenasa (ND2) y al Citocromo b (Cyt b), los cuales han sido reportados como buenos
rastreadores de las relaciones filogenéticas debido a su alta probabilidad de rastrear eventos
recientes de diversificacion (Ball & Avise, 1992; Avise, 2000). Se utilizaron los oligonucledtidos
(primers) L5215 (Hackett, 1996) y H1664 (Drovetsky et al., 2004) para el gen ND2, mientras que
para el gen Cyt b se usaron los primers L14990 (Kocher et al., 1989) y H15646 (Sorenson et al.,
1999, Tabla 2). La amplificacion se realizd a través de la reaccién en cadena de la polimerasa (PCR)
en una mezcla de reaccion de 12 ul que contenia 2 ul de cada primer a una concentracién de

5mM, 2 ul (~10 ng) de DNA extraido y 6 ul Readymix Redtaq (Sigma-Aldrich).



NUmero
Coleccién de

Catélogo

BONA 39

BONA 89

Museo de
Zoologia
Facultad de
Ciencias
“Alfonso L.
Herrera”

UNAM

SIT 105

Ejemplare

s voucher

BONA 39

BONA 89

BMM 577

BMM 834

SIT 105

Estado/
AOU 1998
Departamento

Atlapetes
albinucha Chiapas

griseipectus

A a.
Chiapas
griseipectus

A a.
Chiapas
albinucha

A.
Chiapas
a.griseipectus

A. a.albinucha Chiapas

A a.
Chiapas
albinucha

Localidad

Volcan Tacana
ladera, vereda a
Tapalapa, Rancho

Chiquihuite

Volcén Tacand
ladera, vereda a
Tapalapa, Rancho
Chiquihuite

6 km NE de Pueblo
Nuevo; camino a

Aurora-Ermita

Volcan Tacana
ladera, vereda a
Tapalapa, Rancho

Chiquihuite

San Nicolas
Buenavista, Cerro

Huitepec

CarreteraCopainala-
Ocotepec km 38 a
95.5 km N de
Coapilla

Latitud

15.0666

15.0666

17.18333

15.0666

16.73805

17.16891

Longitud

-92.08333

-92.08333

-92.08333

-92.08333

-92.68805

-93.14533

Grupo

Geogréfico

NC




Natural
History

Museum

Instituto de
Investigacion
de Recursos

Bioldgicos

A. a.
SIT 147 SIT 147 Chiapas Coapillaa 6.5 kmN 17.17413 -93.14636 NC
albinucha

A. a.
SIT 158 SIT 158 Chiapas Coapillaa 6.5 km N 17.17413 -93.14636 NC
albinucha

A a. Cerro Mozotal, en la
EAGT 817  EAGT 817 Chiapas 15.4294 -92.3411 SC
griseipectus cima

A a. Cerro Mozotal, en la
ZRH 407 ZRH 407 Chiapas 15.4294 -92.3411 SC
griseipectus cima

A. a. Reserva Ecoldgica el
130345 130345 Chiapas 14.81278  -92.40594 SC
griseipectus Triunfo

QRO 272 QRO 272 A.pileatus Querétaro El Pemoche 21.2263 -99.10969

Atlapetes a.
EAGT 21 KU 4907 San Miguel San Miguel 13.48138 -88.1775 Sal
griseipectus

A a.
OK 56 KU 4961 Morazan Chilanga 13.71666  -88.11666 Sal
griseipectus

A a.
LR 58 KU 7704 Chalatenango La Laguna 14.0666 -88.8666 Sal
griseipectus

MBR A. a.
KU 9400 Santa Ana Metapan 13.98333 -89.5333 Sal
6584 griseipectus

IAVH-CT- IAVH- A. a. Aranzazu Vereda El Laurel, 5.230944 -75.48841 Col
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“Alexander 01726 11946 gutturalis Cuenca Alta del Rio
von Hacienda Termopilas
Humboldt” IAVH-CT- IAVH- A a.
Yotoco Yotoco 3.87975 -76.443 Col
02391 12363 gutturalis
Vereda La Linda,
IAVH-CT- IAVH- A. a. Santa Rosa de
Parque Municipal de 4.8675 -75.54666 Col
04519 13101 gutturalis Cabal
Campoalegre
Vereda Santa
Gertrudis, Finca La
IAVH-CT- |AVH-CT- A. a. Estrella margen
Anori 7.135444 -75.15527 Col
04835 04835 gutturalis derechadela
Quebrada Santa
Gertrudis
Vereda Cajamarca,
IAVH-CT- |AvH-CT- A a. Finca Canales Cuenca
Amalfi 6.8235 -75.15527 Col
07844 07844 gutturalis de la quebrada
Cajamarca
IAVH-CT- Buarremon Vereda El Encanto, La
ICN 34591 Amalfi 6.909167 -75.0766
09344 brunneinucha Secreta
IAVH-CT- IAVH-CT- A a. P. Ucumari, La
Pereira 4.814278 -75.69455 Col
09695 09695 gutturalis Pastora
Serrania de los
ICN A. a.
ICN 38086 Santander Yariguies, Carmen de 6.68333 -73.4333 Col
18248 gutturalis
Chucuri

Tabla 1. Muestras de tejido y sangre utilizadas en el estudio con sus datos de georreferenciacion
correspondiente. Las muestras de la especie A. albinucha se agruparon en cuatro grupos geograficos:

Chiapas Norte (NC, n=12), Chiapas Sur (SC, n=11), El Salvador (Sal, n=7) y Colombia (Col, n=8).

El programa utilizado en la PCR fue:

ND2: 94°C x 2:30 minutos; 30 ciclos de 94°C x 30 segundos, 54°C x 45 segundos y 72°C x 2

minutos y una extension final a 72°C x 10 minutos.

Cyt b: 90°C x 15 segundos; 40 ciclos de 90°C x 15 segundos, 45°C x 15 segundos 'y 72°C x 1

minuto y una extensién final a 72°C x 5 minutos.

Los productos del PCR fueron observados en un gel de agarosa al 1% tefido con bromuro
de etidio (EtBr). La secuenciacién de las muestras de DNA se realizé en High Troughput Genomics

Center de la Universidad de Washington y algunas de Colombia en el SSiGMol del Instituto de
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Genética de la Universidad Nacional. Las secuencias fueron alineadas y editadas en Seqman®

Version 7.0.0 (DNASTAR. Madison, WI) y CodonCode Aligner v. 6. 0. 2 (www.codoncode.com).

Figura 1. Mapa de distribucion de la especie A. albinucha mostrado en verde. Los puntos azules
corresponden a las muestras de tejido o sangre utilizadas en el estudio genético. Los puntos rojos son de
registros de la especie encontrados en la GBIF, los cuales fueron utilizados para la construccién de los
modelos de nicho ecoldgico. Las aves y las respectivas flechas indican las regiones geograficas en dénde se

encuentran los distintos morfos de color.
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El origen mitocondrial de las secuencias fue corroborado a través de BLAST en el servidor

de la NCBI (http://blast.ncbi.nIm.nih.gov/Blast.cgi). Posteriormente se alinearon las secuencias

utilizando ClustalX 2.1 (Thompson et al., 1997).

Primers Gen Secuencia Referencia
L5215 ND2 TAT CGG GCC CAT ACC CCG AAA AT Hackett, 1996
H1064 ND2 CTT TGA AGG CCT TCG GTTTA Drovetsky et al., 2004
L14990 Cytb CCA TCC AAC ATC TCM GCA TGA TGA AA Kocher et al., 1989

H15646 Cytb GGN GTR AAG TTT TCT GGG TCN CC Sorenson et al., 1999

Tabla 2. Cédigo y secuencia de los oligonucleétidos (primers) utilizados para amplificar regiones especificas

del mtDNA para este estudio.

Analisis Filogenéticos. —Se realizaron los andlisis para cada gen asi como concatenando
ambas secuencias, con el fin de validar el soporte de relaciones aportado por diferentes
caracteres. Los modelos de sustituciéon nucleotidica se estimaron a través de PartitionFinder
(Lanfear et al., 2012), utilizando el criterio de informacidn Bayesiano (BIC). Para los andlisis, se
utilizé la inferencia Bayesiana (B/), implementada en Mr. Bayes 3.2 (Ronquist et al., 2011). El
modelo de sustitucién escogido por PartitionFinder (Lanfear et al., 2012) para el gen ND2 fue GTR,
para Cyt b K80+G y para la matriz concatenada GTR+| para el gen ND2 y K80+G para Cyt b. Se
realizaron dos busquedas independientes para cada set de datos, con cuatro cadenas de Markov
Montecarlo (MCMC), con una temperatura de 0.2 durante 10 millones de generaciones y
muestreando cada 1000. La convergencia se evalud a través de dos métodos: examinando que los
valores de la desviacién estandar de las frecuencias de separacidn (split frequencies) fuesen <0.01,

y por medio de la verificacién de los estimadores de pardmetros en Tracer v1.6 (Rambaut et al.,
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2014) basado en tamanos efectivos aceptables (>200). Después de revisar la convergencia, el
primer 25% de los arboles generados fue descartado como burn-in y el resto se utilizé para

calcular probabilidades posteriores.

Asi mismo se realizaron analisis filogenéticos de las secuencias de ambos genes y de la
matriz concatenada a través del método de mdaxima verosimilitud (ML) implementado en PAUP*
4.0a147 (Swofford, 2003). Todos los andlisis se realizaron bajo un criterio de busqueda heuristico a
través de la opcidn de reconexidon de ramas TBR (Tree Bisection and Reconnection), con todas las
posiciones desordenadas y con el mismo peso; los arboles iniciales se obtuvieron a través del
algoritmo aditivo escalonado (step-wise). El soporte de nodos se obtuvo a través de 1000
bootstrap no paramétricos con adicion aleatoria de réplicas (random addition sequence replicates;
Carson & Spicer, 2003; Burns & Naoki, 2004; McCraken & Sorenson, 2005; Grosso et al., 2006;
Zhang et al., 2007; Cadena et al., 2007; Flérez-Rodriguez et al., 2011). Se considerd que los nodos
estaban bien sustentados cuando los valores del bootstrap eran >70% o cuando las probabilidades
posteriores eran >90% (Burns & Naoki, 2004; Kimball et al., 1999; Navarro-Sigiienza et al., 2008;
Carr & Marshall, 2008; Rheindt et al., 2011; Barker et al., 2012; Machado et al., 2013; Alvarez-
Varas et al., 2015).

Utilizando Unicamente la matriz de secuencias concatenadas, se estimaron los tiempos de
divergencia a través de la realizacion de un arbol de maxima credibilidad de clados (MCCT)
utilizando un proceso de especiacion de Yule (Yule, 1925; Gernhard, 2008). Con el fin de evaluar si
este set de datos evolucionaba segin un modelo de reloj molecular estricto o relajado, se realizé
un analisis de comparacion a través del método stepping-stone (Xie et al., 2011) en Mr. Bayes 3.2
(Ronquist et al., 2011). La media marginal de verosimilitud del reloj relajado actio mejor (-Ln
28217.01) que el reloj estricto (-Ln 30652.95). Con esto, se corrié el modelo con un reloj relajado y
con una distribucion gamma (Drummond et al., 2006) durante 10 millones de generaciones, se
descartd el primer 25% como burn-in. La estacionalidad de las cadenas se evalué a través de
Tracer v1.6 (Rambaut et al., 2014). Se estimaron las alturas medias y el 95% de valores de
credibilidad (HDP) para los nodos en el programa TreeAnnotator v1.8.3 (Drummond et al., 2012)

con un limite de probabilidad posterior de 0.6 (Abad-Franch et al., 2013)

Analisis Filogeograficos.—Dado que los arboles filogenéticos no mostraron una clara
estructuracion geogréfica, los andlisis filogeograficos se llevaron a cabo con las poblaciones

caracterizadas de acuerdo a la distribucién geografica de las muestras, reflejando entonces su
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membresia poblacional, dado que se espera que los especimenes de la misma poblacidn sean mas
similes en caracteres morfoldgicos y genéticos que individuos de poblaciones diferentes. Para
esto, se confid en la informacién taxondmica y geografica de los ejemplares de museos y de sus
respectivos tejidos. Este tipo de caracterizacién de las poblaciones también refleja el objetivo de
caracterizar la diferenciacién genética entre poblaciones con diferentes caracteristicas del
plumaje. Se agruparon las muestras de A. albinucha en cuatro grupos geograficos (Tabla 1): (l)
Chiapas Norte (NC, n=12), (Il) Chiapas Sur (SC, n=11), (Ill) El Salvador (Sal, n=7) y (V) Colombia (Col,
n=8). Para estos andlisis se omitid la Unica secuencia perteneciente a Costa Rica de GenBank, asi
como aquellas que no poseian georreferenciacion. Se estimaron medidas para caracterizar la
diversidad de cada gen, la matriz concatenada y de cada grupo geogréfico a través de la diversidad
haplotipica (Hd), que se describe como la probabilidad de que dos haplotipos seleccionados al azar
sean distintos (Nei, 1987) y la diversidad nucleotidica (m) que es el nimero promedio de
diferencias pareadas entre dos secuencias seleccionadas al azar (Nei & Li, 1979). Se estimé la
posible fluctuacidon demografica de la especie a través del calculo de las pruebas de neutralidad, F,
de Fu (Fu, 1997) y D de Tajima (Tajima, 1989) en el programa DNAsp 5.10.1 (Librado & Rozas,
2009), basando la significancia de los valores en limites de confianza (<0.02 en el caso de la F; de
Fu) generados a través de un modelo de coalescencia con 1000 réplicas utilizando el numero de
sitios segregantes sin asumir recombinacién (Rozas et al, 2003). Se buscé evidencia de
fluctuaciones histdricas del tamafio poblacional a través del analisis de un modelo grafico
Bayesiano skyline (BSP) por medio de BEAST v1.8.3 (Drummond et al., 2012) que se basa en una
estimacion coalescente del cambio en el tamafio poblacional en el tiempo con un muestreo MCMC

(Ho & Shapiro, 2011; Houston et al., 2014)

La estructura genética de las poblaciones se estimé a través de los indices, Fg de fijacidn
que es utilizado para calcular el grado de diversidad dentro de las poblaciones basandose en la
media de las diferencias pareadas (Wright, 1931, 1978; Parsons et al. 2013) asi como el nimero de
migrantes por generacién (Nm), que indica la media generacional estimada del nimero absoluto
de migrantes intercambiado entre poblaciones (Ray et al., 2003; Montafio-Renddn et al., 2015), en
DNAsp 5.10.1 (Librado & Rozas, 2009) con el fin de evaluar la cantidad de diferenciacidn génica y
posible flujo génico entre poblaciones. La interpretacion de éstos parametros estuvo basada en

Hartl & Clark (1997).
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Finalmente, con el objetivo de visualizar la diversidad genética y evaluar si haplotipos
particulares mostraban distribuciones geograficas restringidas o asociaciones geograficas a lo largo
del area de distribucién de la especie, se construyeron redes de haplotipos en el programa
Network 4.6.1.1 por el método median-joining que esta basado en la mdxima parsimonia y que
estima de mejor manera las relaciones evolutivas entre secuencias cuando las divergencias son

recientes (Crandall & Templeton, 1996; Bandelt et al., 1999).

Modelos de Nicho Ecoldgico.— Con el fin de generar hipdtesis sobre el escenario
geografico en el cual se desarrollaron los patrones de divergencia genética, se utilizaron modelos
de nicho ecolégico proyectados a escenarios del pasado. Con éstos se modelaron areas en las que
las condiciones climdaticas eran igualmente adecuadas para la distribucién histdrica de la especie A.
albinucha, e igualmente se evalud la existencia de condiciones adecuadas para que sucedieran
expansiones o contracciones poblacionales. Los modelos de nicho ecolégico (MNE) utilizan
asociaciones entre variables ambientales y registros de ocurrencia de especies y pueden proveer
una fuerte evidencia de alopatria entre poblaciones, respuestas al cambio climatico y pueden
también ayudar en la deteccidn de divergencia entre posibles especies (Raxworthy et al., 2007).
Este estudio se enfocd en el concepto de nicho Grinnelliano, en donde se enfatizan los requisitos
de una especie y no su papel ecoldgico (Grinnell, 1917; Soberdn, 2007, Peterson et al., 2011). Se
obtuvieron los registros geograficos de la especie a través del Global Biodiversity Information
Facility (GBIF, http://www.gbif.org) y de ejemplares de museo (Tabla 1). Los registros de la GBIF
fueron filtrados para la eliminacién de duplicados y aquellos que no poseian registros de latitud,
longitud, localidad o elevacién. Se recopilé un total de 1039 registros que representan 107
localidades Unicas. Para generar los modelos durante el Gltimo maximo glacial (LGM, 22000 ka) y
el optimo climatico del holoceno (MHCO, 6000 ka) se utilizaron 19 variables bioclimaticas (Tabla 3)
generadas por el Community Climate System Model, el cual es un modelo acoplado que simula el
sistema climatico terrestre, dividiendo el mundo en cuadrantes rectangulares. Para cada uno se
utilizan ecuaciones que resuelven los procesos fisicos como la formacidn de nubes y el movimiento
de calor o de humedad. Las variables fueron obtenidas a través de WorldClim
(http://www.worldclim.org/bioclim) y se modelaron en el programa Maxent 3.3.3 (Phillips et al.,
2006) cuyos algoritmos han sido utilizados para transferir el espacio de nicho a escenarios del
pasado en diferentes grupos de especies neotropicales (Arbelaez-Cortés et al., 2014; Jezkova et al.,
2009, 2015; Cadena et al., 2016). Las 19 variables bioclimaticas tienen una resolucién espacial de

celda aproximada de 4.5 km”. Previo a la realizacién del modelo se definié una extensién del drea
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de distribucion (M sensu Peterson et al., 2011; Barve et al., 2011) en los bosques humedos
montanos a partir de la frontera Norte del estado de Veracruz (México) hasta las Sierras
Pampeanas en Argentina, en donde se buscd generar una hipdtesis en donde las especies
montanas normalmente ven su distribucidn ser estructurada por la presencia de valles que
pueden funcionar como barreras geograficas; de este modo se abarcé un area en donde las
condiciones de vegetacion y altitud son tedricamente accesibles para la especie. El programa
Maxent encuentra la probabilidad distribucional de maxima entropia sujeta a las restricciones
impuestas por la ocurrencia observada de la especie y las condiciones ambientales del drea de
estudio (Phillips et al., 2006). Para generar los MNE (50), los parametros utilizados en el programa
fueron: porcentaje de prueba aleatorio de 25, con un limite de prueba presencial de 10% y un
valor maximo de iteracion de 5000, el resto de los parametros utilizados fueron los establecidos en
el programa (Phillips et al., 2006; Warren & Seifert, 2011; Baldwin, 2009). El limite de prueba
presencial de 10% elimina ese porcentaje de los datos generados en un modelo previo con el fin
de proveer un balance entre la omisidn y comision (commission), esto significa que, se minimizan
errores en cada uno de los modelos; el 25% de prueba aleatorio elimina ese porcentaje de los
datos de presencia provistos al modelo para construir las predicciones ya que no se puede confiar
en el 100% de los datos, esto ayuda a generar las curvas de omisidn y comision (Warren & Seifert,
2011; Baldwin, 2009) que finalmente serviran para evaluar el modelo generado. De los modelos
generados, se escogié aquel con el valor mas alto del estadistico del area bajo la curva (AUC). Los
resultados de Maxent se obtuvieron en un formato logistico ASCI//, que se entiende como la
probabilidad de presencia condicionada a las variables ambientales, para proyectarlo en un

sistema GIS a través del programa ArcGis (ESRI, 2010).
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Variables Ambientales

2. Rango medio diurno (media mensual 11. Temperatura media del cuarto de
(max. temp. — min. temp.)) afio mas frio

4. Temperatura estacional (desviacidon 13. Precipitacion del mes mdas humedo
estandar *100)

1.6. Temperatura minima del mes 15. Estacionalidad de la precipitaciéon
mas frio (Coeficiente de variacién)

8. Temperatura media del cuarto de afio 17. Precipitacion del cuarto de afio mas
mas humedo seco

19. Precipitacién del cuarto de afio mas frio

Tabla 3. Lista de las variables bioclimaticas generadas por el Community Climate System Model,
utilizadas para hacer la proyeccién del modelado de nicho de la especie A. albinucha hacia el

pasado.

18



RESULTADOS

Andlisis Filogenéticos
Para llevar a cabo los analisis del gen ND2 se lograron amplificar 30 muestras

pertenecientes a la especie A. albinucha, con una longitud de 1015 pares de bases (pb). Para esta
matriz de datos, la proporcién de sitios invariables (I) del gen fue 0.389, 313 sitios fueron variables
en alguna posicion y 307 fueron parsimoniosamente informativos. En general, se observaron 13
haplotipos distintos (Tabla 4). Para analizar el gen Cyt b se obtuvieron 36 secuencias de 1064 pb de
longitud, de las cuales 1=0.263, en donde 399 sitios fueron variables en alguna posicién y 352

fueron parsimoniosamente informativos. Para este gen se observaron 22 haplotipos distintos

(Tabla 4).

Gen N Hd n(D.S.) S Sitios Haplotipos D de F.de Fu Composicion nucleotidica

(D.S.) Informativos unicos Tajima
A (o G T

ND2 43 0.857 0.327 313 307 13 -1.72%* -6.854** 0.272 0.250 0.213 0.263
(0.033) (0.012)

Cytb 36 0.916 0.350 399 352 22 -1.7564* -3.91** 0.259 0.287 0.200 0.252
(0.012) (0.037)

Conc. 34 0.897 0.324 393 344 15 -1.7%* -4.6%* 0.257 0.238 0.241 0.261

(0.034) (0.024)

Tabla 4. Composicidon de las secuencias de las tres matrices utilizadas en este estudio. Asi mismo, se
muestran medidas de diversidad y estimadores demogréficos a nivel de especie para cada gen. *P<0.05,

**P<0.02.

Los andlisis de B/ y ML de ambos genes recuperaron topologias similares con re-arreglos

en las puntas. Al analizar el gen ND2 se observd un sustento moderado de un grupo no
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monofilético que contenia muestras de los grupos geograficos mexicano y colombiano (89% BlI,
0.83 ML), donde se observé una falta de estructura acorde a la estructura geografica de las
poblaciones en todo el arbol. Las topologias obtenidas para el gen Cyt b reflejaron un grupo no
monofilético pobremente soportado (61% B/, 0.54 ML) que contenia a la mayoria de las muestras
pertenecientes al grupo geografico de Chiapas Norte junto con muestras de otros grupos
geograficos. En general, no se encontrd soporte para la diferenciacién entre poblaciones y/o
subespecies dado que los patrones de ramificaciéon entre grupos eran inestables y estaban poco
resueltos y nunca hubo una estructura geografica de las poblaciones de la especie. Para la matriz
concatenada, se encontraron buenos soportes (>98% B/, >97 ML), sin embargo, las topologias
recuperadas con la informacién molecular no fueron congruentes con los patrones de coloracion
de plumaje. Asi como en los anlisis previos, que consideraban los genes independientemente, no
se observd ninguna estructura geografica en las ramas, en donde los morfos de coloracion gris
sud- y mesoamericanos se agrupaban en un mismo clado, incluso cuando existen barreras
geograficas o altitudinales significativas entre estas poblaciones alopatricas. No se recuperd en un
grupo monofilético la subespecie mexicana de coloracién amarilla albinucha ya que siempre se
encontraron agrupadas con muestras representantes de las subespecies con coloraciones grises,
griseipectus (Chiapas, El Salvador) y gutturalis (Colombia). Este tipo de agrupacién no reveld
ninguna diferenciacion a nivel genético incluso considerando Ila variacion morfoldgica
subespecifica. La divergencia entre las especies A. albinucha y A. pileatus ocurrié hace
aproximadamente 3 Ma (rango HDP 1.9-4.9 Ma) durante el Plioceno tardio-Pleistoceno temprano;
mientras que la diferenciacion dentro de la especie A. albinucha aparentemente ocurrié hace 2
Ma (rango HDP 1.8-3.2 Ma) también durante el Plioceno tardio-Pleistoceno temprano. Dado que
todas las topologias recuperaron una estructura similar, aqui sélo se presenta el arbol de maxima

credibilidad de clados (MCCT; Fig. 2).
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Figura 2. Arbol de maxima credibilidad de clados (izquierda) obtenido por la matriz de genes concatenados
obtenido por un modelo de especiacién Yule. Las barras de los nodos muestran el intervalo de 95% HDP, la
escala es en millones de afios. Frente a las ramas se observa la red de haplotipos obtenida por el método de
median-joining, que refleja las relaciones entre haplotipos de localidades separadas. Cada color refleja el

origen geografico de las muestras. Los puntos grises indican vectores inferidos.
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Andlisis Filogeogrdficos
En general, los pardmetros de diversidad genética fueron homogéneos en ambos

marcadores mitocondriales y para las poblaciones designadas. Se observa un patrén de baja
diversidad nucleotidica () y alta diversidad haplotipica (Hd), este tipo de valores son consistentes
con poblaciones que atraviesan cuellos de botella, que son seguidos de un crecimiento poblacional
rapido (Grant & Bowen, 1998). Al analizar las matrices de los genes ND2 y Cyt b, los valores de Hd
aumentan a nivel poblacién (Tablas 5 y 6). Asi mismo, la diversidad nucleotidica observada en la

poblacion colombiana fue menor que en el resto de las poblaciones (Tabla 7).

NC SC Sal Col Media D.S. Set completo
Muestra 10 11 8 7 9 1.825 43
Pi 0.35027 0.354 0.186 0.315 0.315 0.075 0.327
Hd 0.836 0.891 0.524 0.759 0.759 0.140 0.857
S 313 371 658 449 447.75 150.836 313
D de Tajima 1.72%** -1.72* -1.66** -1.5226%** -1.655 0.080 -1.72%*
Fs de Fu -0.07775** 13.008° 20.222° 16.979° 12.532 7.715 -6.854**

Tabla 5. Medidas de diversidad génica y de fluctuacion demografica para cada uno de los grupos geograficos
analizados en la matriz del gen ND2. *P<0.001, **P<0.02, ***P<0.05, °P>0.1. Los cuatro grupos geograficos

son: Chiapas Norte (NC), Chiapas Sur (SC), El Salvador (Sal) y Colombia (Col).
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NC SC Sal Col Media D.S. Set completo

Muestra 12 11 7 6 9 2.943 36
Pi 0.248 0.431 0.211 0.350 0.310 0.086 0.350
Hd 1 0.945 1 1 0.986 0.023 0.987
S 402 499 432 668 500.25 118.957 399
D de Tajima -1.729* -1.665* -1.674** -1.321* -1.597 0.161 -1.756*
Fsde Fu 0.184%** 0.91* 1.816* 2.965* 1.469 1.039 -3.91%**

Tabla 6. Medidas de diversidad génica y de fluctuacion demografica para cada uno de los grupos geograficos
analizados en la matriz del gen Cyt b. *P<0.05, **P<0.02. Los cuatro grupos geograficos son: Chiapas Norte

(NC), Chiapas Sur (SC), El Salvador (Sal) y Colombia (Col).

La demografia histérica de A. albinucha estimada a través de la D de Tajima y la F; de Fu indicé un
exceso de variantes raras de nucledtidos (polimorfismos de baja frecuencia) y haplotipos raros
respectivamente, sobre lo que se esperaria bajo un modelo de evolucién neutral, ya que todos los
valores recuperados fueron significativamente negativos (Tabla 4), lo que sugiere un proceso
reciente de expansion demografica. Sin embargo, a nivel poblacional los resultados de los cambios
demograficos histdricos obtienen apoyo mixto. Los valores de la D de Tajima son todos negativos y
significativos para las poblaciones designadas, lo que sugiere expansidn; mientras que los valores
de F, de Fu en las tres matrices analizadas, en general, no fueron significativos para una desviacion

de neutralidad (p>0.02; Tablas 5, 6 y 7).

La demografia histérica estimada a través del BSP detectd un patrédn general de estabilidad
poblacional a lo largo del Pleistoceno tardio, sin embargo, se observa una fluctuacién poblacional
cercana al presente (0-50000 ka), lo que sugiere un cuello de botella seguido de una recuperacidn
poblacional rapida (expansion poblacional, Fig. 3), lo cual respalda los resultados de los analisis de

diversidad genética y D de Tajima.
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NC SC Sal Col Media D.S. Set completo
Muestra 8 11 7 8 8.5 1.732 34
Pi 0.346 0.354 0.361 0.158 0.305 0.085 0.324
Hd 0.678 0.927 0.714 0.464 0.696 0.164 0.897
S 350 387 343 341 355.25 18.632 393
D de Tajima -1.6%* -1.72** -1.5% -1.6* -1.605 0.077 -1.7%*
Fs de Fu 2.52% -2.378° -3.336° -1.2° -1.098 2.221 -4.6%*

Tabla 7. Medidas de diversidad génica y de fluctuacidon demografica para cada uno de los grupos geograficos

analizados en la matriz de genes concatenados. *P<0.05, **P<0.02, °P>0.1. Los cuatro grupos geograficos

son: Chiapas Norte (NC), Chiapas Sur (SC), El Salvador (Sal) y Colombia (Col).

Figura 3. Modelo Bayesiano skyline derivado de la matriz de datos concatenada. El tiempo se midié en

millones de afios. El eje Y refleja el cambio en el tamafio poblacional (medido en millones de individuos). La

media poblacional estimada se observa como una linea negra delgada rodeada del 95% HDP, mostrado en

color morado rodeando el estimador medio.
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No se encontrd evidencia de estructura poblacional entre las poblaciones de la especie, dado que
el indice de fijacion F calculado para ambos genes y la matriz concatenada, poseia valores
cercanos a cero, incluso cuando las poblaciones estan geogréficamente aisladas, lo que sugiere
una diferenciacion que es baja a moderada. Uno de los valores mas altos para el indice de fijacién,
se obtuvo al considerar el gen ND2 el cual mostré una diferenciacion alta cuando la poblacién

colombiana se comparé a la poblacién del Norte de Chiapas (Tabla 8).

1 2 3 4
1-NC 0.096 0.121 0.164
2-SC 0.015 0.11395 0.222
3-Sal 0.073 0.049 0.146
4-Col 0.394 0.181 0.452

Tabla 8. Comparacion de poblaciones utilizando los genes ND2 y Cyt b. Arriba de la diagonal se observan los
valores del indice Fg; para el gen ND2. Debajo de la diagonal el valor del indice F para el gen Cyt b. Las
muestras de la especie A. albinucha se agruparon en cuatro grupos geograficos: (1) Chiapas Norte (NC), (2)

Chiapas Sur (SC), (3) El Salvador (Sal) y (4) Colombia (Col).

Cuando se analizé la matriz concatenada, un valor similar de diferenciacién alta se obtuvo al
comparar la poblacién colombiana con la del Sur de Chiapas (Tabla 9); esto implica que el >60% de
la variacién genética de la especie en general se encuentra distribuida dentro de las poblaciones.
El valor Nm revel¢ alto flujo génico entre poblaciones (Nm>2), principalmente entre poblaciones
geograficamente cercanas como lo son las de Chiapas y entre las poblaciones del Norte de Chiapas
y El Salvador (Tabla 9). Esta evidencia sugiere alto flujo génico entre las poblaciones designadas, lo
que explica parcialmente la falta de estructura geografica en las poblaciones que actualmente se

encuentran aisladas.
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1-NC 37.71 28.56 9.56
2-SC 0.013 11.78 1.02
3-Sal 0.115 0.032 5.3
4-Col 0.049 0.329 0.086

Tabla 9. Comparacion de poblaciones utilizando la matriz de datos concatenados. Arriba de la diagonal se
encuentra el estimado de flujo génico (valor Nm). Debajo de la diagonal se observa el valor del indice F. Las
muestras de la especie A. albinucha se agruparon en cuatro grupos geograficos: (1) Chiapas Norte (NC), (2)

Chiapas Sur (SC), (3) El Salvador (Sal) y (4) Colombia (Col).

Las redes de haplotipos de ambos genes y de la matriz concatenada (Fig. 2), no reflejaron
divisiones entre poblaciones, donde haplotipos de alta frecuencia (Colombia y El Salvador)
mostraron un patron en forma de estrella y se encuentran rodeados por haplotipos Unicos no
compartidos entre poblaciones. Esto implica que aun se comparte un numero significativo de
nucledtidos entre secuencias, en general, las redes de haplotipos recuperan una estructura similar
a lo obtenido en los arboles de Bl o ML, que no apoyaban ningln esquema de subespecies, esto
es, los haplotipos no formaban ningln grupo exclusivo conforme a las subespecies reconocidas o a
las poblaciones geograficamente aisladas. Esta evidencia apoya un escenario de expansion

poblacional.
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Modelos de Nicho Ecolégico
Los modelos se desempefiaron mejor que un modelo aleatorio no predictivo (AUC=0.5) y

revelaron una distribucidn relativamente estable restringida a dreas montanas por lo menos
durante los ultimos 20000 afos junto con un escenario de conectividad histdrica poblacional
durante el LGM en el Pleistoceno tardio (AUC=0.93) y una posterior fragmentacion durante el

6ptimo climatico del Holoceno (AUC=0.88).

En general, es posible observar que no sdélo el drea de distribucién cambia en tamafio y
continuidad a lo largo del tiempo sino que también se observan zonas donde la idoneidad de
condiciones cambia y por tanto es posible observar parches que reflejarian la presencia de la
especie, aun cuando en el presente hay regiones que son climatica y geograficamente
inhabitables. De acuerdo al modelo del LGM, A. albinucha pudo haber expandido su distribucién a
lo largo de los Andes desde Colombia hasta Bolivia (Fig. 4). Se observa la posible existencia de
corredores de baja elevacién conectando la Cordillera de Talamanca con las montafias de baja
elevacién que rodean los lagos Managua y Nicaragua, continuando, de una manera menos
fragmentada, en las tierras altas de Honduras, El Salvador, Guatemala y México. Asi mismo se
observa un corredor en areas de Panamd, posiblemente las tierras bajas que rodean el Cerro
Tacarcuna e inclusive las montafias de baja altitud de la region que actualmente carecen de la
vegetacidn apropiada para que la especie se encuentre en esas regiones; este tipo de cambios en
la vegetacidn pudieron haber facilitado el intercambio entre poblaciones de Centro América y
Colombia. Posterior a este periodo, durante el MHCO pudo haber ocurrido aislamiento
poblacional, donde los cambios en el clima y la vegetacién cortaron estos corredores de baja
elevacién, lo cual, restringidé a las poblaciones a elevaciones altas. Durante el MHCO se observa
que el modelo de nicho de la especie es semejante a su distribucidon actual, sin embargo, una
pequefia porcidn aislada de area idénea se modelé en las zonas montafiosas de los Andes
Ecuatorianos asi como en las tierras altas de los departamentos colombianos de La Guajira y
Magdalena. Se observa también un area iddnea de menor tamafio en la region Sur de Chiapas, a

comparacién con lo que se observa de la distribucidn actual de la especie.

27



Figura 4. Modelos de nicho ecoldgico para la especie A. albinucha proyectados a escenarios del pasado. Como resultado del modelado se genera una
imagen raster con un valor logistico, que representa una distribucion potencial, este valor va de 0 a 1, donde 1 implica que las areas muestran la mayor
idoneidad para que una especie se encuentre ahi. Las areas en azul mas oscuras representan valores logisticos mds altos. De lado izquierdo, se observa el
modelo durante el éptimo climatico del Holoceno (MHCO), mientras que del lado derecho se observa la proyeccion del modelo durante el ultimo méaximo

glacial (LGM).
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DISCUSION

En general, cuatro subespecies reconocidas dentro de la especie se encontraron muy
cercanamente relacionadas y no mostraron diferencias obvias a nivel de mtDNA que fuesen
consistentes con la expectativa de diferenciacion y divergencia en aislamiento observadas en otras
especies de aves en ambientes similares (Garcia-Moreno et al., 2004; Cadena et al., 2007; Weir et
al., 2008; Navarro-Siglienza et al., 2008; Pérez-Eman et al., 2010). Los analisis filogenéticos
revelaron que muestras de la misma localidad no estan mas cercanamente emparentadas, lo cual
puede representar un estado de parafilia (Avise, 2000). Las redes de haplotipos indicaron gran
similitud genética entre poblaciones geograficamente aisladas, lo cual corroboré las topologias
obtenidas, esto puede deberse al efecto homogeneizador del flujo génico en la diversidad de la
especie, tal y como es sugerido por el indice de fijacion y la estimacidn del nimero de migrantes
por generacion. La alta diversidad haplotipica y baja diversidad nucleotidica a nivel de especie fue
acompafiada de una estructura genética homogénea en todas las poblaciones, también revelado

por el gran nimero de haplotipos compartidos y la falta de monofilia de los morfos de color.

La falta de estructura genética a nivel del mtDNA en la especie puede deberse a un
proceso reciente de expansion, tal como lo muestran los resultados significativamente negativos a
nivel de especie de los estadisticos F,de Fu y D de Tajima. La amplia distribucidn de los haplotipos
combinados entre poblaciones alopatricas refleja, asi mismo, una expansién poblacional, que
puede producir una clasificacion de linajes incompleta (incomplete lineage sorting), dado que el
flujo génico facilitado por la dispersion, en esta especie morfoldgicamente diferenciada, parece
inexistente ya que no se reportan movimientos migratorios altitudinales o latitudinales (Dwight &
Griscom, 1921; Paynter, 1972, 1978; Hewitt, 2000; de Thoisy et al., 2010; del Hoyo et al., 2011).
Sin embargo, el sorteo incompleto de linajes también puede ser resultado de una poblacién
ancestral con un tamafio efectivo grande, lo cual puede llevar a conclusiones incorrectas sobre la
historia evolutiva de los linajes (Moritz et al., 1998, 2000; Pérez-Eman et al., 2010; Jacobsen &

Omland, 2012; Cortés-Rodriguez et al., 2013).

Se espera que las expansiones poblacionales resulten en poblaciones homogéneas con las
respectivas filogenias mostrando internodos cortos, altos valores de Hd y bajos niveles de

diversidad nucleotidica en zonas recientemente colonizadas (Zink et al., 2000; Cadena et al., 2007;
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Pérez-Eman et al., 2010). Las expansiones poblacionales recientes derivadas de una poblacién con
un tamano efectivo alto explicarian las diversidades haplotipicas y nucleotidicas observadas, asi
como la falta de estructura geografica en la red de haplotipos o las topologias inferidas por B/ o ML
(Harpending et al., 1998; Ray et al., 2003; Ng et al., 2013; Jezkova et al., 2015). La grafica BSP
sugiere que la especie A. albinucha pasé por un periodo de contraccién poblacional en un tiempo
reciente (ca. 50000 ka), a lo que siguié un crecimiento de la poblacidén que puede considerarse
como expansion. Este patron es coincidente con lo encontrado en los analisis genéticos
poblacionales en ambos genes y la matriz concatenada. El tiempo de la expansion parece coincidir
con los periodo glaciales durante el LGM del Pleistoceno 21000 ka), mientras que las condiciones
mas frias y secas permitieron la expansion de los bosques (Hooghiemstra et al., 2006) y por tanto
la formaciéon de corredores entre parches aislados de vegetacion montana. Las senales de
expansiéon permanecen incluso cuando las condiciones climaticas y vegetales cambiaron durante el
Holoceno, sin embargo, la contraccién en la distribucion de los bosques afectd la distribucion de la

especie A. albinucha ocasionando su fragmentacion (Fig. 4).

Los resultados de los MNE respaldan lo obtenido a través de la estimacidn de flujo génico
entre las poblaciones designadas de la especie A. albinucha. Los altos valores de Nm observados,
probablemente se encuentran asociados a una expansién en un gradiente altitudinal de los
bosques montanos que pudieron provocar el flujo génico entre poblaciones previamente aisladas
(Hewitt, 2000; Zink & Blackwell-Rago, 2000; Weir, 2006; Pérez-Eman et al., 2010; Barber & Klicka,
2010; Wachowiak et al., 2013; Bagley & Johnson, 2014). Para A. albinucha los corredores
temporales de bosque en América Central pudieron ayudar a la expansidén poblacional; estos
resultados apoyan la hipdtesis de Paynter (1978), en donde se explica que la presencia de esta
especie en los Andes Colombianos se debe a un puente montano discontinuo que conectaba los

Andes Occidentales con las montafias del Darién cruzando el Valle del Rio Atrato.

Las diferencias en la expresidn genética también pueden deberse a las condiciones
ambientales, lo cual desencadenaria la plasticidad fenotipica en caracteres como lo es el patréon de
coloracion. La diferenciacion en la saturacidon de pigmentos puede ser resultado de ambientes
cambiantes en gradientes altitudinales durante el Pleistoceno aun cuando la divergencia de la
especie no se encuentre asociada al LGM. De acuerdo con Diamond (1970, 1973) los nichos de las
especies pueden adaptarse a diferentes zonas de elevacién, lo cual llevaria a su fijacion como

atributos poblacionales, representando asi caracteres evolutivos funcionales que les permiten
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sobrevivir. Con este antecedente, la diferenciacién morfolégica pudo haber ocurrido en
aislamiento por distancia, ya que los bosques regresaron a mayores altitudes durante el Holoceno
(v. g. Bicyclus anynana, Setophaga dominica, de Jong et al., 2011; McKay, 2009). En el género
Atlapetes, los patrones de coloracion de plumaje gris y amarillo, aparentemente se encuentran
ecoldgicamente segregados uno del otro por gradientes altitudinales, donde la tendencia refleja
gue los taxa con plumajes grises habitan zonas mds secas y altas, mientras aquellos que poseen
coloraciones amarillas-blancas, habitan dreas de menor elevacién y mayor humedad (Remsen &
Graves, 1995; Sanchez-Gonzalez et al., 2015). Cambios en los patrones de coloracién de plumajes y
su correlacién con variables ambientales han sido documentadas para otros grupos de aves en el
mundo (v. g. Bowers, 1960; Hall et al., 1960; Galeotti & Cesaris, 1996; Wunderle, 1981). A nivel
genético, los cambios en la coloracion del plumaje pueden estar asociados a la concentracion de
luteina en las plumas (Johnson & Brush, 1972; Brush & Johnson, 1976), sin embargo los

mecanismos especificos que actian en Atlapetes permanecen desconocidos.

Consistente con otros estudios moleculares, este estudio también demostré que para la
especie A. albincha, el mtDNA no corresponde al patrén de diferenciacién en el plumaje (Sanchez-
Gonzdlez et al, 2015), lo que sugiere que la coloracidn en esta especie puede ser
taxondmicamente engafiosa. Adicionalmente, se ha observado que los repertorios vocales son
muy similares y los llamados entre los morfos de color no pueden ser diferenciados e incluso se

desconocen repertorios especificos de llamadas (Sanchez-Gonzalez et al., 2015).

Desde una perspectiva filogeografica, la falta de estructura genética observada en esta
especie es inusual dado que en México y América Central, los bosques que esta especie habita,
han sufrido eventos de fragmentacion y reconexién durante los cambios climaticos ciclicos del
Pleistoceno (Gutiérrez-Rodriguez et al., 2011; Rojas-Soto et al.,, 2012; Ornelas et al., 2010, 2013) y
normalmente este tipo de estructuracion del paisaje conlleva a la evolucién de una gran diversidad
bioldgica que se refleja en diferenciacién a nivel morfoldgico y genético (v. g. Chlorospingus
flavopectus, Basileuterus rufifrons, Buarremon brunneinucha, y Mpyioborus miniatus, Garcia-
Moreno et al., 2004; Cadena et al., 2007; Navarro-Siglienza et al., 2008; Weir et al., 2008; Pérez-
Eman et al., 2010; Hernandez-Bafios et al., 1995; Sanchez-Gonzalez et al., 2008; Ornelas et al.,

2013).
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CONCLUSIONES

Como se mostré aqui, incluso linajes que han sido clasificados tradicionalmente como
especies distintas con pronunciada diferenciacién fenotipica no siempre se pueden diferenciar a
través de estudios genéticos. Incluso cuando diferentes subespecies de A. albinucha parecen
representar diferentes linajes evolutivos (por ejemplo las subespecies gutturalis de Colombia y
albinucha del Este de México), no pudieron ser resueltas por medio de un analisis del mtDNA. La
falta de una asignacién clara de clados a una regidn geogréfica especifica o una subespecie en

particular en la perspectiva del mtDNA, sugiere una historia evolutiva comun.

Las poblaciones que han sufrido expansiones demograficas desplegaran homogeneidad
genética que puede confundir la identificacion de unidades evolutivas, por tanto, cualquier cambio
adaptativo ocurrido en un intervalo de tiempo corto, puede provocar la falta de concordancia
entre caracteres fenotipicos sujetos a presiones de seleccién (Moritz et al., 1998, 2000; Pérez-

Eman et al., 2010).

Ya que los datos genéticos de este estudio no corroboraron la divergencia genética que
apoyara una distincién taxondmica entre las subespecies reconocidas, los factores ambientales,
como la elevacidn, debieron de tener un papel muy importante en la evolucidn de los caracteres
morfolégicos que han sido considerados taxonémicamente relevantes (Ball & Avise, 1992), como
lo es el patron de coloracidn observado en el linaje (Paynter, 1972, 1978; Remsen & Graves, 1995;
Sanchez-Gonzalez et al., 2015). Los resultados muestran que este tipo de caracteres pueden ser
engafiosos en la especie, ademas esto parece concordar con otros estudios morfolédgicos (v. g.

Remsen & Graves, 1995) y moleculares (Sanchez-Gonzélez et al., 2015).
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