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1. Resumen

El desplazamiento de caracteres es un proceso bioldgico, por el cual, un estado de caracter
cambia bajo la seleccion natural, para evitar la competencia entre especies que se encuentran
en un mismo entorno y son similares ecoldgica o reproductivamente. Su estudio ha permitido
explicar eventos de aislamiento reproductivo y como se facilita la coexistencia de especies
en ambientes naturales. Investigamos si en dos especies: Catharus frantzii y C. occidentalis
que se distribuyen en México, existe el desplazamiento de caracteres en sus atributos
morfologicos y del canto, comparando a los individuos de las especies en localidades
simpatridas en los estados de Jalisco, Hidalgo, Veracruz y Oaxaca y localidades alopatridas
en los estados de Chihuahua, Sinaloa, Querétaro, Tlaxcala, Michoacan y Chiapas. Para ello
se midieron caracteres representativos de la morfologia en pieles alojadas en las colecciones
biologicas de la Universidad Nacional Auténoma de México y también se utilizaron

caracteres de cantos de ambas especies, obtenidos de bibliotecas de sonidos naturales.

Para comparar los caracteres morfoldgicos y acusticos, entre las poblaciones
simpatridas y alopatridas de las especies, se emplearon pruebas de Kruskal-Wallis y pruebas
post hoc de U de Mann-Whitney. En los caracteres morfoldgicos, se observaron diferencias
en las poblaciones simpatridas de las especies, siendo C. frantzii mas grande que C.
occidentalis y no se observaron diferencias en las poblaciones alopatridas. En los caracteres
del canto, se observo que los cantos graves convergen y los cantos agudos divergen al
comparar las poblaciones simpatridas. Por el contrario, cuando las poblaciones estan en
alopatria hay divergencia en los cantos graves y agudos. Esto sugiere que existe el
desplazamiento de caracteres de tipo ecoldgico en los caracteres morfoldgicos, mientras que
en el canto podria existir una funcion diferencial que favorece el reconocimiento

heteroespecifico y la defensa de territorio.



2. Introduccién

Uno de los temas centrales en la biologia evolutiva, es comprender los procesos que permiten
a especies potencialmente competidoras coexistir en un mismo habitat. Argumentos tedricos
indican que la seleccion natural, minimiza los intentos de hibridacion y de competencia por
recursos entre las especies a través de procesos como el desplazamiento de caracteres o el
reforzamiento (Brown y Wilson 1956, Grant 1972, Pfennig 2009). Estos procesos actuan
sobre caracteres morfoldgicos, ecologicos, conductuales y fisioldgicos con el fin de impedir
que exista un error de identidad entre las especies y para evitar que una especie elimine a la
otra por la competencia de recursos (Brown y Wilson 1956, Grant 1972, Hoskin y Higgie
2010, Stuart y Losos 2016).

El desplazamiento de caracteres es un proceso bioldgico, por el cual un caracter
cambia bajo la seleccion natural, debido a la presencia en el mismo entorno de una o mas
especies similares (Brown y Wilson 1956, Grant 1972, Butlin 1987, Hoskin y Higgie 2010,
Pfennig 2010). En particular se espera que cuando dos especies potencialmente
competidoras, se encuentran en simpatria, sus caracteres diverjan, mientras que en las areas
de alopatria al comparar los caracteres de las especies estos sean mas similares (Brown y
Wilson 1956, Grant y Grant 1972, Wijesundara et al. 2018).

En un principio se plante6 que el desplazamiento de caracteres Unicamente se presenta
en especies hermanas filogenéticamente, pues al tener similitud en alguna caracteristica, son
mas competitivas por lo que los caracteres tienden a divergir (Brown y Wilson 1956, Grant
1972 y Pfennig y Ryan 2006). Sin embargo, también se ha reportado este proceso bioldgico
en especies que no son hermanas (Tobias 2009, Beans 2014, Bassar et al. 2016) pues basta
con que compartan alguna estructura, constitucion o habitat para que se pueda generar una

competencia severa que pueda llevar a la divergencia de caracteres (Pfennig y Pfennig 2006).

El desplazamiento de caracteres, ha sido utilizado para explicar procesos de
especiacion, ya que puede iniciar la divergencia en caracteres que provoquen un aislamiento
reproductivo entre poblaciones que difieren en su interaccion con heteroespecificos (Howard
1993, Hoskin et al. 2005, Pfenning y Ryan 2006, Pfenning y Rice 2007, Lemon 2009). Por

otro lado, también explica eventos de seleccion sexual ya que cuando el desplazamiento de
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caracteres altera los rasgos utilizados en las sefiales sexuales, necesariamente impacta la
eleccion de las hembras hacia los machos (Boughman 2001, Pfenning y Ryan 2007).
Finalmente, otro evento explicado por este proceso es la extincion, aunque el desplazamiento
de caracteres promueve la coexistencia, se obtiene como parte de este proceso una
supervivencia reducida y una baja tasa de reproduccion, por lo tanto, hay un riesgo de

extincion (Pfennig y Pfennig 2005).

Las causas que favorecen el desplazamiento de caracteres se dividen en dos factores:
los evolutivos y los proximos. En el caso de los factores evolutivos, se encuentran: la
oportunidad ecoldgica, que se explica como la disponibilidad de diferentes tipos de recursos
subutilizados por otras especies (Schluter 2000), con el desplazamiento de caracteres se
genera un nuevo uso de recursos o rasgos reproductivos en simpatria, que difieren de rasgos
previos al desplazamiento en alopatria (Schluter 2000, Coyne y Orr 2004, Pfennig 2009).
Otro factor evolutivo es la fuerte selecciobn que no favorece la interaccion con
heteroespecificos, esta indica que cuando una especie sufre mayores costos en la interaccion,
alguno de sus rasgos experimenta una mayor divergencia que la otra especie (Schluter 2000).
Dentro de los factores proximos, se encuentra la variacion, pues aumenta las posibilidades
de que el desplazamiento de caracteres pueda actuar a través del filtrado selectivo de
fenotipos divergentes en simpatria, que ya estaban presentes en alopatria (Pfennig y Rice
2007, Pfennig 2009).

Existen dos tipos de desplazamiento de caracteres: el ecoldgico y el reproductivo
(Brown y Wilson 1956). En el caso del desplazamiento de caracteres ecoldgicos se hace
énfasis en el principio de exclusion competitiva de Gauss y retoma la cuestion de como
especies similares pueden coexistir en un mismo ambiente sin eliminar una a la otra (Grant
1972, Stuart y Losos 2016).

El desplazamiento de caracteres ecoldgico actla sobre atributos morfolégicos o
aquellos relacionados con el uso de recursos dentro del habitat y por lo tanto son producto de
interacciones competitivas (Schluter et al. 2000, Prince 2008). Por ejemplo, en las aves, un
desplazamiento de los caracteres se observa frecuentemente en el tamafio corporal y la
morfologia del pico (Grant 1968, Fjeldsa 1983, Grant y Grant 2006, Kirschel et al. 2009).

Contrario a esto, en alopatria las diferencias en los rasgos que presentan las especies, se



debilitan o se pierden (Brown y Wilson 1956, Grant 1972, Butlin 1987, Hoskin y Higgie
2010, Pfennig 2010).

El desplazamiento de caracteres reproductivos, se basa en la diferenciacion exagerada
de las sefiales de apareamiento cuando las especies coexisten, debido a una presion de
seleccion contra la hibridacion o intento de hibridacion (Hoskin y Higgie 2010). Este tipo de
desplazamiento, actia como un mecanismo de las barreras de aislamiento reproductivo
precigoéticas que intervienen antes de la formacién del cigoto (Coyne y Orr 2004). El
desplazamiento de caracteres reproductivos se ha estudiado principalmente en las
vocalizaciones ya que estos son importantes durante la reproduccion (Slabbekoorn 2004,
Wilkins 2013), haciendo que las vocalizaciones de especies que se encuentran en simpatria
alteren su rango de frecuencia a fin de evitar una respuesta heteroespecifica que pueda
conducir a la formacion de hibridos (Haavie 2004, Benites 2012, Rodriguez 2014, Hamao
2015, Gorissen et al. 2006).

Ambos tipos de desplazamiento de caracteres pueden estar relacionados cuando
especies que compiten por recursos, también interactian durante el apareamiento (Schluter
2000, Grant 2008). En las aves, un cambio en el uso de recursos puede conducir a una
diferencia en la forma del pico y esta transformacion a su vez puede causar una alteracién en
el canto, el cual estd directamente involucrado en el reconocimiento de especies (Podos y
Nowicki 2004, Grant 2008, Pfennig 2009). Por ejemplo, en Geospiza fortis existen dos tipos
de poblaciones: una conformada por individuos que tienen picos grandes y otra que posee
individuos con picos pequefios, dicha diferencia de tamario se relaciona con el tipo de semilla
de la cual se alimentan y cada poblacion emite diferentes tipos de cantos segun el tamafio del
pico. Las hembras pueden discriminar entre los cantos de cada poblacion y tienen
preferencias por los machos que comparten su tipo de pico (Huber et al. 2007). Asi el
desplazamiento de caracteres ecoldgico también pude alterar las sefiales sexuales de manera
que afecta la seleccion de pareja y puede llevar a un aislamiento reproductivo (Podos y
Nowicki 2004, Huber et al. 2007, Grant 2008, Pfennig 2009).

Las aves son el taxon mayormente estudiado en el desplazamiento de caracteres
(Wallin 1986, Alatao et al. 1994, Grant y Grant 2006, Kirschel 2008, Tobias 2009, Benites

2012, Hamao et al. 2015). Sin embargo, pocas son las investigaciones que conjunten el



estudio del desplazamiento de caracteres ecologico y reproductivo en especies de aves que
tienen una morfologia similar pero que no son especies hermanas (Kirschel 2008, Tobias
2009) y ninguno de estos procesos ha sido estudiado en la avifauna mexicana.

Dentro del grupo de las aves mexicanas, existen taxones con especies muy parecidas
entre si, como ejemplo la Familia Turdidae, donde dos especies de zorzales con distribucion
en México son idoneas para estudiar el desplazamiento de caracteres. Una de las principales
problematicas de estas especies es que hasta 1970 fueron consideradas como una sola especie
debido a su gran similitud morfologica (Phillips 1969) Catharus frantzii y C. occidentalis.
Se presentan poblaciones simpétridas y alopétridas en los bosques mesofilos de montafia de
México (Collar 2005), se superponen en su temporada reproductiva (Howell y Webb 1995,
AOU 1998, Collar 2005) y ademas tienen cantos similares, aungque son facilmente
distinguibles entre especies (Raitt y Hardy 1970). Dado este caso, el objetivo de este estudio
es demostrar que el desplazamiento de caracteres actla en caracteres morfologicos y del
canto en las poblaciones simpétridas y alopatridas de C. frantzii y C. occidentalis. Se espera
que haya divergencia en los caracteres morfolégicos y del canto cuando las poblaciones de
C. frantzii y C. occidentalis se encuentran en simpatria y la convergencia de caracteres

cuando se comparan las poblaciones de ambas especies en alopatria.

3. Antecedentes

Con respecto al estudio del desplazamiento de caracteres en vocalizaciones, Wallin (1986)
realiz6 un estudio en una zona de simpatria, con Ficedula albicollis y F. hypoleuca, que se
sobrelapan parcialmente a lo largo de su distribucién en Europa central y comparten sitios de
anidacion y de alimentacion. El autor, demostrd que existe una divergencia en la frecuencia
del canto cuando las poblaciones de ambos papamoscas coexisten puesto que F. albicollis
emite vocalizaciones en una frecuencia mas alta y en mayor duracion en comparacion con F.
hypoleuca, lo que podria favorecer el reconocimiento macho-hembra de cada especie. Sin
embargo, un estudio mas reciente elaborado por Haavie et al. (2004), indica que en la isla
Oland, una zona reciente de contacto entre estas aves, hay una convergencia en las canciones

emitidas por los machos de las especies de Ficedula.
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Estudios posteriores realizados por Wheatcroft et al. (2017), empleando experimentos
de playback, se enfocaron a medir la respuesta de los machos y hembras ante los cantos de
los machos de su misma especie y los machos heteroespecificos, en las poblaciones de la isla
Oland como la zona de simpatria y otras poblaciones alopatridas de Europa. Se observo que
los machos en alopatria responden a los cantos de los machos heteroespecificos y las hembras
tienen una baja discriminacion hacia los cantos de los machos de la otra especie. Por otro
lado, en simpatria los machos tienen una mayor respuesta a los cantos de los machos
heteroespecificos y las hembras tienen una fuerte discriminacion hacia los cantos de los
machos de la especie contraria. Estos resultados sugieren que en simpatria hay un
desplazamiento de caracteres convergente en los cantos de los machos que puede favorecer
sus interacciones en la defensa de territorio y también existe un desplazamiento de caracteres
divergente en el reconocimiento de las hembras hacia los cantos de los machos, logrando
reducir la respuesta de las hembras hacia los machos heteroespecificos a pesar de la

convergencia de los cantos.

Un estudio mas reciente sobre la divergencia del canto en especies similares y que
coexisten en una misma area fue elaborado por Hamao et al. (2015), utilizando como modelo
de estudio a Poecile varia y Parus minor. Ellos observaron que en los puntos de simpatria
donde P. varia es méas abuntante, P. minor emite canciones de frecuencia dominante baja y
con menor numero de notas. Al comparar a estas especies en alopatria no se observaron
diferencias en el nimero de notas que emiten y tampoco se encontraron diferencias en la
frecuencia a la que emiten los cantos. Este estudio demostré que existe el desplazamiento de
caracteres cuando las especies coexisten y sugieren que hay una dominancia de P. varia sobre

P. minor.

Demko et al. (2019), estudiaron las respuestas en las vocalizaciones de dos
subespecies: Basileuterus rufifrons rufifrons y B. r. delattrii, en poblaciones simpétridas y
alopatridas que se encuentran en Chiapas, México. Los autores observaron que en simpatria
ambas especies tuvieron una mayor respuesta al escuchar los cantos de su propia especie que
a las canciones de la otra subespecie, mientras que en alopatria B. r. delattrii respondio a las
vocalizaciones de ambas subespecies. Los autores concluyen que el desplazamiento de

caracteres actla de manera divergente, permitiendo que haya una discriminacion entre las
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canciones de cada una de las subespecies y favoreciendo que las canciones operen como una

barrera de aislamiento reproductivo.

En cuanto a morfologia, uno de los estudios que mas relevancia tiene en el analisis de
desplazamiento de caracteres es el de Grant y Grant (2006) con Geospiza magnirostris y G.
fortis, este estudio es soportado por datos obtenidos durante 33 afios y encontraron que G.
magnirostris causa un cambio selectivo en el tamafio del pico de G. fortis como respuesta al

control del subministro de la semilla de Tribulus.

4. Descripcion de los taxones

Catharus frantzii y C. occidentalis, por muchos afios fueron considerados una sola especie
debido a su gran similitud morfolégica (Phillips 1969; Figura 1). A partir de comparaciones
hechas con ejemplares de Omitelmi, Guerrero en México, Ridgway (1907), propuso que estos
dos zorzales pertenecian a especies diferentes basandose en el color del pico. C. frantzii tiene
la mandibula completamente anaranjada, mientras que la mitad distal de la mandibula es

negra en C. occidentalis. Ademas C. occidentalis tiene en las plumas del interior del ala un

parche beige y C. frantzii tiene un color grisaceo al interior de las mismas (Phillips 1969,
Howell y Webb 1995, Collar 2005).

Figura.1l. Fotografia de a) Catharus frantzii y b) Catharus occidentalis. Imagenes obtenidas del banco de imagenes de
CONABIO.
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C. frantzii mide entre 15.5y 18 cm y pesa entre 28 y 32 gramos (Collar 2005). En el
caso de los adultos (Figura 1a), en la cara y vientre la coloracion es grisécea; la garganta es
blanquecinay se distinguen algunas lineas (Howell y Webb 1995). En etapa juvenil es similar
a C. occidentalis, pero presenta una coloracion rojiza en la corona. C. occidentalis, mide
entre 15.5 y 18 cm tiene un peso de 26 gramos (Collar 2005). En los adultos (Figura 1b), la
corona, nuca y dorso son color café grisaceo o verde olivo en el noroeste de México; la cara
es grisdcea, la garganta y el vientre son gris palido, se distinguen lineas en la garganta y motas
en las mejillas y flancos. En la etapa juvenil la garganta, el pecho y los flancos estan moteados
de color café obscuro (Howell y Webb 1995).

Ambas especies se alimentan de insectos y otros invertebrados (Collar 2005), pero se
tiene registro de que en Costa Rica C. frantzii es depredador de Craugastor podiciferus, una
especie de anfibio que es endémico de la zona, siendo el primer vertebrado del que se tiene
registro dentro de la dieta de este zorzal, por lo que se considera puede ser un depredador
oportunista de pequefios anfibios (Acosta y Morun 2014).

4.1 Distribucion y Habitat

Ambas especies habitan en bosques de coniferas hUmedos a semi-hiimedos, en pino- encino,
bosques mesofilos y matorrales adyacentes en elevaciones de 1500 a 3500 msnm. Collar
(2005) reporta que cuando C. frantzii se encuentra en simpatria con C. occidentalis su habitat
se limita a bosques densos y cafiones profundos. La distribucion de C. frantzii en México
(Figura 2a) corresponde a las montafias del oeste de Jalisco, centro de México y Morelos,
Hidalgo, noroeste de Puebla, Veracruz, suroeste de Guerrero hasta Oaxaca y centro de
Chiapas (Collar 2005). La distribucion en C. occidentalis es mayor en México (Figura 2b),
pues corresponde a las zonas montafiosas del interior y partes adyacentes del estado de
Chihuahua, sur de Coahuila, sur de Durango, noroeste de Jalisco, Michoacan, Guerrero,

Oaxaca y noroeste de Puebla suroeste de Tamaulipas y Veracruz (Collar 2005).
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Figura.2. Distribucion potencial de a) Catharus frantzii y b) Catharus occidentalis. El color gris representa la elevacion.
Los mapas fueron obtenidos de la base de datos de Geoinformacion de CONABIO y modificados a partir de lo elaborado
por Navarro y Peterson (2007).

4.2 Conducta vocal

En general las aves de la familia Turdidae son altamente vocales, utilizan los llamados y
cantos durante largos periodos, ademas en muchos de ellos se ha reportado variacion
geografica en las vocalizaciones (Bjerke y Bjerke 1981, Espmark et al. 1989, Ruegg et al.
2006, Clement y Hathway 2010). Varios de los turdidos que viven en bosques utilizan los
Ilamados principalmente para mantener contacto a poca distancia mientras que algunas

especies tienden a modular su canto (Clement y Hathway 2010).

El canto de C. frantzii (Figura 3a) tiene un amplio repertorio de frases, las cuales son
muy melddicas y con gran variacion en la duracion y frecuencia (Raitt y Hardy 1970, Ortiz-
Ramirez et al. 2016). Sus cantos estan compuestos por una serie de frases con duracion entre
los 9.0 y 1.6 segundos (Raitt y Hardy 1970). Los individuos de C. frantzii pueden llegar a
emitir 16 cantos sin que estos se repitan, posteriormente van alternando los cantos ya emitidos
y nuevos hasta que gradualmente presentan una disminucion en la invencion de nuevos
cantos a partir del canto 26 (Raitt y Hardy 1970). Los cantos se caracterizan por una
frecuencia media entre los 2 y 4 Hz, con una frecuencia principal que muestra cambios
abruptos con efectos de intermodulacion (Raitt y Hardy 1970, Collar 2005). Algunos cantos
son exclusivos de algunas poblaciones y presentan un patron de alternancia entre cantos

graves y agudos (Ortiz-Ramirez et al. 2016). Ademas, presentan variacion intraespecifica, lo
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cual apoya que la seleccion sexual y el aprendizaje son responsables de la variacion en los

cantos de C. frantzii mas que las diferencias genéticas (Ortiz-Ramirez et al. 2016).

El canto de C. occidentalis (Figura 3b) tiene repertorios monétonos y los tipos de
frases son cominmente compartidas entre los machos (Collar 2005). Hasta el momento se
han registrado 9 tipos diferentes de frases en el Cerro de San Felipe, Oaxaca y durante el

canto los machos emiten de 5 a 100 frases (Raitt y Hardy 1970).
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Figura.3. Espectrograma del canto de a) Catharus frantzii, obtenida de la coleccion Florida Museum of Natural History (FMNH) y
grabada por J.W.Hardy en Chiapas en 1967 y b) Catharus occidentalis, obtenida de la coleccion FMNH y grabada en Oaxaca en 1966
por J.W.Hardy.
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4.3 Estatus taxondmico

Antes de que Phillips (1969) hizo notar que habia errores en la identificacion de Catharus
frantzii y C. occidentalis, se pensaba que eran especies hermanas y que habian divergido a
partir de un ancestro comudn debido a un proceso alopéatrido ocurrido por la sumersion del
Istmo de Tehuantepec. Otro evento de especiacion podria haberse dado por la incapacidad
como especies montanas para atravesar las tierras bajas del Istmo de Tehuantepec (Raitt y
Hardy 1970).

Sin embargo, las hipotesis anteriores fueron refutadas por estudios filogenéticos que
emplearon genes mitocondriales como Citocromo b (MT-CYB) y Nicotinamida adenina
deshidrogenasa subunidad 2 (MT-NDZ2) indicando que C. frantzii y C. occidentalis no son
especies hermanas y que divergieron hace 3.3 millones de afios (Figura. 4). C. frantzii es la
especie hermana del grupo formado por C. bicknelli, C. minimus y C. fuscescens, mientras
que C. occidentalis esta mas relacionado con C. guttatus (Outlaw et al 2003, Winker et al.
2006).

Por otro lado, un estudio filogenético realizado por Santiago-Garcia (2016),
utilizando el gen mitocondrial MT-ND2 y los genes nucleares, intron 9 del gen Aconitasa
(ACOI-19) y el intron 6 del gen Ornitina Descarboxilasa (ODC) de Catharus occidentalis,
postula que dentro de la especie existen dos linajes evolutivamente independientes que
podrian considerarse como especies diferentes, uno de ellos compuesto por las subespecies
C. o. lambi y C. o. fulvescens y la segunda compuesta por la subespecie C. 0. occidentalis,
dicha divergencia sucedio hace 1.8 millones de afios durante el pleistoceno temprano, tiempo
en el cual la Depresion del Balsas pudo haber contribuido a la formacion de dichas especies.

En el caso de C. frantzii, Ortiz-Ramirez et al. (2016) estudiaron la variacion vocal y
genética a partir de los genes mitocondriales MT-ND2 y MT-CYB, encontrando cuatro
linajes: Centroamérica Sur, Centroamérica Norte, Sierra Madre del Sur y Sierra Madre
Oriental. Los datos sugieren que la divergencia ocurrid a finales del Plioceno y principios del
Pleistoceno muy probablemente a causa de los cambios climéaticos durante las glaciaciones;

sin embargo, las diferencias encontradas vocalmente no parecen deberse ni al aislamiento
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geogréafico ni al ambiente, lo cual sugiere que las diferencias se deben a la seleccion sexual

o a la deriva cultural.

Catharus bicknelli M

Cartharus fuscescens M

89
Catharus minimus M
531y Catharus framtzii R
81 Catharus guitatus M
90 "
- Catharus occidentalis R
n
Catharws gracilirostris R
Catharus ustulatus M
— N
100 Catharus fuscater R
[}
0], Cotharus mexicanus R
1
100 Catharus dryas R
7
Catharus awrantiirostris R
Turdus ]
100 i
IOOI Turdus migratorius
e Zoothera plaggiae
Zoothera gurney
0.05 substitutions/sate

Figura.4. Arbol filogenético de las especies del género Catharus, obtenido mediante Maxima Verosimilitud y realizado por
Outlaw et al. 2003. Se designa la letra R para las especies residentes y M para las especies migratorias. Se indican por
encima de los nodos los valores bootstrap de la Maxima Verosimilitud. Por debajo de los nodos, se indican los valores
bootstrap de Maxima Parsimonia. Se resalta en un recuadro color rojo a la especie C. frantzii y en un recuadro color verde
la especie C. occidentalis, mostrando que no son especies hermanas filogenéticamente.
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5. Objetivos

5.1 Objetivo general:
+«+ Demostrar si existe desplazamiento de caracteres ecoldgico y reproductivo, sobre
atributos morfologicos y de canto en las poblaciones simpatridas de Catharus frantzii
y C. occidentalis.

5.2 Objetivos particulares:
¢+ Comparar los atributos morfoldgicos y de canto en las poblaciones simpétridas de C.
frantzii y C. occidentalis.

¢+ Comeparar los atributos morfoldgicos y de canto en las poblaciones alopatridas de C.
frantzii y C. occidentalis.
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6. Métodos

Para seleccionar la zona de estudio, se utilizaron los mapas de distribucion potencial de C.
frantzii y C. occidentalis (Navarro y Peterson 2007) obtenidos de la base de datos de
Geoinformacion de CONABIO (geoportal.conabio.gob.mx). Se importaron como archivos
vectorizados en el programa QGIS 2.18 Las Palmas (QGIS Development Team.2009). A
partir de estos mapas se obtuvo la zona de interseccion como un nuevo archivo vectorizado
para representar las zonas de simpatria de las especies. Para corroborar que las especies se
distribuyen dentro del &rea trazada, se utilizaron los puntos de observacion de las especies,

obtenidos de Global Biodiversity Information Facility (www.gbif.es).

Una vez corroborada la presencia de las especies en el area trazada, se definieron las
zonas alopatridas y simpétridas para este estudio (Tabla 1, Figura 4 y 5). Una zona simpétrida
fue considerada como el area en donde las especies coexisten en una misma area geogréfica.
Se tiene conocimiento previo de que C. frantzii y C. occidentalis ocurren en simpatria en los
ambientes transicionales entre las zonas riparias y los cafiones dentro del bosque del Cerro
de San Felipe en Oaxaca (Raitt y Hardy 1970). Una zona alopatrida se considerd6 como
aquella en donde las especies no coexisten (Espinosa et al. 2002). De modo que, para este
estudio se definieron 4 zonas de alopatria para C. occidentalis y 2 para C. frantzii (Figura 4),
mientras que las zonas de simpatria fueron 5 (Figura 5). Se consider6 que para las zonas
alopétridas y simpatridas hubiera datos suficientes, tanto de ejemplares colectados en piel en
la Coleccion Nacional de Aves y en el Museo de Zoologia Alfonso L. Herrera de la Facultad
de Ciencias de la UNAM, como grabaciones de los cantos en Macaulay Library of Natural
Sounds (www.macaulaylibrary.org) de la universidad de Cornell; Florida Museum of Natural
History (www.floridamuseum.ufl.edu); La Biblioteca de Sonidos de Aves del Museo de
Zoologia Alfonso L. Herrera de la Facultad de Ciencias UNAM
(http://biologia.fciencias.unam.mx/BSAMZFC/BSAMZFC.htm) y la Biblioteca de Sonidos de
Aves de México de INECOL (www1.inecol.edu.mx).

Las zonas de estudio corresponden a bosque mesofilo de montafia, el cual en México
tiene un gran porcentaje de especies endémicas (Navarro et al. 2007), y su distribucion se

limita a zonas montafiosas con topografia de pendientes pronunciadas, en particular cafiadas
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y zonas protegidas de radiacion solar y vientos fuertes (Ruiz-Jiménez et al. 2012). Las zonas

donde se distribuye presentan variaciones altitudinales, edaficas y climaticas, que interactdan

con caracteristicas locales, como la orientacion, la pendiente, la altitud, la latitud, la

nubosidad, la humedad del aire y del suelo. Tales factores actuan sobre la vegetacion

provocando la variabilidad floristica, fisionémica y estructural, de modo que la informacion

obtenida de esta comunidad es dificil de interpretar y someter a generalizaciones (Ruiz-
Jiménez et al. 2012).

Tabla 1 . Zonas de estudio para C. frantzii y C. occidentalis en alopatria y simpatria. Con * se representan los estados en

los que hay grabaciones de los cantos utilizados en este estudio.

Zonas de alopatria

Zonas de simpatria

Estado

Localidad

Coordenadas

Tipo de

vegetacion

Chihuahua

Sinaloa

Michoacan*

Querétaro

Chiapas
Norte*

Chiapas Sur*

Municipio de Madera

El Palmito, Municipio.
Concordia

Nuevo San Juan

El Zamorano, Municipio
Colon

San Cristébal de las Casas

Cerro Boquerdn, Municipio

Motozintla

19.151 N, 99.27 O

23.591 N, 105.87 0

18.806 N, 102.95 O

20.931 N, 100.18 O

16.791 N, 92.75 0

15.235N,98.30 0

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Jalisco
Hidalgo
Veracruz
Guerrero

Oaxaca

Norte*

Oaxaca Sur*

Sierra de Bolafios
Tenango de Doria
Ixhuacan
Carrizal de Bravo

Ixtlan

El aguacate

19.821 N, 104.38 O
20.317 N, 98.22 0

19.479 N, 96.99 O
17.574 N, 99.69 O

17.133 N, 96.01 O

16.089 N,96.479 O

Bosque mesdfilo
Bosque mesdfilo
Bosque mesdfilo
Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo

Bosque mesdfilo
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Figura. 4. Zonas de alopatria de los zorzales en donde los puntos amarillos representan los ejemplares en piel de C.
occidentalis. Los puntos azules son los ejemplares en piel de C. frantzii. Los puntos rojos indican los cantos obtenidos de
las especies. Los circulos rojos indican las zonas alopatridas utilizadas en este estudio. En color verde se muestra la
distribucion potencial de C. occidentalis. En color anaranjado se representa la distribucion potencial de C. frantzii. En color
gris, se muestra el area trazada para las zonas de simpatria. Las distribuciones potenciales fueron obtenidas de la base de
Geoinformacién de CONABIO y modificadas a partir de lo elaborado por Navarro y Peterson (2007). Se utiliz6 un mapa
fisico de la tierra (ESRI, U.S. National Park Service)
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Figura. 5. Zonas de simpatria de los zorzales en donde los puntos amarillos representan los ejemplares en piel de C.
occidentalis. Los puntos azules son los ejemplares en piel de C. frantzii. Los puntos rojos indican los cantos obtenidos de
las especies. Los circulos rojos punteados indican las zonas simpatridas utilizadas en este estudio. En color verde se muestra
la distribucién potencial de C. occidentalis. En color anaranjado se representa la distribucién potencial de C. frantzii. En
color gris, se muestra el area trazada para las zonas de simpatria. Las distribuciones potenciales fueron obtenidas de la base
de Geoinformacién de CONABIO y modificadas a partir de lo elaborado por Navarro y Peterson (2007). Se utiliz6 un mapa
fisico de la tierra (ESRI, U.S. National Park Service) .
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6.1 Obtencion de caracteres morfomeétricos.

Se analizaron y midieron ejemplares de C. frantzii y C. occidentalis, depositados en los
acervos ornitologicos de la Coleccion Nacional de Aves del Instituto de Biologia y el Museo
de Zoologia de la Facultad de Ciencias. Ambas colecciones pertenecen a la Universidad

Nacional Auténoma de México.

Para este estudio, se consideraron Unicamente individuos adultos, evitando asi los
posibles sesgos en el tamafio producidos por la edad (Zink y Remsen 1986, Yezerinac et al.
1992). Los individuos juveniles de ambas especies se diferencian de los adultos por el
plumaje manchado en el cuerpo, con excepcion de la garganta, la parte abdominal y el crisum
(Phillips 1969). Para corroborar la identificacion de los especimenes en las distintas
colecciones, se observaron caracteristicas diagndsticas como la mandibula y el color café o
griséceo en interior del ala correspondiente a cada especie. Se consideraron 4 caracteres
meristicos: largo del pico (LP), alto del pico (AP), longitud del tarso (LT) y diametro del
tarso (DT). Estos caracteres se eligieron porque estan relacionadas con adaptaciones al uso
de hébitat, forrajeo y comunicacién (Miles y Ricklefs 1984, Payne 1997, Jonson et al. 2015),
ademas de ser consideradas como buenos indicadores del tamafio corporal y menos

susceptibles a deformaciones del proceso de taxidermia (Zink y Remsen 1986).

Las mediciones se llevaron a cabo con vernier MITUTOYO con una precision de 0.01
mm, siguiendo los criterios de Baldwin et al. (1931). Se elabor6 una base de datos con los
siguientes campos: Numero de colecta, especie, sexo del individuo, localidad de colecta,
coordenadas geograficas, distribucion (si es simpatrida o alopatrida), coleccion a la que
pertenece, largo y alto del pico, longitud y didmetro del taso. Para minimizar el error,
asociado al investigador durante la medicién, se entren6 con una serie de 100 ejemplares,
durante tres sesiones en dias consecutivos y se calculo una correlacion producto momento de
Pearson entre las sesiones; el proceso fue repetido hasta que las correlaciones de todas las

variables obtuvieron valores positivos significativos (Benitez- Diaz 1993).
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6.2 Obtencion de las grabaciones.

Debido a que las grabaciones fueron obtenidas de diferentes bibliotecas de sonidos naturales
y poseen distintas tasas de muestreo y numero de canales, se procedié a homogenizar los
archivos de audio, utilizando el programa Adobe Audition 3 (Adobe System Incorporated
2007). Primero en el caso de que las grabaciones tuvieran dos canales, se eligio el que tuviera
la mejor condicion de sefial-ruido (bajo ruido de fondo y energia alta de las sefiales de
interés). Una vez que todas las grabaciones tuvieron un canal se transformaron a la misma
tasa de muestreo 44.1 kHz/ 16 bits.

6.2.1 Descripcion del repertorio

Con las grabaciones homogenizadas, se procedié a elaborar un catalogo de cantos para cada
especie. Para ello se obtuvieron espectrogramas, que son una grafica de tres dimensiones y
poseen como eje Yy a la frecuencia, el eje x que indica el tiempo y el eje z que representa la
amplitud o energia relativa (Charif et al. 2008, de Winter 2019). Los espectrogramas se
realizaron con el programa Raven Pro 1.5 (http://www.birds.cornell.edu) , usando una
ventana tipo Hanning, con resolucién 11.6 ms, un traslape de 80% y una Transformada
Discreta de Fourier (DFT) de 512 muestras.

Una vez obtenidos los espectrogramas se realizaron selecciones del canto en cada
grabacion con el programa Raven Pro 1.5, se considerd como canto una vocalizacion de larga
duracion compuesto con notas de frecuencia modulada y estructura compleja (Catchpole y
Sclater 1995); cada canto, se separd del siguiente por un espacio de silencio mayor a dos
segundos. Finalmente, para elaborar el catalogo se utilizé el programa R-3.6.1 (Core Team
2018). Por medio de la funcion “imp_raven”, disponible en la paqueteria Rraven (Araya-
Salas 2017), se importaron las tablas de seleccidn realizadas anteriormente en el programa
Raven Pro 1.5 al area de trabajo del programa R. Una vez importados, con la funcion
“catalog ” disponible en la paqueteria warbleR (Araya-Salas 2017), se realizo el catalogo de
cantos para C. frantzii (Anexos) y C. occidentalis (Anexos).

Para obtener el repertorio de los cantos de cada especie, se considerd como repertorio
al nimero de cantos diferentes encontrados para cada especie (Catchpole y Sclater 1995).
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Con los catalogos obtenidos, se hizo una clasificacion visual y se asigné una letra para cada
canto segun sus caracteristicas estructurales, para todos los cantos de cada individuo de
ambas especies; aunque una clasificacion visual puede ser subjetiva (Lynch 1996, Moller et
al. 2005), no crea mas errores que otras estimaciones técnicas (Botero et al. 2008). Una vez
asignada una letra para cada canto, se estimo el repertorio general de las especies y de los
individuos en zonas de alopatria y simpatria realizando curvas de acumulacién, ya que es uno
de los métodos utilizados para estimar el repertorio de especies (Wildenthal 1965, Verheyen
et al. 1991, Rasmussen et al. 2002, Catchpole y Sclater 2008). Se consider6 completo un
repertorio si la curva obtenida llegaba a una asintota (Jiménez-Valverde 2000, Moreno 2001,
Sosa-Lopez 2013). Para la obtencion de las curvas se utilizo la funcion “specaccum”™

disponible en la paqueteria vegan en el programa R.

6.2.2 Cantos agudos y graves de C. frantzii y C.
occidentalis en localidades de alopatria y simpatria

Debido a que en ambas especies se ha reportado la alternancia de cantos graves (frecuencias
bajas) y agudos (frecuencias altas) a lo largo de su repertorio, se considerd analizar por
separado los cantos graves y agudos para los analisis posteriores. En C. frantzii se considero
un canto agudo a todos aquellos que se encontraran en un rango de entre los 2 hasta 5.85 kHZ
y un canto de frecuencia grave a los que se encontraran entre 2 hasta 4.43 kHz (Raitt y Hardy
1970, Ortiz-Ramirez et al. 2016). En el caso de C. occidentalis los cantos graves se
consideraron como los que tienen una frecuencia de 2 hasta 5 kHz y los cantos agudos con
una frecuencia de 3.5 hasta 6 kHz (Raitt y Hardy 1970).

Se analizaron las caracteristicas de los cantos graves y agudos de ambas especies,
tanto temporales como estructurales, mismas que se han utilizado en el estudio del
desplazamiento de caracteres (Benites 2012, Haoma y Norisma 2016, Robles 2016). Para
ello, primero se estim6 el valor del umbral (umbral de amplitud, para la deteccion de
frecuencia fundamental y dominante) mas adecuado para las vocalizaciones de ambas

especies con la funcion “trackfreqs” disponible en la paqueteria warbleR.

Debido a que existen varios métodos para medir la estructura de una sefial acustica,

se eligio el mejor método utilizando la paqueteria warbleR (Araya-Salas 2017) y la funcion
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“compare.methods” el cual toma aleatoriamente una muestra de las selecciones y realiza
medidas con cuatro métodos SP (Pardmetros espectrales), XCORR (Correlacién cruzada),
dfDTW (Disimilitud acustica basandose en la frecuencia dominante) y ffDTW (Disimilitud
acustica basandose en la frecuencia fundamental) brindando imagenes en las cuales se
pueden ver los valores de una seleccion contra otra y elegir el método que mida la estructura
de la sefial de una manera més adecuada . Se eligié el modelo de parametros espectrales (SP)
como el més adecuado para la cuantificacion de los parametros del canto pues fue el que
mejor discrimind entre cantos. Una vez elegido el método se utilizé la funcion “specan”
disponible en la misma libreria para cuantificar 10 parametros del canto (Tabla 2, Figura6),
que aportan informacion sobre la influencia de aspectos morfoldgicos, ecoldgicos y de
seleccion sexual que influyen en la modificacion de sefiales acusticas (Podos 2001, Garcia 'y
Tubaro 2018).

Tabla.2. Descripcion de los pardmetros espectro-temporales medidas en los cantos graves y agudos de cada especie.

Variable Descripcion
Duracion Longitud de la sefial (en s)
Meanfreq Frecuencia media. Promedio ponderado de frecuencia por amplitud (en kHz)
Mindom Frecuencia dominante minima, medida a través de la sefial acustica.
Maxdom Frecuencia dominante maxima, medida a través de la sefial acUstica.
Minfun Frecuencia fundamental minima, medida a través de la sefial acUstica.
Maxfum Frecuencia fundamental méxima, medida a través de la sefial acustica.
Modindx indice de modulacion. Calculado como la diferencia absoluta acumulativa entre mediciones
adyacentes de frecuencias dominantes dividida por el rango de frecuencia dominante. 1 significa
que la sefial no estd modulada
Stardom Frecuencia dominante medida al inicio de la sefial
Enddom Frecuencia dominante medida al final de la sefial
Sd Desviacion estandar de la frecuencia.
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Figura.6. Espectrograma ilustrativo de algunas de las variables temporales (Duracidn) y de frecuencia (meanfreq, startdom
y enddom) medidas sobre los cantos de ambos zorzales. El espectrograma se realizé en el programa Ocenaudio con una

ventana Hanning, sobrelape del 80% y un valor de la Transformada Discreta de Fourier (DFT) de 512 muestras.

6.3 Analisis estadisticos

Todos los andlisis estadisticos se realizaron en el programa R-3.6.1 (Core Team 2018). Se
hizo una prueba de normalidad, para cada variable tanto morfométrica como acustica de
ambas especies, en las localidades simpatridas y alopatridas, usando la prueba Shapiro-Wilk
(Shapiro y Wilk 1965), recomendado para muestras pequefias (n<50). Se utilizo la funcion

“shapiro.test” de la paqueteria stats.

Para identificar y descartar las variables morfométricas y acusticas que proporcionaban
informacidén reduntante, se hicieron pruebas de correlacion de Spearman (Zink y Remsen
1986, Rising y Somers 1989, Alin 2010). La prueba de correlacion de Spearman mide el
grado de asociacion entre dos o mas variables (Martinez 2009 y Garcia 2011). Este
coeficiente de correlacion oscila entre -1 y 1, el valor 0 indica que no hay relacién entre las
variables, por lo tanto, se elimind una de las variables cuando la correlacion fuera positiva o
negativamente fuerte (>-0.7, >0.7); (Martinez 2009).

En el caso de los datos morfométricos, con la finalidad de eliminar la variacion que puede

ser ocasionada por la diferencia de tamarfio entre machos y hembras de las especies, los datos
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de ambos sexos fueron sometidos a una prueba de Kruskal-Wallis ya que no se encontro
normalidad en los datos. Esta prueba es utilizada para determinar si hay diferencias en la
comparacion de dos grupos (Mc MacFarland y Yates 2016). La prueba se llevd a cabo con
la funcidn “kruskal.test” disponible en la paqueteria stats. En caso de encontrar diferencias
significativas entre hembras y machos los andlisis posteriores se realizarian para cada sexo
(Zink y Remsen 1986).

En el caso de las variables acusticas, a pesar de que se tiene conocimiento que las
hembras de algunas especies cantan (Slater 2004, Gill et al. 2007, Price et al. 2008), se
desconoce si las hembras de C. frantzii y C. occidentalis también cantan (Raitt y Hardy 1970,
Collar 2005), por lo que se consideraron todas las grabaciones como un mismo grupo.

Se realizé un analisis de funcion discriminante (DFA por sus siglas en inglés), para
explicar la pertenencia de los individuos a cada especie segun su localidad de alopatria o de
simpatria y también para evaluar el peso que tienen de las diferentes variables acusticas y
morfomeétricas en definir los grupos (Johnsos y Wichern 2007). Para realizar el DFA se

utiliz6 la funcion “lda”, disponible en la paqueteria MASS (Venables y Ripley 2002).

Se realiz6 una prueba de homocedasticidad en las funciones discriminantes obtenidas de
las variables acusticas y morfométricas para evaluar la distribucion de la varianza entre las
localidades de alopatria y simpatria de cada especie. Para ello se utilizé la prueba de Levene,
que permite comparar entre dos 0 mas grupos y no es sensible a la falta de normalidad (Alin
2010). Esta prueba se realizo utilizando la funcion “leveneTest” disponible en la paqueteria car (Fox
et al. 2016). Posteriormente para determinar si hay diferencias significativas entre las poblaciones
simpétridas y alopétridas de C. frantzii y C. occidentalis se realizaron pruebas de Kruskal-Wallis,
empleando las funciones discriminantes y considerando las localidades de alopatria y simpatria de
cada especie, una comparacion resulta significativa cuando H < 0.05 (Garcia 2011). Finalmente se
realiz6 una prueba post hoc de U de Mann-Whitney para saber entre qué pares de grupos se
presentaron diferencias (Fay y Proschan 2010), estd prueba se realiz6 con la funcion
“pairwise.wilcox.test”, disponible en la paqueteria stats y sé aplicé un ajuste de Bonferroni para

controlar la tasa error ocasionada por comparaciones multiples (Alin 2010).
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7. Resultados

7.1 Desplazamiento de caracteres ecoldgico en la
morfologia de Catharus frantzii y C. occidentalis.

Catharus frantzii, Autor de la fotografia: Greg Lasley, Fecha: 25/noviembre/2012, Estado: Chiapas,

Obtenida en: https://www.naturalista.mx

30


https://www.naturalista.mx/

Se midieron un total de 126 ejemplares de C. frantzii, de los cuales 36 corresponden a los
sitios de alopatria y 90 a los de simpatria. Por otro lado, para C. occidentalis se midieron un
total de 291 ejemplares, de estos 82 se encuentran en las localidades de alopatria'y 209 en las

de simpatria.

Los resultados de la prueba de correlacion Spearman (Sokal y Rohlf 1969), aplicados a
los datos morfométricos para C. occidentalis y C. frantzii, no muestran correlaciones altas,
por lo que se consideraron todas las variables para los posteriores andlisis estadisticos en este
estudio (Tabla 3). Con respecto al andlisis de dimorfismo sexual, se midieron 43 hembras y
83 machos de C. frantzii y para C. occidentalis se midieron 118 hembras y 172 machos. La
prueba de Kruskal-Wallis, indican que no hay diferencias significativas para ninguna de las
variables morfomeétricas en los sexos de ambas especies, por lo cual todos los analisis se

Ilevaron a cabo con los sexos juntos (Tabla 4).

Tabla 3. Correlacidn entre las variables morfométricas de C.frantzii y C. ociidentalis.

C. frantzii
Largo del pico | Alio del pico | Largo del tarso | Dhiametro del tarso
Largo del pico 1
Alto del pico I 0.340024296' 1 I I
Largo del tarso | o0272574692]  0.098374896] i
Diametro del tarso I 0.2855153&4' 0.153381049| '3.239031125' 1
C. occidentalis
Largo del pico Alto del pico Largo del tarso | Diametro del tarso
Largo del pico 1
Alto del pico I 0.1?06?3394' ll I
Largodeltarso | 0.152000225]  0.096584779] 1|
Didmetro del | ) I ) I » I
tarso 0145385971 0.364239836 0.075538746 1
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Tabla 4 Analisis de dimorfismo sexual de las variables morfométricas en C. frantzii y C. occidentalis. LP=Largo del pico,
AP=Alto del pico, LT=Largo del tarso y DT=Diametro del tarso.

Variable Grupo Media Media Valor de X? GL Valor de H
Hembras Machos

LP 17.73 17.85 92.63 99 0.66
C. frantzii

AP 4.27 4.32 81.23 80 0.44

LT 33.36 34.19 120.59 112 0.27

DT 2.38 2.45 56.084 58 0.54

LP 16.89 17.05 171.88 168 0.40
C. occidentalis

AP 4.06 4.07 89.248 100 0.77

LT 31.13 32.00 238.12 217 0.155

DT 2.26 2.30 88.36 70 0.068

El andlisis individual de las variables morfoldgicas mediante graficas de caja, indican
que en las localidades alopatridas de Cerro Boguerdn y San Cristobal de las Casas, el largo
del pico (LP) de los individuos de C. frantzii es de 17.73+0.63 y 17.28+0.23 respectivamente
y en los individuos de C. occidentalis en las localidades el tamafio del pico es de 17.25+0.53
en El Zamorano, San Juan (16.86+0.67), El Palmito (17.23+0.77), La Malinche (17.25+£0.92)
y Madero (17.61+0.50); (Figura 7a). En el alto del pico (AP) los individuos de ambas
especies en las localidades alopatridas son similares (Figura 7b). Por otro lado, el largo del
tarso (LT) de los individuos de C. frantzii en Cerro Boqueron (34.65+1.19) y San Cristobal
de las Casas (32.76+1.88) es mas largo en comparacion al tarso de los individuos de C.
occidentalis en las localidades de alopatria (Figura 7c). En la variable diametro del tarso
(DT), los individuos de C. frantzii de San Cristobal de las Casas tienen un tarso mas ancho
(2.53+0.14) en comparacion a los individuos de Cerro Boqueron (2.23+0.06) y los individuos

de C. occidentalis de las localidades alopatridas poseen un tarso mas angosto (Figura 7d).
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En las localidades simpatridas, los individuos de C. frantzii tienen un pico mas largo
(17.77%0.48) en comparacion con los individuos de C. occidentalis (16.78+0.30); (Figura
8a). En la variable alto del pico (Figura 8b), las gréficas de cajas muestran que los individuos
de C. frantzii tienen el pico mas alto en las localidades de Ixtlan (4.32+0.36), EI Aguacate
(4.3910.31), Sierra de Bolafios (4.66+£0.34) y Tenango de Doria (4.44+0.40); mientras que
los individuos de C. occidentalis tienen una menor altura en el pico, Ixtlan (3.95+0.17), El
Aguacate (4.00£0.22), Sierra de Bolafios (4.21+0.17) y Tenango de Doria (4.11+0.14); por
otro lado no se observa esta tendencia en las localidades de Carrizal de Bravo e Ixhuacéan. En
las localidades simpatridas, los individuos de C. frantzii tienen el tarso mas largo
(33.49+0.52), mientras que los individuos de C. occidentalis tienen un tarso méas corto
(31.22+0.82); (Figura 8c). Al comparar la variable de diametro del tarso en las localidades
de El Aguacate, Ixtlan, Sierra de Bolafios y Tenango de Doria, C. frantzii posee un tarso mas

ancho que C. occidentalis (Figura 8d).
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Figura.7. Comparacion de las variables morfoldgicas de C. frantzii (C.f) y C. occidentalis (C.0) en las localidades alopatridas. a) LP=Largo del
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En el analisis de funciones discriminantes de las localidades alopatridas de las
especies, la variacion explicada por las cuatro funciones obtenidas fue de 99.99%,
distribuidas como 84%, 12.6%, 2.1% y 1.0%, respectivamente. Con la funcion discriminante
1, las variables con alta correlacion (correlacion mayor a 0.3, Tabachnick y Fidel 2001)
fueron alto del pico, largo del tarso y diametro del tarso, mientras que el largo del pico, el
alto del pico y el diametro del tarso fueron las variables de mayor contribucion en el
componente 2 (Tabla 5)

Tabla 5. Correlacion de las variables con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades alopétridas de las
especies. Un valor de correlacion entre una variable predictora y una funcién dada mayor a 0.3 es considerada alta, y se
considera que esa variable tiene un peso grande en la separacion de los grupos (Tabachnick y Fidel 2001). Con un * se
indican las variables correlacionadas con cada funcion discriminante. LP= largo del pico, AP= Alto del pico, LT= largo del
tarso y DT= Diametro del tarso.

Discriminante 1 | Discriminante 2 | Discriminante 3 | Discriminante 4
(84%) (12.6%) (2.1%) (1.0%)
LP -0.095 1.052* -1.183* 0.506*
AP 0.632* 1.336* 0.083 -3.217*
LT 0.673* 0.546* -0.112 -0.002
DT 2.7187* 3.876* 4.472* 1.560*

La distribucion de los distintos individuos de C. frantzii y C. occidentalis, en el
espacio delimitado por los valores en la funcion discriminante 1 y la funcién discriminante
2, que son las funciones que acumulan mayor porcentaje de la variacién no se observa una
clara separacion de los grupos (Figura 9). Al realizar la prueba de Kruskal-Wallis en la
funcion discriminante 1, no se encontraron diferencias entre las localidades alopétridas de C.
frantzii y C. occidentalis (X 2 = 94, df = 94, H =0.480). Sin embargo, la prueba de U de
Mann-Whitney, sugiere que al comparar a los individuos de San Cristobal de las Casas
correspondientes a C. frantzii con los individuos de las localidades alopatridas de C.
occidentalis, se encontraron diferencias significativas y al comparar a los individuos de Cerro

Boquerdn de C. frantzii con los individuos de las localidades alopatridas de C. occidentalis,
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no se encontraron diferencias (Tabla 6; FiguralOa). Por otro lado, para la funcion
discriminante 2, la prueba de Kruskal-Wallis indica que no existen diferencias significativas
entre las localidades alopatridas de ambas especies (X?= 94, df= 94, H=0.480), lo que es
corroborado con la prueba post hoc de U de Mann-Whitney (Tabla 6; FiguralOb), con la
excepcion al comparar a los individuos de Madero de C. occidentalis contra los individuos
de San Cristobal de las Casas de C. frantzii (W=50, p=0.003) y también al comparar a los
individuos de Madero de C. occidentalis y Cerro Boqueron de C. frantzii (W=4, p=0.017).

&
2.5 =
@ ®
N
5 Py " oa %Y o o) Localidad
§ 0.0 o2 S 04a a - - Cf_Cerro Boquerdn
£ s 7 N & "‘ @ 8- C/{_San Cristdbal de las Casas
= Y .“ : -A- C.o_ElZamorano
£ . ® C.o_SanJuan
- -2.5 -®- C.o_El Palmito
C.o_La Malinche
C.0_Madero
-5.0

2.5 0.0 2.5
Discriminante 1

Figura9. Distribucién de los individuos de C. frantzii (C.f) y C. occidentalis (C.0) en las localidades alopatridas. El espacio

esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables morfoldgicas. Se muestran las elipses de
confianza con un valor de 95%.
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Tabla 6. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para las localidades alopatridas de C. occidentalis y C. frantzii
para las funciones discriminantes 1 y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con una diferencia

significativa 0=0.05.

Comparaciones Discriminante 1 Discriminante 2
Madero vs San Cristobal de las W=7, p=0.002* W=50, p=0.003*
Casas
El Palmito vs San Crist6bal de las W=8, p=0.000* W=112, p=0.792
Casas
El Zamorano vs Cristobal de las W=8, p=0.000* W=111, p=0.765
Casas
La Malinche vs Cristobal de las W=9, p=0.000* W=841, p=0.801
Casas
San Juan vs Cristébal de las Casas W=0, p=0.000* W=425, p=0.154
Madero vs Cerro Boquerén W=17, p=0.267 W=4, p=0.017*
El Palmito vs Cerro Boquerdn W=17, p=0.518 W=7, p=0.153
El Zamorano vs Cerro Boquerdn W=13, p:0_239 W=7, p:0_153
La Malinche vs Cerro Boquerén W=11, p=0.536 W=6, p=0.412
San Juan vs Cerro Boquer6n W=28, p=0.679 W=27, p=0.215

En la clasificacion de los individuos de ambas especies en las zonas de alopatria, se
obtuvo un porcentaje de correcta clasificacion de 50.53 %, presentando mayores errores en
la clasificacion a 3 individuos de C. occidentalis en la localidad de EI Palmito, siendo
asignados a la especie C. frantzii (2 en la localidad de San Cristdbal de las Casas y 1 en Cerro
Boquerdn) y 3individuos de C. occidentalis en la localidad de San Juan que fueron asignados
a San Cristobal de las Casas. Por otra parte, en los individuos C. frantzii, en la localidad de
Cerro Boqueron 3 individuos fueron asignados a los individuos de C. occidentalis 2 en
Madero y 1 en El Palmito y 1 individuo en la localidad de San Cristobal de las Casas, fue

asignado a los individuos de El Zamorano de C. occidentalis (Tabla 7).
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Tabla .7. Resultados de la clasificacion, obtenida a partir del analisis de funcion discriminante (DFA) para las variables
morfoldgicas de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades de alopatria. Se obtuvo un porcentaje de correcta

clasificacion de 50.53 %.

Madero El Palmito San Juan El Zamorano  La Malinche San Cerro Total
Chihuahua Sinaloa Michoacén Querétaro Tlaxcala Cristdbal de Boqueron
(C.0) (C.0) (C.0) (C.0) (C.0) las Casas Chiapas Sur
Chiapas (C.F)
Norte (C.F)

Madero 7 0 1 1 2 0 0 11
Chihuahua
(C.0)
El Palmito 0 1 3 1 1 2 1 9
Sinaloa (C.0)
San Juan 2 4 9 5 1 3 0 24
Michoacén
(C.0)
El Zamorano 1 1 2 3 0 1 1 9
Querétaro
(C.0)
La Malinche 1 0 1 2 0 1 1 6
Tlaxcala
(C.0)
San Crist6bal 0 0 0 1 0 4 0 5
de las Casas
Chiapas Norte
CH
Cerro 2 1 0 0 0 4 24 31
Boqueron
Chiapas  Sur
CH
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En el analisis DFA en las localidades simpatridas de las especies, se obtuvieron cuatro
funciones discriminantes, que en conjunto explican el 99.99% de la variacion (66.4%, 22.9%,
9.2% y 1% respectivamente). La funcidn discriminante 1, esta correlacionada con las
variables largo del pico, alto del pico, largo del tarso y diametro del tarso (correlacién mayor
a 0.3, Tabachnick y Fidel 2001), mientras que la funcion discriminante 2 tiene una mayor

correlacion con todas las variables (Tabla 8).

Tabla 8. Correlacion de las variables con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades simpatridas de las
especies. Un valor de correlacidn entre una variable predictora y una funcién dada mayor a 0.3 es considerada alta, y se
considera que esa variable tiene un peso grande en la separacion de los grupos (Tabachnick y Fidel 2001). Con un * se
indican las variables correlacionadas con cada funcion discriminante. LP= largo del pico, AP= Alto del pico, LT= largo del

tarso y DT= Diametro del tarso

Discriminante 1 | Discriminante 2 | Discriminante 3 | Discriminante 4
(66.4%) (22.9%) (9.2%) (1%)
LP -0.808* 0.561* 1.251* 0.535*
AP -0.884* -2.124* 0.692* -2.875*
LT -0.414* 0.383* -0.529* -0.207
DT -1.548* -4.932* -2.818* 4.925*

Al graficar la funcion discriminante 1 contra la funcién discriminante 2, para mostrar
la distribucion de los individuos de C. frantzii y C. occidentalis en las localidades de
simpatria, no se puede observar una clara separacion de los grupos (Figura 11). En las
comparaciones heteroespecificas con el analisis de Kruskal- Wallis no se mostraron
diferencias significativas entre las localidades de las especies (X? =235, df=235, p=0.4877).
Sin embrago el analisis post hoc de U de Mann-Whitney indicé que con la funcion
discriminante 1, al comparar a los individuos de C. frantzii y C. occidentalis que se
encuentran en la localidad de Carrizal de Bravo hay diferencias entre ellos (W=2435,
p=0.0000), el mismo caso se encuentra al comparar a los individuos de ambas especies en
Tenango de Doria (W=1, p= 0.0002), Sierra de Bolafios (W=1, p= 0.0000), Ixtlan (W=3, p=

0.0000) , pero al comparar a los individuos de ambas especies en la localidad de Ixhuacan no
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se encontraron diferencias (W=11, p=0.536). Al realizar las comparaciones heteroespecificas,
con la funcion discriminante 2 (Tabla 9) solo se encontraron diferencias al comparar a los
individuos de las dos especies en Carrizal de Bravo (W= 625, p=0.0000) y Tenango de Doria
(W= 14, p=0.043). Los diagramas de caja para para las localidades de simpatria de cada
especie en la funcion discriminante 1 (Figura 12a) y en la funcién discriminante 2 (Figura

12b) muestran la separacion entre grupos en estas funciones.

Localidad

Carrizal de Bravo_C.F
Carrizal de Bravo_C.0
El Aguacate_C.F
El Aguacate_C.0

t e

xhuacan_C.F
[xhuacan_C.0
lxtlan_C.F
lxtlan_C.0

Sierra de Bolafios_C.F

Discriminante 2

Sierra de Bolafios_C.0

¢ B

n " " Tenago de Doria_C.0
-5 0 5

. . Tenango de Doria_C.F
Discriminante 1

Figura.11. Distribucion de los individuos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpatridas. El
espacio esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables morfolégicas. Se muestran las
elipses de confianza con un valor de 95%.
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Tabla 9. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para las localidades simpatridas de C. occidentalis y C. frantzii
para las funciones discriminantes 1 y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con una diferencia

significativa a=0.05.

Comparaciones

Discriminante 1

Discriminante 2

Carrizal de Bravo C. frantzii
vs C. occidentalis

W=2435, p=0.0000*

W=625, p=0.0000*

C. occidentalis

Tenango de Doria C. frantzii W=1, p=0.0000* W=14, p=0.043*
vs C. occidentalis
Sierra de Bolafios C. frantzii W=1, p=0.0000* W=45, p=0.511
vs C. occidentalis
Ixtlan C. frantzii vs W=3, p=0.0000* W=91, p=0.586
C. occidentalis
El Aguacate C. frantzii vs W=5, p=0.000* W=136, p=0.286
C. occidentalis
Ixhuacén C. frantzii vs W=11, p=0.536 W=6, p=0.776

43




50
—
@ 25
)
=
c
£ — | =
= 00 | == ! |
G |
w
O | ®
2.5 ‘ | |
b O L o o L
& O L o O IS o O
°c ¢ 9 S & g . o & & 4 2
= = . . = 1 = (=]
= = z & - - o G T = o O
m m 3 = m .= = [=] o O a2
w w o a o I @ = m m w =
= = = = o m = = @ o = o
— — (=31 m = = = i - - =) =]
£ _
g g E < = = - m m a 5
5 & 0 O s 5 5 5
&) O 5] i — =
a) Localidad
o~ 2 ‘
© | |
Z
c |
@
c q ‘ |
E ‘ ﬁl
= |
(]
w
0 -2 I
w O L o o TR
L] [ |_ .:':! L] [} (_j [}
°c ¢ © o & 9 , 5 8 g 4 &
B ¢ < 9 9 5 3 £ £ 5 3
= o =
W E = S B = = = EE ,:8 a =
- - 5 g o m = = - - =] i
— — =] o = = i = - - o (=]
m - — s
M g {_E f - E m m = =
5 5 o m § 5 5 &
= L] w w = —
b) Localidad

Figura.12. Diagramas de cajas de a) la Funcién Discriminante 1 y b) la Funcidn Discriminante 2, de las variables
morfoldgicas de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpétridas. Se muestra la mediana (linea

horizontal dentro de la caja), los percentiles (lineas superiores e inferiores de la caja) y los valores extremos (puntos grises
superiores e inferiores fuera de la caja).
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En la clasificacion de los individuos de ambas especies en las zonas de alopatria, se
obtuvo un porcentaje de correcta clasificacion de 69.09 % (Tabla 10), presentando errores en
la clasificacion de 2 individuos de Sierra de Bolafios de C. occidentalis, asignados a los
individuos de Sierra de Bolafios de C. frantzii. Uno de los individuos de C. occidentalis de
la localidad de Ixhuacan, fue asignado a la especie de C. frantzii de la misma localidad. En
Carrizal de Bravo dos individuos de C. frantzii fueron asignados a la especie de C.
occidentalis y cuatro individuos de esta ultima especie fueron asignados a la especie
contraria. En la tabla de clasificacion también se puede observar que de los individuos de
Ixtlan de C. frantzii ninguno fue asignado a su grupo de pertenenciay es el mismo caso para

los individuos de Tenago de Doria de C. occidentalis.
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Tabla .10. Resultados de la clasificacion, obtenida a partir del analisis de funcion discriminante (DFA) para las variables morfoldgicas de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en
las localidades de simpatria. Se obtuvo un porcentaje de correcta clasificacion de 69.09 %.

Sierra Sierra Tenango Tenango Ixhuacdn  Ixhuacan  Carrizal  Carrizal Ixtlan Ixtlan El El Total
de de de Doria de Doria  Veracruz  Veracruz de Bravo de Oaxaca Oaxaca Aguacate Aguacate
Bolafios  Bolafios Hidalgo Hidalgo (C.FH (C.0) Guerrero Bravo Norte Norte Oaxaca Oaxaca
Jalisco Jalisco (C.F) (C.O0) (C.FH) Guerrero (C.F) (C.0) Sur Sur
(C.FH (C.0) (C.0) (C.hH (C.O)
Sierra de 7 0 1 0 0 0 0 0 2 0 1 0 11
Bolafios Jalisco
(CF)
Sierra de 2 5 0 0 1 2 0 0 0 0 0 2 12
Bolafios Jalisco
(C.0)
Tenango de 1 0 7 0 1 0 1 0 0 0 1 0 11
Doria Hidalgo
(C.F)
Tenango de 0 3 0 0 1 0 0 0 0 1 0 2 7
Doria Hidalgo
(C.0)
Ixhuacan 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 3
Veracruz (C.F)
Ixhuacén 0 1 0 1 1 2 0 0 0 0 0 0 5
Veracruz(C.O)
Carrizal de 1 1 0 0 1 0 20 2 4 0 2 1 32
Bravo Guerrero
(CF)
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Carrizal de
Bravo Guerrero
(C.0)

11

10

13

12

13

86

Ixtlan  Oaxaca

Norte (C.F)

11

Ixtlan  Oaxaca

Norte (C.O)

17

El Aguacate
Oaxaca Sur (C.F)

16

El Aguacate
Oaxaca Sur
(C.O)

10

24
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7.2 Desplazamiento de caracteres reproductivo en los
cantos de Catharus frantzii y C. occidentalis.

Catharus frantzii, Autor de la fotografia: Nigel VVoaden, Fecha: 19/marzo/2015, Estado: Chiapas,
Obtenida en: https://www.naturalista.mx
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Alopatria

Simpatria

7.2.1 Descripcion del repertorio de las especies

Se obtuvieron un total de 58 cantos para Catharus frantzii y 55 para C. occidentalis con una
buena calidad (basada en la relacién sefial-ruido), con las que se pudo estimar el tamafio del
repertorio de las especies. Para el andlisis de desplazamiento de caracteres en alopatria se
obtuvieron 9 grabaciones de C. occidentalis en la localidad de la Casa del Gringo, 16
grabaciones de C. frantzii en las localidades de San Cristobal de las Casas y El Triunfo (9 y
7 grabaciones respectivamente). En simpatria se analizaron para la especie C. occidentalis
19 grabaciones de Rio Hondo y 7 grabaciones del Cerro de San Felipe, en C. frantzii se
obtuvieron 5 grabaciones de la localidad Cerro de San Felipe y 3 de Rio Hondo (Tabla 11).

Tabla 11. Bibliotecas digitales de las que se obtuvieron grabaciones de C. frantzii y C. occidentalis. Se indica el Estado,
Localidad, Coordenadas y el Nimero de grabaciones utilizadas para el analisis del desplazamiento de caracteres.

Localidad Coordenadas No. de Institucion
Estado grabaciones
Michoacan Cabafia del Gringo, Municipio 18.806 N, -102.95 9 MZFC
Coalcomén 0
Chiapas Norte San Cristobal de las casas 16.79 N, -92.75 0 9 Macaulay, BISAM,
FLMNH
Chiapas Sur El Triunfo 15.40 N, -92.48 O 7 BISAM, FLMNH
Oaxaca Norte Cerro de San Felipe 17.53 N, -96,44 O 7 C. occidentalis MZFC
5 C. frantzii
Oaxaca Sur Rio Hondo 16.16 N, -96.50 O 19 C. occidentalis MZFC
3 C. frantzii

Con los catalogos de cantos elaborados para cada especie, se pudo encontrar que C.
frantzii emite 301 tipos de cantos diferentes y 164 tipos de cantos fueron reconocidos para
C. occidentalis (Figura 13a). En alopatria se identificaron 64 tipos de cantos distintos en la
localidad de San Cristobal de las Casas y 30 en la localidad El Triunfo para C. frantzii y 25
tipos de cantos en la localidad Cabafia del Gringo de C. occidentalis (Figura 13b). Por otro
lado, cuando las especies coexisten en la localidad de Rio Hondo, C. frantzii emite 22 cantos
distintos y C. occidentalis tiene 75 cantos distintos (Figura 13c) y en la localidad Cerro de
San Felipe se encontraron 41 cantos de C. frantzii y 12 cantos para C. occidentalis (Figura

13d). A partir de las curvas de acumulacion se puede observar que aun cuando las curvas no
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hayan formado una asintota, C. frantzii tiene un mayor repertorio de cantos en comparacion

con C. occidentalis tanto en las zonas de alopatria como en las zonas de simpatria.

a)
[a=]
2 4
o o~
= |
0
O o
o B
5 =2
o
k=3 7
= 2 - B C. frantzii
E C.occidentalis
o 4
T T T T T T
o 10 20 30 40 50
Numero de individuos
—| M San Cristobal de las Casas
o S - = ElTriunfo
)
g B Cabafia del Gringo
8 _
O o
o ©
o
[=8 —
2 A/
=
o | T=——
T T T T T T T T
1 2 3 4 5 6 7 8
Namero de individuos
c)
B SanFelipe_CF
o & - B SanFelipe_C.O
=
[iv
(]
@ o~
a=J
2
= 2+
= T T T T T T T
1.0 1.5 20 25 3.0 35 4.0
Niamero de individuos
~ | ® RioHondo_CO
o © 7| B RioHondo_C.F
=
S o
@ =
s -
o
o o
[SEE
o 4
T T T
5 10 15
Namero de individuos

Figura.13. Curvas de acumulacion de los cantos de Catharus frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O). a) Representa el
repertorio total de las especies, b) se indica el repertorio de las especies en las localidades de alopatria, ¢ y d) se representa

el repertorio de las especies en las localidades de simpatria.
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Durante la clasificacion por tipos de canto, se encontrd que C. occidentalis emite un
canto mas estereotipado, pues los individuos tienden a hacer una alternancia 1 a 1 entre dos
tipos de canto. Lo contrario ocurre en C. frantzii, donde los individuos no repiten un mismo
tipo de canto durante su vocalizacion. No se encontrd que se compartan tipos de cantos entre
las localidades muestreadas, pero si se encontraron cantos exclusivos de algunas localidades
en ambas especies. La media del nimero de cantos por individuo durante una vocalizacion
fue de 25.02+19.76 (rango de 2-83 frases) en C. frantzii y en C. occidentalis la media del
numero de frases por individuo durante un canto es de 32.45+ 27.52 (rango de 1-119), sin
embargo, algunas grabaciones no fueron lo suficientemente largas como para estimar el

repertorio de los individuos.

En la duracion de los cantos en las localidades de alopatria, C. frantzii en EI Triunfo
emite cantos agudos con una duracion de 1.237+0.198 segundos y los graves 1.452+0.432
segundos, en la localidad de San Cristobal de las Casas los cantos agudos tienen una duracién
de 1.116+0.187 segundos, mientras los graves 1.180+0.115 segundos; por otro lado C.
occidentalis en la localidad de La Cabafia del Gringo emite cantos con una duracion de
1.186+0.182 y 1.127+0.280 segundos de los cantos agudos y graves respectivamente. Con
respecto a la frecuencia media (Figura 14), los cantos graves de C. frantzii en El Triunfo
(3.229+0.131) kHz y en San Cristobal de las Casas (3.048+0.095 kHz) son emitidos a una
frecuencia mas baja en comparacion con los cantos graves de C. occidentalis en La Cabafia
del Gringo (3.658+0123 kHz). En la frecuencia media de los cantos agudos C. frantzii
(4.413+0.240 kHz) emite vocalizaciones de frecuencia mas alta en comparaciéon con C.
occidentalis (3.898+0.208).

En simpatria la duracion de los cantos en el Cerro de San Felipe es de 1.137+0.036
segundos para los cantos graves de C. frantzii, mientras que los cantos agudos tienen una
duracion de 1.129+0.045 segundos; en C. occidentalis los cantos graves son emitidos con
una duracién de 1.155+0.977 segundos y los agudos 1.135+0.201 segundos. En la localidad
de Rio Hondo los cantos graves y agudos de C. frantzii tienen una duracién de 1.046+0.565
y 1.010+0.151 segundos respectivamente y los cantos graves de C. occidentalis son mas
cortos pues tienen una duracion de 0.999+0.736 segundos y los cantos agudos son mas largos

con una duracién de 3.313+0.484 segundos. Con respecto a la frecuencia media en el Cerro
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de San Felipe, C. frantzii emite cantos graves con una frecuencia mas baja (2.479+0.147 kHz)

en comparacion con los cantos graves de C. occidentalis (3.085+1.023 kHz); en los cantos

agudos C. frantzii alcanza frecuencias maés altas (4.238+0.066 kHz) que C. occidentalis

(3.828+0.114 kHz). En la localidad de Rio Hondo C. frantzii emite cantos graves a una

frecuencia mas baja (3.481+0.184 kHz) en comparacién con C. occidentalis (3.621+0.265

kHz); por otro lado, en los cantos agudos C. frantzii emite vocalizaciones a frecuencias méas
altas (4.063+0.129 kHz) que C. occidentalis 3.8136+0.797 kHz (Figura 15).
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Figura.14. Espectrogramas de los cantos agudos y cantos graves de Catharus frantzii y C. occidentalis en las localidades
alopatridas. Los espectrogramas se generaron en el programa Raven PRO 1.5 con un valor de la Trasformada Discreta de
Fourier (DFT) de 512 muestras.
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7.2.2 Cantos agudos en alopatria

Se obtuvieron dos funciones discriminantes para los cantos agudos de Catharus frantzii y C.
occidentalis en las localidades de alopatria que en conjunto explican el 100% de la varianza
de los cantos (Tabla 12). La funcidn discriminante 1 explica 74.29% de la varianza en los
cantos y se encuentra correlacionada con las variables de duracion (Duration), frecuencia
media (Meanfreq), desviacion estandar (Sd), frecuencia fundamental minima (Minfun) y
frecuencia dominante maxima (Maxdom). En el caso de la funcion discriminante 2, se
encuentran correlaciones con las variables de duracion, frecuencia media, desviacion
estandar, frecuencia fundamental minima, frecuencia fundamental maxima (Maxfun),
frecuencia dominante minima (Mindom), frecuencia dominante maxima, inicio de la
frecuencia dominante (Startdom) y final de la frecuencia dominante (Enddom); con esta
funcidn se explica el 25.7% de la varianza de los cantos.

Tabla 12. Correlacion de las variables del canto agudo con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades
alopétridas de las especies. Un valor de correlacion entre una variable predictora y una funcion dada mayor a 0.3 es

considerada alta, y se considera que esa variable tiene un peso grande en la separacion de los grupos (Tabachnick y Fidel

2001). Con un * se indican las variables correlacionadas con cada funcion discriminante.

Discriminante 1 Discriminante 2
(74.29%) (25.7%)
Duration -3.233* 6.612*
Meanfreq 9.524* 1.714*
Sd -6.953* -2.046*
Minfun 14.201* -57.848*
Maxfun 0.296 -1.638*
Mindom 1.125* -1.792*
Maxdom 0.329* -2.3712*
Modindx 0.190 -0.157
Startdom 0.108 1.341*
Enddom 0.046 0.613*
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En la distribucion de los individuos con cantos agudos de las diferentes especies, en
el espacio delimitado por la funcién discriminante 1 y 2 (Figura 16), se puede observar que
la funcion discriminante 1 permite una separacion clara de los individuos de C. occidentalis
pertenecientes a la localidad La Cabafia del Gringo. La funcién discriminante 2 logra separa
a los individuos de las dos diferentes localidades de C. frantzii. Al realizar la clasificacion de

los individuos a partir de los cantos agudos, se observa un 100% de casos correctamente
clasificados (Tabla 13).
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Figura.16. Distribucion de los individuos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades alopatridas. El
espacio esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables de los cantos agudos. Se muestran
las elipses de confianza con un valor de 95%.
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Tabla .13. Resultados de la clasificacion, obtenida a partir del analisis de funcion discriminante (DFA) para las variables
de los cantos agudos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades de alopatria. Se obtuvo un porcentaje
de correcta clasificacion del 100 %.

La Cabafia del San Cristébal de El Triunfo TOTAL
Gringo (C.0) las Casas (C.F)
(C.F)
La Cabafia del 9 0 0 9
Gringo (C.0)
San Cristobal de 0 9 0 9
las Casas
(C.H
El Triunfo 0 0 7 7
(C.F)

Al realizar las comparaciones interespecificas para los cantos agudos en las especies
cuando se encuantran en alopatria , el anélisis de Kruskal-Wallis aplicado a las funciones
discriminnates 1 y 2 indica que no se encuentran diferencias significativas entre las
localidades de las especies (X?=24, GL=24, H=0.4616). Sin embargo con la prueba post hoc
de U de Mann-Whitney aplicada a las funciones discriminantes 1 y 2 se encontraron
diferencias en los cantos agudos al comparar a los individuos de C. occidentalis de La Cabaria
del Gringo con los individuos de C. frantzii de San Cristobal de las Casas y El Triunfo (Tabla
14; Figura 17 ay b).

Tabla 14. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para los cantos agudos de las localidades alopatridas de C.
occidentalis y C. frantzii para las funciones discriminantes 1y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con
una diferencia significativa a=0.05.

Funcion Discriminante 1

Funcion Discriminante 2

El Triunfo (C.F)

La Cabafia del Gringo (C.O) vs W=81, p=0.000* W=0, p=0.000*
San Cristébal de las Casas

(C.F)

La Cabana del Gringo (C.O) vs W=63, p=0.000* W=72, p=0.003*
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Figura.17. Diagramas de cajas de a) la Funcion Discriminante 1 y b) la Funcién Discriminante 2, de las variables de los
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7.2.3 Cantos graves en alopatria

En el analisis de funciones discriminantes para los cantos graves de las especies cuando se
encuentran en alopatria, se obtuvieron dos funciones discriminantes. La funcion
discriminante 1, explica el 77.10% de la varianza de los cantos graves y se encontré una
relacion con las variables de duracion, frecuencia media, desviacion estandar, frecuencia
fundamental minima, frecuencia fundamental maxima, frecuencia dominante minima y
frecuencia dominante méaxima. Con la funcion discriminante 2, se logré explicar el 22.89%
de la varianza en los cantos graves y las variables correlacionadas con esta funcién fueron:
duracion, frecuencia media, desviacion estandar, frecuencia fundamental minima, frecuencia

fundamental maxima y frecuencia dominante minima (Tabla 15).

Tabla 15. Correlacion de las variables del canto grave con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades
alopétridas de las especies. Un valor de correlacion entre una variable predictora y una funciéon dada mayor a 0.3 es
considerada alta, y se considera que esa variable tiene un peso grande en la separacidn de los grupos (Tabachnick y Fidel

2001). Con un * se indican las variables correlacionadas con cada funcion discriminante.

Discriminante 1 Discriminante 2

(77.10%) (22.89%)

Duration 2.671* 0.651*
Meanfreq -4.930* 2.869*
Sd -0.328* 0.968*
Minfun -17.380* 2.855*
Maxfun 1.459* -1.440*
Mindom 0.572* 2.7182*
Maxdom -0.357* -0.193
Modindx -0.286 -0.147
Startdom 0.145 -0.026
Enddom -0.049 -0.282
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En la figura 18, se muestra la distribucién de los individuos con cantos graves de las
especies en alopatria, en el espacio delimitado por la funcion discriminante 1 y la funcion
discriminante 2, se puede ver el sobrelapamiento en las localidades de San Cristobal de las
Casas de C. frantzii y La Cabafa del Gringo de C. occidentalis con la localidad del Triunfo
de C. frantzii. Al realizar la prueba de Kruskal-Wallis sobre el discriminante 1y 2, se obtuvo
que no hay diferencias entre las los cantos graves de los individuos de las especies cuando
estan en alopatria (X?=24, GL=24, H=0.4616). Sin embargo, con la prueba post hoc de U de
Mann-Whitney aplicada a las funciones discriminantes, al comparar las localidades de La
Casa del Gringo de C. occidentalis con San Cristobal de las Casas de C. frantzii, se
encontraron diferencias significativas y también se encontraron diferencias al comparar El
Triunfo de C. frantzii con la Cabafia del Gringo (Tabla 16; Figura 19).
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-2.5] »

25 0.0 2.5
Discriminante 1

Figura.18. Distribucién de los individuos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades alopatridas. El
espacio esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables de los cantos graves. Se muestran
las elipses de confianza con un valor de 95%.
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Tabla 16. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para los cantos graves de las localidades alopatridas de C.
occidentalis y C. frantzii para las funciones discriminantes 1y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con
una diferencia significativa 0=0.05.

Funcion Discriminante 1

Funcion Discriminante 2

El Triunfo (C.F)

La Cabana del Gringo (C.O) vs W=81, p=0.000* W=79, p=0.000*
San Cristdbal de las Casas

(C.F)

La Cabafia del Gringo (C.O) vs W=53, p=0.022* W=53, p=0.029*

Al realizar la clasificacion de los individuos a partir de los cantos graves, se observa

un 92% de casos correctamente clasificados (Tabla 17). De los 9 individuos de C. frantzii en

San Cristébal de las Casas, uno fue asignado a los individuos de la misma especie, pero de

lalocalidad El Triunfo y un individuo de C. frantzii, perteneciente a la localidad de EIl Triunfo

fue asignado a los individuos de San Cristébal de las Casas.

Tabla .17. Resultados de la clasificacion, obtenida a partir del analisis de funcion discriminante (DFA) para las variables de
los cantos graves de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades de alopatria. Se obtuvo un porcentaje de
correcta clasificacion del 92 %.

La Casa del]San Cristobal | El Triunfo Total
Gringo (C.O) de las Casas | (C.F)
(C.F

La Casa del 9 0 0 9
Gringo (C.O)
San Cristébal 0 8 1 9
de las Casas
(C.F
El Triunfo (C.F) 0 1 6 7
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Figura.19. Diagramas de cajas de a) la Funcion Discriminante 1 y b) la Funcidn Discriminante 2, de las variables de los
cantos graves de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.0) en las localidades alopatridas. Se muestra la mediana (linea
horizontal dentro de la caja), los percentiles (lineas superiores e inferiores de la caja) y los valores extremos (puntos grises
superiores e inferiores fuera de la caja).
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7.2.4 Cantos agudos en simpatria

Para los cantos agudos de las especies en simpatria, se obtuvieron 3 funciones discriminantes,
que en conjunto explican el 99.99% de la varianza de los cantos agudos en simpatria (49.89%,
32.11% y 17.99% respectivamente. La funcion discriminante 1 est4 correlacionada con las
variables de duracion, frecuencia media, desviacion estandar, minimo de la frecuencia
fundamental, maximo de la frecuencia fundamental, minimo de la frecuencia dominante,
méaximo de la frecuencia dominante, inicio de la frecuencia dominante y termino de la
frecuencia dominante. En la funcion discriminante 2, se encontré que las variables
correlacionadas con esta funcion son la frecuencia media, desviacion estdndar, minimo de la
frecuencia fundamental, maximo de la frecuencia fundamental, minimo y maximo de la
frecuencia dominante y termino de la frecuencia dominante. Las variables correlacionadas
con la funcién discriminante 3 fueron la duracion, frecuencia media, desviacion estandar,
maximo y minimo de la frecuencia fundamental y maximo y minimo de la frecuencia
dominante (Tabla 18).

Tabla 18. Correlacion de las variables del canto agudo con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades

simpatridas de las especies. Con un * se indican las variables correlacionadas con cada funcion discriminante.

Discriminante 1 | Discriminante 2 | Discriminante 3
(49.89%) (32.11%) (17.99%)

Duration 0.521 0.231 0.807
Meanfreq -0.566 4.310 1.361
Sd -9.209 3.063 -5.916
Minfun 6.712 -3.905 -1.989
Maxfun 2.713 0.666 0.074
Mindom -0.980 1.337 0.821
Maxdom -1.451 -1.830 0.994
Modindx -0.239 0.009 0.212
Startdom -0.473 0.078 -0.294
Enddom -0.981 -0.619 -0.160
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En la gréfica de dispersion de los individuos de las especies con cantos agudos en las
localidades simpatridas (Figura 20), se puede observar que hay un sobrelapamiento entre los
individuos de C. frantzii y C. occidentalis en la localidad de Rio Hondo y estos a la vez se sobrelapan
con los individuos de C. occidentalis del Cerro de San Felipe. En el caso de los individuos del Cerro
de San Felipe de C. frantzii, no se observa la formacion de la elipse de confianza debido a los pocos
datos que se obtuvieron de esta localidad. Por otro lado, en la clasificacién de los individuos se
obtuvo una correcta clasificacion del 85.3%. No se obtuvieron errores en la clasificacion de las
especies en la localidad del Cerro de San Felipe; sin embargo, de los 19 individuos de C. occidentalis
en Rio Hondo un individuo fue asignado a la especie de C. frantzii de la misma localidad y 3
individuos fueron asignados a la localidad de Cerro de San Felipe de la misma especie (Tabla 19).
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Figura.20. Distribucion de los individuos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpatridas. El
espacio esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables de los cantos agudos. Se muestran
las elipses de confianza con un valor de 95%.
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Tabla .19. Resultados de la clasificacién, obtenida a partir del analisis de funcién discriminante (DFA) para las variables de
los cantos agudos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades de simpatria. Se obtuvo un porcentaje de
correcta clasificacion del 85.3 %.

Cerro de San | Rio Hondo C. | Cerrode San | Rio Hondo | Total
Felipe C. | occidentalis Felipe  C. ] C. frantzii
occidentalis frantzii
Cerro de San 7 0 0 0 7
Felipe C.
occidentalis
Rio Hondo C. 3 15 0 1 19
occidentalis
Cerro de San 3 0 0 0 3
Felipe C. frantzii
Rio Hondo C. 1 0 0 4 5
frantzii

Al realizar las comparaciones heteroespecificas en la prueba de Kruskal-Wallis no se
encontraron diferencias significativas (X?=33, GL=33, H=0.467), sin embargo, con la prueba de U de
Mann-Whitney, aplicada sobre la funcion discriminante 1, al comparar a los cantos agudos de los
individuos del Cerro de San Felipe de C. frantzii y C. occidentalis se encontraron diferencias
significativas, también se encontraron diferencias al comparar los cantos agudos de los individuos de
ambas especies en Rio Hondo (Tabla 20; Figura2la). Al realizar la prueba sobre la funcién

discriminante 2, no se encontraron diferencias al comparar los cantos agudos de los individuos de
C. frantzii y C. occidentalis en Rio Hondo; de forma contraria se obtuvieron diferencias al comparar

los cantos agudos de ambas especies en Cerro de San Felipe (Tabla 20; Figura 21b)
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Tabla 20. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para los cantos agudos de las localidades simpatridas de C.
occidentalis y C. frantzii para las funciones discriminantes 1y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con

una diferencia significativa a=0.05.

Funcion Discriminante 1

Funcion Discriminante 2

C. frantzii

Cerro de San Felipe C. W=0, p=0.016* W=34, p=0.367
occidentalis vs C. frantzii
Rio Hondo C. occidentalis vs W=0, p=0.007* W=21, p=0.016*
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Figura.21. Diagramas de cajas de a) la Funcién Discriminante 1 y b) la Funcién Discriminante 2, de las variables de los
cantos agudos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpatridas. Se muestra la mediana (linea

horizontal dentro de la caja), los percentiles (lineas superiores e inferiores de la caja) y los valores extremos (puntos grises
superiores e inferiores fuera de la caja).
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7.2.5 Cantos graves en simpatria

El anélisis discriminante en los cantos graves de las especies cuando coexisten en simpatria,
se obtuvieron tres funciones discriminantes, la primera funcion explica el 54.18% de la
varianza de los cantos graves y se encuentra correlacionada con las variables de duracion,
frecuencias medias, desviacion estandar, minimo de la frecuencia dominante, méximo de la
frecuencia dominante, minimo de la frecuencia fundamental, maximo de la frecuencia
fundamental, e inicio de la frecuencia dominante. La funcion discriminante 2, explica un
32.25% de la varianza de los cantos graves y esta correlacionada con las variables de
duracién, frecuencia media, desviacion estandar, frecuencia fundamental minima, frecuencia
dominante minima y frecuencia dominante maxima. Por otra parte, la funcién discriminante
3 explica el 13.55% de la varianza de los cantos graves y esta correlacionada con las variables
de frecuencia media, desviacion estandar, frecuencia fundamental minima, frecuencia

dominante mé&xima e inicio y final de la frecuencia dominante (Tabla 21).

Tabla 21. Correlacion de las variables del canto agudo con las funciones discriminantes obtenidas, para las localidades
simpatridas de las especies. Un valor de correlacién entre una variable predictora y una funcién dada mayor a 0.3 es
considerada alta, y se considera que esa variable tiene un peso grande en la separacion de los grupos (Tabachnick y Fidel

2001). Con un * se indican las variables correlacionadas con cada funcién discriminante.

Discriminante 1 Discriminante 2 | Discriminante
(54.18%) (32.25%) 3 (13.55%)

Duration 1.756 -2.186 0.076
Meanfreq 1.755 -4.669 1.773
Sd 0.804 0.700 -9.786
Minfun -0.322 -2.719 6.552
Maxfun 0.380 -0.057 0.158
Mindom -1.743 1.256 0.280
Maxdom -1471 1.000 1.730
Modindx -0.276 -0.124 0.033
Startdom 0.712 0.015 -0.563
Enddom 0.233 0.003 -0.755

67



Al graficar las funciones discriminantes, la dispersion de los individuos de ambas
especies con cantos graves en las localidades de simpatria, indica que hay un sobrelapamiento
entre C. frantzii de Rio Hondo y C. occidentalis de la misma localidad, estas localidades
también se sobrelapan con los individuos de C. occidentalis del Cerro de San Felipe, en el
caso de los individuos de C. frantzii del Cerro de San Felipe no se pudo trazar una elipse
debido al bajo nimero de muestra obtenido en esta localidad (Figura 22). La tabla de
clasificacion de los individuos (Tabla 22), tiene un 85.3% de casos correctamente
clasificados. En C. occidentalis del Cerro de San Felipe, un individuo fue asignado a la
especie de C. frantzii del Cerro de San Felipe y de los individuos de Rio Hondo de C.
occidentalis tres fueron asignados a la especie de C. frantzii de la misma localidad y uno a
los individuos de Cerro de San Felipe de C. frantzii (Tabla 22).
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Figura.22. Distribucion de los individuos de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpatridas. El
espacio esta comprendido por el Discriminante 1 y el Discriminante 2 para las variables de los cantos graves. Se muestran
las elipses de confianza con un valor de 95%.
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Tabla .22. Resultados de la clasificacidn, obtenida a partir del analisis de funcién discriminante (DFA) para las variables de
los cantos graves de C. frantzii y C. occidentalis en las localidades de simpatria. Se obtuvo un porcentaje de correcta

clasificacion del 85.3 %.

Cerro de Rio Hondo Cerro de San Rio Hondo Total
San Felipe C. occidentalis Felipe C. C. frantzii
C. frantzii
occidentalis
Cerro de San Felipe C. 6 0 1 0 7
occidentalis
Rio Hondo C. 0 15 1 3 19
occidentalis
Cerro de San Felipe C. 3 0 0 0 3
frantzii
Rio Hondo C. frantzii 0 0 0 5 5

Al realizar las comparaciones heteroespecificas la prueba de Kruskal-Wallis indica que no

hay diferencias entre los cantos graves de las especies cuando coexisten en simpatria (X?>=33, GL=33,

H=0.467). Esto fue corroborado por la prueba post hoc de U de Mann-Whitney al comparar los cantos

graves de C. frantzii y C. occidentalis de Rio Hondo y del Cerro de San Felipe mediante la funcién

discriminante 1 (Tabla 23; Figura23a); al realizar la prueba sobre la funcién discriminante 2 al

comparar los individuos de ambas especies que emiten cantos graves en Rio Hondo no se encontraron

diferencias, sin embargo, al comparar los cantos graves de ambas especies en el Cerro de San Felipe

se encontraron diferencias (Tabla 23; Figura 23Db).

Tabla 23. Comparaciones post hoc de U de Mann-Whintney para los cantos graves de las localidades simpatridas de C.
occidentalis y C. frantzii para las funciones discriminantes 1y 2. Se resalta con un (*) las comparaciones que resultaron con

una diferencia significativa a=0.0

5.

Funcion Discriminante 1

Funcion Discriminante 2

C. frantzii

Cerro de San Felipe C. W=14, p=0.516 W=30, p=0.235
occidentalis vs C. frantzii
Rio Hondo C. occidentalis vs W=46, p=0.945 W=21, p=0.016*
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Figura.23. Diagramas de cajas de a) la Funcién Discriminante 1 y b) la Funcién Discriminante 2, de las variables de los
cantos graves de C. frantzii (C.F) y C. occidentalis (C.O) en las localidades simpatridas. Se muestra la mediana (linea

horizontal dentro de la caja), los percentiles (lineas superiores e inferiores de la caja) y los valores extremos (puntos grises
superiores e inferiores fuera de la caja).
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8. Discusion

8.1 Desplazamiento de caracteres ecolégico en la
morfologia de Catharus frantzii y C. occidentalis.

Los analisis de los datos morfol6gicos, mostraron que hay una convergencia en los caracteres
de largo y alto del pico y largo y diametro del tarso al comparar a los individuos de la
localidad alopétrida de Cerro Boquerdn de C. frantzii con los individuos de C. occidentalis
en las localidades de alopatria de Madero, El Palmito, San Juan, El Zamorano y La Malinche.
Sin embargo, cuando se compararon los individuos de C. occidentalis de las localidades con
los individuos de San Cristobal de las Casas de C. frantzii no se encontraron diferencias en
las variables morfoldgicas. Por otro lado, en las localidades donde las especies coexisten:
Carrizal de Bravo, Tenango de Doria, Sierra de Bolafios, Ixtlan y EI Aguacate, se encontraron
divergencias en los caracteres del pico y el tarso; dichas diferencias no se encontraron al
comparar a los individuos de las especies en la localidad de Ixhuacén.

Estos resultados concuerdan con lo propuesto por Brown y Wilson (1956) para el
desplazamiento de caracteres, pues se encontraron convergencias morfoldgicas en algunas
localidades de alopatria y divergencias para algunas localidades simpatridas. Este
desplazamiento se considera de tipo ecoldgico, ya que este proceso actla en atributos
asociados con el uso de recursos (Grant 1972). Por ejemplo, en estructuras morfoldgicas
como el pico y los tarsos, con el fin de reducir la competencia de obtencidn de recursos entre
especies (Slatkin 1980; Schluter 2001; Dayan et al 2005). Esta idea del desplazamiento de
caracteres ecoldgicos es apoyada por Fennici (1982) pues menciona que, si la preferencia de
recursos por dos 0 mas taxones afectara el proceso de interaccién entre ellos, este fenémeno
conllevaria a casos de diferenciacion morfoldgica, por lo que es posible encontrar la

divergencia en caracteres cuando los taxones se encuentran en simpatria.

En C. frantzii y C. occidentalis no se tiene una diferenciacion clara respecto al uso de
recursos alimenticios, pues, aunque se conoce que ambos consumen insectos (Howell y

Webb 1995, Collar 2005) no hay una preferencia clara sobre alguna especie. En cuanto al
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uso de recursos para la anidacion, no existe una diferencia aparente en cuanto a la posicion
del nido pues, ambas especies construyen el nido en la parte baja de los arbustos y los ocultan
entre las ramas, tampoco hay una diferencia en su estructura ya que ambas especies
construyen el nido en forma de copa. Solo se conoce el uso diferencial de recursos en
simpatria en la preferencia ecoldgica pues C. frantzii prefiere los cafiones de las zonas
boscosas, mientras que C. occidentalis se localiza en las laderas de dichos bosques (Raitt y
Hardy 1970).

En Catharus frantzii y C. occidentalis la preferencia ecoldgica es lo que define el
desplazamiento de caracteres en el tamafio del tarso, pues cuando las poblaciones de ambos
zorzales se encuentran en simpatria en las localidades de Carrizal de Bravo, Tenango de
Doria, Sierra de Bolafios y ElI Aguacate, C. frantzii presenta un tarso mas largo que C.
occidentalis, esto puede porque que el tamafio del tarso es un reflejo de adaptacién a
diferentes estratos (Dilger 1956, James 1983, Miles 1984, Ulrich 2017), pues cuando estos
zorzales se encuentran en simpatria, C. frantzii se observa de forma comun cerca de cafiones
profundos y forrajean en el suelo o a bajos niveles sobre los arbustos (Skutch 1960, Slud
1964, Taylor 2010), mientras que C. occidentalis se encuentra en las laderas de los bosques
y zonas riparias, forrajeando en las partes bajas y medias de los arbustos (Rait y Hardy 1970).
Los resultados de este estudio, donde C. frantzii presenta tarsos mas largos que C.
occidentalis concuerdan con diferentes estudios donde hacen una clara diferenciacion entre
especies que forrajean en el suelo o en estructuras rocosas presentando un tarso mas largo
comparado con aquellas especies que forrajean sobre las partes altas de las ramas de los
arboles o troncos (Fretwell 1969, Norberg 1979, Gustaffson 1988, Norazlimi 2015).

El pico es una estructura en las aves que es muy importante para la obtencion de
alimento, basta con revisar la gran diversidad de esta estructura en la Clase Aves (Leder 1975,
Grant y Grant 2006, Kirschel 2009, Duijns 2015, Neto 2017, Seeholzer 2017, Titulaer 2018,
Matsui 2019) para demostrar que el tamafio del pico es un rasgo ecoldgico que determina el
tamafio maximo de alimento que el ave puede ingerir (Grant 2013). Debido a que el pico ha
evolucionado de forma sorprendente, es posible que este caracter y su morfologia estén bajo
una fuerte presién de seleccion natural, relacionada con la forma, el tamafio y la

disponibilidad del alimento en el habitat (Brown y Wilson 1956, Schoener 1965, Grant y
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Grant 1972, James 1983, Miles 1984, Pfenning 2009). En los picos de los zorzales, C. frantzii
presenta un pico mas largo en las zonas de simpatria. La presion de seleccion natural pudo
Ilevar al desplazamiento de caracteres ecologicos, dando como respuesta la divergencia en el
largo y el alto del pico cuando las especies se encuentran en simpatria ya que ambos zorzales
se alimentan de insectos (Collar 2005). Este proceso bioldgico evitaria la extincion local de
alguna de las especies debido a la alta competencia (Schluter y Smith 1986, Herrel et al 2005,
Pfennig y Pfennig 2005, Pfennig 2009, Pfennig y Pfennig 2010). Dichas diferencias en el
tamafo del pico de C. frantzii y C. occidentalis podrian favorecer la coexistencia de las
especies ya que como menciona Hutchinson (1959) debe existir una diferencia de 1.1 a 1.4
en la proporcion del tamafio de los caracteres tréficos de las especies para permitir que dos

especies puedan coexistir en diferentes nichos, pero al mismo nivel de una red alimenticia.

La convergencia en los caracteres del pico y el tarso cuando las especies de zorzales
se encuentran en alopatria en las poblaciones de Madero, El Palmito, EI Zamorano, La
Malinche y San Juan de C. occidentalis y la localidad de Cerro Boqueron de C. frantzii puede
ser porque los individuos de C. frantzii en alopatria, tienen un rango de habitat mas amplio,
por lo que tienden a encontrarse no solo en barrancos sino también en hébitats tipicos de C.
occidentalis como en las zonas riparias y boscosas (Raitt y Hardy 1970), y al no encontrar
una segregacion ecoldgica como en las zonas de simpatria el largo del tarso no se ve afectado
y esto también podria explicar el que no haya diferencia en el largo del pico pues al no haber
una competencia por un recurso alimenticio la seleccion natural favorece la convergencia en
este caracter (Endler 1986). La convergencia en caracteres morfolégicos en las zonas de
alopatria por accion del desplazamiento de caracteres también se ha reportado en Rollandia
rolland y Podiceps occipitalis, que tienen poblaciones alopatridas en la Patagonia; al
comparar el tamafio del pico entre las especies cuando estan en alopatria, no se encontraron
diferencias por no existir competencia por recursos alimenticios (Fjeldsa 1983). Otro caso es
el de Pogoliunus bilineatus y P. subsulphureus, en donde el largo del pico y el largo del tarso
no difieren al comparar a los individuos de P. bilineatus en Cameran contra los individuos

de P. subsulphureus en Uganda (Kirschel 2009).
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8.2 Desplazamiento de caracteres reproductivo en los
cantos de Catharus frantzii y C. occidentalis.

A pesar de que no se llego a una asintota en las curvas de acumulacion para los cantos de las
especies, se pudo observar que el repertorio de cantos es mucho mas grande en C. frantzii en
comparacion con C. occidentalis, 301 y 164 tipos de cantos diferentes respectivamente. Estos
resultados concuerdan con lo obtenido por Ortiz-Ramirez y colaboradores (2016), quienes
reportan que el tamafio del repertorio de C. frantzii es amplio, describiendo 664 tipos de
cantos, comprendiendo toda el area de distribucion de la especie en México y Centroamérica.
Los resultados también son consistentes con lo encontrado por Rait y Hardy (1970)
reportando que C. frantzii tiene un tamafio de repertorio mas grande que C. occidentalis,

particularmente cuando las especies se encuentran en simpatria en el Cerro de San Felipe.

Una explicacion evolutiva sobre el tamafio del repertorio en las aves oscines, es a
través de la seleccion sexual mediante la preferencia de las hembras por machos que poseen
repertorios mas grandes de silabas o tipos de cantos (Kroodsma 1976, Catchpole et al. 1984,
Searcy 1992 y Byers et al. 2009) esta hip6tesis ha sido demostrada en especies como:
Melospiza melodia (Searcy 1984), Ficedula hypoleuca (Lampe y Saetre 1995) y
Acrocephalus arundinaceus (Catchpole et al 1986, Nowicki 2000).

La preferencia de las hembras hacia los machos con repertorios mas grandes es
provocada por que las hembras podrian a) tener acceso a un mejor territorio (Yasukawa 1981
y Doutrelant et al 2000), b) obtencion de mejores cuidados parentales (Patterson 1979;
Yasukawa et al 1990 y Hasselquist et al 1996) y c) la obtencién de buenos genes para las
crias (Brown 1984 y Gil et al 2000). Sin embargo, también el tamafio de repertorio se ha
correlacionado con la identificacion de las hembras hacia los machos de su especie (Lemon
et al 1981 y Snyder 2019). Esto se ha observado en Catharus fuscescens (Weary 1987) que
al ser especie hermana de C. frantzii no se descarta que esté sucediendo el mismo proceso,
sin descartar alguno de los anteriormente mencionados. Por lo tanto, es probable que C.
frantzii al tener un repertorio méas grande pueda identificar a los individuos de su especie de
los de C. occidentalis que poseen un repertorio menor. Sin embargo, no se puede descartar

la posibilidad de que el aprendizaje en el canto, explique el tamafio del repertorio ya que los
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individuos no comparten en gran medida alglin tipo de canto. Esto se ha observado en
especies como el zorzal manchado (Hylocichla mustelina) que, al escuchar los cantos de
individuos de su misma especie, responden emitiendo cantos lo mas diferente posible al
anterior (Whitney y Miller 1983) y al ser Hylocinchla el género hermano de Catharus podria

estar ocurriendo este mismo patrén en las especies bajo estudio.

La alternancia entre cantos graves y agudos como se observé dentro del repertorio de
las especies es un fendmeno que también se ha descrito en C. fuscescens, especie hermana
de C. frantzii y en donde su canto presenta una frase inicial de baja frecuencia, seguido de
una frase de alta frecuencia y finalmente una frase de baja frecuencia (Ruegg et al. 2006).
También ha sido descrita en C. guttatus, especie hermana de C. occidentalis presentando
cantos de alta y baja frecuencia (Roach et al 2012).

Para el desplazamiento de caracteres en los cantos de las especies, contrario a la
hipotesis planteada se encontré que al estudiar las zonas de alopatria tanto los cantos agudos
como los graves son diferentes entre las localidades comparadas que fueron La Cabafia del
Gringo, en el caso de C. occidentalis y San Cristobal de las Casas y El Triunfo para C.
frantzii. Por otro lado, en las localidades de simpatria de Rio Hondo y el Cerro de San Felipe
los cantos graves de las especies tienden a converger mientras que los cantos agudos son

divergentes.

El no encontrar diferencias en las variables medidas en los cantos graves de las
especies cuando se encuentran en simpatria puede ser un tipo de desplazamiento de caracteres
convergente (Grant 1972), mientras que las diferencias encontradas en los cantos agudos
pueden ser explicadas por el desplazamiento de caracteres divergente. Este proceso también
ha sido reportado en los cantos de las especies del hormiguero peruviano Hypocnemis
peruviana e H. subflava en donde los cantos asociados a la defensa de territorio convergen y
las vocalizaciones que no tienen una funcion territorial divergen cuando estas especies
coexisten en el sur de Peru, este de Brasil y norte de Bolivia (Tobias 2009). Fuera del grupo
de las aves, el desplazamiento de caracteres convergente y divergente en zonas de simpatria
también se ha reportado en los grillos Gryllus fultoni y G. vernalis que coexisten en las
montafias de los Apalaches, al este de Kentucky en Estados Unidos. En estos grillos se

encontré que los caracteres morfologicos del ancho de la cabeza y el largo del fémur
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convergen a causa de una adaptacion local, mientras que el area del espejo o tambor que
constituyen la parte del estridulador divergen a fin de favorecer la eleccion de pareja (Jang
etal. 2009).

El desplazamiento de caracteres convergente en los cantos graves y divergente en los
cantos de C. frantzii y C. occidentalis cuando se encuentran en simpatria puede ser evidencia
de la funcién diferencial de los cantos (Collins 2004). Los cantos graves de C. frantzii y C.
occidentalis que presentan un desplazamiento de caracteres convergente podrian tener una
funcion de defensa de territorio ya que estas especies explotarian los mismos recursos (Cody
1969). Se ha encontrado que los cantos graves son indicadores de la calidad y competitividad
de los machos (Davies y Halliday 1978; Christie et al. 2004) y también que estos cantos
pueden transmitirse a largas distancias sin ser atenuados (Cosens y Falls 1984; Tubaro y
Lijtmaer 2006) por lo que este tipo de cantos pueden ser dirigidos a machos de su misma
poblacion e incluso a machos heteroespecificos. Los individuos de C. occidentalis y C.
frantzii son altamente territoriales, esto se demostrd haciendo experimentos con playback en
donde se observo que hay una respuesta agresiva en ambas especies cuando se reproducen
los cantos de su propia especie y los individuos de C. occidentalis en algunas ocasiones
toman una postura con las alas extendidas y la cola hacia abajo, sin embargo en el
experimento no se tuvieron resultados concluyentes cuando se reproducian cantos de C.

frantzii a los machos de C. occidentalis ni viceversa (Raitt y Hardy 1970).

En los cantos agudos de C. frantzii y C. occidentalis que presentan un desplazamiento
de caracteres divergente pueden tener una funcion de atraccion de pareja (Hamao 2015). Los
cantos de frecuencias altas se degradan rapidamente y por lo tanto no son Utiles para la
comunicacion a larga distancia (Wiley y Richards 1978). Existen estudios relacionados a la
preferencia de cantos de frecuencia alta para la atraccion de las hembras en especies como:
Turdus merula (Dabelsteen y Pedersen 1993), Zonotrichia albicollis (Ratcliffe 1996),
Serinus Serinus (Cardoso 2007) y Catharus guttatus (Roach 2012), proporcionando estos
cantos agudos la identidad a las especies y evitando el reconocimiento heteroespecifico
(Mota y Depraz 2004) como es el caso de Fringilla coelebs (Riebel y Slater 1998).
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Brown y Wilson (1956) mencionan que, en el estudio de desplazamiento de caracteres, el
andlisis de las zonas de alopatria es importante ya que estas funcionan como controles para
el andlisis de caracteres en simpatria y se espera que en las zonas de alopatria los caracteres
converjan debido a la ausencia de un competidor heteroespecifico. Sin embargo, en este
estudio al comparar los caracteres de los cantos agudos y graves de C. frantzii y C.

occidentalis en las zonas alopétricas se encontrd que los caracteres divergen.

El encontrar la divergencia en caracteres en zonas alopétricas al estudiar el
desplazamiento de caracteres también se ha reportado en estudios como el de Benites (2012),
que analizo el canto de especies de aves pertenecientes al género Sporophila con distribucién
en Argentina y encontré que al comparar en alopatria a S. defilippii con S. superciliaris hay
una divergencia en los caracteres del canto, lo mismo sucedio al comparar a S. ruficollisy S.

cinnamomea y también en S. superciliaris al ser comparada con S. loyca.

La divergencia en los caracteres graves y agudos de C. frantzii y C. occidentalis
puede explicarse por la misma funcion diferencial dentro de los cantos de las especies, en
donde la divergencia de los cantos graves puede explicarse por la ausencia de un competidor
heteroespecifico y la divergencia en los cantos agudos también puede ser atribuida a la
atraccion de pareja de manera intraespecifica. Una vez que hay diferenciacion en los
caracteres de manera intraespecifica, puede a su vez ser mas propenso a ocurrir un
desplazamiento de caracteres de manera interespecifica (Pfenning 2009) debido a que la
diferenciacion intraespecifica puede favorecer el uso alternativo de recursos (Martin y
Pfenning 2009).

Sin embargo, se debe considerar que en C. occidentalis podrian existir dos linajes
evolutivamente independientes, que podrian considerarse como especies diferentes que
divergieron hace 1.8 Ma (millones de afios); (Santiago-Garcia 2016) y en C. frantzii se han
encontrado cuatro linajes que corresponden a Centroamérica Sur que divergio hace 2.5 Ma,
posteriormente el grupo de la Sierra Madre Oriental lo hizo hace 1.83 Ma 'y los grupos de
Sierra Madre del Sur y Centroamérica Norte que divergieron hace 1.18 Ma (Ortiz-Ramirez
et al. 2016). Por lo que al encontrar la formacion de linajes dentro de las especies en tiempos
de divergencia tan cortos, se esperaria encontrar la divergencia de caracteres en las zonas de
alopatria (Pigot y Tobias 2013).
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9. Conclusiones

En la evaluacion de los caracteres morfoldgicos, se encontrd evidencia del desplazamiento
de caracteres de tipo ecoldgico. Al comparar a los individuos de C. frantzii en Cerro
Boquerdn contra C. occidentalis en las localidades de alopatria, se observé la convergencia
en las variables medidas en el pico y el tarso. Mientras que al comparar a las especies en
simpatria los caracteres morfologicos divergen en las localidades de Carrizal de Bravo,
Tenango de Doria, Sierra de Bolafios, Ixtlan y EI Aguacate.

En el repertorio, se obtuvo que C. frantzii tiene un repertorio mas grande en comparacion con
C. occidentalis, lo que sugiere que la seleccion sexual o el aprendizaje puedan modelar el

repertorio de cantos de las especies.

En los caracteres de los cantos de C. frantzii y C. occidentalis, se encontr6 que al comparar
los cantos de las especies en simpatria, los cantos graves convergen sugiriendo que hay un
desplazamiento de caracteres convergente, mientras que hay divergencia en los cantos
agudos lo que puede ser indicio del desplazamiento de caracteres divergente. En alopatria se

encontraron diferencias en los cantos al comparar a las especies.
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ANexos

ANEXO. Catélogo de cantos de C. frantzii. Se especifica en el eje x la duracion en segundos, en el eje y la frecuencia en
kHz. Encima del espectrograma se indica el nombre de la grabacion y el nimero de seleccion, el color de las barras indica
el estado y localidad al que pertenece la grabacion.
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ANEXO. Catalogo de cantos de C. occidentalis. Se especifica en el eje x la duracion en segundos, en el eje y la frecuencia
en kHz. Encima del espectrograma se indica el nombre de la grabacion y el nimero de seleccidn, el color de las barras
indica el estado y localidad al que pertenece la grabacion.
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