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“Shine on you crazy diamond"

Remember when you were young, you shone like the sun.
Shine on, you crazy diamond.

Now there's a look in your eyes, like black holes in the sky.
Shine on, you crazy diamond.

You were caught on the crossfire of childhood and stardom,
blown on the steel breeze.

Come on you target for faraway laughter,

come on you stranger, you legend, you martyr, and shine!

You reached for the secret too soon, you cried for the moon.
Shine on, you crazy diamond.

Threatened by shadows at night, and exposed in the light.
Shine on, you crazy diamond.

Well you wore out your welcome with random precision,
rode on the steel breeze.

Come on you raver, you seer of visions,

come on you painter, you piper, you prisoner, and shine!

Nobody knows where you are, how near or how far.
Shine on, you crazy diamond.

Pile on many more layers and I'll be joining you there.
Shine on, you crazy diamond.

And we'll bask in the shadow of yesterday's triumph,
sail on the steel breeze.

Come on you boy child, you winner and loser,

come on you miner for truth and delusion, and shine






RESUMEN

Se examino la sistematica del grupo Melanerpes [carolinus] con sus parientes cercanos,
usando secuencias de DNA mitocondrial a partir de seis fragmentos de genes. Asi mismo, se
utilizaron caracteres morfolégicos y de coloracion para llevar a cabo un analisis de la variacion
morfoldgica del grupo. Para los analisis filogenéticos se amplificaron 872 pares de bases que
incluyen fragmentos de los genes ND2, ND3, COIIl, y tRNAmet. Los arboles fueron construidos a
partir del combinado de secuencias usando los métodos de maxima parsimonia, maxima
verosimilitud e inferencia Bayesiana. En el andlisis filogenético, la superespecie reconocida por
Short (1982) como M. [carolinus], no es un grupo monofilético e incluye a mas especies de las que
originalmente se creia. M. aurifrons es parafilético y se separa en dos diferentes clados: uno que
incluye a las poblaciones tropicales (M. santacruzi) y uno formado por las poblaciones nortefias (M.
aurifrons), el cual es el grupo hermano de M. carolinus. Los resultados muestran también que el
género Melanerpes es monofilético y se valida la inclusion de diversos géneros reconocidos en el

pasado

Los analisis de la variacién geografica revelaron la existencia de al menos cinco grupos
dentro del complejo M. carolinus — M. aurifrons — M. santacruzi. Un primer grupo que se separa y
es especificamente distinto del resto y que esta formado por las poblaciones de M. carolinus. Un
segundo grupo esta formado por M. aurifrons y tres grupos que corresponden a las poblaciones de
M. santacruzi, pero que no son recuperados en el analisis de DNA mitocondrial. Los resultados
sugieren la formacion de cinco grupos morfométricos diagnosticables por una combinacién Unica
de varios caracteres, por lo que son susceptibles de ser reconocidos como especies filogenéticas
diferentes. De acuerdo con estos resultados, es altamente probable que los patrones
biogeograficos y de especiacion del grupo M carolinus sean el resultado de la dinamica de los
ciclos glaciares-interglaciares previos y durante el Pleistoceno, a través de varios eventos
vicariantes debido a la fragmentaciéon de las zonas aridas y humedas en Mesoamérica. Los
resultados sugieren que es necesaria una actualizaciéon taxonémica en el complejo por lo que se
recomienda la clasificacion del grupo con base en estos resultados. Se sugiere ademas realizar
analisis mas finos con de marcadores nucleares y mitocondriales, asi como analisis de genética de
poblaciones en especial para las zonas de transicion en el norte de Veracruz y en el Istmo de
Tehuantepec, con el fin de clarificar y obtener mayor evidencia de la diversificacion y la historia

biogeografica del grupo.



ABSTRACT.

We examined the systematics of the Red-bellied Woodpecker (Melanerpes [carolinus])
species group with its close relatives, using DNA sequences from six mitochondrial gene fragments.
Likewise, morphological and coloration traits were used to perform an analysis of morphological and
geographical variation of the group. For the phylogenetic analyses, 872 base pairs were amplified
including fragments of genes ND2, ND3, COIlll, and tRNAmet. The trees were constructed from the
combined sequences using maximum parsimony, maximum likelihood and Bayesian inference
methods. In the phylogenetic analyses, the superspecies recognized as M. [carolinus] by Short
(1982) is a non-monophyletic group and includes more species than originally thought. M. aurifrons
is paraphyletic and separated into two distinct clades: one including tropical populations (M.
santacruzi) and one consisting of the northern populations (M. aurifrons), which is the sister group
of M. carolinus. The results also show that the genus Melanerpes is monophyletic and validates the

inclusion of several genus recognized in the past

The analyses of geographic variation of morphology revealed the existence of at least five
groups within the complex M. carolinus - M. aurifrons - M. santacruzi. The first group is separated
and specifically distinct from the other two taxa and it's formed by the populations of M. carolinus. A
second group is composed of the populations of M. aurifrons and the three remaining groups
corresponds to the populations of M. santacruzi, but the last three are not recovered in the mtDNA
analysis. The results suggest the formation of five morphometric groups diagnosable by the unique
combination of several characters, so they are likely to be recognized as different phylogenetic
species. According to these results, it is highly probable that the speciation and biogeographic
patterns of the group M carolinus are the result of the dynamics of glacial-interglacial cycles, before
and during the Pleistocene, through several vicariance events, due to the fragmentation of dry and
moist areas in Mesoamerica. The results suggest that a taxonomic update is needed for the
complex, for this reason it is highly recommended that the new classification of the group will be
based on these results. We also suggest a thorough analysis using nuclear and other mitochondrial
markers and population genetics analyses with special emphasis in the transitional areas of
northern Veracruz and the Isthmus of Tehuantepec, in order to clarify and gather further evidence

of the diversification and biogeographic history of the group.



INTRODUCCION GENERAL

El Neotrépico es la regién biogeografica con la mayor rigueza y endemismo de
aves del mundo, baste mencionar que de las aproximadamente 150 familias de aves que
existen, 90 se encuentran en la region y, de éstas, 28 son endémicas. Asimismo, las aves
se encuentran entre los grupos de vertebrados neotropicales mas estudiados (Stotz et al.
1996). A pesar de esto, el estudio y entendimiento de los patrones de distribucion, la
taxonomia y las relaciones filogenéticas de las aves del Neotropico aun dista mucho de
estar completo (Ribas et al. 2009). En este sentido, estudios recientes a menudo han
cuestionado los esquemas tradicionales de clasificacion de diferentes grupos de aves,
mostrando que los arreglos y esquemas clasificatorios actuales no son del todo
adecuados, por lo que hay mucho trabajo por hacer para poder clarificar y entender las
relaciones filogenéticas, los limites de especies y lo que debe considerarse una unidad
evolutiva (i.e. especie) dentro de diferentes grupos de aves neotropicales (Garcia-Moreno
et al. 2004, 2006, Cortés-Rodriguez et al. 2008a, 2008b, Mauricio et al. 2008, Navarro-
Siglenza et al. 2008, Puebla-Olivares et al. 2008, Arbelaez-Cortés 2009, Garcia-Trejo et
al. 2009, Mata et al. 2009, Ribas et al. 2009, Winker et al. 2009). Consecuentemente, los
cambios en la clasificacién y el entendimiento de los patrones de las relaciones
filogenéticas de diversos grupos y especies de aves, tienen repercusiones en la aplicacion
directa de acciones para la conservacion y en nuestro conocimiento de la historia

evolutiva de la avifauna (Bates y Demos 2001).

No obstante, estudios recientes de variacién geografica, variacion genética y/o
filogeografia han demostrado que incluso en una regién bien conocida como lo es
Norteamérica, aun faltan estudios en este campo, ya que diferentes trabajos han
mostrado que tanto la taxonomia como las relaciones evolutivas de diferentes especies
norteamericanas han sido cuestionadas y redefinidas (Zink et al. 1997, 2000b, 2002, Mila
et al. 2000, Baker et al. 2003, Rojas-Soto 2003, Klicka et al. 2005, Mila et al. 2007a,
2007b, Mila et al. Rojas-Soto et al. 2007, Garcia-Deras et al. 2008, Benkman et al. 2009,
Rising et al. 2009, Sturge et al. 2009).

En México se encuentra la transicion de las dos regiones biogeograficas mayores
de América; el Neartico y el Neotrépico. Como consecuencia de esta transicion, asi como
de su compleja historia geoldgica y su intrincada orografia, es una de las regiones con

mayor riqueza y diversidad de aves del Neotropico, lo que lo coloca entre los doce paises



megadiversos en avifauna (Mittermeier y Goettsch 1992, Navarro-Sigienza y Sanchez-
Gonzalez 2003). Aunado a lo anterior, México ha sido centro de diversificacion y evolucion
de aves, lo cual se refleja en el alto porcentaje de especies endémicas del pais (Navarro-
Sigllenza y Sanchez-Gonzalez 2003). A pesar de lo anterior, y al igual que el resto del
Neotropico, la avifauna de México no ha sido estudiada exhaustivamente, por lo que aun
existen huecos en el conocimiento no sélo de los patrones de diversificacion y distribucién
de muchas especies de aves, sino también de su historia natural, ecologia y relaciones
filogenéticas. Recientemente se han multiplicado los esfuerzos por entender los patrones
de diversificacion de la avifauna mexicana al implementar nuevas técnicas de analisis y/o
considerar un mayor numero de caracteres, lo que ha permitido tener una visiébn mas
integral de la historia evolutiva de varios grupos de aves. Al igual que en el resto del
Neotropico y en Norteamérica, los resultados de estos trabajos a menudo han mostrado
gue es necesaria una modificacion en la taxonomia y la clasificacion actuales (i.e. AOU
1998) de las aves de México (Navarro-S. et al. 2001, Rojas-Soto et al. 2007, Bonaccorso
et al. 2008, Garcia-Deras et al. 2008, McCormack et al. 2008, Puebla-Olivares et al.
2008).

Un ejemplo claro de un grupo de aves mexicanas que necesita una revision
sistematica profunda es el de los pajaros carpinteros del género Melanerpes (Piciformes:
Picidae), particularmente del complejo de especies del grupo M. [carolinus] (sensu Short
1982). Este género es uno de los mas diversos del grupo de los carpinteros, pues se
cuenta con 22 especies. También es considerado uno de los mas plesiomorficos dentro
de la subfamilia Picinae y se distribuye Unicamente en el Nuevo Mundo, desde el sur de
Canada hasta el norte de Argentina, incluyendo algunas islas del Caribe. Aunque seis de
las 22 especies se distribuyen en Norteamérica, el género es mas diverso en el
Neotropico, en especial en México donde se congregan ocho de las diez especies que se
encuentran en Mesoamérica (Short 1982, AOU 1998, Winkler y Christie 2002).

Originalmente, este género se encontraba separado en dos diferentes grupos: el
género Centurus, caracterizado por la presencia de barras blancas y negras, alternadas
en la espalda de las especies de este grupo, y el género Melanerpes en donde se
presentaba un patrén liso de color negro, uniforme en la espalda; aunque entre estos dos
extremos existe una gama de patrones intermedios en diferentes especies (Winkler y
Christie 2002). Como resultado, durante mucho tiempo este género de carpinteros estuvo

fragmentado en diversos grupos genéricos como Trypsurus, Balanosphyra, Leuconerpes,



Chryserpes, y Asyndesmus en adicion a los previamente mencionados Centurus y
Melanerpes. Pero, con base en dichos patrones intermedios y otros caracteres del
plumaje, como el patrén de plumaje de los juveniles, asi como en la idea de una variacién
clinal entre especies y/o grupos de especies, Peters (1948) y Short (1982) fusionan todos
estos géneros en el Melanerpes actual (e.g. Short considera que “Tripsurus” [= M.
pucherani] es el grupo que liga a las especies sociales del género Melanerpes (sensu
stricto) [=M. formicivorus], con los no-sociales del género “Centurus”). Por lo anterior, la
monofilia de este género ha sido cuestionada, aunque recientemente en algunos estudios
y con base en un muestreo poco extensivo, se ha sugerido que el género Melanerpes es
un grupo natural (Webb y Moore 2005, Benz et al. 2006, Overton y Rhoads 2006).

A pesar de lo anterior, la taxonomia, las relaciones filogenéticas y la clasificacion
de este grupo de carpinteros aun siguen siendo ambiguas y poco claras, razén por la cual
los esquemas actuales de clasificacién (Sibley y Monroe 1990, Winkler et al. 1995, AOU
1998, Winkler y Christie 2002) siguen la propuesta de Short (1982) como la clasificacion
valida, a falta de una revision mas profunda del grupo. Sin embargo, resulta necesario
realizar mas estudios del grupo para tener una vision mas clara de las relaciones al
interior del género y de éste con el resto de los carpinteros de la subfamilia Picinae (AOU
1998, Webb y Moore 2005, Benz et al. 2006). Dentro de este complejo género de pajaros
carpinteros, y de manera particular, un analisis detallado de las relaciones filogenéticas
dentro del grupo de especies del Carpintero vientre-rojo, Melanerpes [carolinus], que
agrupa una importante cantidad de especies que se distribuyen principalmente en México,
es necesario para, en un futuro préximo, entender los patrones de diversificacion de este
género, el cual representa un grupo de carpinteros ampliamente distribuidos con
complejos patrones de distribucion y variaciéon morfoldgica, y asi la de otros grupos de

aves en México y el Neotrépico.

El grupo de especies de Melanerpes [carolinus] (Short 1982) incluye seis especies
de carpinteros (M. carolinus, M. “aurifrons”, M. uropygialis, M. superciliaris y M. hoffmannii
Fig. 1) muy similares morfolégicamente entre si, pues todos presentan espaldas barradas
en blanco y negro, coloracion general del cuerpo grisacea-café, nuca, penachos nasales y
vientres de color amarillo o rojo, coronas rojas presentes en los machos. Debido a dicha
similitud, ha sido muy problematico establecer las relaciones entre las especies que
componen este grupo, asi como los limites de especies dentro del complejo (Selander y
Giller 1963, Short 1982, AOU 1998).
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Figura 1. Distribucion geografica de las especies del grupo Melanerpes [carolinus] y taxones relacionados sensu Short
1982, AOU 1998.

Sin duda, Selander y Giller (1963) realizaron el trabajo mas completo para este
grupo, originalmente ubicado en el género Centurus, del que hacen una revisién
extensiva, con especial atencion a la variacion exhibida por el carpintero frente dorada (M.
“aurifrons” sensu AOU 1998) y su relacion con el resto de las especies de Centurus (i.e.
especies del grupo M. [carolinus]). Esta especie es altamente politipica y ha sufrido
pasado por diversos de cambios taxondmicos en los ultimos 100 afios (Ridgway 1881,
1914, Winkler y Christie 2002). Los autores sefalan la existencia de cinco “subespecies”
dentro de M. “aurifrons”, con reservas al analisis de las poblaciones insulares de este
complejo de especies. Por otra parte, también reconocen una estrecha relacién entre M.
“aurifrons”y M. carolinus de Norteamérica con base en la zona de simpatria que presentan

en el centro de Texas. Asimismo, sugieren la posibilidad de que estas dos especies y el



carpintero de Gila (M. uropygialis) conformen una “superespecie” y reconocen la relacion
estrecha de estos taxones con el resto de las especies de Centurus (= M. chrysogenys,

hypopolius, rubricapillus y pygmaeus).

Este arreglo taxonémico es revisado nuevamente por Short (1982) y aceptado con
ligeras modificaciones al reconocer a las poblaciones insulares de Cozumel, Turneffe,
Utila y Roatan-Barbareta-Helené como subespecies validas, con base en las diferencias
de plumaje y la propuesta de Monroe (1968). De igual forma, Short incluye a todas las
especies de Centurus en el género Melanerpes, basado en los analisis de Selander y
Giller (1963) y las aportaciones de Peters (1948). La principal aportacion de Short (1982)
al conocimiento del grupo [carolinus] es la propuesta de que las cinco especies mas
similares del grupo M. carolinus, M. “aurifrons”, M. uropygialis, M. superciliaris y M.
hoffmannii forman una “superespecie” a la cual denomina M. [carolinus]. La idea de
grupos superespecificos dentro del género Melanerpes ha perdurado en las
clasificaciones mas actuales (AOU 1998, Winkler y Christie 2002), aunque difieren las
especies involucradas, por ejemplo para Sibley y Monroe (1990) y Winkler et al. (1995) M.
carolinus y M. supercilliaris forman una superespecie, mientras que M. aurifrons y M.

hoffmanni forman otra.

Esta ultima especie también ha pasado por diferentes cambios nomenclaturales, y
debido a su gran parecido con M. aurifrons, en particular por su alta similitud con las
formas aurifrons (del norte de México y suroeste de EUA) y polygrammus (Istmo de
Tehuantepec), fue considerada durante mucho tiempo una subespecie de M. aurifrons
(Peters 1948). Sin embargo, también ha sido considerada una especie separada en
tratamientos previos y recientes (Ridgway 1914, AOU 1998). Tal es la similitud entre M. a.
aurifrons, M. a. polygramus y M. hoffmannii que Selander y Giller (1963) consideran que
estos taxones son conespecificos y en algin momento formaron una poblacién continua,
fragmentada por invasiones de las poblaciones de M. a. santacruzi y M. a. dubius. Sin
embargo no mencionan de donde provinieron dichas invasiones o en qué momento

ocurrieron.

Por lo anterior, el carpintero frente-dorada despierta mucho interés pues exhibe
una enorme variacion geografica y presenta complejos patrones de distribucion que
incluyen poblaciones alopatridas y simpatridas. Al menos 15 subespecies han sido
descritas para este taxén, aunque actualmente se reconocen solo 12 (Winkler y Christie

2002). Asimismo, ciertas formas o “subespecies” de este taxdn son mucho mas similares



a otras especies del grupo [carolinus] que al resto de las poblaciones del mismo M.
“aurifrons”, como es el caso ya mencionado de M. a. aurifrons y M. a. polygrammus con
M. hoffmannii (Selander y Giller 1963), o de M. a. dubius del Golfo de México y la
peninsula de Yucatan y M. a. leei de Isla Cozumel, con M. carolinus perplexus de la
peninsula de Florida (M. Patten com. pers.). En tratamientos previos como el de Ridgway
(1914) dicho taxon fue clasificado como cuatro diferentes especies; mientras que en los
tratamientos mas actuales, bajo un concepto biolégico de especie, es considerado como
una sola especie politipica (AOU 1998, Winkler y Christie 2002) con base en la evidencia
de intergradacién y a las zonas de contacto entre las diferentes formas. No obstante,
recientemente Navarro-Sigienza y Peterson (2004) proponen una clasificacion
alternativa, con base en un concepto filogenético/evolutivo de especie, para las aves de
México. En este nuevo esquema de clasificacion, el carpintero frente dorada en realidad
estd formado por cuatro diferentes especies M. aurifrons (sensu stricto), M.

grateloupensis, M. santacruzi y M. polygrammus.

Como puede apreciarse después de esta breve resefia, el grupo de carpinteros de
Melanerpes [carolinus] resulta un modelo idéneo para un estudio profundo de sus
relaciones filogenéticas para de esta forma entender sus patrones de diversificacion,
limites de especies e historia evolutiva. Por lo anterior, el presente trabajo tiene como
objetivo principal analizar las relaciones filogenéticas entre las especies del complejo
[carolinus] y taxones relacionados, mediante el uso de caracteres moleculares (i.e.
secuencias de DNA mitocondrial), asi como el analisis de los patrones de variacién
morfologica de M. “aurifrons” y sus parientes cercanos, para tener una vision integral y
entender la compleja historia filogenética y la dinamica diversificacién de este grupo de
carpinteros. De esta manera, se intenta aportar informacion al conocimiento de la

evolucion y diversificacion de la avifauna mexicana y del Neotropico.

La presente tesis doctoral consta de dos capitulos, cada uno de ellos en formato
de articulo cientifico y una seccion de discusién general-conclusiones. El primer capitulo
concierne a las relaciones filogenéticas y la diversificacion del grupo de especies o
“superespecie” (sensu Short 1982) Melanerpes [carolinus] utilizando secuencias de DNA
mitocondrial para seis fragmentos de genes, puesto que a la fecha no se ha realizado
ningun analisis filogenético para el grupo, ya sea con caracteres moleculares o
morfolégicos, en parte por la gran cantidad de convergencias en el plumaje que ocurren

en los pajaros carpinteros y en parte por lo incompleto del muestreo taxondmico del grupo



en cuestion en analisis previos (e.g. Webb y Moore 2005, Benz et al. 2006, Overton y
Rhoads 2006).

El segundo capitulo corresponde al analisis de la variacion geografica en
morfologia de las poblaciones del complejo que incluye al carpintero frente dorada M.
aurifrons, a M. carolinus su especie hermana y al nuevo taxén propuesto en el capitulo |
de este trabajo, M. santacruzi, grupo hermano de las otras dos especies. Finalmente, se
propone un nuevo tratamiento taxondmico a nivel de especie para el grupo, se discute un
poco acerca de su historia biogeografica y sus posibles patrones de diversificacion. Se
recomienda continuar con estudios mas particulares como analisis de genética de
poblaciones, variacion en cantos y comportamiento, asi como el uso de modelos

predictivos al pasado para corroborar las hipotesis de diversificacion.
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Resumen.- Se analizaron los patrones de la variacién geogréafica en caracteres
morfolégicos y de coloracién dentro de las poblaciones del grupo de especies de
Melanerpes carolinus — M. aurifrons - M. santacruzi, un grupo de especies estrechamente
relacionadas. Se analizaron en total 14 caracteres, seis meristicos y ocho de coloracion
con el objeto de probar si los agrupamientos obtenidos con un analisis de DNA
mitocondrial previo, predecian la variacién geografica de estos caracteres. Se usaron un
total de 1,146 ejemplares agrupados en 24 unidades geograficas operativas. Los analisis
revelaron la existencia de un patrén de “salto de rana” o “leapfrog” para varios caracteres
de coloracion, mientras que los caracteres meristicos revelaron la existencia de
convergencias evolutivas en las tres especies. Estos analisis mostraron la separacion de
las poblaciones en cinco grupos diagnosticables por una combinacién de caracteres, uno
que corresponde a las poblaciones de M. carolinus, uno a las poblaciones de M. aurifrons
y tres grupos que corresponden a las poblaciones de M. santacruzi. La separacion de los
tres taxones fue recuperada en un analisis molecular previo, no asi la fragmentacion de
M. santacruzi. Debido a lo anterior los cinco grupos pueden ser reconocidos como
especies filogenéticas. Las poblaciones insulares de Roatan-Barbareta (M. s. canescens)
y Utila (M. s. insulanus), a pesar de ser muy cercanas, muestran diferencias en varios
caracteres entre si y similitudes con grupos continentales, sin embargo la falta de
evidencia molecular las excluye de mas recomendaciones taxondmicas. Se propone un

arreglo taxonémico nuevo y se hacen recomendaciones para estudios a futuro del grupo.

Palabras Clave. Melanerpes aurifrons, M. carolinus, M. santacruzi, variacion geografica,

“leap-frog”, “salto de rana”, limites de especies.
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1. Introduccién

Los patrones de variacion geografica han sido histéricamente documentados y
analizados en ornitologia desde hace mas de medio siglo, inicialmente con la intencién de
enfatizar las variaciones fenotipicas dentro de diferentes poblaciones de una misma
especie o de describir subespecies (Zink 1989). No obstante, la interpretacién de estos
patrones también ha sido fundamental para el entendimiento y el desarrollo de teorias en
el campo de la especiacion (Remsen 1984). De esta forma, se ha observado que
diferentes especies de aves presentan patrones de variacion concordantes,
especialmente en la coloracion del plumaje, con respecto a su distribucion geografica
(Zink y Remsen 1986, Rojas-Soto 2003). Como resultado de lo anterior, la suma de los
patrones de la variacion geografica de diferentes especies representan diferentes reglas
ecogeograficas, como la regla de Gloger (la tendencia de las poblaciones de areas mas
himedas a tener una mayor pigmentacion que las poblaciones conespecificas de areas
menos humedas) o la descripcidon de patrones generales como el patrén de “salto de
rana” (Remsen 1984), lo que sugiere la presencia de una causa u origen comun para la
variacion (Rojas-Soto 2003).

De esta manera, muchos estudios s6lo se enfocaban en algunos aspectos de la
variacion de las poblaciones, ya sea en la morfologia o la coloracién del plumaje, sin
considerar las variaciones en conjunto de toda el area de distribucion de los taxones
analizados. Como resultado, diversos estudios de variacién geografica se limitaron
Unicamente a la descripcién de nuevos taxones subespecificos considerando ciertos
caracteres en lugar de considerar una vision mas amplia de la variacién (Zink y Remsen
1986). En muchos casos estos taxones han resultado ser artificiales, mas que grupos
naturales (e. g. Rojas-Soto 2003, Cortés-Rodriguez et al. 2008, Vazquez-Miranda et al.
2009).

Por otra parte, muchos estudios evolutivos de variacion geografica se basan en
dos supuestos: 1) que las diferencias geograficas representan la adaptacion de las
poblaciones a variaciones ambientales locales y 2) que la diferenciacion geografica es un
estadio previo en el proceso de especiacion (Zink 1989). Sin embargo, para otros autores
la variacion geografica es a menudo una consecuencia, no un prerrequisito, de la
especiacion. Bajo dicha vision, la variacién geografica en una especie bioldgica politipica
representa la existencia de mas de una unidad evolutiva [i. e. especie filogenética]

(Cracraft 1983, Zink y Remsen 1986). Asi mismo, algunos autores sefialan que la
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variacion geografica no necesariamente se debe a adaptaciones locales de algunos
caracteres, sino que son resultado de procesos que involucran la adaptacion de muchos
caracteres a una variedad de factores ambientales interdependientes (Sokal y Rinkel
1963, Zink 1989, Rojas-Soto 2003).

Recientemente los analisis de variacion geografica han considerado técnicas de
analisis tanto univariadas como multivariadas con las cuales se puedan analizar muchos
caracteres a la vez; ello, para, de esta forma contar con una herramienta mas confiable
para contar con bases sélidas para entender el origen de dichas diferencias geograficas y
clarificar el estatus taxonémico de las diferentes poblaciones y/o especies (Zink 1989,
Johnson 2002, Sanchez-Gonzalez et al. 2007, Rising et al. 2009). Un objetivo importante
del estudio de la variacidon geografica es el entender cémo se relaciona con la especiacion
y qué grupos pueden ser considerados unidades evolutivas (i.e. especies) en estudios,
historicos, ecoldgicos, etc. El estudio de la variacién geografica puede contribuir a
clarificar los limites de especies en taxones politipicos y lo que debe ser considerado una
unidad evolutiva minima diagnosticable (Zink y Remsen 1986, Rojas-Soto 2003).

Los carpinteros Melanerpes carolinus, M. aurifrons y M. santacruzi conforman un
grupo de especies estrechamente relacionadas que presentan una alta similitud
morfologica (Garcia-Trejo et al. 2009). No obstante, se ha detectado una alta variabilidad
dentro del recientemente propuesto Melanerpes santacruzi, el cual se encontraba
originalmente clasificado como una subespecie de M. aurifrons, debido a la mencionada
similitud morfologica y a que se presentan zonas de contacto entre los tres taxones. Asi,
para comprender los limites de especies dentro de este grupo es critico evaluar los
patrones de variacion geografica de los tres taxones. Selander y Giller (1963) resumieron
los patrones de variacion geografica de este grupo y de otras especies del género
Centurus (ahora considerado un sinénimo de Melanerpes). Analizaron a profundidad los
patrones de variacion del complejo con base en analisis cuantitativos, incluyendo tanto
caracteres de coloracion como morfométricos, y consideraron a la variacién como un
estadio previo a la especiaciéon. Por tanto, reconocieron a M. aurifrons como una sola
especie altamente politipica, con base en ligas reproductivas entre las diferentes formas,
intergradacion en zonas de contacto y la variacion clinal de algunas poblaciones,
especialmente de M. a. grateloupensis. Asi, M. santacruzi fue considerado un grupo de
subespecies dentro de M. “aurifrons”. Finalmente, Selander y Giller reconocieron cinco
subespecies para las poblaciones continentales de esta especie, aunque no consideraron

a las poblaciones insulares; sefialan ademas la posible relacién especifica del complejo
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M. “aurifrons” con la especie norteamericana M. carolinus, debido a la zona de simpatria
en el centro de Texas, asi como la separacion especifica de M. hoffmannii del complejo
aurifrons.

Short (1982) reconocié las cinco subespecies continentales propuestas por
Selander y Giller (1963) pero adicionalmente reconocioé cuatro subespecies insulares
(entre ellas M. a. leei de la Isla Cozumel), y reconoce a la subespecie pauper de la costa
del Caribe de Honduras. Asi mismo sugiere que el complejo M. “aurifrons”, y M. carolinus,
junto con M. hoffmanni, M. uropygialis y M. superciliaris forman una “superespecie” que
denomina M. [carolinus]. Este esquema es el que ha perdurado mas tiempo y actualmente
el reconocido por AOU (1998) aunque, como se menciond anteriormente, en un
tratamiento mas actual Winkler y Christie (2002) reconocen 12 subespecies. Por otro lado,
algunos autores han tratado a este taxén como diferentes especies, tal es el caso de
Ridgway (1914) quien reconoce cuatro diferentes especies, Howell y Webb (1995) a pesar
de reconocer al taxdon como una sola especie, sefalan que se trata de un complejo de
especies formado por al menos tres diferentes grupos. Recientemente Navarro-Siglienza
y Peterson (2004) consideran también la existencia de cuatro especies distintas, bajo un
concepto filogenético/evolutivo de especie.

Finalmente Garcia-Trejo et al. (2009), en un analisis filogenético con secuencias
de mtDNA, identifican que el taxén actualmente reconocido como M. “aurifrons” en
realidad esta compuesto por dos diferentes unidades evolutivas, una que corresponde a
las poblaciones nortefias y otra a las poblaciones tropicales, propuestas como M.
aurifrons y M. santacruzi, respectivamente; asi mismo que la relacion de M. carolinus con
estos dos taxones, es mucho mas estrecha de lo que se pensaba, pues es el grupo
hermano de M. aurifrons (sensu stricto), mientras que M. santacruzi es el grupo hermano
de los dos anteriores. Por lo anterior se decidid realizar el presente trabajo, cuyos
objetivos son: 1) analizar los patrones de variacion geografica del grupo de especies M.
carolinus-M.aurifrons-M. santacruzi (sensu Garcia-Trejo et al. 2009) y reevaluar los limites
de especies del complejo con base en dichos patrones, 2) comparar si los patrones de la
variacion geografica corresponden con los clados obtenidos en el analisis molecular y 3)
verificar si los patrones de variacion concuerdan con las “subespecies” descritas de M.

santacruzi o si éstas representan agrupaciones artificiales.
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2. Métodos

Muestreo taxonémico. Se utilizaron un total de 1,146 ejemplares adultos de las tres
especies analizadas, de estos 519 fueron de M. aurifrons, 552 de M. santacruziy 75 de M.
carolinus. Para los analisis meristicos fueron empleados 314 machos y 205 hembras de
M. aurifrons y 292 machos y 260 hembras de M. santacruzi, mientras que para los analisis
de coloracion se usaron 298 machos y 198 hembras y 252 machos y 224 hembras de
ambas especies respectivamente. Se utilizaron Unicamente ejemplares adultos de ambos
sexos para evitar variacion debida a la edad, sin embargo, debido a la existencia de
dimorfismo sexual en estas especies es posible que un componente de la variacion se
deba a las diferencias en tamafo entre hembras y machos, por lo que con el objeto de
evaluar si existia algun componente de variacion debida al sexo, se llevé a cabo una
prueba de ANOVA para determinar si los diferentes analisis deben llevarse a cabo por
separado para cada sexo (Zink y Remsen 1986). Para comprobar la edad y el sexo de los
especimenes se consultd la informacién de las etiquetas (e. g. osificacién del craneo,
tamano de las génadas, etc.), ademas se emplearon criterios del plumaje (Short 1982), y
en caso de existir duda sobre la edad o el sexo de los ejemplares, éstos fueron excluidos
de los analisis.

Unidades geograficas operacionales. Para facilitar el estudio de la variacion
geografica, los ejemplares fueron agrupados en 24 Unidades Geograficas Operacionales
(OGU'’s por sus siglas en inglés), que fueron delimitadas con base en la distribucion de
cada taxén y en la localidad de colecta de los especimenes, siguiendo los criterios de
cercania y continuidad geografica; usando como limites eventos geograficos bien
marcados (i.e. rios, cadenas montafosas, etc.), tratando de cubrir la totalidad de la
distribucién conocida para el complejo (Figura 1, Cuadro 1). De igual forma se intenté
incluir en la mayoria de las OGU al menos 10 individuos, aunque en algunos casos esto
no fue posible, como se aprecia en el cuadro 1 (vale la pena mencionar que por esta
razon se elimind la OGU 16 Turneffe, pues soélo se contaba con dos especimenes, ambos
hembras de esta localidad, por lo que no aparecen en el cuadro 1).

Caracteres.- Se analizaron seis variables meristicas: longitud de la cuerda alar
(WNC), longitud del tarso (TAR), longitud de las rectrices centrales (TAIL) y longitud (BL),
ancho (BW) y profundidad (BD) del pico, las tres mediciones fueron tomadas desde el
borde anterior de los nostrilos a la punta del pico. Estas medidas fueron tomadas solo una

vez con el objeto de minimizar el tiempo de medicidn en las colecciones extranjeras, por
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lo que para evitar el sesgo debido al error de medicion, previo a estas mediciones se hizo
una estandarizacion practicando con una serie de 100 ejemplares, midiendo las seis
diferentes variables tres veces y posteriormente para cada set de practica se llevd a cabo
una prueba de correlacion de Producto-Momento de Pearson. Todas las mediciones
fueron realizadas utilizando un vernier digital marca Mitutoyo™ Mod. CD-6"C con una
exactitud de 0.01 mm, conectado a una computadora portatil. Adicionalmente se
analizaron ocho caracteres cualitativos, que incluyen cuatro caracteres de coloracion:
color de la nuca, color de los copetes nasales, color del vientre, y coloracién general del
cuerpo (partes ventrales); asi como cuatro patrones de coloracién del plumaje: ancho del
barrado de la espalda, patréon de coloracion de la cola, unién nuca-corona, y unién frente-
corona, estos ultimos dos caracteres solo fueron analizados para machos. En general los
caracteres usados en este estudio han sido los mismos caracteres usados en diferentes
trabajos de sistematica del grupo (e. g. Wetmore 1948, Short 1982).

Los caracteres de coloracion fueron agrupados en categorias discretas para
obtener las frecuencias de los estados de caracter por OGU. Los colores de los cuatro
caracteres de coloracién fueron codificados usando la guia de colores de Smithe (1975),
de esta forma se asignaron los estados de caracter para cada color de una manera
objetiva utilizando las fichas de la guia y creando una serie de referencia a partir de los
ejemplares. Asi, con estos datos se hicieron graficas de frecuencias para analizar su

variacion geografica.
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Cuadro 1. Resumen de los taxones y Unidades Geograficas Operacionales utilizadas en

este trabajo.

No. Acrénimo Nombre Taxoén N
machos/hembras
1 > Texas, USA M. aurifrons 168/110
2 N MEX Norte de México M. aurifrons 45/25
3 S TAMPS Sur de Tamaulipas M. aurifrons 26/20
4 CENT MEX Centro de México M. aurifrons 46/28
5 SLP-VER San Luis Potosi-Veracruz M. aurifrons 16/10
6 JAL-MICH Jalisco-Michoacan M. aurifrons 13/12
7 GOLFO MEX Planicie Costera del Golfo de M. santacruzi 45/39
México dubius
8 SE MEX Sureste de México M. s. dubius 21/10
9 YUC PEN Peninsula de Yucatan M. s. dubius 44/42
10 COZUMEL Isla Cozumel (México) M. s. leei 20/15
11 ISTMO Istmo de Tehuantepec M. s. 28/24
polygrammus
12 COSTA CHIS Costa oeste de Chiapas M. s. 16/5
polygrammus
13 CENT CHIS Centro de Chiapas M. s. 17/12
polygrammus
14 SE CHIS-S Sureste de Chiapas-sur de M. s. santacruzi 45/50
GUAT Guatemala
15 CENT GUAT Centro de Guatemala M. s. santacruzi 15/20
17 SALV-HOND El Salvador-sur de Honduras M. s. santacruzi 13/11
18 N HOND Norte de Honduras (costa del M. s. pauper 8/9
Caribe)
19 ROAT-BAR Islas Roatan y Barbareta M. s. canescens 15/20
(Honduras)
20 UTILA Isla de Utila (Honduras) M. s. insulanus 5/3
22 NE USA Noreste de EUA-sureste de M. carolinus 3/3
Canada
23 MID WEST Medio oeste, USA M. carolinus 10/6
24 SE USA Sureste de USA M. carolinus 12/6
25 FLORIDA Peninsula de Florida, USA M. carolinus 10/5
26 S USA Sur de USA M. carolinus 9/11
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Figura 1. Distribucién de las unidades geograficas operativas (OGU’s) usadas en este estudio, los numeros de

cada OGU se refieren a los usados en el cuadro 1.

Analisis estadisticos.- Todos los analisis estadisticos se hicieron en Statistica 6.0
(Statsoft 2001). Para eliminar sesgos debidos a la variacién intrapoblacional, se utilizaron
los valores promedio por OGU para las variables meristicas, utilizando el mayor nimero
posible de ejemplares por OGU (Zink y Remsen 1986). Para analizar la variacion en cada
caracter individual, se analizaron las medias de cada caracter por OGU, ordenando de
norte a sur y de este a oeste para facilitar el andlisis espacial de los datos; de esta forma
se puede apreciar la tendencia general de cada variable con respecto al espacio
geografico. Para analizar si las diferencias de tamafo entre los sexos son significativas se
llevo a cabo una prueba de ANOVA factorial por OGU, de ser asi todos los analisis

estadisticos se deben realizar por separado para machos y hembras (Crisci y Lopez-
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Armengol 1983, Zink y Remsen 1986). Para verificar que las variables meristicas por
OGU tuvieran una distribucion normal, se llevd a cabo una prueba de Kolmogorov-
Smirnov (Townend 2002). También se realiz6 una prueba de producto-momento de
Pearson para conocer si existian variables correlacionadas, en caso de encontrarse
variables que presenten una alta correlacidn, las variables redundantes deben ser
eliminadas del analisis (Zink y Remsen 1986, Townend 2002).

Por otro lado, para analizar las similitudes fenéticas entre las OGU’s se generd una
matriz de distancia utilizando el coeficiente de distancia taxonémica y de Manhattan como
medidas de similitud utilizando los valores de las medias por OGU, a partir de la cual se
llevé a cabo un analisis de agrupamiento con el método de agrupamiento pareado no
ponderado o UPGMA, por sus siglas en Inglés (Sneath y Sokal 1973) utilizando el
programa NTSYS Ver. 2.02c (Rohlf 1997). De igual forma, también se realizé un analisis
de agrupamiento de UPGMA para los caracteres de coloracion, utilizando una matriz de
distancias basada en la frecuencia de aparicion de los estados de caracter, usando los
mismos coeficientes de distancia usados para el analisis de los caracteres meristicos.
Finalmente se llevé a cabo un analisis de componentes principales (PCA por sus siglas en
inglés) para analizar la variacion geografica de los caracteres morfométricos en conjunto y
determinar las agrupaciones principales entre las OGU. Estas dos ultimas técnicas
(analisis de agrupamiento y PCA) son complementarias, pues el PCA provee una
visualizacién general de los agrupamientos principales, mientras que el UPGMA revela
similitudes en la longitud de las ramas (Sneath y Sokal 1973, Crisci y Lépez-Armengol
1983, Sanchez-Gonzalez et al. 2007).

3. Resultados.

3.1 Analisis de caracteres meristicos.

Con base a los resultados obtenidos de la prueba de Kolmogorov-Smirnoff, todos
los caracteres meristicos se distribuyeron de forma normal (p<0.05), por lo que se
analizaron con métodos paramétricos. La prueba de correlacién indico que no existia
redundancia entre las diferentes variables (r =0.8 p< 0.05), tanto para machos como para
hembras, por lo que se utilizaron todas las variables meristicas en los analisis sucesivos.
Las pruebas de ANOVA indicaron que hay diferencias significativas en el tamafo entre los
sexos y entre las OGU’s (Wilks 0.83, p= 0.023), por lo que los analisis morfométricos se

llevaron a cabo por separado para cada sexo por OGU. No obstante, solo se presentan
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los resultados obtenidos para los machos debido a que los resultados de los analisis para
las hembras difiieron muy poco, ademas de que fue mayor el tamafio de muestra para
machos (650/496).

Se graficaron las medias de las seis variables por OGU para identificar si existia
alguna tendencia general o clinas para cada variable. En la Figura 2 se presentan los
datos, ordenados en un arreglo norte-sur y este-oeste para facilitar su visualizacion. Los
caracteres que en general reflejan el tamafio corporal, no muestran una tendencia general
para la totalidad de las OGU, aunque se observan la formacion de cuatro grupos
geograficos y algunas tendencias particulares al interior de éstos.

En primer lugar se observa la separacion de las OGU’s de M. carolinus OGU’s (22
a 26), las cuales presentan valores bajos para la mayoria de las variables (Figs. 2a, b, c, y
e), excepto para la cuerda alar (WNC) y la cola (TAIL) (Figs. 2d y f). En general, estas
poblaciones son similares en tamafo, pues no se aprecian grandes cambios o variaciones
entre las variables excepto para BD y TAIL (Figs. 2c, f). Asi mismo, hay similitud entre
este grupo y las poblaciones de M. santacruzi en las OGU’s desde el Golfo de México
hasta la isla de Utila (7 a 20) para las caracteres de longitud del pico (Fig. 2a) y tarso (Fig.
2f). Un segundo grupo se forma por las poblaciones de M. aurifrons, desde Texas hasta
Jalisco-Michoacan (OGU's 1 a 6), se aprecian muy similares entre si y de nuevo con poca
variabilidad entre ellas. Estas son las poblaciones que presentan el mayor tamafio de la
longitud y ancho del pico (Figs. 2a y b), adicionalmente también presentan valores altos
para la cuerda alar y el tarso (Figs. 2d y f), por lo que la combinaciéon de estas cuatro
variables sugiere que este grupo es el de mayor talla.

Por otro lado se observa un grupo formado por ciertas poblaciones de M.
santacruzi, incluyendo las del Istmo de Tehuantepec y centro de Chiapas (OGU’s 11-13),
Centroamérica (OGU’s 14-18) e Islas de la Bahia de Honduras, Utila y Roatan (OGU’s 19-
20). Dicho grupo presenta los valores mas pequefios para diferentes variables como la
longitud del pico y el tarso (Figs. 2a y 2e), sugiriendo que se trata de aves mas pequenas
que las poblaciones de M. aurifrons y del este de México, pero similares en tamafo a las
poblaciones de M. carolinus. Adicionalmente, este grupo de poblaciones es el que
presenta la mayor variabilidad del complejo. En contraste se aprecia un segundo grupo
formado por poblaciones de M. santacruzi, del este de México y la peninsula de Yucatan
incluyendo la Isla Cozumel (OGU’s 7 a 10), el cual presenta un patron clinal que aumenta
de norte a sur para diferentes variables (Fig. 2a-c, e-f). Vale la pena mencionar que de

este grupo la poblacion de Cozumel presenta los valores mas altos, en general de todas
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f

Figura 2. Valores promedio (#) y error estandar (bigote) por OGU para los caracteres meristicos. Los numeros de
de las OGU'’s se refieren a los usados en el cuadro 1.
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En general los individuos de las poblaciones de M. aurifrons y las poblaciones de
M. santacruzi del este de México, resultaron ser los mas grandes en varias caracteristicas
de longitud y ancho de pico (Figs 2a y b), cuerda alar (Fig 2d) y cola (Fig 2e), alcanzando
su maximo en la OGU 10, Isla Cozumel. Por otro lado, los individuos mas pequefos son
los de las poblaciones centroamericanas de M. santacruzi desde el Istmo de Tehuantepec
hasta las islas de la Bahia en Honduras (OGUs 11 a 20), donde se presenta una
tendencia de decremento-incremento para las caracteres de ancho de pico (Fig 2b),
longitud de cola (Fig 2e), tarso (Fig 2f). Por su parte las poblaciones de M. carolinus
también muestran valores pequenos para diferentes variables (Figs. 2b y 2c), pero son
ligeramente mayores que los de M. santacruzi.

Para el analisis de componentes principales (PCA) se presentan los primeros dos
componentes que, en conjunto explican el 80.34% de la variacion total, mientras que si se
incluye al componente 3 se explica hasta un 88.5% de la variacion (Cuadro 2). En este
caso los caracteres que aportan la mayor parte de la variacién son la longitud y ancho del
pico y en seguida la longitud del tarso, cuerda alar y longitud de la cola (Cuadro 2), es
decir los que hacen referencia al tamano. Sin embargo el siguiente caracter que aporta
informacion es el de profundidad del pico (Cuadro 2), lo que quiere decir que, aunque el
tamano explica la mayor parte de la variacion, la forma del pico también es importante

para la formacién de grupos en el PCA.

Variable Componente 1 Componente 2 Componente 3
Longitud del pico (BL) -0.455769 -0.208473 0.194101
Ancho del pico (BW) -0.468868 0.175531 0.402466
Profundidad del pico (BD) -0.352786 0.521726 -0.628401
Cuerda alar (WNC) -0.422313 -0.112666 0.371400
Longitud del tarso (TAR) -0.463300 0.132447 -0.221797
Longitud de la cola (TAIL) -0.234488 -0.789490 -0.467255
Eigen valor 3.743200 1.077240 0.490425
% Total de varianza 62.38666 17.95400 8.17376
Eigen valor acumulado 3.743200 4.820440 5.310865
% Acumulado 62.3867 80.3407 88.5144

Cuadro 2. Factores de carga y eigen valores para los componentes obtenidos en el PCA.

Se resaltan en negritas los valores que explican la mayor cantidad de variacion.

El PCA revel6 la existencia de al menos cuatro grupos que no presentan una
concordancia geografica o que no coinciden con la estructura taxondmica (Fig. 3). De

acuerdo con ésto se puede apreciar un grupo heterogéneo (rojo) de poblaciones de M.
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aurifrons, y M. santacruzi (del este de México y Centroamérica (Fig. 3). En este grupo se
encuentran las poblaciones que presentan los valores mas altos para diversas variables.
En un segundo agrupamiento (verde) se incluyen poblaciones de M. santacruzi
unicamente, sin embargo son geograficamente distantes mientras que las poblaciones
mas cercanas a estas se encuentran incluidas en otros grupos (Fig. 3). Este agrupamiento
incluye las poblaciones del Golfo y sureste de México y de Centroamérica (centro y
sureste de Chiapas, El Salvador-Honduras y norte de Honduras), donde las poblaciones
geograficamente mas cercanas se encuentran agrupadas con las poblaciones de M.
aurifrons.

Un tercer grupo (negro), estd formado sélo por poblaciones de M. carolinus
(SEUSA, NEUSA y FL), en este caso se trata de las poblaciones que presentaron los
valores mas pequenos para la mayoria de las variables, mientras que el resto de las
poblaciones de esta especie (MIDWEST y S USA) forman otro agrupamiento (azul) con la
poblacion de la Isla Utila, Honduras (M. santacruzi) (Fig. 3). En adiciéon a lo anterior,
también se aprecia un comportamiento clinal para las OGU’s; Golfo de México, SE
México, peninsula de Yucatan e Isla Cozumel, del este de México (M. Santacruzi flechas
rojas), que se encuentran agrupadas en diferentes grupos pero que evidencian un cambio
gradual en tamano a lo largo de su distribucion alcanzando su maximo en Cozumel (Figs.
2y3).

Se obtuvo un fenograma a partir de los valores promedio por OGU para las seis
variables meristicas, utilizando los coeficientes de distancia Manhattan y distancia
taxondmica, ambos analisis arrojaron como resultado una topologia similar. Sin embargo,
éste mostré agrupamientos de poblaciones heterogéneas, por lo que respecta a la
distribucion geografica. Asi mismo, tampoco se obtuvo un agrupamiento congruente con
las especies del complejo (Figura 4).

La estructura del fenograma revela siete agrupaciones mayores. Por un lado se
aprecia un primer grupo bastante heterogéneo y con poca concordancia geografica, en
general éste concentra a las poblaciones que tienen las mayores tallas. Este grupo esta
formado en su mayoria por las poblaciones M. aurifrons, aunque también incluye a la
poblacién de la Peninsula de Yucatan (M. santacruzi) con niveles de similitud altos (Fig.
4). Cabe destacar que la poblacién de Texas resulta mas similar, en morfometria, a la de
SLP-Veracruz, que a su poblacién vecina del norte de México o a las poblaciones de M.

carolinus, mas cercanas geograficamente (Fig. 4).
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Figura 3. Analisis de componentes principales, se presentan los componentes 1 y 2. Los acréonimos de
las OGU’s se refieren a los usados en el cuadro 1. Las flechas sefialan un grupo de poblaciones de M.

santacruzi en donde se aprecia un incremento clinal de tamafio.

El segundo grupo incluye a las poblaciones de M. carolinus (excepto la OGU S
USA) y las poblaciones insulares de Utila y Roatan-Barbareta de M. santacruzi (Fig. 4). Al
interior de este agrupamiento se forman dos subgrupos, uno en donde la mayor similitud
la presentan las poblaciones de Utila y Florida y otro donde la mayor afinidad se presenta
entre Roatan-Barbareta y la poblacién del Medio-oeste de los EU (Fig. 4).

El siguiente grupo solo lo conforman las poblaciones del Golfo de México (M.
santacruzi) y sur de EU (S USA, M. carolinus), mientras que el cuarto grupo esta formado
por poblaciones de M. santacruzi (Centroamérica) y de M. aurifrons (JAL-MICH), donde
de nuevo no hay congruencia geografica (Fig. 4). El quinto grupo esta formado por las
poblaciones, centro de México (M. aurifrons) e Istmo de Tehuantepec (M. s.
polygrammus), mientras que la siguiente agrupacion incluye a la poblacion de Isla
Cozumel (M. s. leei Fig. 4). Finalmente, la ultima agrupacion, que resulta ser la mas

disimil del complejo, se encuentra formada por las poblaciones del sureste de México (M.
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S. dubius), norte de Honduras (M. s. pauper) y SE de Chiapas-S de Guatemala (M. s.
santacruzi Fig. 4).

X l—
SLP-VER

N MEX—— -

S TAMPS

YUC PEN
ROAT-BAR :I—
MID WEST

SE USA —M8M8M8™— —

NE USA
FLORIDA

GOLFO MEX

S USA '

JAL-MICH

COSTA CHIS
]

CENT GUAT —!
CENT CHIS

]

SALV-HOND ——]

CENT MEX

ISTMO |

COZUMEL

SE MEX

N HOND

SE CHIS-S GUAT

0.37 1.39 2.40 3.41 4.43
Coefficient

Figura 4. Fenograma de los caracteres morfométricos r=0.81274. Los acrénimos de las OGU’s se refieren a los
usados en el cuadro 1.

3.2 Analisis de caracteres de coloracion

La coloracion de la nuca (Fig. 5a) muestra un patrén de “salto de rana” (“leap-frog”
en Inglés, Remsen 1984), para los caracteres mas frecuentes. El color rojo aparece en las
poblaciones de M. carolinus en Norteamérica; pero desaparece en las poblaciones de M.
aurifrons en Texas (TX) donde ambas especies son simpatricas (Fig. 5). El color rojo
vuelve a aparecer en las poblaciones de M. santacruzi dubius del Golfo de México hasta
la Isla Cozumel (M. s. leei), luego saltando a las poblaciones de Centroamérica (M. s.
santacruzi) incluyendo las islas de la Bahia; Roatan-Barbareta y Utila (M. s. canescens,

M. s. insulanus Fig. 5). Por otra parte, los estados amarillo y anaranjado, presentes y
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dominantes en las poblaciones de M. aurifrons (desde Texas y hasta el centro de México),
aparecen por ultima vez en la poblacién de Jalisco-Michoacan y son reemplazados por el
color rojo en las poblaciones de M. santacruzi dubius y leei del Golfo de México (Fig. 5).
Sin embargo, los colores amarillo y anaranjado vuelven a aparecer en las poblaciones del
Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus), para desaparecer de nuevo en las
poblaciones de M. s. santacruzi (Centroamérica Fig. 5). En este caso, el Unico estado de
caracter que se encuentra fijo en alguna poblacion es el color rojo. Asi, para las
poblaciones de M. s. dubius la nuca de color rojo se encuentra fija en las OGU’s sureste
de México y peninsula de Yucatan, y para M. s. leei (Cozumel), y en las dos subespecies
insulares de Honduras, M. s. canescens (Roatan-Barbarteta) y M. s. insulanus (Utila),
mientras que para M. carolinus se encuentra fijo en casi todas las poblaciones, con la sola
excepcion del sureste de Estados Unidos. Por otro lado, los estados anaranjado y amarillo
no se encuentran fijos en ninguna poblacién, aunque el amarillo se encuentra con una
proporcion del 90% en la poblacidon del centro de Chiapas y el anaranjado con una
proporcion del 80% en Jalisco-Michoacan (Fig. 5). No obstante es evidente que ambos
estados se presentan con una alta frecuencia en las diferentes poblaciones en donde
aparecen.

Con respecto a la coloracion de los copetes nasales (Fig. 5b), de nuevo se
presenta el patron de “salto de rana” (Remsen 1984), pero es mucho mas evidente que en
el caso anterior y en general el comportamiento de este caracter concuerda con el
caracter el color de la nuca (Fig. 5a). Los copetes nasales de color rojo se encuentran
presentes siempre en poblaciones que tienen la nuca de color rojo; por otro lado los
copetes de color amarillo en general se presentan en poblaciones que tienen la nuca de
color amarillo o anaranjada (Figs. 5ay b).

Asi, nuevamente las poblaciones de M. carolinus presentan copetes nasales rojos
(colores rojo y rojo claro), saltando para aparecer hasta las poblaciones de M. s. dubiusy
leei (Fig. 5b), y de nuevo hay un salto de este estado de caracter hasta la poblacién de
Roatan-Barbareta, aunque hay presencia de copetes rojos en algunas poblaciones
centroamericanas de M. santacruzi, pero en muy baja frecuencia (Fig. 5b). Por otro lado la
coloracién amarillo-anaranjada es dominante en las poblaciones de M. aurifrons,
desapareciendo en las poblaciones adyacentes, para aparecer de nuevo en el Istmo de
Tehuantepec hasta el centro de Chiapas, y en las poblaciones centroamericanas en

donde es dominante, pero hay la presencia de los colores rojo y escarlata en frecuencias
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del 20 o 30% (Fig. 5b). Finalmente, desaparece en la poblacion insular de Utila y vuelve a

aparecer en las Islas de Roatan-Barbareta.
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Figura 5. Frecuencias de los patrones de coloracién para los machos del complejo, expresadas en
porcentaje de la muestra total examinada a) color de la nuca b) coloraciéon de los copetes
nasales.

Al igual que en el color de la nuca, son pocas las poblaciones en donde hay algun
estado de caracter fijo, en este caso solo las poblaciones centro de México y centro
Chiapas presentan la fijacion del color amarillo, mientras que las poblaciones SE México,
peninsula de Yucatan e Isla Cozumel, asi como en la poblacion insular de Roatan-

Barbareta el caracter fijo es el color rojo.
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Figura 6. Frecuencias de los patrones de coloraciéon para los machos del complejo, expresadas en
porcentaje de la muestra total examinada a) Coloracion del vientre b) Coloraciéon general
del cuerpo.

El color del vientre varia de manera muy similar a los caracteres anteriores (Fig.
6a). De nuevo se presenta un patron de salto de rana para los colores dominantes
amarillo, anaranjado y rojo intenso. Las poblaciones de M. carolinus presentan una
coloracion rojo claro casi en su totalidad, solo en la poblacion del Medio-oeste se presenta
una baja proporcion del color rojo intenso (Fig. 6a). Por su parte todas las poblaciones de
M. aurifrons (desde Texas hasta Jalisco-Michoacan) presentan la coloracion amarilla
como la condicién dominante, desapareciendo en la poblacion M. s. dubius del Golfo de
México para volver a aparecer en M. s. polygrammus del Istmo de Tehuantepec, M. s.
santacruzi del SE de Chiapas y S de Guatemala, y M. s. pauper en el norte de Honduras

(Fig. 6a). Cabe destacar que, mientras que el color amarillo es dominante en las
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poblaciones del Istmo de Tehuantepec, es reemplazado de forma gradual por el color
anaranjado, como el color dominante en Centroamérica, desde el SE de Chiapas hasta el
norte de Honduras (Fig. 6a). Para estos tres caracteres, color de la nuca, de los copetes
nasales y del vientre la poblacion del Golfo de México presenta la transicion de los colores
amarillo-anaranjados a rojo intenso, aunque este ultimo es el dominante.

Con respecto a la coloracion general del cuerpo no se aprecia un patron de saltos,
como ocurre con los caracteres anteriores, sino que existe una tendencia a oscurecerse
conforme la latitud disminuye, se aprecia un cambio gradual de los colores grisaceos a los
olivaceos (Fig. 6b y 7). Por lo cual, las poblaciones de habitats mas humedos parecen ser
los que presentan la coloracién general mas pigmentada. Para la coloracion general del
cuerpo se puede identificar tres grupos de colores, los grises, los café y los olivaceos. En
este caso. El color gris humo es el dominante, tanto para las poblaciones de M. carolinus
como para las de M. aurifrons del noreste de Estados Unidos a Jalisco-Michoacan en
México (Fig 6b). El color gris practicamente desaparece de las poblaciones al sur de
Michoacan, solo volviendo a aparecer en saltos con frecuencias menores al 10% en las
poblaciones de la peninsula de Yucatan (M. s. dubius), el Istmo de Tehuantepec (M. s.
polygrammus) y el centro de Guatemala (M. s. santacruzi) (Fig 6b).

Los colores gris cuerno y café claro son los dominantes en las poblaciones del
Golfo de México (M. s. dubius) y de Centroamérica (M. s. santacruzi), mientras los colores
café y café claro son dominantes en las poblaciones del centro de Chiapas (M. s.
polygrammus), y Roatan-Barbareta (M. s. canescens). Finalmente los colores olivaceos
(oliva y café oliva) son mas abundantes en las poblaciones de Centroamérica (M. s.
santacruzi) y dominantes en las poblaciones insulares de Cozumel (M. s. leei) y Utila (M.
S. insulanus). Cabe destacar que, las islas vecinas de Roatan-Barbareta (M. s.
canescens) y Utila (M. s. insulanus) en la Bahia de Honduras presentan la expresion de
estados de caracter completamente diferentes, mientras que Roatan-Barbareta presenta

la expresion de colores café, en Utila se presentan solamente los olivaceos.
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Figura 7. Serie de ejemplares de M. aurifrons y M. santacruzi alojados en el USNMNH provenientes
de las siguientes localidades (de izquierda a derecha), M. aurifrons 163634 Fort Clark, TX;
363464 Monterrey, NL; M. s. dubius 359746 Tres Zapotes, Ver.; M. s. dubius 371710 La
venta, Tab.; M. s. dubius 167694 Chichen-Itza, Yuc.; M. s. leei 102783 Isla Cozumel,
QRoo., M. s. santacruzi 188896 Ceiba, Hond.; M. s. polygrammus 187541 Tehuantepec,
Oax. y M. s. santacruzi 154962 Huehuetan, Chis. Se aprecian los cambios de coloracion

ventral, coloracion general del cuerpo y el tamafio.

La nuca separada de la corona (union corona-nuca), también presenta un patron
de salto de rana (Fig. 8a). La separacion entre la nuca y la corona se presenta
inicialmente en un 90% a 50% en las poblaciones de M. aurifrons, desde Texas hasta
Jalisco-Michoacan (Fig 8a). Esta condicion se presenta con una proporcion menor al 10%
en la poblacién del Golfo de México (M. s. dubius), luego siendo reemplazado por la
condicion de corona-nuca unida en la Peninsula de Yucatan (Fig 8a). La separacién de
nuca-corona vuelve a aparecer en el Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus) a partir
de la cual incrementa su proporcion hasta ser la condicion fija en la poblacion del centro
de Chiapas (M. s. polygrammus) y finalmente se presenta en niveles muy bajos en las
poblaciones de M. s. santacruzi en SE Chiapas-Guatemala y el centro de Guatemala (Fig.
8a). Por otro lado la corona unida a la nuca, se presenta en casi todas las poblaciones,

pero es menos frecuente en las poblaciones de M. aurifrons, siendo la condicién
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dominante en las poblaciones de M. carolinus, y de M. santacruzi incluyendo Utila y

Roatan-Barbareta (Fig. 8a).

b

Figura 8. Frecuencias de los patrones de coloracion para los machos del complejo, expresadas en
porcentaje de la muestra total examinada a) Unién nuca-corona b) Union frente-corona.

En contraste, la uniéon frente-corona se encuentra fija en las poblaciones de M.
carolinus en Estados Unidos (Fig. 8b). Luego se presenta la condicién de frente-corona
unida en proporciones muy bajas para las poblaciones de la peninsula de Yucatan (M. s.
dubius) e Isla Cozumel (M. s. leei), presentando la mayor proporcion de 40% en Cozumel
(Fig. 8b). Esta condicion también esta presente en un unico individuo analizado de la
poblacién del sureste de Chiapas sur de Guatemala (M. s. santacruzi). La condicion
alterna, frente separada de la corona se encuentra fija en el resto de las poblaciones (Fig.
8b).
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b

Figura 9. Frecuencias de los patrones de coloracion para los machos del complejo, expresadas en
porcentaje de la muestra total examinada. a) Patrén del ancho de las barras blancas de la
espalda b) Patrén de la coloracion de las rectrices centrales.

Por lo que respecta al patrén del ancho de las barras blancas de la espalda,
también se presenta en un patrén de “salto de rana”. En primer lugar, el barrado ancho es
el estado dominante en las poblaciones de M. carolinus y M. aurifrons con una frecuencia
de 90% a 100% (Fig. 9a). Sin embargo, en las poblaciones de M. aurifrons en México, el
barrado ancho tiende a disminuir en las poblaciones desde el norte de México hasta una
frecuencia de 40% en las poblaciones de San Luis Potosi y 30% en Jalisco-Michoacan,
donde se presenta por ultima vez (Fig. 9a). El barrado ancho luego realiza tres saltos: a la
poblacién del Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus), aunque con una proporcion

baja (ca. 40%); a la poblaciéon del centro de Chiapas (M. s. polygrammus) donde es la
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condicion dominante; y por ultimo a la poblacion del centro de Guatemala (M. s.
santacruzi) en donde se presenta con una frecuencia extremadamente baja (Fig. 9a).

El barrado medio inicia con una frecuencia muy baja de 10% y 40% en las
poblaciones nortefias de M. aurifrons desde Texas hasta el centro de México y tiende a
aumentar hasta la poblacion de Jalisco-Michoacan en donde se vuelve el caracter
dominante (Fig. 9a). Vuelve a presentarse en la poblacion de la costa de Chiapas donde
de nuevo salta y aparece en las poblaciones de Centroamérica (M. s. santacruzi) para
aparecer por ultima vez en la poblacién de Roatan-Barbareta (M. s. insulanus) en donde
es la condicién fija para esta poblacién sin que este caracter se encuentre presente en
ninguna de las dos poblaciones vecinas Utila y el norte de Honduras (Fig. 9a).

El barrado fino aparece en dos poblaciones de M. aurifrons, sur de Tamaulipas, en
una proporcion muy baja (10%) y SLP-Veracruz con una frecuencia de 40%, mientras que
el ultrafino aparece en la poblacién del Golfo de México (M. s. dubius) donde el patrén
dominante de 60% es el barrado fino (fig. 9a). Resalta que en esta poblacién se presenta
también el barrado medio en Unicamente dos individuos. El patrén ultrafino se convierte
en la condicion dominante en las poblaciones del SE de México hasta Cozumel (M. s.
dubius y leei) en donde se encuentra fijo, posteriormente vuelve a saltar, y se presenta en
diferentes poblaciones del Istmo de Tehuantepec y Centroamérica hasta Utila (Fig. 9a).
Finalmente, el patrén de coloracién de la cola (rectrices centrales) presenta seis estados
de caracter que pueden ser agrupados en dos categorias, 1) Cola con mayor cantidad de
negro, estados A-C y 2) cola con mayor cantidad de blanco patrones D-F (Fig. 10). En
primer lugar, en las poblaciones de M. carolinus domina el patron D (Fig. 9b) aunque en
algunas poblaciones hay presencia del resto de los patrones de la categoria 2 y en la
poblacién de Florida se presenta la condiciéon C en un 10% de la muestra (Fig. 9b). Este
patrén muestra de nuevo el “salto de rana” pues desaparece en las poblaciones de M.
aurifrons excepto en SLP-Veracruz, y vuelve a aparecer en el Golfo de México (M. s.
dubius) en proporciones bajas (no mayor al 10%), donde de nuevo salta hasta las
poblaciones del Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus) en donde de nuevo es la

condicion dominante y desaparece definitivamente (Fig. 9b).

43



Figura 10. Vista dorsal del patron de coloracion de las rectrices centrales. A) Negro, B) negro con
ligeros tintes de blanco al centro, C) con una delgada linea blanca al centro, D) bandas
blancas, E) bandas atenuadas, F) centro blanco.
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Para la categoria de coloracion negra (patrones A-C Fig. 10), particularmente el
patron A (cola totalmente negra), se encuentra como la dominante en las poblaciones de
M. aurifrons (excepto en SLP-Veracruz) y en las poblaciones de M. s. dubius-leei (excepto
en la poblacion del Golfo) disminuyendo su proporcidon al minimo en las poblaciones del
Istmo, hasta que vuelve a ser dominante en Roatan-Barbareta (M. s. canescens) (Fig. 9b).
Los patrones E y F (Fig. 10) son dominantes en las poblaciones de M. s. santacruzi-
pauper (SE de Chiapas-S de Guatemala hasta el norte de Honduras), excepto en el
centro de Guatemala donde vuelven a dominar las categorias negras, al igual que en la
Isla de Utila (M. s. insulanus), done la dominante es el patron C (Fig. 9b). Llama la
atencion que al igual que con otros caracteres, la poblacién del Golfo de México presenta
los seis diferentes patrones, con la dominancia del patrén F con mayor cantidad de blanco
(Fig. 9b).

Se obtuvo un fenograma para los caracteres de coloracion en el que se aprecia la
formacion de cuatro grupos bien diferenciados (Fig. 11), que en general presentan
concordancia geografica pero que no son coincidentes con los caracteres meristicos. En
primer lugar se separa un grupo que incluye a todas las poblaciones de M. carolinus con
la menor similitud con las poblaciones de M. aurifrons y M. santacruzi que se separan
nuevamente en tres grupos (Fig. 11), En este agrupamiento se observan dos grupos
geograficos: 1) Centroamérica Norte (pobs. Centro de Guatemala y Norte de Honduras) y
2) Centroamérica Sur (pobs. Sureste Chiapas-sur de Guatemala y El Salvador-Honduras).
Un subgrupo a las poblaciones de M. santacruzi del este de México (M. s. dubius) y de la
isla Roatan-Barbareta (M. s. canescens), que es la mas disimil del grupo.

El siguiente grupo incluye solamente poblaciones de M. santacruzi entre estas
estan las poblaciones del Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus), las poblaciones
centroamericanas (M. s. santacruzi y M. s. pauper) y la isla de Utila (M. s. insulanus),
aunque los subgrupos que se forman al interior no presentan un indice de similitud muy
alto, se aprecia una estructura geografica (Fig. 11), pues se forman dos subgrupos, uno
correspondiente al Istmo de Tehuantepec (M. s. polygrammus) y uno que corresponde a
Centroamérica (M. s. santacruzi y M. s. pauper), y al final separada de estos dos y con
menor similitud la Isla de Utila (M. s. insulanus), ubicada en la Bahia de Honduras muy

cercana a la costa norte de Honduras y de las islas de Roatan-Barbareta.

45



NE USA
SE USA

FLORIDA :I

SUSA
MIDWEST
X l

N MEX |

JAL-MICH
S TAMPS —_—

stP-vER ——— |

CENT CHIS
ISTMO 1

COSTA CHIS '
SECHIS-SGUAT
SALV-HOND —
CENT GUAT
N HOND F
UTILA
GOLFO MEX
SE MEX —
YUCPEN —

COZUMEL
ROAT-BAR

r T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1
0.03 0.14 0.25 0.36 0.47

Figura 11. Fenograma de los caracteres de coloracion r=0.89135.

4. Discusion.

Variacion morfolégica.-Los resultados muestran que hay variaciéon geografica
significativa en la morfologia de las poblaciones del grupo de especies Melanerpes
carolinus - M. aurifrons - M. santacruzi, principalmente en los caracteres de coloracion,
pero también en el tamafo general del cuerpo. Se aprecia un patrén de “salto de rana” o
“leap-frog”, el cual consiste en la expresion de caracteres similares en poblaciones que se
encuentran geograficamente separadas una de la otra, por una poblacion con caracteres
distintos (Remsen 1984) que se presenta de forma coincidente para varios caracteres
principalmente la coloracién de la nuca, el vientre y los penachos nasales; el patron del
barrado de la espalda y de las rectrices centrales. La expresion del patron de “salto de
rana” es el resultado de presiones de seleccion similares en areas separadas
geograficamente (Remsen 1984), aunque también podria involucrar diferencias evolutivas
relacionadas con el reconocimiento especifico (Johnson 2002, Sanchez-Gonzalez et al.
2007). Asimismo este patron es coincidente con analisis filogenéticos (Garcia-Trejo et al.

2009) en donde existe una separaciéon especifica de M. carolinus, M. aurifrons y M.
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santacruzi, aunque dentro de M. santacruzi, hay una separacién en al menos tres grupos
morfoldgicos diferentes que presentan una concordancia geogréfica.

Por separado, los analisis morfométricos no muestran una formacién de grupos
que presenten una correspondencia geografica, tanto en el analisis de componentes
principales (ACP) como en el de agrupamiento, éstos inclusive muestran agrupamientos
de poblaciones que se encuentran muy lejanas entre si. Por ejemplo, en el analisis de
UPGMA se forma un grupo que incluye a poblaciones de M. aurifrons (norte de México y
Texas) con M. santacruzi dubius (peninsula de Yucatan), o contrariamente, la separacién
de poblaciones cercanamente geograficas, como es el caso de poblaciones de M.
aurifrons (centro de México y Jalisco-Michoacan) que son mas cercanas a las poblaciones
del norte de México pero que se agrupan con la poblacion del Istmo de Tehuantepec (M.
s. polygrammus). Es posible apreciar que muchas de las agrupaciones que se forman
analizando uUnicamente los caracteres meristicos representan unidades con tamanos
corporales similares pero que se encuentran separadas geograficamente. No obstante se
encuentran distribuidas en ambientes similares, por ejemplo las poblaciones del norte de
México y Texas (M. aurifrons) y de la peninsula de Yucatan (M. santacruzi dubius) se
encuentran agrupadas tanto en el analisis de PCA como en el de agrupamiento. Ambas
poblaciones presentan valores altos para diferentes variables que son relativas al tamano
corporal (BL, BW y WNC), y las tres poblaciones se distribuyen en ambientes aridos
(Short 1982, Winkler y Christie 2002, Garcia-Trejo et al. 2009). Algo similar sucede para
poblaciones que se distribuyen en habitats hUumedos como en el caso de las poblaciones
de M. carolinus y ciertas poblaciones de M. santacruzi que son agrupadas juntas en
ambos analisis y que presentan valores pequefios para dichas variables.

Por otra parte, tampoco se aprecian variaciones clinales que han sido
mencionadas con anterioridad por otros autores (Selander y Giller 1963, Short 1982). Sin
embargo, si se observd una variacion clinal en las poblaciones del este de México (M. s.
dubius-leei), en donde los especimenes tienden a incrementar de tamafo de norte a sur.
Resulta interesante sefalar que tanto para Selander y Giller (1963) como para Short
(1982), las poblaciones del Golfo de México representan una subespecie de M. “aurifrons”
(ssp grateloupensis); bajo esta vision, este taxon constituye una variacion clinal que une a
las poblaciones nortefias de M. “aurifrons” (ssp aurifrons) con las poblaciones tropicales
de Yucatan (M. a. dubius), Oaxaca (M. a. polygrammus) y Chiapas (M. a. santacruzi). No
obstante, en el presente estudio pues se presenta un patron de incremento solo para las

poblaciones del este de México (M. s. dubius), sin que se aprecie una continuidad con las
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poblaciones de M. aurifrons, o con las de M. santacruzi (Garcia-Trejo et al. 2009). Por lo
anterior pareciera que este conjunto de poblaciones se comporta como una unidad
aislada del resto de las poblaciones del complejo. Considerando los dos sets de datos, en
este trabajo se pueden diferenciar cinco grupos diagnosticables por la combinaciéon de
caracteres:

Poblaciones y agrupamientos.- Un grupo que se encuentra formado unicamente
por las poblaciones que corresponden a M. carolinus, el cual se caracteriza por presentar
una coloracion rojiza en la nuca, el vientre y los copetes nasales. Los machos poseen la
nuca y la frente unidas a la corona, por lo que exhiben toda la cabeza de color rojo a
diferencia de las hembras, que no presentan corona. Por lo que respecta a la coloracion
general del cuerpo, luce color gris-humo (Smoke gray 45, Smithe 1973) y en la espalda
ostentan un barrado ancho, mientras que en el patron de coloracion de las rectrices
centrales presentan las bandas blancas del patron D. Por lo que respecta al tamafo,
considerando los caracteres que representan el tamafio corporal (BL, BW, WNC) en
general son aves de talla pequena. La distribucién de este grupo corresponde con los
habitats humedos de los bosques deciduos del este de los EU y Canada (Short 1982,
Smith 1987).

En contraste con el grupo mencionado en el parrafo anterior, tenemos la formacion
de un grupo geograficamente adyacente a M. carolinus y se conforma de las poblaciones
que corresponden a M. aurifrons (desde Texas hasta el centro de México), el cual se
define por poseer una coloracién amarillo-anaranjada, para la nuca, el vientre y los
copetes nasales; la coloracion general del cuerpo de color gris humo (smoke gray 45
Smithe 1973,), asi como por presentar en su mayoria una coloracién negra en el patron
de la cola (o con ligeros tintes de blanco). Los machos presentan la nuca y la frente
separada de la corona por lo que la cabeza de estas aves luce muy diferente a la de M.
carolinus, con tres zonas bien delimitadas, mientras que las hembras solo ostentan la
nuca y los copetes nasales amarillos. En general este grupo presenta un tamafio corporal
mucho mayor al resto de los grupos con la sola excepcién de la poblacion de la isla
Cozumel. Este grupo se distribuye en los habitats aridos y semiaridos de Texas, y el norte
y centro de México.

Por otro lado de las poblaciones pertenecientes a M. santacruzi, se forma un grupo
que engloba las poblaciones del este de México (Golfo y sureste de México, peninsula de
Yucatan e Isla Cozumel), las cuales corresponden a los taxones M. s. dubuis 'y M. s. leei,

en el cual se presenta el primer “salto de rana” y presentan caracteres de coloracion
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similares a los de M. carolinus, por lo que de nuevo se observa la dominancia del color
rojo para la nuca, el vientre y los copetes nasales, y la unién de la corona con la nuca. La
unién frente corona, solo se presenta en una proporcion mas o menos baja en individuos
de la Peninsula de Yucatan y la Isla Cozumel. Ademas, también aparecen caracteres que
no se encontraban presentes en ninguno de los dos primeros grupos; la pigmentacion
general del cuerpo en esta poblacién es mas oscura, mayoritariamente de un color gris
cuerno (grayish horn color 91 Smithe 1973), asi como el barrado de la espaldaestado
ultrafino. El patréon de la cola también tiende a ser negro en su mayoria como en M.
aurifrons y a diferencia de M. carolinus. También es importante resaltar que en este grupo
se presenta una tendencia a incrementar la talla desde la poblacién del Golfo de México,
hasta la Isla Cozumel en donde se presentan los individuos de mayor tamano corporal de
las tres especies.

Las poblaciones del Istmo de Tehuantepec, la costa y el centro de Chiapas que
corresponden al taxén M. s. polygrammus son separables por una combinacion unica de
varios estados de caracter, algunos de los cuales estan fijos en ciertas poblaciones.
Vuelven a aparecer las coloraciones amarillo-anaranjado para la nuca, los copetes
nasales y el vientre como en M. aurifrons. En contraste, para las rectrices centrales se
vuelve a presentar el patron de coloracién de bandas blancas (como en M. carolinus) y la
coloracién general es mas pigmentada, presentandose los colores gris cuerno y café claro
(grayish horn color 91, light drab 119C Smithe 1973), de igual forma se vuelve a presentar
la separacion de nuca-corona en mayor proporcion. Este grupo de poblaciones se
distribuye nuevamente en habitats aridos y semiaridos de la regiéon del Istmo de
Tehuantepec, en la vertiente del Pacifico en donde dominan los matorrales xerdfilos, y
presenta convergencias de tamafo con M. aurifrons en ciertos caracteres meristicos (BD,
TAR, WNC).

Las poblaciones de Centroamérica (SE Chiapas-S Guatemala hasta N de
Honduras) forman el ultimo grupo y corresponden a los taxones M. s. santacruziy M. s.
pauper, se aprecia que en este grupo hay una mayor variabilidad en la expresiéon de los
caracteres analizados. Aun asi se presenta una combinacion de caracteres diferente al
resto de las poblaciones de M. santacruzi o las otras dos especies. La nuca presenta una
coloracion rojo-escarlata, mientras que para los copetes nasales y el vientre la coloracion
dominante es amarillo-anaranjado, los machos nuevamente presentan la nuca unida a la
corona, pero separada de la frente, por lo que también tiene una apariencia de “cabeza

roja” que los identifica de M. aurifrons y M. s. polygrammus. En comparacion, los
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caracteres restantes como coloracion general del cuerpo, patron de barrado de la espalda
y de las rectrices centrales, son mucho mas variables en este grupo de poblaciones y no
hay una condicion fija en las poblaciones, pero muestran tendencias hacia ciertas
condiciones, por ejemplo en la coloracion general del cuerpo, la mayor proporcion
presente es de gris cuerno y oliva, el barrado de la espalda se presenta en mayor
proporcion el ultrafino y medio, y para el patrén de coloracion de las rectrices centrales
domina la condiciéon de centro blanco y bandas atenuadas. La distribucion de este grupo
coincide con los bosques tropicales humedos de Centroamérica y en general presenta los
tamanos corporales mas pequefios del complejo.

Poblaciones insulares.- Cabe destacar que aunque las islas de la Bahia, Utila,
Roatan y Barbareta se ubican geograficamente muy cercanas entre si, las poblaciones
de M. santacruzi de estas islas se encuentran en dos diferentes agrupamientos, Roatan-
Barbareta (M. s. canescens) se agrupa con M. s. dubius, pues presenta fija la coloracién
roja para la nuca, los copetes nasales y el vientre, un patréon de barrado medio para la
espalda coloracién general del cuerpos café-oliva y café claro (olive-brown 29 y light drab
119C) y rectrices centrales negras o con poco blanco (estados A y B). Por otro lado, la
poblacién de Utila (M. s. insulanus) se agrupa con M. s. santacruzi, debido a que presenta
una coloracion roja para la nuca, pero anaranjada-amarilla para los copetes nasales y
escarlata-anaranjada para el vientre coloracion general del cuerpo oliva y gris cuerno
(olive 30 y grayish horn 91, Smithe 1975) barrado de la espalda fino y ultrafino y el patrén
de coloracién de la cola negra con una delgada linea blanca al centro en su mayoria.

En este sentido Monroe (1968) sugiere que la distribucion de estas dos
subespecies en dichas islas es el resultado de un proceso de dispersiéon en dos diferentes
invasiones. De esta forma la poblacién de Roatan (incluyendo las islitas de Barbareta y
Helené) es el resultado de la dispersién desde la peninsula de Yucatan, por esta razon la
subespecie canescens de estas islas es mas similar a la subespecie dubius y leei de
Yucatan y Cozumel. Asimismo y como resultado de un evento de dispersion diferente,
proveniente de la costa norte de Honduras, de la subespecie pauper (o santacruzi) se
formaria la poblacién de la isla de Utila, subespecie insulanus.

Contrariamente a esta idea, Croizat (1976) propone una hipdtesis alterna
explicando la distribucion de estos taxones en estas diferentes islas por eventos
vicariantes, mencionando, con base en la distribucion de diferentes especies de aves, la
existencia de diferentes trazos individuales a lo largo de esta distribucion, los cuales

coinciden en un trazo generalizado que corre desde Cozumel hasta las Antillas Menores,
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pasando por las Islas de la Bahia (Utila, Roatan y Guanaja), San Andrés y Providencia
hacia Cuaracao y Bonaire entre otras. En este sentido, la distribucion tan particular de
estas dos subespecies, (“distribucion horstiana”) se deberia al hundimiento de un amplio
trozo de la plataforma continental de Centroamérica y el norte de Sudameérica en el Mar
de las Antillas, por lo que las islas actuales quedaron aisladas del continente separando
las distribuciones de diferentes especies. Distribuciones similares para otros taxones
apoyan esta hipotesis (Franco Rosselli 2001). Nuestros resultados sefialan la gran
similitud y el agrupamiento de estas poblaciones con poblaciones de tierra firme, en el
caso de Roatan y Barbareta en el grupo M. s. dubius y de Utila con el grupo M. s.
santacruzi. Sin embargo se necesita mas informacion y realizar analisis biogeograficos o
filogeograficos para determinar los procesos que moldearon esta distribucién tan
particular.

Consideraciones taxondémicas.- En resumen, las diferencias en tamafno
observadas en este estudio corresponden con el habitat en el que se distribuye cada
taxon. Por lo anterior estos caracteres varian en este complejo de manera convergente,
como adaptaciones a habitats similares. Por esta razon se aprecian similitudes entre
poblaciones que se encuentran muy separadas geograficamente y que no estan
relacionadas filogenéticamente (Garcia-Trejo et al. 2009). Sin embargo, se observo la
existencia de un patrén de “salto de rana” para varios caracteres cualitativos, el cual es
coincidente con la separacion de grupos histdricos. Al considerar tanto los caracteres de
coloracién como los meristicos se forman al menos cuatro grupos que son diagnosticables
por la combinacion de estos caracteres, dichas agrupaciones corresponden con ciertos
‘rompimientos” ecolégicos o geograficos en su distribuciéon y ademas son en cierta
medida coincidentes con grupos histéricos recientemente propuestos (Garcia-Trejo et al
2009).

M. “aurifrons” (sensu AOU 1998) era originalmente incluido en la anteriormente
denominada superespecie Melanerpes [carolinus] (Short 1982), en este grupo se
consideraba que M. “aurifrons” estaba constituido por diferentes subespecies con base en
la variacion que este supuesto taxon exhibia y en la idea de intergradacion en zonas de
contacto de las diferentes subespecies. El trabajo de Garcia-Trejo et al (2009) con
secuencias de DNA mitocondrial revel6 que este taxdn en realidad esta constituido por
tres especies en dos clados bien definidos. M. aurifrons hermano de M. carolinus,
constituido por la poblaciones nortefas del “aurifrons” de Short (1982), y por M.

santacruzi, hermano del clado (M. aurifrons, M. carolinus), constituido por el resto de las
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poblaciones del “aurifrons” de Short (1982). Considerando esta separacion en tres
diferentes entidades evolutivas y que en el presente analisis se forman grupos
diagnosticables por una combinacién unica de caracteres, que son en cierta medida
coincidentes con dichas unidades evolutivas, es posible que estos grupos representen
especies filogenéticas (Wheeler y Platnick 2000).

En conclusién, el andlisis de la variacidbn geografica, de los caracteres de
coloracion, reveld la existencia de un patron de “salto de rana” (Remsen 1984) para varios
caracteres, entre estos, la coloracién de la nuca, de los copetes nasales, del vientre y de
la unién nuca-corona. Por su parte el analisis de los caracteres morfométricos no
corresponde con los de coloracion, de igual forma tampoco se aprecian patrones de salto
de rana, aunque se observa una variacion clinal que tiende a incrementar en el taxén M.
santacruzi dubius sin que haya alguna continuidad con M. carolinus, M. aurifrons o con el
resto de las poblaciones de M. santacruzi. Es altamente probable que los caracteres
morfométricos no sean informativos a este nivel, debido a que estos caracteres aparecen
convergentemente como adaptaciones de las poblaciones a habitat similares.

Nuestros resultados sugieren la formacidon de cinco grupos morfométricos
diagnosticables por una combinacién Unica de varios caracteres dentro del complejo por
lo que son susceptibles de ser reconocidos como especies filogenéticas diferentes. Por lo
tanto se propone el siguiente tratamiento taxonémico:

1) Melanerpes carolinus. Linnaeus, 1758. Red-bellied woodpecker. sureste de
Norteamérica, desde el SE de Dakota del Norte, centro de Minnesota y N de Wisconsin, al
este, hasta el extremo sur de Ontario al sur a través del este de EUA hasta Texas y
Florida.

2) Melanerpes aurifrons. Wagler, 1829. Golden-fronted woodpecker. Texas y
sur de Oklahoma al sur a través del Altiplano Central Mexicano en los estados de

Tamaulipas, Nuevo Leén y Coahuila hasta Zacatecas, Jalisco y Michoacan.

3) Melanerpes grateloupensis (grupo dubius). Lesson, 1839. Planicie Costera
del Golfo de México desde el norte de Veracruz hasta la Peninsula de Yucatan,
incluyendo la isla Cozumel y el Petén y probablemente las islas de Roatan, Barbareta y

Helene.

4) Melanerpes polygrammus Cabanis, 1862. Istmo de Tehuantepec, costa del

Pacifico desde el suroeste de Oaxaca al este hasta el interior de Chiapas.
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5) Melanerpes santacruzi. Bonaparte, 1838. Velasquez’'s woodpecker. Tierras
bajas de Centroamérica, desde la costa sur de Chiapas a través del centro de Guatemala

hasta el Norte de Honduras y norte de Nicaragua.

En cualquier caso, el estatus de las formas de las Islas de la Bahia, Honduras
sigue siendo incierto por lo que se sugiere continuar con estudios del grupo utilizando
otros tipos de datos, como etologia, conducta y caracteres ecoldgicos, asi como la
inclusion de muestras de tejido de estas islas a diferentes andlisis de secuencias de DNA

para clarificar su estatus taxondmico.

53



Agradecimientos

Agradecemos a las siguientes instituciones e individuos por su valiosa ayuda en el
acceso a los ejemplares alojados en sus colecciones: FMNH (David Willard y John Bates),
AMNH (Paul Sweet y Joel Cracraft), USNMNH-SI (James P. Dean), NMNH-UK (Robert
Prys-Jones, Mark Adams, Michael Walters y F. E. Warr), KU-NHM (Town Peterson, Mark
Robbins y Yoshinori Nakazawa), y el MZFC-UNAM (Fanny Rebén). Apoyo financiero para
diferentes etapas del proyecto fue obtenido de SEMARNAT-CONACyYT (Fondo Sectorial
C01-0265), PAPIIT (IN216408), el Collections Study Grant del American Museum of
Natural History y una beca de estudios de posgrado de CONACyT-DGEP.

Literatura citada.

American Ornithologists' Union. 1998. Check-List of North American Birds. American
Ornithologists' Union, Washington D.C.

Cortés-Rodriguez, N., B. E. Hernandez-Banos, A. G. Navarro-Sigienza, y K. E. Omland.
2008. Geographic Variation and Genetic Structure in the Streak-Backed Oriole:
Low Mitochondrial DNA Differentiation Reveals Recent Divergence. The Condor
110:729-739.

Cracraft, J. 1983. Species concepts and speciation analysis, p. 159-187. In R. F. Johnston
[ed.], Current ornithology. Plenum Press, New York.

Crisci, J. V., y M. F. Lépez-Armengol. 1983. Introduccion a la teoria y practica de la
taxonomia numérica. Secretaria General de la Organizacién de Estados
Americanos, Washington DC.

Croizat, L. 1976. Biogreografia analitica y sintética (Panbiogeografia) de las Américas,
Caracas.

Franco Rosselli, P. 2001. Estudios panbiogeograficos en Colombia, p. 221-224. In J.
Llorente Bousquets and J. J. Morrone [eds.], Introduccion a la biogeografia en
Latinoamérica: Teorias, conceptos, métodos y aplicaciones. Las prensas de
Ciencias, UNAM, México D.F.

Garcia-Trejo, E. A., A. Espinosa de Los Monteros, M. C. Arizmendi, y A. G. Navarro-
Siglenza. 2009. Molecular systematics of the Red-bellied and Golden-fronted
woodpeckers. The Condor 111:442-452.

Howell, S. N. G., y S. Webb. 1995. A guide to the birds of Mexico and Northern Central
America. Oxford University Press, Oxford.

Johnson, N. K. 2002. Leapfrogging revisited in Andean birds: geographical variation in the
Tody-tyrant superspecies Poecilotriccus ruficeps and P. luluae. Ibis 144:69-84.

54



Monroe, B. L. J. 1968. A distributional survey of the birds of Honduras. Ornithological
Monographs 7:458.

Navarro-Siglenza, A. G., y A. T. Peterson. 2004. An alternative species taxonomy of the
birds of Mexico. Biota Neotropica 4:1-32.

Remsen, J. V. 1984. High Incidence of "Leapfrog" Pattern of Geographic Variation in
Andean Birds: Implications for the Speciation Process. Science 224:171-173.

Ridgway, R. 1914. The birds of North and Middle America. Bulletin of the United States
National Museum No. 50.

Rising, J. D., D. A. Jackson, y H. B. Fokidis. 2009. Geographic Variation in Plumage
Pattern and Coloration of Savannah Sparrows. The Wilson Journal of Ormithology
121:253-264.

Rohlf, F. J. 1997. NTSYS pc: Numerical Taxonomy System, . Exeter Software, Applied
Biostatistics Incorporated.

Rojas-Soto, O. R. 2003. Geographic variation of the Curve-billed thrsher (Toxostoma
curvirostre) complex. The Auk 120:311-322.

Sanchez-Gonzalez, L. A., A. G. Navarro-Siguenza, A. T. Peterson, y J. Garcia-Moreno.
2007. Taxonomy of Chlorospingus ophthalmicus in Mexico and northern Central
America. Bulletin of the Brithsh Ornithologists Club 127:34-49.

Selander, R. K., y D. R. Giller. 1963. Species limits in the woodpecker Genus Centurus
(Aves). Bulletin of the American Museum of Natural History 124 273.

Short, L. L. 1982. Woodpeckers of the World. Delaware Musuem of Natural History,
Greenville, Delaware.

Smith, J. I. 1987. Evidence of hybridization between red-bellied and golden-fronted
woodpeckers. Condor 89:377-386.

Smithe, F. B. 1975. Naturalist's color guide. American Museum of Natural History, New
York, New York.

Sneath, P. H. A., y R. R. Sokal. 1973. Numerical taxonomy. W.H. Freeman and Co., San
Francisco, CA.

Sokal, R. R., y R. C. Rinkel. 1963. Geographic variation of the Alate Pemphigus populi-
transversus in east North America. University of Kansas Science Bulletin 44:467 -
507.

Statsoft, I. 2001. Statistica (data analysis software system) Ver. 6.

Townend, J. 2002. Practical Statistics for Environmental and Biological Sciences. John
Wiley and Sons Ltd, Chichester, UK.

55



Vazquez-Miranda, H., A. G. Navarro-Siguenza, y K. E. Omland. 2009. Phylogeography of
the Rufous-Naped Wren (Campylorhynchus rufinucha): Speciation and
Hybridization in Mesoamerica. The Auk 126:765-778.

Wetmore, A. 1948. The Golden-fronted Woodpeckers of Texas and Northern Mexico.
Wilson Bulletin 60:185-186.

Wheeler, Q. D., y N. I. Platnick. 2000. The phylogenetic species concept (sensu Wheeler
and Platnick), p. 55-69. In Q. D. Wheeler and R. Meier [eds.], Species concepts
and the phylogenetic theory: a debate. Columbia University Press, New York.

Winkler, H., y D. A. Christie. 2002. Family Picidae (Woodpeckers), p. 296-555. In J. del
Hoyo, A. Elliot and J. Sargatal [eds.], Handbook of the Birds of the World. Lynx
Editions, Barcelona.

Zink, R. M. 1989. The Study of Geographic Variation. Auk 106:157-160.
Zink, R. M., y J. V. Remsen. 1986. Evolutionary processes and patterns of geographic

variation in birds, p. 1-69. In R. F. Johnston [ed.], Current ornithology. Plenum
Press, New York.

56



DISCUSION GENERAL

En los ultimos afios, los estudios sobre la sistematica de los pajaros carpinteros
(Picidae: Piciformes) se han incrementado, dado que es un grupo del cual aun se
desconoce mucho sobre su historia evolutiva, relaciones filogenéticas e inclusive sobre la
historia natural, especialmente de especies neotropicales. Ademas el uso de nuevas
metodologias y fuentes alternas de caracteres, particularmente de secuencias de DNA,
han permitido llevar a cabo estudios con una resolucion mas fina a diferentes niveles
taxondmicos (Weibel y Moore 2002a, 2002b, Webb y Moore 2005, Benz et al. 2006,
Fuchs et al. 2006, Overton y Rhoads 2006, Fuchs et al. 2008). Estos estudios han
mostrado que la clasificacion y las relaciones filogenéticas propuestas previamente para
diferentes grupos de carpinteros eran incorrectas, en buena medida debido a que la
sistematica y taxonomia que prevalecieron para la familia Picidae se basaban en
propuestas evolucionistas, fundamentadas principalmente en el uso de caracteres
morfologicos y del plumaje (Short 1982). En muchos casos, estos caracteres presentan
convergencias resultado de adaptaciones a habitats similares (Weibel y Moore 2005,
Moore et al. 2006). Actualmente, con base en dichos estudios y diferentes analisis
filogenéticos, se proponen nuevos arreglos taxondmicos tanto para Picidae (Webb y
Moore 2005, Benz et al. 2006), como para otros grupos por debajo de la categoria de
familia como: subfamilias (Fuchs et al. 2006), tribus (Fuchs et al. 2008), géneros (Weibel y
Moore 2002a) o especies (Winkler et al. 2005).

Este grupo de carpinteros representa uno de los mas interesantes y enigmaticos
de Norte y Mesoamérica, por sus complejos patrones de distribucién y la similitud
morfologica exhibida entre todas las especies que conforman el grupo. Por lo anterior, los
taxones de este grupo se han visto envueltos en una serie de multiples arreglos
taxondmicos. Muy probablemente, esto se ha debido a la dominancia del concepto
bioldgico de especie (BSC por sus siglas en inglés) (Mayr 1942, 2000), en oritologia por
mas de medio siglo (McKitrick y Zink 1988). Este concepto se centra principalmente en la
idea de que las especies son: “grupos de poblaciones naturales con entrecruzamiento y

aislados reproductivamente de otros grupos similares” (Mayr 2000).

Los resultados del capitulo | del presente trabajo muestran una nueva hipétesis
filogenética para el grupo [carolinus] con base en las secuencias de DNA mitocondrial, lo

que permitié apreciar que el complejo de especies M. “aurifrons” en realidad esta formado
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por dos clados independientes que no son grupos hermanos, por lo que estos dos
taxones en realidad corresponden a tres especies evolutivas. Mas aun, también mostro
que el grupo [carolinus] (sensu Short 1982) tampoco esta conformado como un grupo
monofilético y que en realidad, es parte de un grupo mondofilético mas grande de lo que
originalmente se establecié (Garcia-Trejo et al. 2009). Asimismo, se pudo apreciar que
este grupo de carpinteros tiene un posible origen mesoamericano y que su diversificacion
puede haber sido resultado de la dindmica de los ciclos glaciares-interglaciares (Hubbard
1973, Zink et al. 2000a). Sin embargo, para confirmar esta hipétesis se necesitan estudios
adicionales, especialmente analisis de biogeografia histérica o el uso de modelos
predictivos hacia el pasado (Martinez-Meyer et al. 2004, Peterson et al. 2004).

Por otro lado, en el capitulo Il de este trabajo, se llevo a cabo un analisis de la
variacion morfoldgica de las especies mas relacionadas de este grupo, M. aurifrons, M.
carolinus y el recientemente propuesto M. santacruzi (Garcia-Trejo et al. 2009),
anteriormente considerado como parte del complejo M. “aurifrons” (Short 1982, AOU
1998). Este estudio arrojé resultados que en cierta medida coincidieron con los analisis de
filogenia molecular, particularmente en la separacion de M. aurifrons y M. carolinus. Sin
embargo, los resultados de este analisis también mostraron que dentro de M. santacruzi
hay al menos cuatro unidades que son diagnosticables morfolégicamente, (i.e. especies

filogenéticas) aunque estas unidades no son recuperadas en el analisis filogenético.

En primer lugar, una de las contribuciones mas importantes del presente trabajo es
la confirmacién de la monofila del género Melanerpes, pues como se ha mencionado en
repetidas ocasiones en el presente trabajo, este género ha tenido muchos cambios
taxondmicos desde hace mas de 100 afios. Originalmente descrito por Swainson (1831)
este género sélo contenia a las especies M. erythrocephalus, M. torquatus (=M. lewis) y
M. portoricensis (Ridgway 1914), el resto de las especies que actualmente lo componen
se ubicaban en los géneros: Centurus, Tripsurus, Linneopicus, Asyndesmus,
Balanosphyra, Chryserpes, Trichopicus y Leuconerpes (Peters 1948, AOU 1998).
Posteriormente, en la ultima década del siglo XIX y en la primera del XX, varios de estos
taxones fueron designados como sinonimias de Melanerpes por diferentes autores, sin
embargo varios de estos cambios, fueron nuevamente revertidos al esquema original y
volvieron a recuperar su estatus genérico (Ridgway 1914). Posteriormente, Peters (1948)
incluye a casi todos estos géneros (excepto Asyndesmus y Leuconerpes) en Melanerpes

y finalmente Short (1982) los reconoce a todos como sinénimos de Melanerepes.
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El caso de Centurus, también descrito por Swainson (1837), es particularmente
interesante, ya que es uno de los que mas cambios taxonémicos han tenido. Aunque
actualmente los tratamientos oficiales reconocen exclusivamente al Melanerpes de Short
(1982) (AOU 1998), algunos autores todavia lo reconocen como género valido (e.g.
Howell y Webb 1995), lo cual se debe principalmente a las diferencias que presenta en los
patrones de coloracion del plumaje, especialmente en el conspicuo patron del barrado de
la espalda y las alas que presentan las especies del grupo “Centurus”, a diferencia de la
coloracion negra y uniforme que se presenta en los “verdaderos Melanepes” (Winkler y
Christie 2002). Por ejemplo, Ridgway (1914) sefiala que, “Centurus es muy parecido a
Melanerpes, aunque difieren en que el primero presenta una cola relativamente mas larga
(aproximadamente dos tercios mas larga que la cola), plumaje del pecho y garganta
mucho mas laxo y espalda, alas y en ocasiones también la rabadilla, cobertoras
superiores de la cola y las timoneras conspicuamente barradas en blanco y negro”, razén
por la cual separa a ambos géneros. No obstante, vale la pena mencionar que esta
caracteristica no es exclusiva de este taxén y ha aparecido paralelamente en otros grupos
de carpinteros como Dendrocopos, Picoides y Meiglyptes (ver Winkler y Christie 2002
laminas 26-27, 32-33, 35-36 y 48).

Considerando lo anterior y la gran diferenciacién morfoldgica exhibida por las 22
especies que actualmente conforman al género (Winkler y Christie 2002, Dickinson 2003),
se ha cuestionado si el género Melanerpes es un grupo monofilético, al igual que otros
grupos de carpinteros de la subfamilia Picinae (Webb y Moore 2005). Los analisis de DNA
mitocondrial de Webb y Moore (2005), Benz et al. (2006) y Overton y Rhoads (2006) han
provisto las primeras evidencias de la naturalidad de este grupo, sin embargo debido a
que no se enfocaban especificamente en analizar las relaciones filogenéticas de este
grupo de carpinteros, sus muestreos taxondmicos no eran lo suficientemente amplios para
poder ser conclusivos en la monofilia de Melanerpes y validar la inclusién de todos los

taxones que lo componen en un solo género.

El capitulo | de la presente tesis doctoral incluyo un muestreo taxonémico mucho
mas amplio que cualquiera de los estudios anteriores, que incluyé especies de Norte,
Centro y Sudamérica, que originalmente habian sido ubicadas en los géneros Centurus,
Leuconerpes, Tripsurus 'y Trichopicus, asi como del género Sphyrapicus y de Dryocopus
como grupos externos. Los resultados mostraron siempre un clado que contenia a todos

los representantes de Melanerpes. Asi, este analisis provee la primera validacion con
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buen soporte de la inclusion de todos estos taxones en un solo género de carpinteros. No
obstante se necesita incluir ahora a miembros de los anteriormente validos Balanosphyra,
y Asyndesmus, asi como otros taxones del Caribe (i.e. M. herminieri) para no dejar lugar a

dudas de la monofilia de este género.

Por otro lado el grupo de especies M. [carolinus], considerado como superespecie
por Short (1982), resulta ser un grupo parafilético, pues en su concepcion inicial este
grupo solo incluye a las especies M carolinus, M “aurifrons”, M. uropygialis, M.
superciliaris, y M. hoffmannii, excluyendo al menos a M. chrysogenys. Los resultados del
presente trabajo incluyen en un grupo monofilético a esta ultima especie, por lo que sin
duda es parte del grupo carolinus, aunque en tratamientos previos nunca fue considerada
como una especie emparentada con la superespecie M. [carolinus] (Short 1982). Selander
y Giller (1963) consideran que M. chrysogenys presenta una similitud superficial con M.
aurifrons (sensu stricto), sin embargo con base en la coloracion del iris, la regién orbital, la
coloracioén del tarso y el llamado, consideran que esta especie no esta muy relacionada
con la “superespecie” aurifrons-uropygialis-carolinus, por el contrario, opinan que esta
mas estrechamente relacionada con Centurus pucherani (=M. pucherani) y otras especies

del “grupo Tripsurus”.

De igual forma, Short (1982) considera que esta especie, endémica de las tierras
bajas de la Planicie Costera del Pacifico y la cuenca del Balsas, probablemente esta mas
relacionada con la superespecie M. [cruentatus] (=Tripsurus), un grupo esencialmente
sudamericano, especialmente con M. pucherani, una especie que se distribuye en las
tierras humedas del SE de México y hasta el NW de Sudamérica (W de Colombia y W de
Ecuador). Aunque no es conclusivo en este punto, pues también considera posible que
esté mas relacionado con M. hypopolius, otra especie del grupo [cruentatus] y endémica
del interior de México, distribuida en las zonas aridas del sur de Morelos, norte de
Guerrero y centro de Oaxaca. En este sentido, Short (1982) considera que el grupo M.
[cruentatus] efectivamente pertenece al género Melanerpes y es el grupo que representa
la union de los “verdaderos Melanerpes” (i.e. las aves con las espaldas y alas negras) con
el “grupo Centurus” (aves con espaldas y alas barradas), mediante la variacion clinal en
secuencia de las especies M. pucherani-M. hypopolius-M. chrysogenys. Asimismo
algunos autores han considerado que M. uropigyalis representaba una subespecie de M.
hypopolius (Peters 1948, Short 1982, Winkler y Christie 2002), aunque datos de las
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vocalizaciones, distribucion geografica y ecoldgica, mostraron que en realidad se trataba
de entidades diferentes (Selander y Giller 1982, AOU 1982).

Los analisis de este trabajo ubican a M. chrysogenys como el grupo hermano del
clado (M. uropigyalis, (M. superciliaris, (M. santacruzi, (M. carolinus, M. aurifrons)))), por lo
que este resultado cambia la idea general de que esta especie esta relacionada con otros
taxones y en realidad esta mas emparentada con este grupo que con M pucherani o M.
hypopolius. Por lo anterior, a partir de estos andlisis se determina que este clado
representa una unidad natural y es el que realmente representa al grupo de especies de
M. carolinus, no como una superespecie (Short 1982) sino como un grupo monofilético
que comparte un ancestro comun. Adicionalmente, la posicion de M. hypopolius, resultd
ser muy lejana a este clado natural y mas cercano a la base de Melanerpes, junto con los
representantes sudamericanos del género. Si bien a este nivel las relaciones del arbol no
estan totalmente resueltas (ver fig. 2 capitulo 1), es muy probable que en realidad este
taxon este mas relacionado con las especies sudamericanas. Un muestreo que incluya a
los representantes del género que no fueron no incluidos en este analisis, ayudara a

resolver esta parte del cladograma (Garcia-Trejo et al. en prep.).

Este analisis también corrobora la idea de que las hipotesis previas de las
relaciones filogenéticas de este grupo de carpinteros, y muy probablemente otros grupos
relacionados, también estan basadas en caracteres convergentes que no recuperan la
correcta historia evolutiva del taxén, pues a pesar de que M. hypopolius es en extremo
similar a M. uropigyalis y al resto del grupo carolinus, sus relaciones lo ubican en una
rama diferente del arbol filogenético, por lo que es muy probable que los caracteres del
plumaje, vocalizaciones y habitos sean el resultado de convergencias por adaptaciones a
las zonas aridas del centro-oeste de México tipicas en donde se localizan estas dos
especies. De la misma manera, el presente trabajo arrojé como resultado la existencia de
una relacién mas lejana para el carpintero de Hoffman, M. hoffmannii, el cual era
considerado muy relacionado con M. aurifrons (sensu lato Short 1982 sensu stricto
Garcia-Trejo et al 2009) y en varias ocasiones conespecifico, debido principalmente a que
exhibe un patrén del plumaje extremadamente similar, aunque de tamafio mas pequefio
(Ridgway 1914, Peters 1948, Short 1982, AOU 1998). Nuevamente, al igual que otros
taxones de este grupo, este es un caso de convergencia del patron del plumaje, pues esta
especie habita las selvas secas de Centroamérica (Central American dry forest y Central

American seasonal moist forest (Olson et al. 2009) en las tierras bajas de Honduras,
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Nicaragua y Costa Rica, en donde predominan los ambientes aridos y semiaridos (Murphy
y Lugo 1995, Rios-Mufioz 2006) de Centroameérica, muy similares a los habitat aridos del
norte de México y de las tierras bajas del Istmo de Tehuantepec donde habitan M.
aurifrons y M. santacruzi polygrammus (Gallardo-Cruz et al. 2005, Garcia-Trejo et al.
2009).

La segunda parte de este trabajo (Capitulo Il) se enfocé en analizar la variacién
morfoldégica que exhiben las poblaciones de M. aurifrons y la recientemente propuesta M.
santacruzi (Garcia-Trejo et al. 2009), con la intencidén de corroborar si los patrones de la
variacion coincidian con los grupos obtenidos en el analisis filogenético. Los resultados de
este analisis mostraron que los datos de coloracion sugieren una clara separacion de las
poblaciones de M. carolinus y M. aurifrons (sensu Navarro-Sigiienza y Peterson 2004 y
Garcia-Trejo et al. 2009), similar a la separacion encontrada en los analisis del capitulo 1.
Sin embargo, para las poblaciones de Melanempes santacruzi los resultados muestran una
separacion en tres diferentes agrupamientos, con una concordancia geografica: el primero
corresponde a las poblaciones del Golfo de México y peninsula de Yucatan (grupo
dubius), otro que corresponde a las tierras bajas del Istmo de Tehuantepec (grupo
polygrammus) y uno mas que corresponde a las tierras bajas de Centroamérica, desde
Chiapas hasta el norte de Honduras (grupo santacruzi). Esta separacion esta
fundamentada por el arreglo de los diferentes caracteres de coloracién, determinada por

la presencia de una combinacién unica de estados de caracter.

Empero, los caracteres meristicos no recuperan estos agrupamientos, y en
realidad presentan una variacion mucho mayor a los caracteres de coloracién, de igual
forma tampoco se aprecia una correspondencia geografica entre estos caracteres y las
poblaciones analizadas. Mas aun, estos caracteres presentan similitudes entre
poblaciones que se encuentran separadas geograficamente, pero que residen en habitats
similares. Un ejemplo claro de esto lo representa el tamafo del pico (longitud), el cual
agrupa poblaciones muy distantes, y no relacionadas filogenéticamente, como el norte de
México (M. aurifrons) y la peninsula de Yucatan (M. santacruzi dubius) que son las
poblaciones con los valores mas altos para esta variable, pero ambas habitan ambientes
semiaridos o secos. Mientras que por otro lado, estos caracteres agrupan a poblaciones
que presentan un tamafio pequefio de la longitud del pico y que habitan ambientes mas
hiamedos como las poblaciones del este de los EUA (M. carolinus) y las islas de Roatan y

Utila (M. s. canescens y M. s. insulanus). Por ello, es muy probable que la similitud en los
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caracteres morfométricos se deba nuevamente a convergencia por adaptaciones a
ambientes similares (e.g. Aldrich y James 1991). Por esta razén no son caracteres
recomendables para el analisis de las relaciones genealdgicas o los limites de especies

de este grupo.

Vale la pena mencionar que los tres grupos obtenidos en este andlisis para este
taxon han sido comunmente designados como subespecies de M. aurifrons, o inclusive
como especies validas en ciertas propuestas taxondémicas. Por ejemplo, tanto Selander y
Giller (1963) como Short (1982) reconocen a estos tres grupos como subespecies,
mientras que para Navarro y Peterson (2004) representan tres especies filogenético—
evolutivas diferentes; M. santacruzi, M. grateloupensis y M. polygrammus. Considerando
que las tres agrupaciones estan determinadas por una combinacién unica de diferentes
estados de caracteres de coloraciéon, y que estos agrupamientos representan a
poblaciones que tienen una determinada distribucién geografica, en la que aparentemente
cada agrupacion (o poblacién) tiene preferencias ecologicas diferentes, éstas
agrupaciones podrian estar conformando unidades evolutivas independientes (i.e.

especies filogenéticas) bajo el concepto filogenético de especie (Wheeler y Platnick 2000).

No obstante, en el analisis filogenético de las secuencias de DNA mitocondrial del
primer capitulo, estas poblaciones forman un solo clado monofilético, sin evidencia que
apoye la separacion de M. santacruzi en las tres unidades que los datos morfolégicos
definen. Comparando los resultados de ambos analisis es posible apreciar que, en el
clado que agrupa todas las poblaciones de M. santacruzi, hay una alta variedad de
expresiones fenotipicas de los patrones de coloraciéon del plumaje, con una estructura
geografica bien establecida. Se puede apreciar también que la divergencia de esas
agrupaciones con sus parientes mas cercanos ha ocurrido en un tiempo de divergencia
mas o menos reciente, considerando que el tiempo de divergencia del clado (M.

santacruzi, (M. carolinus, M. aurifrons)) fue estimado en 1.02 mya.

Por lo anterior, los resultados sugieren que la marcada diferenciaciéon del plumaje
que se aprecia en M. santacruzi, con respecto a M. aurifrons y a M. carolinus, no es
coincidente con la estructura del DNA mitocondrial, debido a que ha existido una
divergencia muy rapida del plumaje, para santacruzi, considerando que el tiempo de
divergencia de este grupo es mas o menos reciente de acuerdo con los tiempos
estimados en el analisis de BEAST (Drummond y Rambaut 2007). Resultados similares

han sido reportados recientemente con otros grupos de aves, como es el caso del
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complejo Dendroica coronata (Mila et al. 2007a), ciertas especies del género Icterus
(Baker et al. 2003, Kondo et al. 2009), el pechiazul Luscinia svecica (Zink et al. 2003),
algunas especies del género Carduelis (Seutin et al. 1995) entre otras. Ahora bien, a
menudo se ha mencionado que el factor mas probable que propicia la evolucion rapida de
la divergencia del plumaje es la seleccion sexual, puesto que se ha documentado que es
capaz de promover la evolucion rapida de patrones del plumaje muy llamativos, asi como
de propiciar convergencia en diferentes caracteristicas del plumaje (Baker et al. 2003,
Mila et al. 2007a, Kondo et al. 2009, Omland y Lanyon 2009). No obstante, se ha
propuesto que otro posible factor causal de la evolucion del plumaje es la seleccion
natural, aunque se ha documentado que opera a tasas mas lentas que la seleccion sexual
(Crochet et al. 2000, Warren et al. 2005). En el trabajo de Mila et al. (2007a), debido a que
las principales diferencias del plumaje que divergen rapidamente en D. coronata se
encuentran restringidas al area de la cabeza, se favorece la hipétesis de que la seleccién
sexual es la causante de la rapida evolucién fenotipica con respecto a los datos
moleculares, en lugar de la seleccion natural. A pesar de lo anterior, se mantienen
renuentes respecto a asignar un estatus especifico a los taxones D. c. coronata y D. c.
audubonii, que exhiben la evolucion rapida del plumaje, contrastante con la informacion
del DNA mitocondrial.

En el caso de los de carpinteros, se ha documentado para diferentes grupos que
varios caracteres sexuales se concentran en la cabeza y el cuello, en forma de
caracteristicas distintivas que presentan colores muy conspicuos y llamativos,
particularmente rojos, amarillos y/o negros (Winkler y Christie 2002). En especial para los
carpinteros del presente estudio, M. aurifrons, M. carolinus, y M. santacruzi, la coloracién
roja o amarilla de la corona, los penachos nasales, la region malar, la nuca y muy
probablemente el bajo vientre, principalmente de los machos (mas reducidos en las
hembras), juegan un papel importante en el reconocimiento sexual y el cortejo (Short
1982, Ehrlich et al. 1988, Winkler y Christie 2002). En el presente estudio se analizaron
ocho caracteres de coloracion de los cuales cinco estan directamente relacionados con el
cortejo, cuatro se ubican en la cabeza (nuca, copetes nasales, uniéon corona-nuca y unién

frente-corona), y el quinto caracter en el vientre (coloracion del vientre).

Por lo que al igual que en el caso de D. coronata, esta evidencia favorece la
hipétesis de que, la rapida evolucién del plumaje en el clado de M. santacruzi, ha sido

resultado de seleccion sexual. Por esta razon, es posible que algo similar a lo que ocurre
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en el complejo D. c. coronota-audubonii (Mila et al. 2007a) ocurra en este caso y que M.

santacruzi esté formado por tres unidades evolutivas distintas en donde ha habido una

rapida divergencia del plumaje, pero no ha habido una diferenciacion en las secuencias

de DNA mitocondrial. Aunque, de acuerdo con la definicion del PSC (sensu Wheeler y

Platnik 2000), estas agrupaciones pueden ser consideradas unidades evolutivas

independientes (i.e. especies), se necesitan mas estudios, especialmente utilizando otros

marcadores nucleares, caracteres etoldgicos y ecoldgicos, asi como estudios de genética

de poblaciones para confirmar su estatus taxonémico.

CONCLUSIONES GENERALES

1.

Los andlisis filogenéticos de secuencias de DNA mitocondrial aplicados a
diferentes especies del género Melanerpes, asi como a un numero
considerable de individuos de diferentes poblaciones de M. carolinus, M.
aurifrons y M. santacruzi, aportan evidencia de que el género Melanerpes es
monofilético, por lo que la inclusion de diversos grupos genéricos reconocidos

en el pasado en este grupo es correcta y valida.

El grupo M. [carolinus] (sensu Short 1982) representa un grupo no monofilético
por lo que las hipétesis de relaciones evolutivas dentro de este grupo han
estado equivocadas, en particular la suposicion de que este grupo representa
una “superespecie”’. El grupo de especies de M. carolinus propuesto en el
capitulo uno del presente trabajo (Garcia-Trejo et al. 2009) representa un
grupo natural y permite apreciar que las especies pertenecientes a dicho grupo
estan estrechamente relacionadas y sus patrones de diversificacion
probablemente estan ligados a la alternacion de los ciclos glaciales-

interglaciales de los ultimos cinco millones de afos.

El uso de caracteres del plumaje y morfologia para la reconstruccion
filogenética o el andlisis de la variacion geografica, en este y otros grupos de

carpinteros son poco recomendables dado que representan convergencias.

M. “aurifrons” (sensu Short 1982, AOU 1998) es en realidad parafilético. Las
poblaciones nortefias y las poblaciones tropicales de M. “aurifrons” representan

dos unidades evolutivas independientes a las que se denominé M. aurifrons
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(Wagler, 1829) y M. santacruzi (Bonaparte, 1838) considerando el principio de
prioridad. Por lo anterior M. carolinus, M. aurifrons y M. santacruzi representan
especies bajo diferentes conceptos de especie, particularmente bajo los

conceptos evolutivo y filogenético.

Se recomienda llevar a cabo analisis de genética de poblaciones vy
filogeograficos con el grupo M. santacruzi para corroborar la separacion de tres
entidades evolutivas en este clado. Asimismo, se recomienda realizar analisis
biogeograficos, particularmente modelaje de las distribuciones del género
Melanerpes en el pasado, para entender los procesos que moldearon su

diversificacion y distribucion actuales.
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