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RESUMEN

La variacion geografica ha sido utilizada desde el siglo XIX contribuyendo al desarrollo de
hipotesis en el area de la evolucion. ElI género Hypnelus (Aves: Bucconidae) se distribuye en
zonas bajas entre los 0 y los 700 metros en el norte de Colombia y gran parte de Venezuela.
En este estudio se analizo la variacion geogréafica morfolégica y genética de dicho género. Se
utilizaron ocho variables morfométricas, diecisiete variables de color, dos genes mitocondriales
(subunidad 2 de de la proteina mitocondrial Nicotinamida Deshidrogenasa (ND2) y el gen
citocromo b (Cyt b)) y un intron de un gen nuclear (gen Adenilato Kinasa 1 (AK1)). Se utilizaron
520 ejemplares para los analisis morfolégicos y 44 ejemplares para los andlisis genéticos. Las
variables morfolégicas se evaluaron de manera univariada y multivariada utilizando diversos
analisis, mientras que con los marcadores moleculares se realizaron andlisis filogeograficos,
red de minima separacién, diversidad genética, demografia histérica y reloj molecular
(Homogeneidad de tasas de sustitucion). Los resultados morfoldégicos muestran mucha
variacién, mientras que los resultados genéticos muestran todo lo contrario. Los resultados
morfologicos sefialan que Hypnelus ruficollis e Hypnelus bicinctus son dos unidades
taxondmicas diferentes, considerandose a striaticollis un hibrido entre bicinctus y ruficollis. Otro
resultado morfolégico sefala que la subespecie reconocida como stoicus, aunque
significativamente diferente de bicinctus, no es diagnosticable morfolégicamente por la regla del
75%. En cuanto a Hypnelus ruficollis, decolor y coloratus en la Cuenca del Lago de Maracaibo
son parte de un gradiente de color con aparente respuesta a la humedad. Los resultados de
ADNN AK1 sugieren que Hypnelus ruficollis y bicinctus son diferentes, pero los resultados del
ADNmt no muestran estructura, solo diferenciando a stoicus del resto de los ejemplares de
continente. Los resultados de demografia histérica sugieren un evento de expansion
poblacional en el pasado reciente con seleccion positiva en los genes mitocondriales, por lo

gue se concluye que el género Hypnelus es un grupo monofilético dentro de la familia



Bucconidae. La subespecie striaticollis representa la variacién de hibridacion por lo que no es
valida, la subespecie stoicus se considera una subespecie valida, pero se propone mantener la

taxonomia actual del género Hypnelus, hasta tener mas evidencias para tomar una decisién

taxondémica.
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£ Introduccion

b

Las poblaciones de especies pueden diferir espacialmente en una o varias caracteristicas. Las
diferencias a nivel espacial en el fenotipo (diferencias fisiol6gicas, morfolégicas y/o etoldgicas)
y genotipo (diferencias en las secuencias de ADN) de las especies se definen como variacion

geografica (Zink y Remsen, 1986; Noguera y Hernandez, 2009).

La variacion geogréfica ha sido estudiada desde el siglo XIX por muchos sistematicos
interesados en evaluar su significado evolutivo, contribuyendo al desarrollo de hipétesis en el
area de la evolucion. Igualmente, la documentacion de los patrones de variacion geogréafica y
de los procesos y/o mecanismos que la determinan tiene un impacto directo en la evaluacion

de hipotesis biogeograficas y/o taxonémicas (Bock, 1992).

Los estudios de la variacion geografica en aves usualmente estuvieron enfocados en estudios
de variacion morfolégica, utilizada tradicionalmente para resolver problemas taxonémicos;
estos estudios han contribuido a establecer los limites de las especies/subespecies,
identificando en algunos casos que el nimero especies/subespecies no siempre es congruente
con los patrones de variacion geografica observados, pudiendo encontrarse sub o
sobreestimacion de los taxa (Ej., en Cynanthus latirostris se estudiaron cinco de las seis
subespecies descritas y so6lo dos, latirostris y doubledayi, son unidades diagndésticas

reconocibles ya sea a nivel morfolégico o molecular (Hernandez-Bafios y col., 2007)).

Los estudios de variacion geografica no solo han incluido caracteres morfolégicos como:
patrones de coloracibn y morfometria, sino que también han incluido caracteres de
comportamiento, vocalizaciones y fisiolégicos, los cuales ha complementado y expandido el

alcance de los estudios de variacion geogréfica. Adicionalmente desde mediados de 1987 con



el nacimiento de la filogeografia, se han venido incluyendo los caracteres moleculares dentro

del estudio de la variacion geografica.

La filogeografia engloba aspectos tanto temporales como espaciales. El objetivo de un analisis
filogeogréafico es asociar linajes de haplotipos con su ubicacion geogréfica, permitiendo la
expansion de estudios biogeograficos a niveles intraespecificos. El desarrollo de la biologia
molecular y de las herramientas asociadas para su estudio ha permitido no solo describir dicha
variacion sino investigar los mecanismos o procesos que influyen sobre ella o la determinan
(Baker, 1985; Zink y Remsen, 1986; Newton, 2003). Asi como se han desarrollado numerosos
estudios de variacion geografica utilizando caracteres morfolégicos y caracteres moleculares
por separado, también se han realizado algunos trabajos que incluyen ambos tipos de variacion
(Zink, 1986; Ball y col., 1988; Zink y col., 1991; Johnson y Marten, 1992; Ellsworth y col., 1994;
Rhymer y col., 1994; Fry y Zink, 1998; Rohwer y col., 2001). Estas investigaciones integradoras
se fundamentan en que los estudios genéticos frecuentemente revelan variacion no reflejada
en la morfologia y que los estudios de morfologia revelan variacion no reflejada en la pequefa
fraccion del genoma que es estudiada por las técnicas genéticas empleadas (Patten y Unitt,

2002).

Los estudios de variacién geografica en el fenotipo se fundamentan en que dicha variacion esta
basada en la adaptacion como resultado de la seleccién natural (Morrison, 1983; Zink, 1986;
Zink y Remsen, 1986; Atwood, 1988; Johnson y Marten, 1992; Johnston, 1994). Por lo tanto,
hay que tomar en cuenta que la adaptacién de los individuos al ambiente también genera
patrones geograficos, patrones que han derivado en reglas ecogeograficas. Estas reglas
describen regularidades observadas en caracteristicas biol6gicas (no en procesos o
interacciones ecologicas) de individuos, poblaciones o especies, que responden a un gradiente
geografico o climatico, como por ejemplo variaciones en el tamafio de cuerpo, apéndices y/o en

patrones de coloracion. Algunas de las reglas son: la regla de Bergmann (1847; tendencia al



aumento de tamafo al aumentar la latitud y/o altitud), la regla de las islas de Foster (1964;
organismos endémicos en islas presentan con frecuencia, tamafios significativamente mayores
0 menores que las especies continentales mas cercanamente emparentadas) y la regla de
Gloger (1883; formas en ambientes humedos tienden a estar mas fuertemente pigmentadas

gue aqguellas en ambientes secos).

Los Bucodnidos, un grupo de aves galbuliformes, son caracteristicos de las regiones tropicales
del continente americano, distribuyéndose principalmente en tierras bajas desde el sur de
México hasta el norte de Argentina y el sur de Brasil (Rasmussen y Collar, 2002; Lepage,
2010). Con excepcion de algunas islas muy cercanas al continente (isla de Margarita), las
especies de esta familia no se encuentran en la mayoria de las islas (Rasmussen y Collar,
2002). La dieta de los Buconidos es principalmente insectivora, consumiendo también otros
artrépodos, y ocasionalmente reptiles, anfibios, frutas y bayas (Sclater, 1882; Skutch, 1948;
Dos Santos 1993; Rasmussen y Collar, 2002). Aspectos de su evolucion y biogeografia fueron
tratados de manera preliminar utilizando herramientas moleculares por Witt (2004). La familia
incluye diez géneros actualmente reconocidos (Remsen y col., 2012), siendo Hypnelus uno de

ellos.

Los individuos adultos del género Hypnelus (Aguanta piedras) presentan un tamafio mediano
(entre 187 — 205 mm de longitud total), con un pico tan 6 mas largo que la cabeza y comprimido
(la profundidad de las fosas nasales con un tamafio superior a su anchura en el mismo punto).
Presentan plumas erizadas alrededor de la base del pico, el cual es recto y con una tendencia
a curvarse hacia abajo, encontrandose al final con la punta de la maxila fuertemente bifida
(hendida justamente a la mitad). Los tarsos son tan largos como el dedo anterior externo sin
ufia. La cola es casi tan larga como las alas, plana y fuertemente redondeada. Las alas también
son redondeadas (Ridgway, 1914). El género Hypnelus se distribuye en la region nor-este de

Colombia y en casi todo el territorio de Venezuela (Fig. 1), en altitudes comprendidas entre los

3



0 y los 700m y no se conoce que presenten movimientos migratorios (Phelps, Jr. y de

Schauensee, 1994).
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Figura 1. Mapa de distribucién actual del género Hypnelus (Rasmussen y Collar, 2002; Restall y
col., 2007).

Actualmente, la taxonomia del género Hypnelus no esta bien definida, considerandose la
presencia de una o dos especies dentro del género (Rasmussen y Collar, 2002; Remsen y col.,
2012). Las dos especies tradicionalmente reconocidas han sido, Hypnelus bicinctus (Gould,
1836) e Hypnelus ruficollis (Wagler, 1829), taxa que muestran patrones claramente diferentes
de coloracion, pero han sido consideradas como coespecificas por algunos autores, con base
en una supuesta poblacion intermedia entre ellas (Hypnelus r. striaticollis) (Phelps y Phelps Jr.,
1958a; de Schauensee, 1966). Otros autores sugieren seguir considerandolas como especies
separadas hasta poder delimitar con claridad los patrones de variacién geografica, asi como los
posibles procesos de hibridacion presentes en las zonas de contacto (Rasmussen y Collar,
2002; Restall y col., 2007). En el presente trabajo se describiran los patrones de variacion
geogréfica a nivel fenotipico (patrones de coloracion y morfométricos) y molecular (secuencias
de tres genes: dos mitocondriales y uno nuclear) del género Hypnelus en Venezuela, con el fin

de contribuir al conocimiento de la taxonomia y sistematica del taxon.



£ Antecedentes

El género Hypnelus fue descrito por Cabanis y Heine en 1863, incluyendo a dos especies:

ruficollis (Wagler, 1829) y bicinctus (Gould, 1836). El tratamiento taxon6mico de estas dos
especies antes de la creacion del género Hypnelus fue bastante inestable durante mas de

treinta afios (1829-1862), pasando por los géneros Capito, Tamatia, Bucco y Chaunornis.

El género Hypnelus no fue reconocido inicialmente por algunos autores, alegando que la
descripcion no estaba bien sustentada (Sclater, 1882, 1891), hasta que Ridgway en 1914 lo
revivié generalizando asi su uso hasta el presente (Cory, 1919; Todd y Carriker, 1922; Peters,
1948; Phelps y Phelps Jr., 1958b; de Schauensee, 1966, 1970; Hilty y Brown, 1986; Howard y
Moore, 2003; Rasmussen y Collar, 2002; Restall y col., 2007; Remsen y col., 2012). Cottrell en
1968 sugiere volver a incluir a Hypnelus y a los otros taxa (Notharchus, Argicus, Nystactes,
Bucco, Euchaunornis y Nystalus) incluidos por Ridgway en la subfamilia Bucconinae dentro del
género Bucco, con base en que todas las especies incluidas en esa subfamilia excepto una
(Argicus macrodactylus) tienen la punta del pico hendida. La caracteristica de la punta del pico
hendida se encuentra muy pronunciada en los miembros de los géneros Hypnelus y Nystactes,

encontrandose variaciones en los otros géneros (Rasmussen y Collar, 2002).

El intento de volver a fusionar Hypnelus en Bucco (Cottrell, 1968), no ha sido reconocido por la
gran variabilidad morfol6gica de las especies que se han querido incluir en el género Bucco, lo
gue complica la justificacion para mantenerlas a todas dentro de un mismo género (Rasmussen
y Collar, 2002; Howard y Moore, 2003; Remsen y col., 2012). Los estudios moleculares apoyan
la no inclusién de estos géneros en Bucco, ademas de sugerir que Hypnelus y Nystactes son

grupos hermanos (Witt, 2004; Fig. 2)
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Figura 2. Hipé6tesis filogenética de la familia Bucconidae basada en genes mitocondriales (ND2,
ND3 y Cyt b). Los valores de los nodos representan los porcentajes de probabilidad posterior de
un analisis de inferencia Bayesiana (antes de la barra (/)) y los porcentajes de bootstrap no
paramétrico correspondiente a un andlisis de parsimonia realizada con igual peso para todos los
caracteres (después de la barra (/)). Los tridngulos rojos representan invasiones de América
Central. Circulos azules denotan grupos de superespecies, definidos en este trabajo como grupos
filogenéticos cuyos taxa no se solapan en distribucién mas que el 10% (tomada de Witt, 2004). El
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mismo patron fue encontrado por el autor al analizar genes nucleares.



Hypnelus ruficollis e Hypnelus bicinctus presentan un patrén de plumaje bien definido que las
diferencia claramente. H. ruficollis se caracteriza por presentar una sola banda, ancha, negra
en la region superior del pecho, la garganta canela o un color cercano al marrén rojizo
bordeado por una banda de color blanco. Por su parte, H. bicinctus se caracteriza por
presentar dos bandas oscuras en la regién ventral, una en la regién inferior de la garganta y la
otra en el pecho, separadas por una banda de color arena; la garganta es de color arena o

blanco-arena (Fig. 3).

bicinctus

ruficollis

Figura 3. Dibujos de Hypnelus bicinctus e H. ruficollis, mostrando las principales diferencias en
plumaje entre los dos taxa (dibujos tomados de Restall y col., 2007).

Hoy en dia, H. ruficollis esta conformado por tres morfos tratados como subespecies basados
(principalmente) en los patrones de coloracién de plumaje. En 1914, Robert Ridgway describe a
la subespecie H. r. coloratus, que se diferencia de H. r. ruficollis por presentar un tamafio mas
pequefio y presentar una coloracidbn mas oscura en la region ventral del cuerpo, siendo ésta de
color arena profundo y la garganta con un canela-marrén rojizo mas extenso seguida por una
banda blanco—arena muy estrecha (Fig. 4). Todd y Carriker en 1922 describen a H. ruficollis
decolor, considerando que el ave en general era mucho mas clara que ruficollis, siendo la
region dorsal mas palida, con un marrén mas apagado, y la regién ventral también palida, con
una coloracion menos arenosa, cercana al blanco; el color ocre sobre la garganta es
conspicuamente mas pélido y menos extendido (Fig. 4). El patron de coloracion de estas tres
subespecies a lo largo del gradiente sur-norte de la cuenca del Lago de Maracaibo sugiere una
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correlacion entre un gradiente de humedad y la coloracion del plumaje, debido a la ausencia de

evidentes barreras geograficas, sugiriendo un ajuste a la regla de Gloger.

En el caso de H. bicinctus, Wetmore, en 1939, describe a H. b. stoicus, similar a H. b. bicinctus
pero ligeramente menos coloreado (mas claro) tanto en el color de la regién ventral del cuerpo,
como en sus puntos claros en la region dorsal, presentando un mayor tamafio que la forma

nominal (Fig. 4).

En 1958, Phelps y Phelps Jr. describen una cuarta subespecie, con una distribucion restringida
al oeste del estado Falcén y nor-este del estado Zulia, a la cual llamaron H. r. striaticollis, la
cual difiere de todas las otras subespecies de H. ruficollis por tener lineas negras prominentes
en la regién baja de la garganta. Estas lineas, al unirse con las bases de esas plumas de color
negro, dan la apariencia de una banda imperfecta, en lugar de tener la region baja de la
garganta inmaculada como en ruficollis, decolor y coloratus, o poseer una banda negra sélida
en la parte baja de la garganta, como en el caso de bicinctus y stoicus. Phelps y Phelps Jr.
consideraron que striaticollis al tener una banda negra incipiente a través de la region baja de
la garganta y una segunda banda negra en el pecho, era una forma intermedia entre la especie
con una unica banda (H. ruficollis) y la especie con dos bandas (H. bicinctus), por lo que
sugirieron que H. ruficollis y H. bicinctus eran coespecificas. Por ley de prioridad, H. bicinctus
pasaria a ser una subespecie de H. ruficollis. Esta propuesta fue fortalecida por de Schauensee
(1966) quien, adicionalmente, sefialé que existia otra poblacion intermedia en el Catatumbo
Colombiano, pero sin hacer referencia a ningun ejemplar o evidencia de esta situacion. Esta
clasificacion fue seguida por de Schauensee y Phelps Jr. (1978), Phelps, Jr. y de Schauensee
(1979 y 1994), Hilty y Brown (1986), Sibley y Monroe (1990), Hilty (2003) y Remsen y col.
(2012). En contraste, Rasmussen y Collar (2002) consideraron a Hypnelus bicinctus (con
stoicus) como una especie separada de H. ruficollis sefialando que la potencial hibridacion en

zonas de contacto era infrecuente. Estos autores, sin embargo, sinonimizan a Hypnelus r.



striaticollis con Hypnelus r. decolor eliminando de esta forma la presencia de poblaciones
disyuntas de esta Ultima subespecie; ya que decolor se ha registrado para la Peninsula de
Paraguand y para la costa nor-oeste de Zulia. Restall y col. (2007) mantienen la separacion de
H. bicinctus de H. ruficollis, pero reconocen como valido a Hypnelus ruficollis striaticollis (Fig.

4).

decolor

ruficollis
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Figura 4. Mapa de distribucién de las especies (subespecies) de Hypnelus. El color amarillo de la
costa oriental de Falcén representa ejemplares que han sido capturados en esa zona pero no ha
sido posible identificarlos con algunas de las subespecies descritas. Imdgenes de taxa tomadas
de Restall y col. (2007).



En resumen, hoy en dia se disputan tres hipétesis taxonomicas diferentes sobre el género
Hypnelus. La primera y mas generalizada sugiere que Hypnelus bicinctus (con dos
subespecies) e Hypnelus ruficollis (con cuatro subespecies, incluyendo striaticollis) son
coespecificas y todas las subespecies deben ser incluidas dentro de la especie Hypnelus
ruficollis, basandose en la existencia de poblaciones con caracteristicas intermedias entre
ambas especies (Phelps y Phelps Jr., 1958a; Remsen y col., 2012). La segunda hipétesis
sugiere que Hypnelus bicinctus (con dos subespecies) e Hypnelus ruficollis (con cuatro
subespecies, incluyendo striaticollis) son especies separadas (Restall y col., 2007). Y por
ltimo, la tercera propuesta sugiere que Hypnelus bicinctus (con dos subespecies) e Hypnelus
ruficollis (con tres subespecies, no reconociendo a la subespecie striaticollis e incluyéndola en
decolor) son especies distintas y deben considerarse taxonémicamente separadas (Rasmussen

y Collar, 2002).

Dada la complejidad del tratamiento taxondmico y sistematico del género Hypnelus, se propone
describir la variacibn morfolégica (patrones de coloracion y caracteres morfométricos) y
genética del género, con el objetivo de identificar patrones de diferenciacion entre poblaciones
(reconocidos hoy en dia como subespecies o0 especies). Adicionalmente, se propone examinar
en mayor detalle la variacion geografica del género en la region nor-oeste de Venezuela
(estado Falcén), incluyendo dentro del estudio tanto la variacibn morfolégica como molecular.
Esta region se estudia en mayor detalle, debido a la importancia de la subespecie striaticollis,
para la comprension de la taxonomia y sistematica del género, ya que la poblacion registrada
por Phelps y Phelps Jr. en 1958, fue la que puso en duda la taxonomia del género. Igualmente,
se propone analizar en detalle la variacién geografica de la especie en la cuenca del Lago de
Maracaibo, ya que, en dicha zona se observa la presencia de tres subespecies de H. ruficollis
en ausencia de barreras geogréficas. Estas subespecies fueron descritas con base en patrones

de coloracion, los cuales pudieran ser respuesta a las condiciones ambientales presentes en
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dicha cuenca, especificamente un gradiente de humedad. Como se puede ver en la Fig. 5, el
gradiente de humedad presente en la cuenca del Lago de Maracaibo coincide parcialmente con
las zonas geogréficas habitadas por los individuos de las formas descritas y también se puede
observar como ese gradiente no se presenta tan marcado en Colombia. Respecto a la
precipitacion (Fig. 6), se observa un gradiente similar al de humedad, por lo que se evaluara

con cual de ambas variables ambientales existe mayor correlacion.
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Figura 5. Mapa de humedad relativa de Venezuela 'y Colombia.
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Figura 6. Mapa de precipitacion anual de Venezuelay Colombia. Las zonas en blanco representan
zonas donde la base de Bioclim no tenia datos (Hijmans y col., 2005).
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Hipotesis

En este estudio examinamos las siguientes hipétesis:

1. Las subespecies striaticollis, coloratus, decolor y ruficollis, conforman un grupo

monofilético, es decir, un linaje evolutivo independiente de las poblaciones de

bicinctus y stoicus, ya sea que se reconozca a striaticollis (Restall y col., 2007) o que

se considere a striaticollis como una variacion de la subespecie decolor (Rasmussen

y Collar, 2002) (Fig. 7).

A)

coloratus

— ruficoliis

decolor
strigticollis

— hicinctus

stoicus

B)

colorotus

ruficollis

decolor = strioticollis

bicinctus

stoicus

Figura 7. Esquema de la hip6tesis 1: A) reconociendo a striaticollis y B) no reconociendo a

striaticollis.

2. Las subespecies striaticollis, bicinctus y stoicus, forman un grupo mondfilético, es

decir, un linaje evolutivo independiente de las poblaciones de coloratus, decolor y

ruficollis, reconociendo a striaticollis como una forma diferente (Fig. 8).

— coloratus
ruficollis

decolor

— strigticollis
bicinctus

L stoicus

Figura 8. Esquema de la hipétesis 2.
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3. Las poblaciones de Hypnelus r. striaticollis son un hibrido entre las poblaciones de
Hypnelus bicinctus y las poblaciones de Hypnelus ruficollis, en el nor-oeste de
Venezuela. Esta hipétesis se basa en que las poblaciones de striaticollis no se
diferencian de manera clara de las otras poblaciones, ni morfolégica ni
genéticamente. Se espera obtener mayor variacibn morfolégica en las zonas de
contacto (debido a la posible introgresién de caracteres entre ruficollis y bicinctus) e
incongruencias en la relacion filogenética de los haplotipos asociados a esta

subespecie dependiendo del marcador molecular utilizado (mitocondrial o nuclear)
(Fig. 9).

A) ——— ruficollis B)

ruficollis
——— coloratus I
——— decolor |

decolor

— stristicollis
striaticellis
4E storcus
bicinctus
Figura 9. Esquemas de las relaciones filogenéticas, basadas en caracteres moleculares,

asociadas ala hipétesis 3. A) nuclear, B) mitocondrial. Note la relacion filogenética de
striaticollis en ambas hipoétesis.

bicinctus

stoicus

Por lo antes descrito se podria sugerir que las 5 subespecies deben ser incluidas
dentro de la especie Hypnelus ruficollis, basandose en la existencia de poblaciones
con caracteristicas intermedias entre H. bicinctus y H. ruficollis (Phelps y Phelps Jr.,
1958a; Remsen y col., 2012), sin embargo estos resultados no permitirian sustentar

a Hypnelus r. striaticollis como un taxén valido (Fig.10).

coloratus

| ruficoliis

decolor

bicinctus

stoicus

Figura 10. Esquema de la hip6tesis 3.
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£ Objetivos

e Objetivo General

Evaluar la variacion geografica morfolégica y genética del género Hypnelus.

e Objetivos especificos

1. Caracterizar la variacion morfoldgica en los patrones de coloracién del género

Hypnelus.

2. Caracterizar la variacion morfométrica del género Hypnelus.

3. Determinar el patron filogeografico del género Hypnelus en Venezuela, con énfasis

en la regién nor-oeste de Venezuela.
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£ Métodos

1. Obtencion de ejemplares

1.1. Trabajo de Campo.

Se visitaron 25 localidades en tres salidas de campo, invirtiendo un total aproximado de 80
horas (Fig.11; Anexo 1). Se seleccionaron localidades con presencia del habitat descrito para la
especie, es decir, zonas aridas y arboladas pero abiertas (Hilty, 2003) y se realizaron

transectos entre algunas localidades donde era dificil el avistamiento.
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Figura 11. Localidades visitadas en este estudio con el objetivo de obtener muestras de Hypnelus.
Los puntos amarillos representan localidades en los que se obtuvo capturas, los puntos rojos
donde solo se obtuvo avistamientos, los puntos verdes donde no se registraron avistamientos y
las lineas azules son los transectos realizados.

Los individuos fueron localizados por observacion o mediante el uso de respuesta a tres

grabaciones del canto (“playback”). Los llamados fueron realizados con grabaciones de
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vocalizaciones de Hypnelus de las poblaciones de ruficollis de Colombia (localidad: Nequanje,
entrada Parque Nacional Tayrona, a 10 min de Santa Marta; fuente: Walberto Naranjo) y de

bicinctus de los estados Bolivar y Falcon de Venezuela (Boesman, 1999).

Los individuos se capturaron con rifles de aire y se tomaron muestras de tejido (musculo y
tejido), las cuales fueron preservadas en tubos Eppendorf con etanol al 95% para su posterior
andlisis genético. Las coordenadas geograficas de las localidades donde se capturaron
individuos se registraron con un sistema de posicionamiento global (GPS, por sus siglas en
inglés). Los ejemplares capturados en este estudio fueron depositados en la Coleccion
Ornitolégica Phelps (COP), el Museo de Historia Natural La Salle (MHNLS) y el Museo de la
Estacion Biologica de Rancho Grande (EBRG) y su captura fue amparada por la Licencia de
Caza Cientifica (oficio N°. 0077) a nombre de Vicky Malavé y el Contrato Marco de Concesion
para el Acceso a los Recursos Genéticos firmado entre el Ministerio del Poder Popular para el
Ambiente y la Universidad Central de Venezuela a través del Instituto de Zoologia y Ecologia

Tropical.

1.2. Museos y/ o colecciones cientificas.

Para los analisis morfolégicos se revisaron ejemplares depositados en museos y/o colecciones
cientificas de Venezuela y Colombia (Tabla 1). En total se revisaron 428 ejemplares de museos
venezolanos, 65 ejemplares de museos colombianos y 27 ejemplares capturados en este

estudio, para un total de 520 ejemplares del género Hypnelus (Anexo 2).
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Tabla 1. Museos y/o colecciones cientificas visitadas para el estudio morfoldgico de Hypnelus.

Pais Museo Siglas # de ejemplares
Venezuela Museo de la Estacion Biol6gica Rancho Grande EBRG 45
Venezuela Museo de Historia Natural La Salle MHNLS 48
Venezuela Coleccion Adolfo Pons (depositada en el MHNLS) CP 18
Venezuela Coleccion Ornitologica Phelps COP 280
Venezuela Museo de Biologia de La Universidad del Zulia MBLUZ 5
Venezuela Museo de Biologia UCV MBUCV 5
Venezuela Museo de Ciencias Naturales-Fundacion Museos Nacionales MCN 27
Venezuela Coleccion de Vertebrados de la Universidad de Los Andes CVULA 0
Colombia Instituto de Ciencias Naturales ICN 32
Colombia Museo de La Salle Bogota MLS 17
Colombia Colecciones biolégicas del Instituto Alexander von Humboldt IAVH 16
Venezuela Este estudio 27

Total 520

El mapa de distribucion del género actualizado incluyé informacion de museos y/o colecciones
cientificas en el extranjero que no fueron visitadas (mediante consulta en linea (internet)): Field
Museum of Natural History de Chicago (FMNH, n= 34), United States National Museum (USNM,
n= 111) (ahora National Museum of Natural History (NMNH); Smithsonian Institution;
Washington, DC), University of Michigan Museum of Zoology (UMMZ, n= 2), Museum of
Zoology, Lomonosov Moscow State University (ZMM, n= 2) y American Museum of Natural
History (AMNH, n= 3), para un total de 149 ejemplares. Adicionalmente, se incluyé informacién
de localidades en donde se tienen registros de avistamientos, fotografias y/o de videos que han

sido colocados en internet o publicaciones de nuevos avistamientos.

2. Patrones de variacion morfoldgica.

La evaluacién de la variacién geogréfica de la morfologia del género Hypnelus incluyé patrones
de coloracion y morfometria. Los caracteres morfométricos seleccionados fueron, los
tradicionalmente utilizados en estudios de variacion geogréafica (Zink y Remsen, 1986) y dichas
variables fueron cuantificadas siguiendo los protocolos sugeridos por Baldwin y col. (1931) y
Winker (1998). Como nuestro objetivo fue describir los patrones de variacidn geografica para

evaluar la taxonomia actual, evaluamos inicialmente la variacién asociada a la edad, sexo y
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diferencias de color asociadas al desgaste del cuerpo para disefiar nuestras comparaciones
posteriores. Para esta parte del estudio se revisaron 520 ejemplares del género Hypnelus, de
los cuales solo 451 adultos y 12 juveniles estaban sexados (informacion indispensable para
establecer el sexo y la edad de los ejemplares, lo cual se realiz6 mediante la observacion del
tamafo de las gbnadas en la cavidad abdominal presentes en los ejemplares capturados en
este estudio o mediante el diagrama de gbénadas que se encuentra en las etiquetas de los

ejemplares de museos y/o colecciones ornitolégicas).

Ejemplares en los que el caracter estuviese comprometido (debido a la falta de plumas o por
estar la pluma sucia, gastada o en muda, con dafios en el pico y/o tarso, Fig. 12) no se
incluyeron para la evaluaciéon del mismo: los datos faltantes fueron completados con la media

de cada variable de cada localidad.

Figura 12. A) Plumaje de cola gastado; B) Pico deteriorado.

Se evaluaron los supuestos de normalidad y homocedasticidad (homogeneidad de varianza) de
las variables continuas, con el fin de establecer el uso de estadistica paramétrica 0 no
paramétrica. Para la evaluacion del supuesto de normalidad univariada se utilizaron métodos
graficos y de contraste de hipétesis. En el caso del método grafico se realizaron histogramas y
el gréfico de probabilidad normal, y se realizaron las pruebas de Jarque-Bera (contrasta la
asimetria y el exceso de curtosis), Chi cuadrado (Chi®, comparando frecuencias observadas y
frecuencias esperadas o tedricas) y Shapiro-Wilk (que utiliza la media y la varianza muestreal).
Para la evaluacion de la homogeneidad de varianza se realizé la prueba de Levene y la Prueba
F para varianzas de dos muestras. Todas estas pruebas fueron realizadas en el programa

PAST (Hammer y col, 2001).
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2.1. Descripcion de las variables

Se utilizaron 16 variables de color, 1 variable de forma y 8 variables morfométricas, las cuales

se describen a continuacion:

1. Color de la Punta del Pico (CPP): color de la porcion distal del pico (Fig. 13).

[

(W )
1. Pico con la 2. Punta que no se ha 3. Pico conla
punta clara terminado de colorear punta negra

de negro, pero no es
completmente clara.

Figura 13. Color de la punta del pico.

2. Color del borde del Gonys (CGo): color del borde inferior de la mandibula (Fig. 14).

1. Claro 2. Intermedio entre 3. Negro
claro y negro

Figura 14. Color del borde del gonys.

3. Constriccion del pico: hendidura en la punta del pico (Fig. 15).

\ W W

1. Sin constriccion 2. Ligeramente con 3. Con constriccion
media constriccion media media

Figura 15. Constriccion del pico
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4. Color del Borde Distal de las Plumas de la Banda de la Garganta (BDPBG): las
plumas de la banda de la garganta pueden ser negras en su totalidad o negras con

el borde distal color arena (Fig. 16).

1. Claro 2. Oscuro

Figura 16. Color del borde distal de las plumas de la banda de la garganta.

5. Color del borde distal de las plumas de la Banda del Pecho (BDPBP): la banda del
pecho esta formada por la coloracion negra de la region media distal de las plumas
del pecho, las plumas pueden tener esa regién totalmente negra o pueden tener esa

region negra con el borde distal color arena (Fig. 17).

1. Claro 2. Oscuro

Figura 17. Color del borde distal de las plumas de la banda del pecho.

6. Banda del Pecho (BP): las plumas de la regién del pecho pueden ser pequefas, con
barbas pequefias dando un aspecto de una banda moteada o pueden ser grandes

con barbas grandes dando aspecto de una banda soélida (Fig. 18).

1. Moteada 2. S6lida
Figura 18. Banda del pecho.
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7. Banda de la garganta: la garganta puede carecer de una banda, estar atravesada

por una banda clara o estar atravesada por una banda oscura (Fig. 19).

1. Sin Banda 2. Con banda 3. Con banda
clara oscura
Figura 19. Banda de la garganta

8. Porcentaje de moteado claro en la corona y nuca (corona y nuca): la corona tiene
plumas color pardo, que en algunas ocasiones no son pardo uniforme sino que
tienen barbas color arena que dan apariencia de puntos (Fig. 20). Para calcular el
porcentaje se tomo una foto de la corona y nuca y a la foto se le superpuso una
gradilla de 1x1 cm y se contaron el nimero de cuadros que abarca la corona y nuca
y el nimero de cuadros en donde se encuentran manchas claras (no borde claro),

para luego calcular el porcentaje.

Figura 20. Moteado en la coronay nuca
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10.

Porcentaje de moteado claro en el dorso (Dorso): el dorso tiene plumas color pardo,
pero no son pardo uniforme sino que tienen barbas color arena que dan apariencia
de puntos (Fig. 21). Para calcular el porcentaje se tomé una foto del dorso y a la foto
se le superpuso una gradilla de 1x1 cm y se contaron el nimero de cuadros que
abarca el dorso y el numero de cuadros en donde se encuentran manchas claras (no

borde claro), luego se sacé el porcentaje.

Figura 21. Moteado en el dorso

Manchas en el vientre: en la region del vientre se pueden conseguir plumas con
region distal pardo oscuro 0 negro, que pueden estar dispersas en la regién lateral
del vientre dando la apariencia de un moteado lateral, dichas plumas pueden estar

alineadas dando la apariencia de una banda incompleta o completa (Fig. 22).

1. Moteado 2.Banda 3. Banda
lateral sin banda  incipiente completa

Figura 22. Manchas en el Vientre
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11. Color del cachete (Cachete) (Fig. 23)

12. Color de la mancha que separa la mejilla y la nuca (MSMN) (Fig. 23)
13. Color de la barbilla (Barbilla) (Fig. 23)

14. Color de la garganta (Garganta) (Fig. 23)

15. Color de la banda superior a la banda del pecho (BSBP) (Fig. 23)
16. Color del vientre (vientre) (Fig. 23)

17. Color del borde distal de las plumas supracaudales (BPSC) (Fig. 23)

Figura 23. Caracteres seleccionados para describir los patrones de coloracion
de plumaje del género Hypnelus.

Los caracteres cachete (11), MSMN (12), barbilla (13), garganta (14), BSBP (15), vientre (16) y
BPSC (17), se codificaron en categorias discretas de intensidad del color, utilizando el catalogo
de colores de Smithe (1975), y luego se utilizé la notacion Munsell para cada color, ya que
existe una relacién directa de cada color del catalogo de colores de Smithe con los colores de
Ridgway y a su vez éstos con la numeracion Munsell, lo que permite tener categorias de color
estandares. Solo se utilizé la medida Munsell de color espectral o longitud de onda (hue o tinte)
ya que es la variable utilizada para el diagndstico de las subespecies de Hypnelus. La notacion
para el color espectral es una letra (Y para el amarillo, YR para el amarillo-rojo, R para el rojo)

precedida por un nimero del 1 al 10. Segun lo descrito en el catdlogo de Smithe los nimeros
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altos representan bajas longitudes de onda, el valor 10 es igual a 1 para la siguiente longitud de

onda (ejemplo, 10YR= 1Y, con 5YR intermedio). Estas medidas de longitud de onda fueron

transformadas a una escala numérica, donde se escogieron valores numéricos bajos para los

colores que tuvieran menos rojo (Blanco=1; 5Y= 2; 2.5Y= 3; 10YR= 4; 7.5YR= 5; bYR= 6;

25YR=7;

Negro= 8): esto permitié transformar los colores en un gradiente, para ser utilizado

en los analisis multivariados y univariados siguiendo el criterio utilizado por VanderWerf (2011).

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24

25.

Largo del culmen expuesto (LCE): medida desde la punta del pico hasta el borde
cérneo del pico que esta cubierto por plumas (Fig. 24).

Largo del culmen desde las narinas (LCN): longitud del pico desde la posicion de las
narinas (en la region distal a la cabeza) a su extremo (Fig. 24).

Ancho del pico a nivel de las narinas (AnPN): medida tomada desde un lado al otro
del culmen a la altura de las narinas en la region distal a la cabeza (Fig. 24).

Alto del pico a nivel de las narinas (AIPN): medida tomada desde el culmen hasta el
borde bajo de la mandibula. Dicha medida se toma a la altura del borde final distal
de las narinas con respecto a la posicion de la cabeza (Fig. 24).

Largo del tarso (LTa): medida tomada desde exactamente el medio entre la unién de
la tibia y el metatarso hasta el borde inferior de la Ultima escama no dividida del
tarso, sobre la unién del metatarso con la base del dedo medio (Fig. 24).

Largo del ala cerrada (LA): medida tomada en linea recta desde el borde del hombro

hasta la punta de la primaria mas larga (Fig. 24).

.Largo de la cola (LCo): medida tomada en linea recta desde el punto en donde

emerge la pluma en la piel hasta la punta de la pluma de la cola mas larga cuando la
cola esta cerrada (Fig. 24).
Largo total (LTo): dato tomado de la etigueta de los ejemplares depositados en

museos/colecciones. La medida va desde la punta del pico hasta la punta de la cola,
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con el pico en posicién casi paralela a la regla, sin estirar el cuello méas alla de la

posicion natural (Fig. 24).

B)

Figura 24. Variables utilizadas en el estudio morfométrico A) Largo del culmen expuesto, B) Largo
del culmen desde las narinas, C) Ancho del pico a nivel de las narinas, D) Alto del pico a nivel de
las narinas, E) Largo del Tarso, F) Largo del ala cerrada, G) Largo de la cola, H) Largo total
(figuras de la B ala Htomadas de Ridgway, 1914.).

Todas las variables morfométricas estan descritas en las mismas unidades (milimetros: mm).
Las primeras cinco medidas se realizaron con un vernier digital de precision 0,01lmm, mientras
gue la medida del ala, de la cola y de longitud total se realizaron con una regla de metal para
medir alas y colas de precision de 0,5mm. Se utilizaron todas las variables (LT, LCE, LCN,
AnPN, AIPN, LTar, LA, LCo) en los andlisis que incluian las poblaciones de Venezuela
(medidos por mi persona). En los andlisis que incluian a las poblaciones de Colombia (medidos

por Miguel Lentino) no se incluy6 la variable LCE ya que no se contaba con dichos datos.
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Tabla 2. Variables utilizadas en

acronimos.

2.2.

los analisis morfolégicos de patrones de coloracion y sus

Abreviatura

Variable

Cachete Color del cachete o zona submalar
MSMN Color de la mancha que separa mejilla y nuca
Barbilla Color de la barbilla
Garganta Color de la garganta
BSBP Color de la banda superior a la banda del pecho
Vientre Color del vientre
BPSC Color borde distal de las plumas supracaudales
CPP Color punta del pico
CGo Color del borde del gonys
BDPBG Color borde distal de las plumas de la banda de la garganta
BDPBP Color borde distal de las plumas de la banda del pecho
BP Banda del pecho
CpP Constriccién de la punta del pico
BG Banda de la garganta
Dorso Moteado del dorso

Corona y Nuca

Moteado de la corona y la nuca

MVientre Patr6on de Manchas en el Vientre
LCE Largo culmen expuesto
LCN Largo culmen desde las narinas
AnPN Ancho de pico a nivel de las narinas
AIPN Alto de pico a nivel de las narinas
LTa Largo del tarso
LA Largo de Ala
LCo Largo de Cola
LTo Largo total

Analisis de la variacion asociada a la edad

En primer lugar se analizaron las variables de color y luego las variables

morfomeétricas.

Ridgway (1914) sefialé que los individuos juveniles podian ser discriminados con base en la

cantidad de puntos claros en el dorso y la presencia de un borde distal claro de las plumas de

la banda de la garganta. En este trabajo se evaluaron estas variables propuestas por Ridgway,

junto a otras cuatro y fueron comparadas en un andlisis de correspondencia sin tendencia

(Detrended Correspondence Analysis). Se incluyeron las siguientes variables categoéricas:

borde distal de las plumas de la banda de la garganta (BDPBG), borde distal de las plumas de

la banda del pecho (BDPBP), banda del pecho (BP), color punta del pico (CPP), color del gonys
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(CGo) y porcentaje de moteado claro en el dorso (Dorso). Este es un andlisis exploratorio de
ordenacién simple y descriptivo que mide el grado de asociacién presente entre un conjunto de
variables; es decir, construye un diagrama cartesiano basado en la relacion de dependencia e
independencia de los atributos o categorias de las variables (Legendre y Legendre, 1998), lo
gue en este caso permitié identificar qué variables estaban mas asociadas a las categorias de
juveniles y adultos y si éstas diferian entre si. Se utilizaron todos los ejemplares adultos y
juveniles que estuviesen sexados, siendo el analisis realizado en el programa PAST (Hammer y
col., 2001). Se realizaron tablas de frecuencias para cuantificar la variaciéon asociada a
juveniles y adultos correspondientes a ruficollis y a bicinctus, utilizando los caracteres descritos
anteriormente y se incluyé la variable constriccién del pico, ya que la variacion de la forma del
pico de individuos juveniles a adultos ha sido estudiada para otros grupos de aves como es el
caso de la familia Trochilidae (los juveniles tienen estriaciones en la ranfoteca maxilar) (Ortiz-

Crespo, 1972), pero nunca ha sido estudiada o siquiera nombrada para bucoénidos.

Para evaluar la diferencia morfométrica asociada a la edad se utilizaron todas las variables
morfométricas y se realizaron dos andlisis, uno de agrupamiento y un analisis de Componentes
Principales (ACP) (Baker, 1985; Legendre y Legendre, 1998), uno para hembras y otro para
machos, utilizando una matriz de varianza covarianza, con los datos transformados con la

escala logaritmo (Ln).

2.3 Andlisis de variacion de color asociada al desgaste del plumaje

Debido a que el desgaste en el plumaje del cuerpo se refleja mayormente en el cambio de
tonalidad e intensidad de color a lo largo del afio (Barrowclough y Sibley, 1980; Pohland, 2006)
y esto podria introducir error al describir la variacion, se decidi6 analizar el efecto de este
desgaste sobre los patrones de coloracion del plumaje. Para evaluar la diferencia por desgaste

en la intensidad del color en el género Hypnelus se trabajo solo con los ejemplares adultos. Se
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comparé ejemplares con el plumaje del cuerpo fresco (recién mudado y no gastado) y
ejemplares con el plumaje del cuerpo gastado y/o en muda analizando cada sexo por separado
(machos, n = 216; hembras, n = 229). Se evaluaron todas las variables que se utilizaron en los
andlisis de variacion asociada al sexo y a la geografia: cachete, MSMN, banda de la garganta,
BDPBP, barbilla, garganta, BSBP, vientre, BPSC, dorso, corona y nuca y manchas en el vientre
(ver significados de acrénimos en la Tabla 2). En ambos casos se realizd la prueba no
paramétrica de Mann Whitney, que se utiliza para comparar las medianas entre dos grupos (en
este caso aves con plumaje fresco vs aves con plumaje gastado) y evaluar si éstas difieren

significativamente.

2.4 Analisis de variacidon asociada al sexo

Para evaluar la existencia del dimorfismo sexual en los patrones de coloracion en el género
Hypnelus se trabajé solamente con los ejemplares adultos en plumaje fresco (recién mudado
y/o no gastado), comparando entre hembras (n = 99) y machos (n = 96). Se realiz6 la prueba

no paramétrica de Mann-Whitney.

Para evaluar el dimorfismo sexual asociado a las variables morfométricas se utilizaron todas las
variables morfométricas y se compararon ejemplares adultos que estuviesen sexados, machos
(195 de Venezuela y 25 de Colombia) y hembras (205 de Venezuela y 26 de Colombia). Las
variables que cumplieron con el supuesto de normalidad se utilizaron para realizar una prueba t
de Student para muestras con varianzas iguales, con el fin de evaluar si existian diferencias
entre machos y hembras. Para las variables en las que no se cumpli6 el supuesto de

normalidad se realizé una prueba de Mann-Whitney.
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2.5 Anadlisis de variacién asociada a la geografia

Para evaluar la variacion geogréfica en los patrones de color se utilizaron solo ejemplares
adultos con plumaje fresco. Se realizaron mapas que representan la distribucion geografica de
la variacidbn en cada uno de los caracteres. Luego para describir como esta repartida la
variacion del género entre las subespecies se realizaron tablas de frecuencias de aparicion
para todas las categorias de todas las variables por subespecie (decolor, ruficollis, coloratus,
striaticollis, bicinctus y stoicus). Luego dado que dos de las hipétesis sugieren diferencias entre
Hypnelus ruficollis vs H. bicinctus se comparé entre ambas subespecies utilizando la prueba de
Kruskal-Wallis; la misma prueba se utilizé para comparar las poblaciones disyuntas de los taxa
bicinctus vs. stoicus y decolor Cuenca del Lago de Maracaibo (CLM) vs. decolor Paraguana. La
prueba de Kruskal-Wallis es una prueba no paramétrica, donde se evalla la hip6tesis nula de
gue: dos muestras provienen de una misma poblacién; en esta prueba también se utilizaron los

valores de las variables en la escala lineal.

A continuaciéon se realizaron dos analisis multivariados (un analisis de correspondencia y un
analisis de patrones fenéticos) con la finalidad de evaluar si habia diferenciacion entre
Hypnelus ruficollis e H. bicinctus, y a cual de las dos especies se asociaba la subespecie
striaticollis. El andlisis de patrones fenéticos se realiz6 mediante la construccion de fenogramas
utilizando el método de pares de grupos no pesados con promedios aritméticos (UPGMA) en
un analisis de agrupamiento (“cluster”), utilizando como medida de similitud el coeficiente de
correlacion. Para ambos analisis se utilizaron aquellas variables o caracteres que mostraban
variacién geografica en los mapas, es decir, que ejemplares en zonas geogréaficas diferentes
presentaban categorias diferentes de alguna variable evaluada, utilizandose en el caso de las

variables de color los valores de las variables en la escala numérica.
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Se realizaron pruebas t de Student entre los datos sin transformar de las variables
morfométricas para las diferentes subespecies reconocidas. En aquellos casos en donde se
encontraron diferencias entre medias se realiz6 una Prueba de Diagnosticabilidad, con el
estadistico desarrollado por Patten y Unitt (2002). Estos autores, formalizan la cuantificacién de
la regla del 75%, que indica que para que una subespecie sea valida el 75% de la poblacion
debe estar efectivamente fuera del 99% del intervalo de variacion de otras poblaciones para un
caracter definido o para un conjunto de caracteres (Patten y Unitt, 2002). La relacién

matemadtica utilizada para realizar esta prueba fue:

0 = X2 — Sy(to.25,d2) — X1 — S1(to.01,471)

Donde x; y X, son los promedios para la variable X en las poblaciones 1 y 2 respectivamente, y
S es la desviacion estandar de dicha variable para las poblaciones 1 y 2. Para la poblacion 1
utilizamos el valor de t asociado a a=0.01 y los grados de libertad de la poblacion 1 (df;=n; -1,
donde n; es el tamafio de la muestra de la poblacion 1) y para la poblacion 2 utilizamos un
valor de t con un a = 0,25y df, =n, — 1. Esta relacién proporciona el indice de diagnosticabilidad

(Dy), donde Dj = 0 indica que la poblacion i es diagnosticable de la poblacion j.

Para evaluar patrones multivariados de la variacion morfométrica en el género Hypnelus se
utilizé el Analisis de Componente Principales (ACP). Todos los ACP se realizaron con los datos

transformados con la escala logaritmica (Ln), utilizando una matriz de varianza-covarianza.
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2.6 Analisis de variacion asociada al ambiente

Debido a que se han descrito tres subespecies de ruficollis para la Cuenca del Lago de
Maracaibo por diferencias en la intensidad del color y que dos de ellas (decolor y ruficollis)
tienen poblaciones disyuntas a ambos lados de la Cuenca, se podria sugerir un ajuste a la
regla de Gloger, por lo que se realizaron correlaciones simples entre la coloracion del plumaje
de individuos de Hypnelus y los datos de humedad relativa asociados a las localidades de
colecta. Estos datos de humedad fueron obtenidos de CLIMEX (Sutherst y col.,, 2007;

https://www.climond.org, con una resolucion espacial de 30’).
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3. Andlisis genético

Este andlisis se realiz6 con 44 ejemplares, incluyendo muestras colectadas durante este
estudio y préstamos de museos. El Anexo 3 contiene una lista de todos los ejemplares, sus
nameros de catalogo, localidad, tipo de muestra (sangre, pluma o tejido) y genes amplificados

para cada muestra.

3.1 Trabajo de Laboratorio

Para la extraccion de ADN se utilizé el paquete comercial DNeasyTissue Kit (Qiagen, Valencia,
CA), siguiendo el protocolo de extraccion recomendado por dicha compafiia. Para la extracciéon
de muestras de plumas se agregé 30 microlitros de DTT (ditiotreitol) al buffer de digestion y se
dej6 en bafio de maria entre 24 a 48 horas (o0 hasta que la muestra estuviese completamente

digerida).

Para cada muestra se amplificaron via Reaccién en Cadena de la Polimerasa (PCR) dos genes
mitocondriales y un gen nuclear. ElI primer gen amplificado fue el gen codificante de la
subunidad 2 de la proteina mitocondrial Nicotinamida Deshidrogenasa (ND2; 1041pb). Este gen
presenta una alta resolucién en el establecimiento de relaciones filogenéticas y filogeogréaficas
en aves y otros organismos (Sorenson, 2003). También se amplificé parcialmente (1043pb) el
gen citocromo b (Cyt b). El gen Adenilato Kinasa 1 (AK1) también llamado Aconitasa 1, es un
gen nuclear codificante y de herencia ligada al sexo. Se amplificé un fragmento aproximado de
500 pares de bases correspondiente al intron 5 de este gen. Estos genes se seleccionaron por
haber sido utilizados con anterioridad y con éxito en el establecimiento de las relaciones
filogenéticas en la familia Bucconidae (Witt, 2004). Igualmente, hay disponibilidad en GenBank

de secuencias de dichos genes para los grupos externos.

Para la amplificacion se utilizd el paquete de PCR Promega (Madison, Wisconsin, USA) y
cebadores previamente utilizados en la familia (Tabla 3). Para la amplificacion de los genes
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mitocondriales de las muestras de tejido, sangre y plumas se utilizé un volumen de reaccion de
50pl que contenia: 1 pl de ADN, 29,75ul de agua molecular; 3ul de MgCl,; 10ulde Buffer; 1plde
dNTP’s; 2,5ul de cada cebador y 0,25ul de polimerasa GoTag DNA Polymerase (Promega,
Madison, USA). Para la amplificacion del gen nuclear de las muestras de tejido, sangre y
plumas se utilizé6 un volumen de 25 pl de la soluciéon que contenia 3ul de ADN; 12,375ul de
agua molecular; 1,5ul de MgCl,; 5ulde Buffer; 0,5ulde dNTP’s; 1,25l de cada primer y 0,5ul de

polimerasa GoTag DNA Polymerase.

Tabla 3. Secuencias de cebadores externos empleados en la amplificacion y secuenciacion de los
genes utilizados en este estudio

Gen Nombre Secuencia 5" ->3’ Autores

L5215 TATCGGGCCCATACCCCGAAAAT Hackett 1996

ND2 Smithsonian Tropical

HTprC CGGACTTTAGCAGAAACTAAGAG -

Research Institute

Cytob L14841 AAAAAGCTTCCATCCAACATCTCAGCATGATGAAA Kocher y col, 1989
H4b GTGGTAAGTCTTCAGTCTTTGGTTT Witt, 2004
AKL GF20 AGAAGAAGGTGAGGACTCATGC Witt, 2004
GR563 CATYGTYTCCTTCCCWGCAT Witt, 2004

Cada reaccion de PCR se realiz6 en un termociclador modelo 2720 Thermal Cycler Applied
Biosystems. El PCR incluy6 un paso inicial de desnaturalizacién a 94 °C por 10 min, seguido
de 39 ciclos de: 30s a 94 °C (fase inicial de desnaturalizacion), de 45-60s a 51°C para Cyt b;
60°C para ND2 y 48°C para AK1 (fase de anillamiento o "annealing"), 2min a 72 °C (fase de
extension), para completar con un paso final de extension a 72 °C por 10 min. Con las
muestras con las que se tuvo complicaciones en la amplificacion se ajustaron los valores de
temperatura de anillamiento en los ciclos, la concentracion de ADN y la concentracion de
MgCl,, segun fue el caso. Las extracciones y amplificaciones fueron llevadas a cabo en la
Unidad de Biologia Molecular del Laboratorio de Vectores del Instituto de Zoologia y Ecologia
Tropical (I.Z.E.T.). La secuenciacion fue llevada a cabo en el Museum of Southwestern Biology,

University of New México, Estados Unidos (gracias a la colaboracion de Christopher Witt).
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3.2 Analisis filogenético y filogeogréfico

Una vez obtenidas las secuencias, éstas se editaron con el programa Segman (Lasergene) y
se alinearon a ojo y/o utilizando el programa ClustalW (Thompson y col., 1994). Para examinar
las relaciones filogenéticas entre haplotipos se utilizaron los métodos de Maxima Parsimonia
(MP) con el programa WinClada versioén 1.00.08 (Nixon, 1999-2002) y NONA (Goloboff, 1999)
y Maxima Verosimilitud (MV), con el programa RAXML 7.2.8 on XSEDE utilizando el servidor
CIPRES (Stamatakis y col., 2008; http://www.phylo.org). Los andlisis de Maxima Parsimonia se
llevaron a cabo haciendo 1000 réplicas de busquedas heuristicas, empleando el algoritmo TBR
+ TBR y asignandole igual peso a todos los caracteres, empleando el soporte estadistico no
paramétrico bootstrap con 1000 pseudoréplicas. En el caso del analisis de Maxima
Verosimilitud se estim6 el modelo de evolucibn molecular que mejor se ajusté a los datos
utilizando el programa jModelTest, version 0.1.1 (Posada, 2008), y se utilizé el criterio de
informacién de Akaike (AIC) calculado por el programa para seleccionar el modelo con mejor
ajuste a los datos. El soporte estadistico del analisis de MV incluyé 1000 iteraciones de

bootstrap.

Para los andlisis filogenéticos se utilizaron varias especies como grupo externo: Monasa
(Monasa atra y M. morphoeus), Bucco (Bucco tamatia y B. macrodactylus), Notharchus
(Notharchus macrorhynchus, N. ordii, N. pectoralis y N. tectus), incluyendo igualmente el
género Nystactes, el grupo hermano de Hypnelus. Estas especies se seleccionaron con base

en reconstrucciones filogenéticas de la familia Bucconidae (Witt, 2004).
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3.3 Red de Haplotipos

La red de haplotipos es una representacion grafica de las relaciones evolutivas entre haplotipos
gue se infieren a partir de la cantidad de mutaciones entre las secuencias. Este método sigue el
principio de parsimonia, usa los haplotipos observados como los nodos en la red y no como
puntas de las ramas como en los arboles tradicionales de parsimonia. Se realizaron dos redes
de haplotipos: la primera con las secuencias nucleares del intron 5 del gen AK1 y la segunda
utilizando secuencias concatenadas de los dos genes mitocondriales (Cyt b y ND2), previa
comprobacion que la sefial filogenética de ambos genes fuese congruente mediante una
prueba ILD (“incongruence length difference”; Farris y col., 1995) en Paup (p=100), version
4.0b10 (Swofford, 2002). Las redes de haplotipos fueron realizadas con el programa TCS v1.21

(Clement y col., 2000), utilizando un limite de conexion del 95%.

3.4. Diversidad genética

Se calculd la diversidad nucleotidica (=) dentro de cada clado o linaje, definida como el

numero promedio de diferencias nucleotidicas por sitio entre dos secuencias elegidas al azar
(Neiy Li 1979). Para obtener una medida de la divergencia entre las poblaciones de cada clado
se utilizod la distancia “p” nucleotidica, la cual es la proporcion de sitios nucleotidicos en los
cuales dos secuencias son diferentes. Esta se obtiene mediante el cociente entre el nimero de
diferencias nucleotidicas y el nUmero total de nucle6tidos comparados (Nei y Kumar, 2000). Los
calculos de las distancias “p” para cada poblacion se realizaron mediante el programa MEGA

v5.0 (Tamura y col, 2011). La varianza nucleotidica fue estimada por medio del uso de 500

réplicas de bootstrap, incluyendo transiciones y transversiones.
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3.5. Demografia histérica.

Desde el punto de vista demografico se realizaron las pruebas de neutralidad de Tajima (D;
Tajima, 1989) y Fu (Fs; Fu, 1997) y un andlisis de distribucién de diferencias nucleotidicas
pareadas (“Pairwise Mismatch Distribution”; Rogers y Harpeding, 1992) utilizando el programa
DnaSp (Rozas y col., 2003). La D de Tajima compara diferencias entre el nimero de sitios
segregantes y el nUmero promedio de diferencias nucleotidicas. Bajo neutralidad selectiva, lo
esperado es que ambos estimadores sean iguales y, por lo tanto, la diferencia entre ellos sea
igual a cero. La Fs de Fu (1997) estima la probabilidad de encontrar mas o menos alelos a lo
esperado con el nivel de diversidad observado bajo condiciones de neutralidad. Para ambos
indices la D y Fs, se encuentran valores cercanos a cero en poblaciones con fluctuaciones del
tamafno poblacional no significativas. Valores negativos indican excesos de haplotipos de baja
frecuencia que podrian ocurrir debidos a una expansion poblacional o fendbmenos de seleccion
positiva o purificadora y valores positivos sugieren una disminucion en el tamafio poblacional
(cuello de botella) o seleccion balanceadora. El principio del analisis de distribucion de
diferencias pareadas es que los procesos demograficos que ocurren a lo largo de la historia
evolutiva de una poblacion tienen un efecto en la evolucién molecular de las secuencias de
ADN, bajo la suposicién de que existe poca o nula recombinacion. En aquellos casos donde no
hay cambios en el tamafio poblacional se espera una distribucibn multimodal de estas
diferencias pareadas, pero en el caso que haya ocurrido una rapida expansion demografica se
espera una distribucion unimodal. Para estos analisis de neutralidad solo se utilizaron las
secuencias del gen Citocromo b, las cuales resultaron mas limpias en comparacién a las de los
otros dos genes (con menos sitios sin identificar, N). Se calcul6 el estadistico R* (Ramos-
Onsins y Rozas, 2002) el cual esta basado en la diferencia entre el nUmero de mutaciones
simples y el nimero promedio de diferencias nucleotidicas entre secuencias dentro de una

muestra poblacional. La significancia de esta prueba se bas6é en los limites de confianza
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generados por simulaciones coalescentes. Adicionalmente, se realizo la prueba de McDonald-
Kreitman (1991), en caso de que las pruebas anteriores dieran resultados negativos. Dichos
resultados sugieren fenémenos de expansion poblacional o seleccion positiva y la prueba
McDonald-Kreitman permite seleccionar entre ambas alternativas (Zink, 2005). Esta prueba
permite examinar si la relacion entre sustituciones sindnimas (silentes) y no sinénimas
(cambios en aminoacidos) difiere dentro y entre especies, asumiendo que si las sustituciones
son neutrales, dicha relacién debe ser igual. Todos estos andlisis fueron realizados con el

programa DNASp v5 (Rozas y col., 2003).

3.6 Reloj molecular (Homogeneidad de tasas de sustitucion) y tiempo

de divergencia.

La hipétesis del reloj molecular es una consecuencia de la teoria neutral de la evolucion la cual
postula que para cualquier secuencia de ADN, las mutaciones se acumulan a tasas
relativamente constantes. La diferencia entre las secuencias de nucledtidos de un segmento de
ADN o de proteina de dos especies pueden ser proporcionales al tiempo transcurrido desde
gue estas dos especies divergieron a partir de un ancestro comun (tiempo de coalescencia). La
prueba de homogeneidad de tasas de sustitucion se realizé utilizando el programa PAUP,
version 4.0b10 (Swofford, 2002). Se estim6 el valor de verosimilitud para dos hipétesis, la
primera con ajuste al reloj molecular (homogeneidad de tasas de sustitucién) y la segunda un
modelo sin asumir dicha homogeneidad. Estas probabilidades (verosimilitudes) fueron
comparadas mediante el uso de una prueba de cociente de verosimilitud, ALRT= 2(ALN),
comparando el resultado con lo esperado basado en el valor correspondiente a una distribucién
Chi-cuadrado (x°) con n-2 grados de libertad (donde n es el nimero de secuencias), siendo la

hipotesis nula una tasa de evolucion homogénea entre todas las ramas en la filogenia. El
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tiempo de divergencia, en el caso de no rechazar la hipétesis nula, se calculé basado en dos
alternativas: una tasa de 2.1% de divergencia molecular equivalente a un millon de afios (Ma)
aceptado para la mayoria de las familias de aves utilizando el gen citocromo b, y una tasa de
3.3%/Ma estimada para el orden Piciformes, el cual incluye al género Hypnelus (Weir y

Schluter, 2008).

£ Resultados

y

1. Distribucion geogréficay ecologica

El género Hypnelus se encuentra en Colombia y Venezuela incluyendo la isla de Margarita
(pero ausente en Coche, Cubagua, Trinidad y Tobago y las demas islas del Caribe). La
publicacion formal mas reciente de nuevos registros la hicieron Freeman y col. en el 2012
incluyendo tres localidades en Colombia, extendiendo el extremo sur de su distribucion hasta el
norte del Departamento de Tolima. La recopilacion de 1137 registros provenientes de museos y
observaciones permitié elaborar un nuevo mapa de distribucién para el género (Fig. 25). Los
registros disponibles permitieron incluir dos localidades como extension de su distribucién
actual registrada por Rasmussen y Collar (2002) y Hilty (2003). El primer registro corresponde
al rio Atrato, localizado en el Departamento Chocd, Colombia (un ejemplar depositado en el
National Museum of Natural History (NMNH)), siendo uno de los puntos mas al oeste de su
distribucién y el otro en el Dorado, en el Rio Cuyuni, estado Bolivar, Venezuela, siendo éste el
punto mas al sur-este de su distribucion. El registro en el Dorado pudiera ser resultado de la
deforestacion, ya que al disminuir la densidad del bosque permite que especies que habitan en

zonas menos densas de vegetacion colonicen estos lugares (Bevilacqua y col., 2002).

Otro resultado de la recopilacion de los datos de capturas de ejemplares presentes en museos

nacionales y extranjeros, es que no se logré confirmar la presencia de ejemplares obtenidos en
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el Catatumbo Colombiano. Este resultado sugiere, rechazar la aseveracion de de Schauensee
(1966) de presencia de ejemplares hibridos, al considerar al Catatumbo Colombiano como una

zona de intergradacion, ya que no se sustenta con los datos obtenidos por este estudio.

En cuanto a lugares de avistamiento, con un total de 385 registros de museo, se tienen
registros para el género en bosques secos, manglares, chaparrales, matorrales, selva de
galeria, selva de rivera, balsal, cafios, lagos, lagunas, embalses artificiales, sabana, sabana
arbolada, sembradios y rastrojos. En la mayoria de las localidades en que se logr6 una
identificacion positiva, éstas tenian en comun la presencia de: termiteros (comején, turrumote,
capuchino) con hueco (utilizados como nidos por varias especies de aves), la presencia de
algun tipo de depdésito de agua (potrero anegado, canal de rio, pozo, embalse o represa) y una
zona arbolada abierta. Si no se encontraban estas caracteristicas al mismo tiempo en un radio

no mayor a 100 metros no se lograban avistamientos, ni registros acusticos.

- 78]30 i 76]30 g 74i30 : 7ziso o 7o|.30 68]30 p 66.[30 : »64]30 ; .62130
Distribucion de Hypnelus | |
@ Registros de Museos de Venezuela
11.89— :

A Registros de Otras Cokmaim

—1 @ Registros de avistamientos™
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Figura 25. Mapa de los registros del género Hypnelus generado por este estudio.
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2. Variacion asociada a la edad.

La unica descripcion de juveniles del género Hypnelus la realizé Ridgway (1914) y solo para
Hypnelus ruficollis ruficollis. En este estudio las variables que permitieron en conjunto separar a
los juveniles (verificado por el tamafio de las gonadas) de los adultos sin importar la especie a
la que pertenecian fueron: el color de la punta del pico que era clara (color arena), el color del
gonys siendo claro (color arena) u oscureciéndose (caracteristica intermedia entre claro y
negro), la banda del pecho, siendo ésta moteada en el caso de los juveniles y la variable
constriccion de la punta de pico siendo no hendida o ligeramente hendida en juveniles (Fig. 26,
Tabla 4). Con respecto a las variables morfométricas se observo, que las hembras juveniles se
separan bien de los adultos (Fig. 28), mientras que en los machos se observa separacion
parcial de los juveniles (Fig. 29). En la Tabla 5 se pueden ver los valores de las contribuciones
de cada variable a los ejes. Las variables que logran separar a los adultos y juveniles en las
hembras son las variables longitud del culmen a nivel de las narinas para el eje 1, largo de ala y
largo de cola en el eje 2. Para los machos las variables que logran separar a los adultos y
juveniles fueron longitud del ala en el eje 1, ancho del pico narinas, longitud del ala y longitud

de la cola en el eje 2.

Adicionalmente, se pueden diferenciar los juveniles de ruficollis de los bicinctus (Figs. 26 y 27),
debido a que los ruficollis (h=9) no presentan banda yugular, mientras que los bicinctus (n=3) si
(Fig. 27). Las caracteristicas descritas por Ridgway de puntos claros sobre las escapulares, el
dorso y el borde distal de las plumas claros, se observaron no solo en juveniles sino también en
individuos adultos con muda reciente (Tabla 4). Se definié como individuos inmaduros aquellos
gue pueden tener caracteristicas de coloracién de adultos y de juveniles al mismo tiempo (Ej.,

punta del pico negra y gonys claro).
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Tabla 4. Frecuencias de individuos juveniles, inmaduros y adultos para cada caracteristica

evaluada.
ruficollis bicinctus
Juveniles Inmaduros Adultos Juveniles Inmaduros Adultos
n=9 n=3 n=209 n=3 n=9 n-276

sin borde 9 3 199 0 0 0

BDPBG claro 0 0 5 3 6 91
negro 0 0 0 0 3 178
BDPBP claro 8 3 12 3 6 119
oscuro 1 0 197 0 3 149

BP Moteada 6 2 1 3 8 15
Solida 3 1 208 0 0 235

cPpP claro 9 3 0 3 3 0
negro 0 0 206 0 6 273

claro 9 2 1 3 4 2

CG oscureciendose 0 1 3 0 4 12
negro 0 0 201 0 1 262

BPD sin borde 0 0 10 0 0 5
borde claro 9 3 122 3 9 200

1a40% 5 2 15 1 0 2

Dorso 40.1% a 70% 4 1 72 1 3 31
70% a 100% 0 0 73 0 6 195

Sin hendidura 4 0 0 1 0 0

CcP Ligeramente hendida 5 1 2 2 3 0
hendida 0 1 203 0 6 273

2.4 :
BDPBG
D1 e
v - bicinctus

; Adultos e inmaduros de
bicinctus y ruficollis

%]

CG

0 0:3 O.IG 0:9 1:2 1:5 1i8 2.I1 214 2.‘7 ili
Axis 1
Figura 26. Diagrama de los ejes 1y 2 del Analisis de
Correspondencia sin tendencia (DCA). Los puntos
azules representan juveniles, puntos verdes los
inmaduros y puntos rojos los adultos. Se incluyeron
los datos de Venezuelay Colombia. Las letras azules
corresponden a las variables utilizadas. BDPBG:
borde distal plumas banda de la garganta, BDPBP:
borde distal de las plumas de la banda del pecho,
CPP: color punta del pico, CG: color del gonys, BP:
banda del pecho.

Figura 27. A) Ejemplar
ruficollis juvenil, B) Ejemplar
bicinctus juvenil.
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Component 2

Component 3

LT.0.254

Component 1

Figura 28. ACP Adultos y juveniles hembras.

Component 2

Adultos en Rojo y Juveniles en Azul. % de

varianza: componente 1: 53.8%, componente 2:

14.6%, componente 3: 11.2%.

0.5

Component 3

-0.5

Component 1

-0.25 P

Component 1

Figura 29. ACP Adultos y juveniles machos. Adultos

en Rojo y Juveniles en Azul. % de varianza:
componente 1: 50.1%, componente 2: 15.7%,

componente 3: 11.7%.

Tabla 5. Valores de contribucién de cada variable a los ejes de los ACP realizados para evaluar la
variacién en patrones de coloracién asociada a la edad.

ACP Hembras ACP Machos

Axis 1 Axis 2 Axis 3 Axis 1 Axis 2 Axis 3

LT -0.329 0.084 -0.925 -0.432 0.792 -0.128
LCN -0.707 -0.283 0.263 -0.618 -0.229 -0.566
AnPN -0.354 -0.323 0.022 -0.330 -0.408 -0.036
AIPN -0.334 -0.069 0.043 -0.395 -0.349 0.449
Lta -0.192 0.058 0.213 -0.158 0.026 -0.042
LA -0.206 0.356 0.055 -0.224 0.115 0.241
Lco -0.275 0.821 0.159 -0.304 0.137 0.633
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3. Variacién asociada al desgaste del plumaje.

La intensidad del color varié dependiendo de si el plumaje era fresco o si estaba gastado y/o en
muda (Tabla 6). Los caracteres con cambios significativos de color fueron, en el caso de los
machos, la banda de la garganta, y en el caso de las hembras, las manchas en el vientre; y en
ambos casos la intensidad del color de la garganta. Como la variable color de la garganta es un
caracter diagnostico para la separacion de las subespecies en los analisis posteriores se

utilizaron solamente los ejemplares que tuvieran el plumaje fresco.

Tabla 6. Resultados de la prueba de Mann Whitney para evaluar la diferencia en la intensidad del
color asociada al desgaste del plumaje, p<0.05. Hembras: plumaje fresco n= 143, plumaje
gastado n= 86, Machos: plumaje fresco n= 125, plumaje gastado n= 90.

Hembras Machos
Mann Whitney Mann Whitney
Variable p: p:

Cachete 0,1 0,46
Mancha que separa la Mejilla de la Nuca 0,98 0,627
Banda Garganta 0,11 0,008
Borde Distal de las Plumas del Pecho 0,27 0,635
Barbilla 0,53 0,862
Garganta 0,001 0,007
Banda superior a la Banda del Pecho 0,54 0,481
Vientre 0,38 0,397
Borde distal de las Plumas Supracaudales 0,22 0,050
Dorso 0,76 0,395
Coronay Nuca 0,99 0,846
Manchas vientre 0,01 0,574
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4. Dimorfismo sexual.

No se encontraron diferencias significativas en los patrones de color ni en la intensidad de
color entre machos y hembras, por lo que, se decidié trabajar con machos y hembras juntos.
Igualmente, se incluyeron los ejemplares adultos con plumaje fresco que no tenian
identificacion de sexo para los analisis posteriores de coloracion. Como ninguna de las
variables morfométricas mostré una distribucion normal, todos los datos fueron transformados
(se escogieron las transformaciones que mejor ajustaron los datos a una distribucién normal).
En el caso de las hembras: logaritmo neperiano para el Largo de Culmen Expuesto (LCE) y
Largo de Cola (LCo); raiz cuadrada para el resto de las variables. En el caso de los machos:
raiz cuadrada para todas las variables. La variable Largo Total para machos no pudo ser
normalizada por lo que se utiliz6 estadistica no paramétrica para evaluarla. Se encontré
dimorfismo sexual en todas las medidas realizadas, siendo las hembras mas grandes que los
machos (Tabla 7), por lo que, se decidio trabajar con machos y hembras por separados en los

analisis de variacion geogréfica utilizando las variables morfométricas.

Tabla 7. Media, tamafio muestreal y significancia de las variables morfométricas utilizadas para
explorar el dimorfismo sexual en Hypnelus.

Variable Sexo N Media P
1 H 205 35,07
<

LCE M 195 28,60 0,0001
H 231 27,32

LCN? <0,0001
M 220 26,20
3 H 231 11,18

<
AnPN M 220 10.76 0,0001
APNC H 231 12,81 0

M 220 12,28

Ltar® H 231 18,98 0,0001
M 220 18,55

LA® H 231 89,25 0,0001
M 220 86,86

Leo! H 231 80,71 <0,0001
M 220 77,89

LTo? H 231 216,96 <0,0001
M 220 210,49

Pruebas utilizadas: 1) t de student suponiendo varianzas desiguales, 2) U
de Mann-Whitney, 3) t de student suponiendo varianzas iguales
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5. Variaciéon geogréfica y variacion asociada a las subespecies.
a) Variacion geogréfica de cada variable de color (patrones independientes de las
categorias taxonémicas).

Banda de la Garganta (BG): se observé variabilidad en este caracter y podemos distinguir

una asociacion geografica: las primeras tres categorias en donde la banda esta ausente se
encuentran al oeste de la distribucién del género, cuenca del Lago de Maracaibo, Colombia
y Peninsula de Paraguana (Fig. 30). Las siguientes dos categorias que representan la
presencia de la banda clara, estan restringidas al estado Falcon (excluyendo la Peninsula
de Paraguand). Por ultimo, las categorias que representan la presencia de la banda oscura
se encuentran al este de la cordillera de los Andes, Barquisimeto, Falcon oriental y Nueva

Esparta. El estado Falcon muestra mucha variabilidad para este caracter.

Borde distal de las plumas de la banda del pecho (BDPBP): La mayoria de los ejemplares

en la cuenca del Lago de Maracaibo, Colombia, Peninsula de Paraguana, Aragua, Miranda
y Cojedes presentan la banda sin el borde distal de las plumas claro, mientras que en el

resto de la distribucion es todo lo opuesto (Fig.31).

Dorso: los resultados encontrados se dividieron en las siguientes categorias:
1. Moteado escaso(de 1 al 40% del dorso con manchas claras)
2. Moteado moderado (del 40.1 al 70% del dorso con manchas claras)

3. Moteado abundante (del 70.1 al 100% del dorso con manchas claras)

El moteado del dorso en la mayoria de los ejemplares de la Cuenca del Lago de
Maracaibo y la Guajira Colombiana fue moderado, con excepcion de la poblacién ubicada

en el Departamento del Norte de Santander de Colombia que presenta un moteado
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abundante, al igual que el resto de Venezuela. Ejemplares con escaso moteado fueron

escasos Yy dispersos en su distribucion (Fig. 32)

Corona y nuca: los resultados encontrados se dividieron en las siguientes categorias

1. Ausente (0% de la corona y nuca con manchas claras)

2. Moteado escaso (de 1 al 40% de la corona y nuca con manchas claras)

3. Moteado moderado (del 40,1 al 70% de la corona y nuca con manchas claras)

4. Moteado abundante (del 70,1 al 100% de la corona y huca con manchas claras)
Los ejemplares al oeste de la Cordillera de los Andes y la Peninsula de Paraguana
presentaron un moteado de ausente a moderado, con excepcion de la poblacién ubicada en
el Departamento del Norte de Santander de Colombia que presenté un moteado abundante
(Fig.33). La poblacion de Falcon como el resto de los ejemplares al este de la Cordillera de

los Andes presenté un moteado moderado a abundante.

Color_de la _mancha gue separa mejilla y nuca (MSMN): en la cuenca del Lago de

Maracaibo, Peninsula de Paraguand y Falcon hay mayor cantidad de ejemplares con
tonalidades negras, aunque se pueden encontrar al norte del Lago de Maracaibo un grupo
de ejemplares con tonalidades sepia. En el resto de la distribucion del género se

encuentran ejemplares con tonalidades del cachete rojas en su mayoria (Fig. 34).

Color del cachete: en la cuenca del Lago de Maracaibo, Colombia, Peninsula de Paraguana

y la Cordillera de la Costa hay mayor cantidad de ejemplares con tonalidades del cachete
rojas; en el resto de la distribucion del género se encuentran ejemplares con tonalidades del

cachete color pardo (Fig. 35).
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e Color de la garganta: en Colombia y la Cuenca del Lago de Maracaibo los ejemplares

presentaron tonalidades mas rojas. Para el resto de la distribucion los ejemplares

presentaron tonalidades color pardo o arena (Fig. 36).

e  Color de la banda superior a la banda del pecho (BSBP): La mayoria de los ejemplares en

Colombia presentaron esta banda color arena (3.4Y), mientras que en la Cuenca del Lago
de Maracaibo (CLM) y en la Peninsula de Paraguana presentaron esta banda color blanco
y en el resto de la distribucién presentaron un color mas rojo (10YR) (Fig.37). En Falcon se
observd mucha variabilidad en este caracter, encontrandose desde tonalidades color arena

a tonalidades rojizas.

e  Color del vientre: Los ejemplares en Colombia y la mayoria de los ejemplares de la Cuenca

del Lago de Maracaibo y Falcdn mostraron coloracién clara del vientre, con excepcion de
coloratus (la poblacion al sur del Lago de Maracaibo) que presentd una coloracién mas roja
en el vientre (Fig.38). La poblacion adyacente, al sur de coloratus, ubicada en el
Departamento del Norte de Santander, Colombia, difiri6 al ser mas clara, por lo que se
observa un gradiente de norte a sur hasta llegar a la poblacién del sur del lago y luego
ocurre un salto en este gradiente en el Norte de Santander. También se puede observar
gue en el resto de la distribucién al este de la Cordillera de los Andes y en Nueva Esparta

los ejemplares presentaron una coloracion mas roja en el vientre.

Las variables color de la barbilla, color del borde distal de las plumas supracaudales (BPSC) y

patron del color de las manchas en el vientre no mostraron diferenciacion geogréfica (Fig. 39).
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Figura 30. Mapa de la variacion geogréfica del patrén de la banda de la garganta.
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Figura 31. Mapa de la variacion geogréfica del patron BDPBP.
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Figura 32. Mapa de la variacion geogréfica del porcentaje de puntos claros en el dorso.
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Figura 33. Mapa de la variacion geogréfica del porcentaje de puntos claros en coronay nuca.
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Figura 34. Mapa de la variacion geogréfica del color de la mancha que separa mejillay nuca (MSMN).
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Figura 35. Mapa de la variacion geogréfica del color del cachete.
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Figura 36. Mapa de la variacion geogréfica del color de la garganta.
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Figura 37. Mapa de la variacidon geogréfica del color de la banda sobre la banda del pecho (BSBP).
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Figura 38. Mapa de la variacion geogréfica del color del vientre.
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Figura 39. Mapa de la variacion geogréfica del patron de color de las manchas del vientre.
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b) Variacion geogréfica de cada variable de color asociada a las categorias

taxonémicas.

Se describe la variacién cuantificando los patrones observados en los mapas (Tabla. 8),
considerando a todo Falcén como striaticollis, aunque striaticollis fue descrito para las

localidades Dabajuro y Quisiro al Oeste de Falcén:

Banda de la garganta: las subespecies stoicus y bicinctus se caracterizaron por tener

bandas presentes y predominantemente oscuras, striaticollis presenté banda en la garganta
pero caracterizadas por ser oscuras o claras. Las subespecies decolor, ruficollis y coloratus

se caracterizaron por tener ausencia de la banda de la garganta.

Cachete: la mayoria de los ejemplares de las subespecies stoicus, bicinctus y striaticollis
presentaron una coloracion menos roja en el cachete que las subespecies decolor, ruficollis

y coloratus.

Mancha gque separa mejilla y nuca: las subespecies stoicus y bicinctus presentaron

frecuencias mas altas para colores menos rojos y las subespecies striaticollis, decolor,

ruficollis y coloratus presentaron frecuencias mas altas para colores mas rojos o negro.

Borde distal de las plumas del pecho: la subespecie stoicus presentd igual frecuencia para

ambas caracteristicas (borde claro y borde negro), mientras que bicinctus presenté mayor
cantidad de plumas con borde claro en la banda del pecho. En las subespecies striaticollis,
decolor, ruficollis y coloratus predominantemente se encontré que estas plumas no tenian

borde.
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Garganta: las subespecies stoicus, bicinctus, striaticollis y decolor presentaron frecuencias
mas altas para colores menos rojos y las subespecies ruficollis y coloratus presentaron
frecuencias méas altas para colores mas rojos; sin embargo, en coloratus y ruficollis se
encontr6 mas variacion en la caracteristica encontrandose en ambas subespecies dos
maximos de mayor frecuencia, presentando una tonalidad intermedia de rojo y una

tonalidad intensa de rojo.

Banda sobre la banda del pecho (BSBP): las subespecies stoicus, bicinctus y striaticollis

presentaron frecuencias mas altas para colores mas rojos y las subespecies decolor,

ruficollis y coloratus presentaron frecuencias mas altas para colores menos rojos o blancos.

Vientre: la subespecie stoicus, bicinctus y coloratus presentaron tonalidades rojas

principalmente, aunque coloratus presentd mas variacion en esta caracteristica. Las

subespecies striaticollis, decolor, ruficollis presentaron tonalidades menos rojas.

Borde distal de las plumas supracaudales (BPSC): las subespecies coloratus, stoicus y

bicinctus presentaron variacion de esta caracteristica y las demas subespecies mostraron o

tonalidades muy claras o rojas.

Dorso: las subespecies striaticollis, stoicus y bicinctus presentaron dorsos con moteados
abundantes, mientras que las subespecies decolor, ruficollis y coloratus presentaron

frecuencias similares de dorsos moderadamente y abundantemente moteados.

Corona y nuca: las subespecies stoicus, bicinctus y striaticollis presentaron frecuencias

altas para el moteado moderado y abundante, mientras que las subespecies decolor,

ruficollis y coloratus presentaron mucha variacion en esta caracteristica.
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Tabla 8. Frecuencia de aparicién de cada categoria (%) asociado a las subespecies. En color se
muestran las frecuencias mayores al 10%.

89)
11)
27)
37)

Categoria

stoicus
(n=8)
(n=
(n=
decolor
(n=
(n=48)
(n=

bicinctus
striaticollis

ruficollis
coloratus

Ausente

Banda de la

garganta Banda presente clara

Banda presente oscura

9.6YR

8.1YR

Cachete VR

5.3YR

5.0YR

6.8YR

MSMN 5.6YR

4.9YR

Negro

BDPBP Sin borde

Con borde claro

2.5Y

2.6Y

9.6YR
Garganta

8.8YR

7.4YR

5.3YR
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Tabla 8 (Cont.)

coloratus
(n=37)

ruficollis
(n=48)

decolor
(n=27)

stoicus bicinctus striaticollis
(n=8) (n=89) (n=11)

Patrén

BSBP

Blanco

3.4Y

2.6Y

10YR

9.3YR

8.8YR

Vientre

3.4Y

2.6Y

10YR

9.3YR

8.8YR

BPSC

3.4Y

2.6Y

9.6YR

8.8YR

5.3YR

Dorso

Moderado

Abundante

Coronay
Nuca

Ausente

Escaso

ARRA =a= En/i | mEni] mmlnls)

Moderado

Abundante
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La dltima comparacion univariada en esta seccion se realizé utilizando solo las variables
transformadas a escala lineal, utilizando la prueba de Kruskal Wallis (Tabla. 9). Se puede ver
gue se acepta la diferencia entre ruficollis y bicinctus en casi todas las variables evaluadas con
excepcion del borde distal de las plumas supracaudales. Se separa a stoicus de bicinctus por el
color del cachete, pero no se pueden separar decolor de la Guajira de los decolor presentes en

la Peninsula de Paraguana.

Tabla 9. Resultados de la comparacién univariada entre diferentes taxa en Hypnelus (prueba
Kruskal-Wallis, e=p<0,05).

. stoicus vs. decolor (d) vs decolor ruficollis (continente) vs
Variable - . . .
bicinctus (Paraguana) (p) bicinctus (continente)

Cachete ® 0,014 0,303 ® 1,77E-8
Mancha que separa mejilla y nuca 0,319 0,119 ® 0,026
Garganta 0,642 0,755 ® 2 31E-22
Banda sobre la banda del pecho 0,479 0,435 ® 7,79E-30
Vientre 0,979 0,876 ® 2 06E-7
Borde distal de las plumas 0,632 0,803 0,069
supracaudales
Moteado del dorso 0,958 0,492 ® 6,57E-7
Moteado de coronay nuca 0,875 0,731 ®1,98E-15

Al evaluar de manera multivariada la diferencia entre las especies Hypnelus ruficollis e H.
bicinctus y la relacién de striaticollis con ambas se encuentra que ruficollis y bicinctus se
pueden separar claramente (Fig. 40) pero la subespecie striaticollis queda como una forma
intermedia entre ruficollis y bicinctus. En el analisis de agrupamiento un grupo de los
ejemplares striaticollis se agrupa con los ruficollis y otro grupo con los bicinctus (Fig. 41). Como
los individuos provenientes de Falcon oriental no han sido asignados a ninguna subespecie se
identificaron como una categoria aparte en los analisis y se encontré que dichos ejemplares

guedaron agrupados con bicinctus tanto en el DCA como en el fenograma (Figs.40y 41).
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Figura 41. Fenograma realizado con las variables: MSMN, cachete, BG, BDPP, garganta, BSBP, vientre, BPSC y coronay nuca, con
un analisis de cluster con UPGMA y correlacion, coeficiente de correlacion 0,9152; Rojo bicinctus, Verde ruficollis, se sefiala con una
flecha negra a Falcén oriental y Azul striaticollis.
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Al observar los mapas para cada variable se puede notar que las dos zonas geogréficas con

mayor variabilidad en patrones de coloracion fueron: la Cuenca del Lago de Maracaibo y el

estado Falcon.

Al evaluar la Cuenca del Lago de Maracaibo en intervalos de 1° de latitud de sur a norte (Fig.

42) mediante frecuencias de aparicion se observan los siguientes patrones (Tabla 10):

0

kilometers

Figura 42. Intervalos evaluados en
la CLM.

e Mancha que separa la mejilla y la nuca: los
ejemplares en el intervalo de 11,5° a 12,5° presentaron la
mancha mas clara; los ejemplares de 9,5° a 11,5° se
pudieron separar en dos grupos, uno con la mancha con
color 5,6YR y otro grupo con mancha negra; los
ejemplares de 8,5° a 9,5° presentaron la mancha color
negro en mayor proporcion mientras que los ejemplares de
7,5° a 8,5° presentaron la mancha principalmente color
sepia (4,9YR).

e Garganta: los ejemplares en el intervalo de 11,5° a

12,5° presentaron la garganta mas clara observandose

dos grupos, uno color arena (2,5Y) y otro con tonalidades

rojas (9,6 YR); los ejemplares de 10,5° a 11,5° presentaron

la garganta con tonalidades rojas intermedias (9,6YR y 8,8YR); los ejemplares de 9,5° a

10,5°, uno con tonalidades rojas intermedias (8,8YR) y otro con tonalidades de rojo mas

intensas (5,3YR); los ejemplares de 8,5° a 9,5° presentaron la garganta color 5,3YR en

su totalidad mientras que los ejemplares de 7,5° a 8,5° presentaron la garganta

principalmente con tonalidades rojas intermedias (8,8YR).
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Vientre: los ejemplares de 10,5° a 12,5° y de 7,5° a 8,5° presentaron principalmente
tonalidades claras con menos rojo, mientras que los ejemplares de 9,5° a 10,5°
presentaron dos grupos, uno con tonalidades menos rojas y otro con tonalidades con
mas rojo; los ejemplares de 8,5° a 9,5° presentaron principalmente tonalidades con mas
rojo.

Dorso: vari6 de moderado a abundante en todos los intervalos, siendo principalmente
moderado en los intervalos de 9,5° a 10,5° y de 11,5° a 12,5°, encontrandose
proporciones similares de moderado y abundante en los intervalos de 8,5° a 9,5° y de
10,5° a 11,5° y siendo principalmente abundante en el intervalo de 7,5° a 8,5°.

Corona y nuca: muy variable en la cuenca del Lago de Maracaibo pero encontrandose

por lo menos la mitad de los ejemplares en cada intervalo con moteado ausente de 8,5°

a 12,5°, y principalmente con moteado abundante de 7,5° a 8,5°.

Tabla 10. Frecuencia de aparicion de cada patron (%) asociado a cada intervalo de latitud en la

CLM. En color se muestran las frecuencias mayores al 10%.

bation 7,5°a8,5° 85°a9,5 | 95°al10,5° | 10,5°al11,5° | 11,5°a 12,5°
(n=16) (n=21) (n=18) (n= 16) (n=6)
- 6.8YR 6,00 100,0
19,00 5,00 39,00 38,00
MSMN - 5,6YR
- 49YR 75,00 10,00
- Negro 6,00 85,00 61,00 56,00
2,5Y 33,00
2,6Y
9,6YR 6,00 75,00 67,00
Garganta -
= 8,8YR 94,00 38,00 19,00
B e 6,00
B s 6,00 100,00 50,00 6,00
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Tabla 10 (Cont.).

Patrén

7,5°a8,5°
(n=16)

Vientre

3,4Y

2,6Y

10YR

9,3YR

8,5°a9,5°
(n=21)

9,5°a 10,5°
(n=18)

10,5°a11,5°
(n=16)

11,5°a125°
(n=6)

Dorso

Escaso

Moderado

Abundante

Coronay
Nuca

Ausente

Escaso

[

Moderado

Abundante

Al realizar los andlisis multivariados con estas variables no fue posible separar o agrupar a los

distintos intervalos (Figs. 43 y 44). Se puede observar que la mayoria de los ejemplares del

intervalo que se encuentra mas al sur (7,5° a 8,5°) estan mas asociados a algunos de los de los

intervalos mas al norte (10,5° a 12,5°).
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Figura 43. CA de las subespecies de Hypnelus ruficollis, con plumaje fresco, pertenecientes a la
Cuenca del Lago de Maracaibo, divididos en intervalos de Latitud: Rojo de 7,5° a 8,5°, Azul de
8,5° a 9,5°, Amarillo de 9,5° a 10,5°, rosado de 10,5° a 11,5° y Negro de 11,5° a 12,5°.
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Figura 44. Fenograma realizado con las variables: MSMN, garganta, vientre, dorso y coronay
nuca. Realizado con un andlisis de agrupamiento utilizando el algoritmo UPGMA vy
correlacion, coeficiente de correlacion = 0.79. se incluyeron las subespecies de Hypnelus
ruficollis, con plumaje fresco, pertenecientes a la cuenca del Lago de Maracaibo, divididos en
intervalos de Latitud: Rojo de 7,5° a 8,5°, Azul de 8,5° a 9,5°, Amarillo de 9,5° a 10,5°, rosado
de 10,5° a 11,5° y Negro de 11,5° a 12,5°.
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Para evaluar el gradiente longitudinal (oeste-este) del estado Falcon-Zulia que incluye a la

subespecie striaticollis y las poblaciones de Falcon Oriental, se dividid en intervalos de un

grado (Fig. 45) y se incluyeron los ejemplares en muda, mas no los gastados, debido al bajo

namero de ejemplares disponibles para la comparacién. Como se puede observar en la Tabla

11 pareceria que la mayoria de las variables siguen un gradiente. La variable banda de la

garganta que es utilizada como caracter diagnéstico para la subespecie striaticollis sigue un

gradiente variable desde una banda clara al oeste a una banda oscura al este (Fig. 46). En el

andlisis de correspondencia y en el andlisis de agrupamiento (cluster) (Figs. 47 y 48) se puede

observar que Falcon occidental (striaticollis) y Falcon oriental forman un solo grupo, aunque

representan extremos diferentes.

Figura 45. Intervalos evaluados en el transecto Falcén — Zulia.

Tabla 11. Frecuencia de aparicién de cada patrén (%) asociado a cada intervalo de longitud en
Falcén. En color se muestran las frecuencias mayores al 10%.

Patrén -71,5a-71,01° | -71,0°a-70,01° -70,0° a - -69,0° a-68,0°
(n=3) (n=7) 69,01° (n=5) (n=4)
; “ Banda presente clara 1 100,0 28,57
Banda de W Banda presente clara 2 71,43 20,00 25,00
la
garganta M Banda presente oscura 1 25,00
m Banda presente oscura 2 80,00 25,00
‘ Banda presente oscura 3 25,00
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Tabla 11. (Cont.)

Patrén

Cachete

9,6YR

8,1YR

6,3YR

-71,5° a-71,01°
(n=3)

-71,0° a-70,01°
(n=7)

-70,0° a-69,01°
(n=5)

-69,0° a-68,0°
(n=4)

5,3YR

5,0YR

BDPBP

Sin borde

Con borde claro

Garganta

2,5Y

2,6Y

9,6YR

8,8YR

7,4YR

5,3YR

BSBP

Blanco

3,4Y

2,6Y

10YR

9,3YR

8,8YR

BPSC

3,4Y

2,6Y

9,6YR

8,8YR

53YR

Dorso

Escaso

Moderado

=TT IR TEE

Abundante
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Figura 46. Variacion de la variable banda de la garganta en el transecto Falcon - Zulia
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Figura 47. CA con los ejemplares de Falcon: en azul Falcon occidental (striaticollis) y en rojo
Falcon oriental.
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Figura 48. Fenograma realizado con las variables: MSMN, cachete, BG, BDPP, garganta, BSBP,
vientre, BPSC y corona y nuca, con un analisis de agrupamiento, realizado con el algoritmo
UPGMA y correlacion; coeficiente de correlacion = 0,7585.
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c) Variacion de color asociada al ambiente.

El patron de variacion de intensidad de color en las poblaciones de ruficollis de la Cuenca del
Lago de Maracaibo, que se repite en ambos lados de la Cuenca del Lago, reflejando
poblaciones disyuntas de ruficollis y decolor, nos permitié explorar su ajuste a los gradientes de
humedad y variaciones en precipitacion presentes en direccidn sur-norte de dicha region (Fig.

49).

A) -7320 72.20 7120 70.20 B) - 73.20 - 72.20 -71.20
| 1 H H Precipitacion

' ' ' ' 1 = Dwision polinics

i H : i | Humedad relasiva
o . ' : . |

' ' ' = % <740

V 1 '

i i

kilometers

Figura 49. A) Mapa de Precipitacion de la CLM, B) Mapa de Humedad relativa de la CLM. Los
numeros sefialan las intensidades de color de la garganta encontradas en esas zonas mostradas
en las imagenes de los ejemplares.
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El analisis se realiz6 con las variables que mostraron variacion geogréafica y que se utilizaron en

los andlisis de agrupamiento. El analisis mostré una correlacion positiva de la humedad con las

variables de intensidad de color de la mancha que separa mejilla y nuca (MSMN), gargantay

vientre, explicando, la humedad, entre el 22 y el 53,8% de la varianza de color asociada a

dichas tres variables (la correlacion con la precipitacién fue menor: Tabla 12 y Fig. 50)

Tabla 12. Resultados de andlisis de correlacion de Spearman entre las variables de coloracion
asociadas a las poblaciones ruficollis de la Cuenca del Lago de Maracaibo (n=74) y la humedad y
precipitacion promedio anual. Se incluyeron ejemplares en plumaje fresco, machos y hembras.
Con se muestran los valores r 20.5y con A p<0.05.

MSMN Garganta Vientre Dorso CoyNu
Humedad relativa I 0,475 0,733 0,725 0,047 -0,209
promedio anual D A 0,000 A 0,000 A 0,000 0,694 0,073
Precipitacion r 0,365 0,592 0,409 0,287 0,062
anual p A 0,001 A 0,000 A 0,000 A 0,013 0,599
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y=1,7426x + 71,48
R?=0,5139

Color de la garganta

y = 2,0048x + 73,707
R?=0,4961

Color del Vientre

Figura 50. Humedad relativa vs las variables de color garganta y vientre. La humedad relativa en

%y el color segun la escala lineal descrita en el texto (Métodos).
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Al evaluar no solo los ejemplares de la Cuenca del Lago de Maracaibo, sino también incluir los
ejemplares de Colombia, baja el valor de correlacion (ninguno de los valores de r superan el
valor de 0,5; Tabla 13). Al evaluar solo a los ejemplares de Colombia no se observd una
correlacion de la humedad con ninguna de las variables; solo se encontr6 una correlacién de
las variables: cachete, mancha que separa mejilla y nuca y la banda superior a la banda del

pecho (BSBP) con la precipitacion (Tabla 14).

Tabla 13. Resultados de andlisis de correlacion de Spearman entre las variables de coloracion
asociadas a las poblaciones ruficollis de la Cuenca del Lago de Maracaibo y Colombia (n=104) y la
humedad y precipitacion promedio anual. Se incluyeron ejemplares en plumaje fresco, machos y
hembras. Con se muestran los valores r 20,5y con A p<0,05.

cachete | MSMN BG Garganta BSBP Vientre BPSC Dorso CoyNu

Humedad 0,232 0,131 -0,048 0,399 0,306 0,295 0,178 0,108 0,031
relativa

p;?]”r‘]ﬁgl'o A0021 | 0,197 0,640 A0000 | A0002 | A0003 | 0,077 0,289 0,764

Precipitacion 0,041 0,306 -0,149 0,446 0,173 0,200 0,208 0,322 0,061

annual 0,685 A0002 | 0142 A 0,000 0,087 A0047 | A0038 | A000L | 0551

Tabla 14. Resultados de andlisis de correlacion de Spearman entre las variables de coloracién
asociadas a las poblaciones ruficollis de Colombia (n=30) y la humedad y precipitacién promedio
anual. Se incluyeron ejemplares en plumaje fresco, machos y hembras. Con se muestran los
valores r 20,5y con A p<0,05.

cachete | MSMN BG Garganta | BSBP Vientre BPSC Dorso CoyNu

Humedad 0,160 0,121 0,185 0,350 -0,300 0,258 0,359 0,330 | -0,135
relativa

promedio 0,444 0,566 0,375 0,087 0,145 0,214 0,078 0,107 0,520
annual

Precipitacién -0,453 0,397 -0,054 0,041 0,606 0,412 -0,093 0,313 -0,304

annual A0023 | A0050 | 0,798 0,845 A0001 | 0,041 0,658 0,128 0,139

El patrén de variacion de intensidad de color en las poblaciones de striaticollis del estado
Falcon nos permiti6 explorar su ajuste con los gradientes de humedad y variaciones en

precipitacién presentes en direccion este-oeste de dicha region (Fig. 51).
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Figura 51. A) Mapa de Precipitacion de Falcén, B) Mapa de Humedad relativa de Falcon.

Al evaluar la variacién encontrada en los ejemplares del estado Falcon no se encontré una
correlacion significativa entre ninguna de las variables (Tabla 15), y solo se observé una
correlacion positiva en las poblaciones de bicinctus del cachete y la banda sobre la banda del

pecho con la humedad (Tabla 16).

Tabla 15. Resultados de andlisis de correlacion de Spearman entre las variables de coloracion
asociadas a las poblaciones striaticollis de Falcon (n=10) y la humedad y precipitacién promedio
anual. Se incluyeron ejemplares en plumaje fresco, machos y hembras. Con se muestran los
valores r 20,5y con A p<0,05.

Cachete BG BDPP Garganta BSBP BPSC Dorso
Humedad relativa ; -0,014 0,523 0,593 -0,564 0,021 0,112 -0,080
promedio anual b 0,970 0,121 0,071 0,089 0,954 0,758 0,827
; 0,089 | -0,163 -0,541 0,578 0,477 0,442 -0,215

Precipitacion anual
b 0,807 0,653 0,106 0,080 0,163 0,201 0,551

Tabla 16. Resultados de andlisis de correlacion de Spearman entre las variables de coloracion
asociadas a las poblaciones bicinctus (n=97) y la humedad y precipitacion promedio anual. Se
incluyeron ejemplares en plumaje fresco, machos y hembras. Con se muestran los valores r
20,5y con A p<0,05.

cachete MSMN BG Garganta BSBP Vientre BPSC Dorso Coy Nu
Humedad r 0,241 0,008 | 0,078 0,036 0,220 0,095 0,095 -0,028 | -0,031
relativa
promedio A0,025 | 0943 0,477 0,742 A0,041 | 0,382 0,385 0,795 0,779
annual p
Precipitacion r 0,042 -0,196 | -0,079 | -0,041 0,053 0,043 -0,023 0,015 0,064
annual D 0,698 0,071 0,471 0,710 0,631 0,697 0,835 0.890 0.557
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d) Variacion Morfométrica.
Al utilizar pruebas multivariadas Hypnelus bicinctus e H. ruficollis no se diferenciaron a nivel
morfométrico, al igual que la subespecie striaticollis (Figs. 52 y 53). Cuando se analiz6 a
Hypnelus bicinctus e H. ruficollis por separado (incluyendo striaticollis en cada caso) no se
observo diferenciacion de striaticollis con ninguno de estos taxa (Figs. 54 y 57). En el caso de
ruficollis (Figs. 54 y 55), los ejemplares representantes de las poblaciones de Colombia y
Peninsula de Paraguana fueron los de mayor tamafio tanto hembras como machos. En
bicinctus (Figs. 56 y 57), tanto hembras como machos, los ejemplares de la subespecie stoicus
representaron un extremo de la variacion (mayor tamafio), mientras que los ejemplares de
Falcon oriental, Carabobo y Yaracuy (que también mostr6 variacibn en coloracion)
representaron el otro extremo de la variacion (mas pequefios). También se observé una
diferencia en tamafio entre los ejemplares del este y el oeste de la Isla de Margarita, siendo los

del este mas parecidos en tamafio a los de continente, es decir, mas pequenios.

Para evaluar la diferencia entre las subespecies y las poblaciones que resaltan por su tamafio
en los andlisis exploratorios se realizaron pruebas t de Student para cada variable. Como
resultado de las pruebas t de Student se encontraron diferencias significativas entre la mayoria
de las subespecies (Tabla 17). Para las variables en las que se encontraron diferencias
significativas se aplico la prueba de diagnosticabilidad, utilizando el indice de Patten y Unitt,
2002; regla del 75%: ver Métodos). Para realizar esta prueba se utilizaron las medias para las
diferentes variables morfométricas obtenidas para cada taxén/poblacién (Tabla 18). Solo se
acepto6 la diagnosticabilidad entre la forma bicinctus y la forma stoicus para la variable largo de
cola (Dbs= 0.85) pero la prueba complementaria di6 negativa, es decir, stoicus no es
diagnosticable de bicinctus. Por lo que en conclusion, ninguna de las subespecies es

diagnosticable por la regla del 75%.
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Component 2

ACP Hembras
Axis Axis | Axis
1 2 3
LT 035 | 006 | 088
LCN 0.7 030 | 031
AnPN | 023 | 032 | 008
AIFN 030 | 0.06 [ 002
Lta 021 0.04 | 0.3
LA 022 | 035 [ 005

Lco 025 | DB2 [ D2

Component 3

-0.254

Component 1

Figura 52. ACP con matriz de varianza - covarianza. Adultos
Hembras, sin incluir variable LCE. Los colores representan:
azul striaticollis, morado Falcén oriental, rosado Carabobo y
Yaracuy, Rojo -bicinctus, Verde ruficollis. Porcentaje de
varianza: componente 1. 51,1%, componente 2: 15,6%,
componente 3: 11,4%.

0.4

0.32

Component 2

ACP Machos -0.3
Axis Axis Axis
1 2 3
LT 045 | DE0 | D02 -0.44
LCN | -0.60 | 0.26 | -0.59 °
AnPN | -0.21 | 041 | D01 -0.5-

AIPN 03T | D3z | D42
Lta 047 | 001 | D08
LA 024 | 00T | D24
Leo 034 | 008 | 062

Component 1

0249 032 ©®

Component 3

Component 1

Figura 53. ACP con matriz de varianza - covarianza. Adultos
Machos, sin incluir variable LCE. Los colores representan:
azul striaticollis, morado Falcén oriental, rosado Carabobo y
Yaracuy, Rojo -bicinctus, Verde ruficollis. Porcentaje de
varianza: componente 1. 49,5%, componente 2: 16,4%,
componente 3: 12,5%.
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Component 1

Figura 54. ACP con matriz de varianza - covarianza. Adultos

Hembras ruficollis, sin la variable LCE. Los colores
representan: verde- decolor Paraguana, azul- striaticollis,
morado Falcon oriental, amarillo -CLM, Negro -ruficollis

Colombia. Porcentaje de varianza: componente 1: 52,1%,
componente 2: 14%, componente 3: 13,3%.

Component 1

Figura 55. ACP con matriz de varianza - covarianza., eje 1 vs
eje 2. Adultos Machos ruficollis, sin la variable LCE. Los colores
representan: verde- decolor Paraguana, azul- striaticollis,
morado Falcon oriental, amarillo- CLM, Negro- ruficollis
Colombia. Porcentaje de varianza: componente 1. 42,6%,
componente 2: 19%, componente 3: 16%
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Component 2

ACP Hembras
Agis Axiz | Axis
1 2 3
LT 0.41 0.80 [ 0.07
LCN 06z | 021 | D24
AnPN 027 0ar -0.51
AIFN 027 | 014 | D35
Lta 0.2z [IR Fj -0.04

-0.25- LT

Component 1

LA o .14 023
Leo 0.41 0.25 0.1

o

‘.18 0.24

Component 3

0.12
[J

-0.2

Component 1
Figura 56. ACP con matriz de varianza covarianza. Adultos
Hembras bicinctus, sin incluir variable LCE. Los colores
representan: azul claro- stoicus (NEE), verde- stoicus (NEO), azul
oscuro- striaticollis, morado- Falcon oriental, rosado- Carabobo y
Yaracuy, rojo el resto de Venezuela y Colombia. Porcentaje de
varianza: componente 1: 55,8%, componente 2: 14,9%,
componente 3: 12,8%.

Component 2

ACP Machos
Axis Axis | Axis

1 2 3 -0.32+
LT 065 | 0.73 | D47 °
LcN | 054 | 044 | 005 042
AnPN | 02D | 032 [ 050 Component 1

AIFN 027 | D32 | 0I5
Lta 016 | 0i8 | 007
LA 024 | D08 | 030
Leo 025 | D14 | 075

Component 3

Component 1

Figura 57. ACP con matriz de varianza - covarianza. Adultos
Machos bicinctus, sin incluir variable LCE. Los colores
representan: azul claro- stoicus (NEE), verde- stoicus (NEO),
azul oscuro- striaticollis, morado- Falcén oriental, rosado-
Carabobo y Yaracuy, rojo el resto de Venezuelay Colombia.
Porcentaje de varianza: componente 1: 55,9%, componente
2: 20,3%, componente 3: 8,4%.
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Tabla 17. Resumen de las pruebas t student y diagnosticabilidad, utilizando solo valores de las hembras (que mostraron mas
diferencias entre poblaciones que los machos), e = subespecies que mostraron diferencias de medias en una prueba t de student
(p<0,05), A= subespecies y poblaciones diagnosticables por la regla del 75%, indice de Patten y Unitt (2002) (D20). Los espacios en
blanco son las comparaciones que no se pudieron realizar por falta de normalidad de los datos de ruficollis.

. stoicus (s) vs. striaticollis (st) striaticollis (st) decqlor (d) vS. decolor (d) vs. ruficollis decolor (d) vs. ruficollis (C.O ntinente)
Variable bicinctus (b) vs. bicinctus (b) vs. decolor (d) ruficollis (r) coloratus (c) Venezuela (r) vs. decolor vs. bicinctus
' ’ Venezuela coloratus (c) (Paraguand) (p) (continente)
Longitud culmen
expuesto ®1,1E-10 ®2,0E-4 0,464 0,379 ©0,036 0,009 ©9,88E-07 ®1,41E-07
Longitud culmen
narinas ®2 1E-10 02 0E-4 0,046 00,081 0,278 00,025 0,138
Ancho de Pico 0,124 o5 0E-4 0,271 0,312 0,213 0,384 0,105 0,161
Alto de Pico 00,010 ®1,2E-07 00,087 0,146 0,135 00,003 00,040
Largo total 0,041 ©0,002 0,184 0,293 0,011 ®2 0E-4 0,003 0,162
Largo del tarso 00,002 00,017 0,409 0,263 0,119 00,013 00,001 00,003
Largo del Ala ®3,7E-14 00,005 00,042 0,459 00,002 ®5,0E-4 ©9,28E-10 ®1,48E-05
Largo de laCola ®4,5E-16 0,309 ©0,028 0,089 0,207 0,247 ©3,06E-05 ©3,14E-09

Tabla 18. Nomero de ejemplares (n), Valores de media (x) y desviacién estandar (S) para las variables utilizadas para realizar los analisis
de diagnosticabilidad, considerando a Norte de Santander como parte de coloratus por geografia, y atodo Falcon como striaticollis, el n
de coloratus para la variable LCE es 29 y para ruficollis Venezuela — Colombia es de 63.

Longitud Total LCE LCN AnPN AIPN Ltar LA Lco
n X S X S X S X S X S X S X S X S
Hembras bicinctus stoicus(s) 13 22492 | 15,12 | 39,23 | 2,19 | 30,37 | 1,82 | 11,45 | 0,39 | 13,34 | 0,51 | 19,68 | 0,80 | 96,30 | 2,82 | 91,79 | 2,67
Hembras bicinctus bicinctus (b) 104 | 217,44 | 14,41 | 35,29 | 1,81 | 27,06 | 1,62 | 11,27 | 0,52 | 12,99 | 0,51 | 19,05 | 0,71 | 89,47 | 2,71 | 81,05 | 4,03
Hembras striaticollis (s;) 13 204,98 9,41 33,36 | 1,84 | 2533 | 1,62 | 10,74 | 0,67 | 12,18 | 0,46 | 18,61 | 0,58 | 87,37 | 2,50 | 80,70 | 2,07

Hembras todos ruficollis Colombia y
Venezuela (continente)(rc)
Hembras ruficollis decolor Venezuela
(Falcon Paraguana)(p)
Hembras ruficollis decolor Venezuela
(Zulia) y Guajira Colombia (d)
Hembras ruficollis ruficollis CLM-
Venezuela (r)

Hembras r\bjgrfg!'jefg'g)at”sc"w" 38 | 219,02 | 7,95 | 34,32 | 1,41 | 26,45 | 1,36 | 11,03 | 0,53 | 12,57 | 045 | 18,81 | 0,66 | 88,25 | 2,71 | 77,26 | 4,06

85 215,49 | 12,24 | 33,80 | 1,49 | 27,23 | 2,99 | 11,18 | 0,73 | 12,62 | 0,67 | 18,71 | 0,92 | 87,68 | 3,02 | 77,62 | 3,57

16 222,19 | 10,46 | 36,54 | 1,33 | 27,90 | 0,98 | 10,65 | 0,32 | 12,67 | 0,38 | 19,39 | 0,63 | 91,38 | 1,66 | 83,75 | 2,34

14 209,16 | 13,67 | 33,42 | 1,09 | 26,95 | 2,99 | 10,89 | 0,63 | 12,41 | 0,40 | 18,55 | 0,77 | 8587 | 1,81 | 78,29 | 3,91

20 206,66 | 12,67 | 33,24 | 1,64 | 25,71 | 1,30 | 10,99 | 0,51 | 12,29 | 0,28 | 18,40 | 0,59 | 8593 | 1,77 | 76,76 | 1,22

Ejemplo: bicinctus (b) vs. striaticollis (s;) en la variable AIPN: Dbs; = (12,99 - (0,51 * 0,677)) - (12,18 + (0,46 * 2,681)) = -0,77; Ds; b= (12,99 - (0,51 * 2,363)) - (12,18 + (0,46 * 0,695)) = -0,7
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Dado que en los andlisis exploratorios se observo una diferencia entre los ejemplares del este y

el oeste de la Isla de Margarita, se realizd un Analisis Discriminante para las hembras y otro

para los machos; en ambos casos se utilizaron las variables que en conjunto cumplian con los

supuestos de multinormalidad e igualdad de covarianzas. Para las hembras se utilizaron las

variables LCE, LCN, AnPN, AIPN y Ltar, se obtuvo que ambas poblaciones fueron 100%

discriminables utilizando dichas variables (Fig. 58). Para el caso de los machos se utilizaron las

variables: LT, LCE, AnPN, AIPN, LTar y LA y se obtuvo que ambas poblaciones eran 85%

discriminables utilizando dichas variables (Fig. 59).

Frequency

2.7
2.4
2l1- .................
1.8
1.5

1.2

0 T T
-20  -16 -12
Discriminant

Figura 58. Analisis discriminante de
las poblaciones de Hypnelus de la
Isla de Margarita (hembras). El rojo
representa las poblaciones del este
de la isla y el azul las poblaciones
del oeste de la isla.

ood T ~ ~

06
I
8 -4 0 4 8 12 16

Frequency

-48 -36 -24 -12 0 1.2 24 3.6 4.8
Discriminant

Figura 59. Analisis discriminante de
las poblaciones de Hypnelus de la
Isla de Margarita (machos). El rojo
representa las poblaciones del este
de laisla y el azul las poblaciones
del oeste de laisla.
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6. Andalisis molecular.

a) Patrones filogenéticos y filogeogréaficos.

Los analisis filogenéticos utilizando los métodos de parsimonia y maxima verosimilitud
resultaron en topologias similares, congruentes con la monofilia del género. Los valores de
soporte de bootstrap para el gen nuclear fueron bajos en el caso de maxima parsimonia en
comparacion con el método de maxima verosimilitud (60% vs. 87%). Para los genes
mitocondriales, el soporte fue similar con ambos métodos (100%) (Figs. 60 y 61). La hip6tesis
filogenética basada en el gen nuclear muestra un clado con soporte moderado (62% para el
analisis de parsimonia y 74% para el de maxima verosimilitud) que incluye a los ejemplares
asignados a las subespecies bicinctus, striaticollis y stoicus sin diferenciacion entre ellas; las
dos muestras de la subespecie ruficollis (Zulia) secuenciadas para este gen no se incluyen en
dicho clado; el clado se soporta por una Unica sustitucion nucleotidica. Sin embargo, la filogenia
basada en ADNmt muestra dos clados con buen soporte de bootstrap (99% y 100% en el caso
de maxima parsimonia y 82% y 95% para maxima verosimilitud). Un clado incluye todas las
muestras de stoicus secuenciadas (n=4) y el otro agrupa a todas las formas de continente
(bicinctus, striaticollis, ruficollis, decolor y coloratus), incluyendo muestras desde Delta Amacuro
hasta Zulia, sin presentar ninguna estructura filogenética. Aungque sin soporte estadistico, las
muestras del Zulia pertenecientes a una sola localidad (Grano de Oro), colectadas en
diferentes salidas de campo, presentan una sustitucién nucleotidica en comun. Adicionalmente,
el clado que define a stoicus present6 cierta estructura, diferenciandose las muestras del oeste

de las del este de la isla con un soporte de rama de 87% (Fig.61).
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Figura 60. Hipotesis filogenética del género Hypnelus basada en el gen nuclear AK1. A) Maxima
Verosimilitud; B) Maxima Parsimonia (L= 83, Ci= 73 y Ri=76). En ambos casos los valores de los
nodos representan los porcentajes de probabilidad no paramétrica bootstrap con igual peso de
caracteres. El ejemplar codificado como HruficF339641 representa una muestra de Sucre

(Venezuela).
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Figura 61. Hipd6tesis filogenética del género Hypnelus basada en genes mitocondriales (Cyt b y
ND2). A) Maxima Verosimilitud; B) Maxima Parsimonia (L= 487, Ci= 80 y Ri=77). En ambos casos
los valores de los nodos representan los porcentajes de soporte de bootstrap. Las ramas de
colores representan los dos clados definidos para el género Hypnelus. El ejemplar codificado

como HruficF339641 representa una muestra de Sucre (Venezuela).

La seleccion de modelos de sustitucidon molecular permitié ajustar el modelo TrN+I+G (Tamura

Nei con distribucibn gamma y porcentaje de sitios

invariantes) para ambos genes

mitocondriales (Cyt b y Nd2) y el modelo HKY+I (Hasegawa, Kishino y Yano con porcentaje de

sitios invariantes) para el gen nuclear.
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b) Red de Haplotipos

La red de haplotipos del gen nuclear (gen AK1) mostré dos haplotipos diferenciados por un
Unico paso mutacional (Fig. 62), mientras que los datos mitocondriales (Cyt b + ND2)
produjeron una red consistente con la topologia obtenida en los andlisis filogenéticos: dos
grupos de haplotipos no conectados (debido al nimero de diferencias entre ellos). Uno de los
grupos, que incluye las muestras correspondientes a stoicus presentd dos haplotipos
diferenciados por tres pasos mutacionales, mientras que el otro incluyé 11 haplotipos pero poco
diferenciados entre si. En este grupo se incluyen muestras de individuos colectados en zonas
geograficas distantes, como por ejemplo Zulia y Sucre, con apenas dos sustituciones

nucleotidicas diferencidndolos (Fig. 63).
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Figura 62. Red de Haplotipos y mapa con distribucién del gen nuclear AK1 presentes en las
muestras de Hypnelus analizadas en este estudio. El tamafio de los circulos se corresponde con la
cantidad de individuos que presenta un determinado haplotipo. La linea representa un Unico paso
mutacional.
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Figura 63. A) Mapa con distribucion de Haplotipos y B) Red de haplotipos de los genes
mitocondriales (Cyt b y ND2) presentes en Hypnelus. La linea representa un (nico paso
mutacional, los pequefios circulos blancos representan un paso mutacional extra al que
representa la linea. Las divisiones dentro de H1 representan: coloratus (n = 2, Zulia), ruficollis (n = 2,
Zulia), striaticollis (n = 1, Zulia), Faleén oriental (n = 2) y bicinctus (n = 1, Delta Amacuro); las
divisiones dentro de H4 representan: ruficollis (n = 2, Trujillo y Zulia). Los nameros representan el
numero de muestras por localidad.
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c) Diversidad genética.

La diversidad nucleotidica media dentro de las poblaciones fue baja. Para el gen Cyt b fue de
0.001 (+/-0,000), mientras que para los genes ND2 y AK1 fue de 0,000 (+/- 0,000). En el caso
de los linajes obtenidos con el gen nuclear la diversidad nucleotidica interpoblacional fue de
0,001, mientras que en el caso de los linajes obtenidos con la combinaciébn de genes
mitocondriales (Cyt b + ND2) la diversidad nucleotidica interpoblacional fue de 0,003 (+/-
0,001). La divergencia dentro de los clados obtenidos de los genes mitocondriales (Cyt b +
ND2) fue de 0,001 (+/- 0,001), mientras que la divergencia entre los grupos fue de 1,2% (+/-
0.5). La divergencia dentro de los grupos para los linajes obtenidos del gen nuclear fue de
0,000 en ambos, mientras que la divergencia entre los grupos fue de 0,003. Al analizar un solo
clado que incluye todas las muestras de continente incluyendo solo el gen Cyt b, éste se
caracterizo por presentar 13 haplotipos con un total de 11 sitios polimérficos (S), un promedio
del numero de diferencias nucleotidicas (k) de 1,021, una diversidad nucleotidica (1) de 0,001,

y una diversidad haplotipica (Hd) de 0.698 con varianza de 0,006.

d) Demografia histérica.

Las pruebas de neutralidad (D de Tajima y Fs de Fu) y la distribucion de frecuencias de
diferencias pareadas se realizaron con 37 secuencias de Cyt b de 1019pb (evitando incluir
sitios en los que no se pudo determinar el tipo de base nitogrenada). Estas pruebas se
realizaron solo con el clado que incluia las muestras del continente, ya que el clado definido por
muestras de stoicus, el cual diverge significativamente de éste, presentaba un tamafio
muestreal bajo (n=4). Los valores de los estadisticos D de Tajima y Fs de Fu fueron ambos

negativos y significativamente diferentes de cero (D =-1,887, p < 0,05; Fs =-11,236, p = 0,00).
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Valores negativos de estos parametros sugieren algun tipo de seleccion actuando sobre el
marcador, o0 algun evento de expansion poblacional ocurrido en el pasado reciente.

La distribucion de frecuencias de diferencias pareadas entre haplotipos en la poblacion
considerada (excluyendo a stoicus) present6é una distribucién unimodal (Fig. 64). El estadistico
de Ramos-Onsins y Rozas, (R?= 0,0461) fue significativo (p (R?<= 0,0461) = 0,00001), lo que

indica que la poblacion no esta en equilibrio, y sugiere un evento de expansion poblacional.
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Figura 64. Distribucidon de frecuencias de diferencias pareadas en Hypnelus. La linea
roja indica los valores esperados en una poblacién en crecimiento. En azul se
observan las distribuciones de diferencias pareadas registradas en la muestra.

La prueba de McDonald-Kreitman fue significativa (Prueba exacta de Fisher’'s p (dos colas) =
0,000452). Se detectaron 16 diferencias fijadas entre stoicus y el grupo que contenia a todos
los ejemplares del continente y 3 sitios polimdrficos en las sustituciones sinénimas, mientras
gue se observaron 2 diferencias fijadas entre stoicus y el grupo que contenia a todos los

ejemplares de continente y 10 sitios polimérficos en las sustituciones no sinénimas.
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e) Reloj Molecular (Homogeneidad de tasas de sustitucién) y tiempo de divergencia

Un modelo que incorpora homogeneidad en tasas de sustitucion molecular entre ramas fue
rechazado, pero solo marginalmente, por una prueba de cociente de verosimilitud (ALTR=
46,486; 0,01 < p < 0,05). Debido a este resultado, y con el objetivo de generar un marco
temporal de diversificacion para la discusion de los resultados de este estudio, se estimé la
divergencia temporal entre los dos linajes (clados) encontrados en los andlisis filogenéticos con
genes mitocondriales. La divergencia de stoicus del resto de las muestras, con base en los
resultados con el gen citocromo b (del cual provienen los estimados del reloj molecular) fue de
1,2%, lo que equivale a 570000 afios aproximadamente (al utilizar una tasa de 2,1% de
divergencia) y de 360000 afios aproximadamente (al utilizar una tasa de 3,3% de divergencia
estimada para Piciformes).

£ Discusién

J

Las hipétesis taxondmicas actuales del género Hypnelus se debaten en considerar dos
morfotipos distinguibles por coloracién del plumaje, ruficollis y bicinctus, como especies o
subespecies. La presencia de un fenotipo “intermedio”, striaticollis, dificulta la toma de
decisiones taxonémicas. En este estudio se describieron los patrones de variacion geogréfica,
tanto morfologicos (morfométricos y de coloracion) como moleculares (mitocondriales y
nucleares), con el fin de proveer la mayor cantidad de informacion posible que permita generar

una hipétesis taxondémica y biogeografica del género Hypnelus.

89



Variacion geografica de las caracteristicas morfolégicas del género Hypnelus.

Se puede resumir la variacion encontrada en los patrones de coloracion en el género Hypnelus
en dos patrones generales, el primero incluye presencia de la banda de la garganta, garganta
color arena a pardo claro y vientre color pardo claro a medio, encontrado al este de la Cordillera
de los Andes y el segundo ausencia de la banda de la garganta, garganta color pardo claro a
pardo oscuro y vientre color arena a pardo claro, encontrado al oeste de la Cordillera de los
Andes. Aunque conseguimos estos dos patrones de coloracibn en zonas geograficas
separadas por la barrera de la Cordillera de los Andes, si nos ubicamos en la regién nor-este
de la Cuenca del Lago de Maracaibo y Falcén, donde no existe esta barrera, conseguimos una
intergradacion en varios caracteres asociados al patrén conseguido al este y al oeste de la
Cordillera de los Andes respectivamente; la presencia de la banda de la garganta utilizada
como caracter diagnéstico para los taxa del género, se presenta variable, observandose desde
la ausencia de la banda pasando por banda clara en los ejemplares al oeste hasta encontrar
una banda oscura en los ejemplares al este y al sur de Falcén (con variabilidad de la
caracteristica incluso dentro de una misma localidad en el estado Falcon), por lo que lo
consideramos un gradiente variable. Los resultados obtenidos en esta zona son consistentes a
lo esperado en una zona de contacto secundario, en donde se esperaria observar una mayor
variacion morfoldgica dentro de algunas localidades en comparacion a lo conseguido en

localidades donde solo se consigue la presencia de uno de los taxa evaluados.

Analizando los caracteres morfométricos no se encontraron distinciones de grupos geograficos
ni taxondmicos, pero si se encuentran extremos de la variacion morfométrica. Los ejemplares
de la Isla de Margarita (stoicus) son los ejemplares de mayor tamafio y los ejemplares de
Falcon, Carabobo y Yaracuy los de menor tamafio. Como hay mucho solapamiento de medidas
entre individuos de las diferentes localidades estos caracteres no aportan mucho a nivel

multivariado; sin embargo, al trabajar los datos a nivel univariado las medias de cada caracter

90



difieren significativamente entre los taxa actualmente reconocidos, pero al utilizar la prueba de
diagnosticabilidad no es posible diagnosticar a ningin taxa. Esto se puede deber a las
restricciones que pone la prueba, que exige que el 75% de la variacion de la poblacién debe

estar fuera del 99% de variacion de la poblacion con quien se compara.

Desde la descripcion de Hypnelus ruficollis e H. bicinctus se han descrito seis subespecies, tres
de las cuales se encuentran en la Cuenca del Lago de Maracaibo (oeste de la Cordillera de los
Andes), y dos de ellas, las subespecies ruficollis y decolor presentan poblaciones disyuntas a
ambos lados de la cuenca. La presencia de esas tres subespecies cuyas caracteristicas
diagndsticas son las variaciones en la intensidad de color en la garganta y en el vientre, en un
intervalo geografico reducido en comparacion con la presencia de una sola subespecie de
ruficollis con poca variacion en patrones de coloracion en el resto de la distribucion al oeste de
la Cordillera de los Andes, genera interrogantes de si éstas variaciones de color son respuesta

a las condiciones ambientales presentes en la region.

En este orden de ideas, al evaluar la respuesta de las variables de color a la humedad en los
ejemplares de la Cuenca del Lago de Maracaibo, encontramos una correlacion positiva: se
encontré un gradiente de intensidad de color en las variables garganta, vientre y de la mancha
gue separa mejilla y nuca en respuesta a la humedad. Conseguimos que localidades distantes
con humedad promedio anual similares alojan ejemplares con intensidades de color similares;
localidades con humedad promedio anual bajas alojan ejemplares con tonalidades de color
claras en comparacién con ejemplares que habitan en localidades con humedad promedio
anual elevadas. El primero en generalizar este patron fue Gloger (1833), quien propuso que
formas en ambientes hiimedos tienden a estar mas fuertemente pigmentadas que aquellas en
ambientes secos. Beebe (1907) realizé una serie de experimentos del efecto de la humedad en
aves, en especial con Scardafella (hoy Columbina), encontrando que los individuos responden

a la humedad aumentando la cantidad de pigmentacién. Generalmente, los sistematicos

91



reconocen estas variaciones de color a nivel especifico o subespecifico, ya sea cuando existen
barreras que aislan las poblaciones de zonas humedas e incluso cuando existe una
intergradacion continua de zonas de menor humedad a zonas de mayor humedad; cada
variacion de color extrema es diferenciada y ocasionalmente las variaciones centrales también
son diferenciadas. Pero Beebe se preguntaba si las variaciones en el color observadas en un
mismo individuo a lo largo de un periodo deberian considerarse razas geograficas (como reflejo
de variacion de la evolucién) o como parte del mismo organismo en presencia de plasticidad
fenotipica. Los resultados de este estudio muestran una respuesta de los patrones de
coloracién al efecto de la humedad, por lo que nosotros cuestionamos la validez de estas
subespecies (decolor, coloratus y ruficollis) (en la Cuenca del Lago de Maracaibo). De manera
constante, ruficollis en Colombia no presenta la misma respuesta a la humedad en su
distribucion al oeste de la Cordillera de Perija. Igualmente, en la region Zulia-Falcon no
conseguimos respuesta a la humedad de ninguna de las variables, pero dicho resultado podria
estar afectado por el bajo nimero de muestras en la regién (n = 10). En dicha region, solo se
consiguio respuesta de las variables cachete y la banda del pecho a la humedad al evaluar las
poblaciones de bicinctus. Las diferentes respuestas de estas poblaciones al ambiente deben
explorarse en el futuro, evaluando el papel de la plasticidad fenotipica en este género y las

aves en general.

¢ H. ruficollis e H. bicinctus, una o dos especies?

Las caracteristicas morfoldégicas evaluadas en esta investigacion y ejercicios preliminares de
canto realizados durante las salidas de campo sugieren que estas formas han evolucionado de
manera independiente. Los resultados obtenidos en los andlisis morfologicos sefalan que es
posible diferenciar a H. ruficollis (con distribucion al oeste de la Cordillera de los Andes y la

Peninsula de Paraguana) de H. bicinctus (con distribucion al este de la Cordillera de los Andes
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y la Isla de Margarita), con base en los patrones de coloracion, ya que difieren en varias
caracteristicas claramente reconocibles. Hypnelus bicinctus presenta banda de la garganta, el
moteado claro en el dorso, corona y nuca es abundante, la garganta con tonalidades arena a
pardo claro, banda superior a la banda del pecho color pardo claro a oscuro y vientre color
pardo claro; por otra parte, ruficollis no presenta banda de la garganta, el moteado del dorso es
moderado, el moteado de la corona y nuca es de ausente a moderado, la garganta tiene
tonalidades de pardo claro a pardo oscuro, la banda sobre la banda del pecho es blanca o
arenay el vientre es arena a pardo claro. Hay que resaltar que los juveniles de ambas especies
muestran el mismo patron presente en los adultos, los juveniles de ruficollis la ausencia de la
banda de la garganta y los juveniles de bicinctus presentan la banda de la garganta; esta
temprana diferenciacién de los patrones de coloracion, diagnésticos de cada taxa, durante el

desarrollo postnatal, también apoya hipétesis de la evolucidn independiente de cada taxon.

Aunque H. ruficollis e H. bicinctus se diferencian en los patrones de coloracion en la mayor
parte de su distribucion, en la regién del nor-este de Zulia hasta el este de Falcon, existe un
gradiente en la presencia de la banda de la garganta ya mencionado. Los resultados obtenidos
en esta zona son consistentes a lo esperado en una zona de contacto secundario dado gue no
existe respuesta a la humedad del caracter diagndstico (banda de la garganta). En esta zona
se observa una mayor variacion morfolégica en este caracter y no se pueden diferenciar

claramente las dos “especies”.

En lo relativo al canto hay que sefialar, que los individuos en la Cuenca del Lago de Maracaibo
y Falcon mostraron una respuesta diferente a los ejercicios de “playback” realizados. En el
oeste de la Cuenca del Lago de Maracaibo se obtuvo respuesta en el 100% (10/10) de las
veces gque se les coloco el canto de ejemplares de Hypnelus ruficollis grabados en Colombia
pero no respondieron ninguna vez al canto de bicinctus grabado en el estado Bolivar (5/5).

Eran aves activas, que cantaban durante el dia. En cambio, en el nor-este de la Cuenca del
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Lago de Maracaibo (cercanias de Quisiro y de Ancon de Iturre) y Falcon no respondieron a
ninguno de los cantos, los cuales se colocaron un total de 48 veces cada uno considerando
todas las salidas de campo, eran poco activos y solo cantaban entre las 6 am - 8 am y entre las
4pm - 6pm y 2 0 3 veces. La comunicacion vocal suele funcionar para asegurar el
apareamiento selectivo y el aislamiento reproductivo (Sattler y col., 2007), por lo que los
resultados de los ejercicios de “playback” sugieren cierto aislamiento o la falta de respuesta de
los ejemplares en Falcon, debido a una mezcla vocal, que usualmente ocurre donde
poblaciones diferenciadas o especies de aves se encuentran (zona de hibridizacion) (Sattler y

col., 2007).

Las relaciones filogenéticas encontradas no son concordantes con la morfologia. El patrén
genético esperado segun los resultados de la morfologia seria dos clados bien definidos, uno
gue incluyera a Hypnelus ruficollis (decolor, ruficollis y coloratus) y otro que incluyera H.
bicinctus (stoicus y bicinctus). Los resultados de los analisis filogenéticos de los genes
mitocondriales (ND2 y Cyt b) recobraron solo dos grupos: uno que incluye ejemplares de las
subespecie stoicus (Isla de Margarita) y el otro que incluye a los ejemplares de continente
(desde Delta Amacuro a Zulia), con valores de divergencia entre los grupos de 1.2% para el
gen Cyt b; la distancia entre nodos para el grupo de continente fue corta. En cuanto a la red de
haplotipos, la diversidad genética (a pesar de haber varios haplotipos, la diversidad nucleotidica
fue baja) y los andlisis demogréficos sefialan a una barrida selectiva de un haplotipo
mitocondrial (seleccidn positiva, “mecanismo evolutivo mediante el cual los mutantes poseen
adecuaciones mayores que el promedio de la poblacién y las frecuencias de dichos mutantes
se incrementan en la siguiente generaciones” (Eguiarte y col., 2007)) como posible mecanismo

generador del patrén molecular encontrado.

Los resultados del intron del gen nuclear muestran menor variacion que el gen mitocondrial,

debido a su baja tasa de mutaciéon (Moore, 1995). Sin embargo, stoicus y striaticollis no se
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diferencian de bicinctus y la subespecie H. r. ruficollis presenta al menos una diferencia
nucleotidica con la especie H. bicinctus (bicinctus y stoicus), que representa un patron diferente

al encontrado con el ADNmt, pero es congruente con el arbol de especies esperado.

La diferencia entre los patrones obtenidos con el ADNmt y el ADNn y la corta distancia
internodo para el grupo de continente en la hipétesis filogenética reconstruida con el ADNmt, se
puede deber a un contacto secundario que ha facilitado el flujo de genes y la introgresion del
gen mitocondrial de alguno de los taxa (Moore, 1995), pero se han retenido algunos de los
polimorfismos en el ADNn que surgieron durante la divergencia entre ambos taxa. Aunque el
ADNmt no tendria resolucion suficiente para la construccion de hipoétesis filogenéticas, no
invalida los resultados que pueda proporcionar, y esta poca resolucion del ADNmt se podria
solucionar al contrastar las hipoétesis filogenéticas resultado de varios genes nucleares (Moore,
1995). Sin embargo, la hipétesis filogenética proporcionada por el ADNmt sugiere una dinamica

de introgresion que debe ser examinada con mayor profundidad en futuros estudios.

En este estudio no se encontrd una concordancia de los resultados morfolégicos y genéticos al
evaluar los ejemplares colectados desde Delta Amacuro hasta Zulia (H. ruficollis e H. bicinctus).
Un patrén similar lo obtuvieron Irwin y col. (2009) cuando trabajaron con Emberiza citrinella y E.
leucocephalos. Estos autores contrastaron la divergencia fenotipica, canto y distribucion
geogréafica de esas especies con los resultados genéticos de su trabajo, pero obtuvieron que no
se diferenciaban genéticamente en el ADNmt, encontrando muy poca variacion con muchos
haplotipos compartidos contrario a lo esperado. Otro caso en el cual la variacion morfoldgica no
coincidié con los resultados de la variacion genética registrada fue el estudio del género
Tympanuchus (Ellsworth y col., 1994), en el cual obtuvieron predominantemente haplotipos
compartidos por todos los taxa. Zink y Barrowclough (2008) sefialan que es posible que exista

variacion morfoldgica sin encontrar estructura en el ADNmt porque los rasgos morfoldgicos son
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poligénicos, a menudo bajo seleccién, y pueden evolucionar mas rapidamente que los

marcadores neutrales del ADNmt.

La no concordancia de los resultados morfolégicos y genéticos podria sugerir varios
escenarios: 1) La separaciéon de ambos taxa no ha sido de suficiente duracion para que
ocurriera un aislamiento reproductivo y genético (y como resultado surgiera divergencia
genética), por lo que una reciente introgresion del ADNmt entre las unidades evolutivas
divergentes, producto de una hibridacion, pudo haber introducido el ADNmt de una unidad
evolutiva en la otra; 2) ambas unidades evolutivas tienen un ancestro comun y la diferenciacion
de las caracteristicas morfologicas y biolégicas puede ocurrir mas rapidamente que la seleccion
sobre el ADNmt, como resultado de una fuerte seleccion natural. En nuestro caso los
resultados apoyan la primera opcion, ya que la variacion tanto morfolégica como genética

sefialan que ocurre hibridizacion con introgresion y seleccion positiva del ADNmt.

El concepto biolégico de especie sefiala que una especie es un grupo de poblaciones naturales
en la que puede ocurrir reproduccion real o potencialmente y que estan aisladas genéticamente
de otros grupos en la naturaleza (Mayr, 1969; Bock, 2004). Johnson y col. (1999) proponen un
concepto bioldgico de especie, en el cual consideran que “una especie de ave es un sistema de
poblaciones que representan un grupo monofilético esencialmente, genéticamente cohesivo, y
un linaje genealégicamente concordante de individuos que comparten un sistema de
fertilizaciébn comun a través del tiempo y el espacio, representa una trayectoria evolutivamente
independiente, y demuestra esencialmente pero no necesariamente un completo aislamiento
reproductivo de otros sistemas”. Con los resultados obtenidos en este estudio, podriamos
suponer que H. ruficollis y H. bicinctus son dos especies hermanas, que han retenido la
capacidad de al menos una reproduccion limitada, pero aun falta recabar mas informacion para

apoyar esta aseveracion.
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¢, Hypnelus bicinctus stoicus, es una especie diferente o una subespecie?

La subespecie stoicus, fue descrita con base en una diferencia en los patrones de coloracion al
compararlo con bicinctus, siendo stoicus mas claro en intensidad de color de la region dorsal y
ventral. Dicha subespecie fue descrita utilizando solo nueve ejemplares de la Isla de Margarita
y nueve ejemplares de continente, por lo que en la comparacién se subestimé la variabilidad de
bicinctus. Los resultados de este estudio sefialan que los ejemplares de stoicus son muy
similares en los patrones de color a la subespecie bicinctus, pero son significativamente
diferentes en tamafio, aunque no es diagnosticable por la regla del 75%, debido a la
superposicion de valores de medidas con poblaciones de continente; también son
genéticamente diferentes al resto de los ejemplares evaluados de Hypnelus al utilizar el ADNmt

(1,2% de divergencia).

Los analisis genéticos de poblaciones alopétricas permiten la determinacion cuantitativa y
explicita de los niveles de divergencia, otorgando evidencia del estatus de especie (Johnson y
col., 1999). En nuestro caso las poblaciones de stoicus no presentan porcentajes de
divergencia elevados, tanto morfol6gicos como genéticos, por lo que no hay evidencia para
asignar el estatus de especie. La categoria subespecie tradicionalmente ha sido definida como
una subdivisién de la categoria especie como resultado de la subdivisidbn geografica (Bock,

1986 en Bock, 2004), la cual puede ser asignada a stoicus.
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Hipotesis biogeogréficas y/o evolutivas

Segun Witt (2004) el nodo que representa el ancestro comun de Hypnelus y Nystactes se formé
hace aproximadamente 7,2 millones de afos, por lo que podriamos considerar que la
divergencia que lleg6 a formar estos linajes ocurrid aproximadamente en ese marco temporal.
Hace aproximadamente 4 a 10 millones de afios ocurre el levantamiento de los Andes del
norte, ocurriendo el levantamiento de la Cordillera de Perija en el mismo marco temporal
(Bermudez y col., 2011); los estudios geoldgicos sefialan que en ese momento lo que hoy
corresponderia geograficamente a Falcon se encontraba sumergido (Esparis y Hernandez,
2005). Asumiendo que la distribucion de Hypnelus era similar a la de hoy en dia, quedaron
aisladas una poblacién al este de los Andes, y otra al oeste de la Cordillera de los Andes,
generando diferenciacién en alopatria, por lo que pudiera haber comenzado la divergencia
entre la poblacion al este de la Cordillera de los Andes (dando origen al linaje reconocido como
H. bicinctus) y la poblacion al oeste de la Cordillera de los Andes (dando origen al linaje
reconocido como H. ruficollis).

La colonizacion de la Isla de Margarita ha sido discutida por varios investigadores para distintos
grupos de animales. Algunos sugieren una colonizacién debida a la unién de la Isla de
Margarita con la Peninsula de Araya ocasionada por un descenso del nivel del mar en el Gltimo
glaciar (Moscarella y col., 2003 (venado de Margarita Odocoileus virginianus margaritae);
Gutiérrez, 2004 (Murciélago Pteronotus parnellii fuscus)) y otros sugieren una colonizacion
debida a la formacién de una cresta montafiosa continuamente emergida desde lo que ahora
es Cabo Codera, recorriendo el primitivo banco de Cubagua, hasta llegar a la Peninsula de
Macanao (Margarita occidental) y posteriormente a Paraguachoa (Margarita oriental) (Molinari,
2007 (Venado de Margarita)). La interpretacion de los tiempos geoldgicos propuesta por
Molinari coincide con la divergencia encontrada entre H. b. stoicus y los ejemplares

continentales. Este autor propone que la cresta montafiosa debe haber sido la Unica conexion
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de Margarita con tierra firme, desde hace 5 millones de afios hasta antes del inicio del ultimo
maximo glaciar (20.000 afios aproximadamente). Ademads, la colonizacién de la Isla de
Margarita por la conexion por Cabo Codera por parte de Hypnelus se ve favorecida por las
condiciones climaticas y de vegetacion propuestas para la cadena montafiosa, que sugieren un
parecido a las actuales peninsulas de Macanao y Araya, lo cual podria haber facilitado la
colonizacién de Hypnelus, dado que no se han registrado vuelos largos o migraciones para los
individuos de este género (Rasmunssen y Collar, 2002). Mientras que el escenario climatico
para la conexion con la Peninsula de Araya, sugiere que dicha zona seria muy arida y como no
hay registros de individuos de Hypnelus en zonas de aridez extrema (distribucién actualizada),
esta segunda conexion con el continente no habria favorecido una segunda colonizacion por lo
gue se considerarian aisladas dichas poblaciones, lo cual justificaria la ausencia de este
género en las Islas de Coche y Cubagua que quedaron sobre el nivel del mar en el Pleistoceno.
En el continente continud la diferenciacion de cada unidad evolutiva que se vié interrumpida por
un reciente contacto entre ambas, que se didé en lo que ahora se reconoce como Falcon. La
cuenca de Falcon comenzo6 a sedimentarse en el Mioceno Medio a Tardio continuando en el
Plioceno (Esparis y Hernandez, 2005) y como potencialmente estas poblaciones no
presentaban aislamiento reproductivo, la conexién geografica permitio la hibridacién entre estos

linajes que evolucionaban de manera independiente hasta ese momento.

Propuesta taxonomica

La hipétesis 1 propuesta inicialmente en este estudio plantea, que striaticollis, coloratus,
decolor y ruficollis conforman un grupo monofilético, es decir, un linaje evolutivo independiente
de las poblaciones de bicinctus y stoicus, ya sea que se reconozca a striaticollis o que se
considere a striaticollis una variacion de la subespecie decolor. La hipétesis 2 plantea que las

subespecies striaticollis, bicinctus y stoicus, conforman un grupo monofilético, es decir, un linaje
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evolutivo independiente de las poblaciones de coloratus, decolor y ruficollis, reconociendo a
striaticollis como una forma diferente. En este sentido, los resultados morfolégicos y genéticos
obtenidos no reflejan que striaticollis forme un grupo monofilético con coloratus, decolor y
ruficollis, independiente de bicinctus y stoicus o que striaticollis, bicinctus y stoicus conformen
un grupo monofilético, ya que, los analisis mitocondriales solo lograron agrupar a stoicus en un
grupo y al resto de las subespecies en otro, mientras que los resultados en el ADNn sefialan

gue striaticollis comparte el mismo haplotipo con bicinctus y stoicus, diferente a ruficollis.

Los resultados de este estudio se asemejan a lo esperado en la hip6tesis 3, la cual plantea,
gue las poblaciones de Hypnelus r. striaticollis son un hibrido entre las poblaciones de
Hypnelus bicinctus y las poblaciones de H. ruficollis, en el nor-oeste de Venezuela. Esta
hip6tesis se basa en que las poblaciones de striaticollis no se diferencian de manera clara de
las otras poblaciones, ni morfoldégica ni genéticamente. Se espera obtener mayor variacion
morfologica en las zonas de contacto (debido a la posible introgresion de caracteres entre
ruficollis y bicinctus) e incongruencias en la relacion filogenética de los haplotipos asociados a
esta subespecie dependiendo del marcador molecular utilizado (mitocondrial o nuclear). En
este orden de ideas, a pesar de que los resultados se asemejan a esta hipoétesis, la falta de
resolucion en las hipoétesis filogenéticas hace imposible tomar decisiones taxondémicas con
respecto a coloratus, decolor, ruficollis, bicinctus y stoicus. La Unica decisién que podemos
tomar, es no reconocer a striaticollis, por considerarlo la forma hibrida entre bicinctus y

ruficollis.
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Conclusiones

El género Hypnelus conforma un grupo monofilético.

Los resultados morfolégicos (patrones de coloracion) y genéticos (ADNnN) sugieren que
H. ruficollis e H. bicinctus en el pasado reciente formaban dos unidades evolutivas
discretas, pero los resultados del ADNmt sefialan que hubo un contacto reciente e
hibridacién y seleccién positiva de los genes mitocondriales.

La subespecie striaticollis no se considera valida y representa la variacion geogréfica
esperada en una zona de contacto secundario (a nivel morfolégico y genético)

La subespecie stoicus mostré diferenciacion genética y morfométrica en comparacion a
los ejemplares del continente, lo cual es congruente con la presencia de barreras
geograficas efectivas, por lo que su distribucién geogréafica restringida a la Isla de
Margarita parece haber sido una barrera efectiva para evitar el flujo génico,
considerandose una subespecie valida.

La correlacion positiva de la intensidad de color de las variables garganta y vientre con
la humedad encontrada en los ejemplares de la Cuenca del Lago de Maracaibo sugiere
una respuesta de dichas variables a la humedad, por lo que se cuestiona la validez de
las tres subespecies en la Cuenca del Lago de Maracaibo (ruficollis, decolor y
coloratus).

Se propone mantener la taxonomia actual del género Hypnelus, hasta tener mas

evidencias para tomar una decisién taxonémica.
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;g Recomendaciones

‘

Con el fin de aportar nueva informacién para la taxonomia e historia evolutiva del género, se

recomienda:

e Incluir en los andlisis genéticos muestras de Hypnelus de Colombia, ya que los
ejemplares de Colombia podrian retener informacion genética importante para entender
los patrones filogeograficos y biogeograficos del género.

e Aumentar el nimero de muestras en los analisis genéticos que correspondan a
Hypnelus bicinctus, ya que los ejemplares de bicinctus incluidos podrian representar
nuevos haplotipos.

e Incluir en los analisis genéticos mas muestras de Falcon, ya que los ejemplares de
Falcon podrian aportar mas informacion de la zona de contacto.

e Aumentar el nimero de muestras en los analisis genéticos de ambos lados de la Isla de
Margarita, para completar el andlisis genético, ya que éstos podrian ser informativos
con relacién a la divergencia encontrada entre estas poblaciones.

¢ Incluir otros genes nucleares al estudio genético que podrian aclarar las relaciones
evolutivas que el ADNmt no ha podido aclarar en este estudio.

e Realizar estudios de respuestas de los individuos al canto, ya que, la falta de respuesta
al “playback”, con controles adecuados, puede ayudar en la determinacién de los limites

de especies (McKitrick y Zink, 1988).
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Localidades visitadas en este estudio con el objetivo de obtener muestras de Hypnelus.

ESTADO LOCALIDAD LAT LON OBSERVACION
Falcon Fundo del senor Oswaldo via san Felix 10.7816 | -71.0368 No avistamiento
Falcon Norte de San Felix 10.9399 | -71.1868 No avistamiento
Falcon Mene de Mauroa 10.6735 | -71.0162 No avistamiento
Falcén Via casigua antes del poblado las crucecitas 10.8586 | -71.0345 Avistamiento
Falcén Nor este de Casigua 11.0248 | -70.9960 No avistamiento
Falcon Dabajuro el Mamito, Tierra de Samuel Lopez 10.9481 | -70.6433 No avistamiento
Falcén Via casigua antes del poblado las crucecitas 10.8586 | -71.0345 Colecta
Falcon Via pedregal, cercanias de Urumaco 11.1886 | -70.2466 No avistamiento
Falcon EL Isiro, cerrcanias de Coro 11.3469 | -69.6557 No avistamiento
Falcon Embalse el Isiro, cercanias de Coro 11.3470 | -69.6429 Avistamiento
Falcon Carretera Moron Coro ant(:/'lso?ltjerll)egar ala entrada parair a 11.4032 | -69.2026 Avistamiento
Falcon Sector la Luz, Via San Jose, Pueblo Nuevo 11.9353 | -69.9591 Colecta
Falcén Sector Rio Seco a 3 km de la represa Isiro 11.3294 | -69.6692 Colecta
Falcon Moturo cerca del Pueblo 11.4034 | -69.2364 Colecta
Falcén Moturo cerca de la cienega 11.3953 | -69.2287 Colecta
Falcén Al lado de la represa el Mamito, Dabajuro 10.9481 | -70.6433 No avistamiento
Falcon Urumaco 11.2093 | -70.2498 No avistamiento
Falcon Fundo Santa Clara carretera coro-Moron 11.1977 | -68.8100 No avistamiento
Falcén Fundo Palo Amargo, via Jacura 11.1718 | -68.8378 No avistamiento
Falcén Maicillal — Jacura 11.0333 | -68.8667 Transecto
Falcén de Yaracal 30Km hacia Agua Salada 11.0079 | -68.6021 Transecto
Falcon | REPRESAla Ag“aﬁﬂé‘i‘/g‘? Laaﬂgggaign Ignacio, PUEBLO | 1 9568 | .69.9502 |  Avistamiento
Falcén De dabajuro a la represa EL MAMITO 10.9500 | -10.6434 Transecto

Zulia Hacienda Monterrey, San Jose, Calle Larga 9.9560 | -72.4193 Colecta
Zulia Campo Rosario Sector Aguas Negras 9.1768 | -72.5112 Colecta
Zulia Puente rio Apdén, Machiques 10.0786 | -72.4921 Colecta
Zulia Cerro Mirador Municipio Maria Semprun 8.6059 | -72.5302 Colecta
Zulia Cafio la maroma, églé?; ralIae,\s/ltgr—(l)\lnliade Santa Barbara, 90168 | -71.8472 Colecta
Zulia La Linea Km 7.5 entre Mene Grande y San Timoteo 9.8003 | -71.0100 Colecta
zuia | FineaLos Chaguaramos, Sector tos O, Pamoquia San | 107685 | 714595 | Colecta
Trujillo Tierra Santa finca de la familia Rojas 9.4793 | -70.4348 No avistamiento
Trujillo Trujillito, justo antes de la frontera con Zulia 9.7094 | -70.7538 Colecta
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Lista de todos los ejemplares del género Hypnelus utilizados en los analisis morfolégicos, sus

numeros de catalogo, museo al cual pertenecen y la informacion de la localidad.

N° CAT Coleccién PAIS | ENTIDAD ESTATAL | LOCALIDAD
71 MHNLS VZLA Sucre Cariaco
84 MHNLS VZLA Sucre Cariaco
1254 MHNLS VZLA Miranda Santa Teresa del Tuy
1921 MHNLS VZLA Nueva Esparta El Robledal
1922 MHNLS VZLA Nueva Esparta San Francisco de Macanao
1923 MHNLS VZLA Nueva Esparta Cerro Matasiete
1924 MHNLS VZLA Nueva Esparta Hacienda ochenta
1925 MHNLS VZLA Nueva Esparta El Robledal
1926 MHNLS VZLA Nueva Esparta Hacienda ochenta
1927 MHNLS VZLA Nueva Esparta San francisco de macanao
1928 MHNLS VZLA Nueva Esparta Cerro copey
1929 MHNLS VZLA Nueva Esparta Cerro matasiete
1930 MHNLS VZLA Nueva Esparta Macanao
2521 MHNLS VZLA Monagas Barrancas
2670 MHNLS VZLA Nueva Esparta Cerro matasiete
2671 MHNLS VZLA Nueva Esparta Tacarigua adentro
2672 MHNLS VZLA Nueva Esparta Cerro copey
2839 MHNLS VZLA Carabobo Hacienda mozanga
3408 MHNLS VZLA Guérico Santa Maria de Ipire
3909 MHNLS VZLA Trujillo Sabana Mendoza
3910 MHNLS VZLA Trujillo Sabana Mendoza
4746 MHNLS VZLA Guérico Calabozo - San Fernando
5684 MHNLS VZLA Anzoategui Pekin abajo
5685 MHNLS VZLA Anzoategui Pekin abajo
6369 MHNLS VZLA Bolivar Presa Guri
6856 MHNLS VZLA Yaracuy Agua negra
6857 MHNLS VZLA Yaracuy Agua negra
6986 MHNLS VZLA Yaracuy Agua negra
6987 MHNLS VZLA Yaracuy Agua negra
7120 MHNLS VZLA Distrito capital Suapo
7298 MHNLS VZLA Aragua Punta de Tunquen
8247 MHNLS VZLA Guaérico Rio Guariquito
8284 MHNLS VZLA Cojedes Carretera Tinaco- el Baul
196 MBLUZ VZLA Falcon Cafo Boca La Vieja
9101 MHNLS VZLA Anzoategui Mamo
9359 MHNLS VZLA Zulia Cano rosalba, distrito Catatumbo
9491 MHNLS VZLA Anzoategui Campo petrolero Zumo
9845 MHNLS VZLA Apure Cafio la Guardia; rio Capanaparo
9846 MHNLS VZLA Apure Cafio la Guardia; rio Capanaparo
694 CoP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
11820 MHNLS VZLA Bolivar Paso Caruachi
12239 MHNLS VZLA Bolivar Cerro Altamira
13013 MHNLS VZLA Monagas Sector Guanipa
1769 PONS VZLA Zulia Machiques
1771 PONS VZLA Zulia Conuco Trinidad, distrito Mara
1772 PONS VZLA Zulia Cienaga de Tule, Perija
1773 PONS VZLA Zulia Cienaga de tule, Perija
1774 PONS VZLA Zulia San Salvador, rio Piche
1775 PONS VZLA Zulia Machiques
1776 PONS VZLA Zulia Rio Escalante, distrito Colon
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N° CAT Coleccién PAIS | ENTIDAD ESTATAL | LOCALIDAD

1777 PONS VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia

1778 PONS VZLA Zulia Cienaga de Tule, Perija

1779 PONS VZLA Zulia Santa Barbara del zulia

1780 PONS VZLA Zulia Santa Barbara del zulia

1781 PONS VZLA Zulia Cienaga de tule, perija

1782 PONS VZLA Zulia Maracaibo

1783 PONS VZLA Zulia Maracaibo

1784 PONS VZLA Zulia Machiques

1785 PONS VZLA Zulia Machiques

1786 PONS VZLA Zulia Los Albarico, distrito Colon

1787 PONS VZLA Zulia Los Albarico, distrito Colon
13540 MHNLS VZLA Zulia Cuenca baja rio Palmar
13629 MHNLS VZLA Zulia Cuenca baja rio Palmar
13630 MHNLS VZLA Zulia Cuenca baja rio Palmar
13632 MHNLS VZLA Zulia Cuenca baja rio Palmar
13636 MHNLS VZLA Zulia Cuenca baja rio Palmar

314 EBRG VZLA Aragua Rancho Grande

315 EBRG VZLA Carabobo San Rafael

961 EBRG VZLA Nueva Esparta San Francisco de Macanao

1471 EBRG VZLA Aragua Turiamo

2973 EBRG VZLA Aragua Ocumare de la Costa

4357 EBRG VZLA Cojedes Hato el Milagro

4462 EBRG VZLA Aragua Estacion de piscicultura el Limon
4743 EBRG VZLA Zulia Calle Larga

4776 EBRG VZLA Zulia Calle Larga

4778 EBRG VZLA Zulia Calle Larga

4779 EBRG VZLA Zulia Calle Larga

4780 EBRG VZLA Zulia Calle Larga

5074 EBRG VZLA Zulia Guarero - Carretal

5075 EBRG VZLA Zulia Guarero — Carretal

5424 EBRG VZLA Cojedes Laya

6942 EBRG VZLA Merida Estanques

695 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy

696 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy

697 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy

8778 EBRG VZLA Delta Amacuro Cafo Araguaito

8816 EBRG VZLA Zulia Lagunillas

8817 EBRG VZLA Zulia Rio Socuy "playa bonita"
8818 EBRG VZLA Zulia Carrasquero

9369 EBRG VZLA Zulia Rio Bravo, dtto Catatumbo
9437 EBRG VZLA Zulia Campamento el Rosario distrito Catatumbo
9545 EBRG VZLA Zulia Laguna olonga distrito Catatumbo
9657 EBRG VZLA Nueva esparta San Francisco de Macanao
9658 EBRG VZLA Nueva esparta San Francisco de macanao
9682 EBRG VZLA Nueva esparta Santa Ana; cerro el Tamoco
9745 EBRG VZLA Nueva esparta Robledal Peninsula de Macanao

698 CoP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
10629 EBRG VZLA Bolivar Cafio Copei; o de San Isidro
11002 EBRG VZLA Sucre Reserva Forestal Guarapiche
11204 EBRG VZLA Sucre Sur Laguna Chacopata
11785 EBRG VZLA Zulia Las Mentiras Municipio Péez
11795 EBRG VZLA Zulia Las Mentiras Municipio Paez
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N° CAT Coleccién PAIS | ENTIDAD ESTATAL | LOCALIDAD
699 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
12064 EBRG VZLA Aragua Fundo paso del medio rio Guarico
12083 EBRG VZLA Nueva esparta San Francisco de Macanao
12246 EBRG VZLA Nueva esparta San Francisco de Macanao
12880 EBRG VZLA Aragua Cata
13102 EBRG VZLA Aragua El Limon
13130 EBRG VZLA Aragua El Limon
13551 EBRG VZLA Delta Amacuro Cafio Guapoa
700 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
104 MBLUZ VZLA Zulia Carretera via Kasmera
121 MBLUZ VZLA Zulia E:;Le;itlalfsq:;vl_lgrc:_azlﬁlilgtercomunal Bachaquero-
701 COP VZLA Falcon Paraguana, Santa Ana
207 MBLUZ VZLA Trujillo Embalse de Agua Viva
306 MBLUZ VZLA Zulia Hacienda Las Garcitas a orillas de rio Santa Ana
294 MBUCV VZLA Monagas El Guamito, Maturin
339 MBUCV VZLA Zulia Bobure, Municipio Paez
2467 MBUCV VZLA Anzoategui Rio Caris; cuenca Orinoco.
2594 MBUCV VZLA Miranda Estacion experimental de Rio Negro; u.s.r.
2595 MBUCV VZLA Miranda Estacion experimental de Rio Negro; u.s.r.
1552 MCN VZLA Aragua Zuata
1680 MCN VZLA Sucre Guaragunos
2885 MCN VZLA Portuguesa Agua Blanca
2206 MCN VZLA Apure Puerto Paez
834 MCN VZLA Guérico San Juan de los Morros
879 MCN VZLA Aragua La Villa
1473 MCN VZLA Aragua Quebrada Maletero
2120 MCN VZLA Miranda Agua Negra
2579 MCN VZLA Lara Cieneguita, Carora, Distrito Torres
2599 MCN VZLA Lara Rio Tocuyo, Distrito Torres
2883 MCN VZLA Portuguesa Agua Blanca
2884 MCN VZLA Portuguesa Agua Blanca
3069 MCN VZLA Aragua Ocumare de la Costa
3077 MCN VZLA Aragua San Francisco de Cara
3232 MCN VZLA Nueva Esparta San Francisco de Macanao
5475 MCN VZLA Carabobo El Palito
382 MCN VZLA Zulia Maracaibo
2119 MCN VZLA Miranda Agua Negra
2410 MCN VZLA Portuguesa Piritu
3578 MCN VZLA Carabobo El Palito
5372 MCN VZLA Guérico Estacion Bioldgica de Los Llanos Calabozo
5374 MCN VZLA Delta Amacuro Sacupana
702 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
5377 MCN VZLA Miranda El Jabillo
5378 MCN VZLA Miranda Montafia de Curupao
703 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
704 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
705 COP VZLA Falcon Cumarebo; Quiuragua
244 COP VZLA Zulia Maracaibo
706 COP VZLA Falcon Paraguana; Buena Vista
707 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
708 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
709 COP VZLA Falcon Paraguana; Moruy
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N° CAT Coleccién PAIS | ENTIDAD ESTATAL | LOCALIDAD
710 COP VZLA Falcon Paraguana, Cerro Santa Ana
5373 MCN VZLA Falcon Campo Elias
5375 MCN VZLA Falcon El Jobo
5376 MCN VZLA Falcon Campo Elias
7430 COP VZLA Falcon Dabajuro
7431 COP VZLA Falcon Dabajuro
7433 COP VZLA Falcon Casigua
7434 COP VZLA Falcon Casigua
7435 COP VZLA Falcon Casigua
7436 COP VZLA Falcon Dabajuro
7437 COP VZLA Falcon Dabajuro
1289 CcoP VZLA Delta Amacuro Rio toro; el raudal
1290 COP VZLA Bolivar San Felix
1819 CcoP VZLA Guérico Rio Unare, Zaraza
1918 corP VZLA Miranda San Antonio de Yare
2344 COP VZLA Cojedes El Baul
2345 COP VZLA Cojedes El Baul
2346 COP VZLA Cojedes El Baul
2347 COP VZLA Portuguesa Guanare
2348 COP VZLA Portuguesa Guanare
2349 COP VZLA Guarico Camaguan
2350 COP VZLA Guarico Palenque
2351 COP VZLA Apure Guasdualito
2352 COP VZLA Apure Guasdualito
2353 COP VZLA Portuguesa Acarigua
2354 COP VZLA Portuguesa Acarigua
2355 COP VZLA Portuguesa Acarigua
3795 COP VZLA Nueva esparta Ochenta
3797 COP VZLA Nueva esparta Ochenta
3799 COP VZLA Nueva esparta Ochenta
3800 COP VZLA Nueva esparta Ochenta
3801 COP VZLA Nueva esparta San Antonio
3802 COP VZLA Nueva esparta San Antonio
3803 COP VZLA Nueva esparta El Cafetal, Margarita
5330 COP VZLA Yaracuy Hacienda Panchito
6363 COP VZLA Zulia Perija; Machiques
6364 COP VZLA Zulia Perija; Machiques
6365 COP VZLA Zulia Perija; Machiques
6366 COP VZLA Zulia Perija; Machiques
6367 COP VZLA Zulia Perija; Machiques
6368 COP VZLA Zulia Rio Palmar; Hacienda Las Mucuras
6369 COP VZLA Zulia Perija, Sierra de; Rio Negro; La Sierra
6370 COP VZLA Zulia Villa del Rosario
6371 COP VZLA Zulia Villa del Rosario
6372 COP VZLA Zulia Villa del Rosario
6373 COP VZLA Zulia Villa del Rosario
7375 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7376 COP VZLA Zulia Santa Cruz de Mara, Peninsula Goajira
7377 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7378 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7379 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7380 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7381 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
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7382 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7383 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de La; Paraguaipoa
7384 COP VZLA Zulia Goajira, Peninsula de; Cojoro
7438 COP VZLA Falcon Dabajuro
7441 COP VZLA Falcon Dabajuro
7432 CoP VZLA Zulia Quisiro
7552 EBRG VZLA Falcon Cuare 10km o Chichiriviche
7571 EBRG VZLA Falcon Maria Diaz
7572 EBRG VZLA Falcon Maria Diaz
8763 MHNLS VZLA Falcon Tacuato; Paraguana
9951 EBRG VZLA Falcon Cerro Santa Ana
10280 MHNLS VZLA Falcon Paraguana; Pueblo Nuevo
11878 EBRG VZLA Falcon Campechano
13224 COP VZLA Falcon Paraguana; Adicora
7442 COP VZLA Trujillo Dividive
7443 COP VZLA Trujillo Dividive
7444 COP VZLA Trujillo Dividive
7445 COP VZLA Zulia Cabimas
7446 COP VZLA Zulia Cabimas
8460 COP VZLA Miranda Carenero
8461 COP VZLA Miranda Carenero
9769 COP VZLA Merida Vigia, El
10010 COP VZLA Merida Vigia, El
10011 COP VZLA Merida Vigia, El
10218 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10219 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10221 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10222 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10223 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10224 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10225 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10226 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
10227 COP VZLA Zulia Santa Barbara del Zulia
12369 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12370 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12371 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12372 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12373 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12374 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
12375 COP VZLA Barinas Ciudad Bolivia
13225 COP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13226 COP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13227 COP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13228 COP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13229 COoP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13230 CoP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13231 CoP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13232 CoP VZLA Falcon Paraguané; Adicora
13233 COP VZLA Falcon Paraguana; Adicora
13234 COP VZLA Falcon Paraguana; Adicora
13584 EBRG VZLA Falcon Cerro Santa Ana
13647 COP VZLA Zulia Mene Grande
13648 COP VZLA Zulia Mene Grande
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13649 COP VZLA Zulia Mene Grande

13650 COP VZLA Zulia Mene Grande

13651 COP VZLA Zulia Mene Grande

13652 COP VZLA Zulia Mene Grande

13653 COoP VZLA Zulia Mene Grande

13654 COP VZLA Zulia Mene Grande

13655 COoP VZLA Zulia Mene Grande

13656 COoP VZLA Zulia Mene Grande

13975 COoP VZLA Carabobo Urama

13976 CcoP VZLA Carabobo Urama

13977 CcoP VZLA Carabobo Urama

13978 CcoP VZLA Carabobo Urama

13979 CcopP VZLA Carabobo Urama

14846 COP VZLA Anzoategui Barcelona

14847 COP VZLA Anzoategui Barcelona

14848 COP VZLA Anzoategui Barcelona

16720 COP VZLA Bolivar Ciudad Bolivar; Rio Maruanta
16721 COP VZLA Bolivar Ciudad Bolivar; Rio Maruanta
16722 COP VZLA Bolivar Ciudad Bolivar; Rio Maruanta
16723 COP VZLA Bolivar Ciudad Bolivar; Rio Maruanta
16928 COP VZLA Bolivar Tumeremo

17751 COP VZLA Bolivar El Palmar

17755 COP VZLA Bolivar El Palmar

18266 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
18267 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
18268 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
18269 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
18270 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
18271 COP VZLA Lara Carora; Quebrada Arriba
20528 COP VZLA Yaracuy San Felipe; Maporita
20529 COP VZLA Yaracuy San Felipe; Maporita
20759 COP VZLA Amazonas Cataniapo

20760 COP VZLA Amazonas Cataniapo

20761 COP VZLA Amazonas Cataniapo

23433 COP VZLA Sucre San Antonio del Golfo
23434 COP VZLA Sucre San Antonio del Golfo
23733 COP VZLA Anzoategui Puerto La Cruz

23734 COP VZLA Sucre Cumana

23735 COP VZLA Sucre Cumana

24020 COP VZLA Nueva esparta Porlamar

24021 COP VZLA Nueva esparta Porlamar

24022 COP VZLA Nueva esparta Valle del espiritu santo, el
25212 COP VZLA Bolivar Santa Rosalia

25213 COP VZLA Bolivar Rio Cuchivero

25214 COP VZLA Bolivar Rio Cuchivero

25215 COP VZLA Bolivar Rio Cuchivero

25216 COP VZLA Bolivar Bajo rio Caura; EI Cambur
25217 COP VZLA Bolivar Bajo rio Caura; EI Cambur
28434 COP VZLA Tachira La Fria

31385 COP VZLA Guaérico Altagracia de Orituco
31386 COP VZLA Guaérico Altagracia de Orituco
31387 COP VZLA Guaérico Altagracia de Orituco
31388 COP VZLA Guaérico Altagracia de Orituco
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31389 COP VZLA Guarico Altagracia de Orituco
33244 COP VZLA Miranda Tacarigua de Mamporal
35112 COP VZLA Bolivar Ciudad Bolivar; Rio Maruanta
35261 COoP VZLA Bolivar Caicara; Pan de Azucar
35262 COP VZLA Bolivar Caicara

35263 CoP VZLA Bolivar Caicara; Pan de Azucar
35264 COP VZLA Bolivar Caicara

35265 COP VZLA Bolivar Caicara

35266 COP VZLA Bolivar Caicara

35267 COP VZLA Bolivar Caicara

35268 COP VZLA Bolivar Caicara

36774 COP VZLA Apure Guasdualito

36775 COP VZLA Apure Guasdualito

36776 COP VZLA Apure Guasdualito

37506 COP VZLA Bolivar Caicara

37507 COP VZLA Bolivar Caicara

38829 CoP VZLA Guérico Santa Rita

39951 CcoP VZLA Guérico Santa Maria de Ipire

42365 CcoP VZLA Bolivar Rio Cuchivero; Raudal Alto
42366 COoP VZLA Bolivar Rio Cuchivero; Raudal Alto
42367 CcoP VZLA Bolivar Rio Cuchivero; Raudal Alto
45523 COP VZLA Portuguesa Acarigua

45524 COP VZLA Portuguesa Acarigua

45525 COP VZLA Portuguesa Acarigua

45526 COP VZLA Portuguesa Acarigua; Mata Ardita
45719 CoP VZLA Bolivar Caicara

45720 CoP VZLA Bolivar Caicara

45721 CoP VZLA Bolivar Caicara

45722 CoP VZLA Bolivar Caicara

45723 CoP VZLA Bolivar Caicara

48023 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

48485 COP VZLA Nueva esparta San Francisco de Macanao
48486 COP VZLA Nueva esparta San Francisco de Macanao
48487 COP VZLA Nueva esparta Macanao, peninsula de; boca de rio
48488 COP VZLA Nueva esparta Macanao, peninsula de; boca de rio
48489 COP VZLA Nueva esparta Macanao, peninsula de; boca de rio
48490 COP VZLA Nueva esparta Macanao, peninsula de; boca de rio
48739 COP VZLA Zulia Sucuy, Rio; El Aral

49567 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

49568 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

49569 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

49570 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

49571 COP VZLA Delta Amacuro Araguaimujo, mision

51130 COP VZLA Lara Carora

51131 COP VZLA Lara Carora

52345 COP VZLA Amazonas San Juan de Manapiare
53666 COP VZLA Monagas Maturin

53667 COP VZLA Monagas San Vicente

53669 COP VZLA Monagas La Cruz de La Paloma
53670 COP VZLA Monagas Punta de Mata

53671 COP VZLA Monagas Punta de Mata

56107 COP VZLA Aragua La Victoria

56108 COP VZLA Aragua La Victoria
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N° CAT Coleccién PAIS | ENTIDAD ESTATAL | LOCALIDAD

56109 COP VZLA Aragua La Victoria

61826 COP VZLA Zulia Aurare, Rio; Palmarejo
61827 COP VZLA Zulia Aurare, Rio; Palmarejo
61828 COP VZLA Zulia Aurare, Rio; Palmarejo
61829 COP VZLA Zulia Aurare, Rio; Palmarejo
61830 COP VZLA Zulia Aurare, Rio; Palmarejo
63611 COP VZLA Falcon San Juan de Los Cayos
65602 COP VZLA Guarico Estacion Bioldgica de Los Llanos calabozo
66236 COP VZLA Apure Puerto Péez

66237 CcoP VZLA Apure Puerto Péez

66238 COP VZLA Apure Alto Rio Meta; Cararabo
66239 COP VZLA Apure Alto Rio Meta; Cararabo
66472 COP VZLA Apure Alto Rio Meta; Cararabo
66768 CcoP VZLA Guérico Rio Zuata; Hato Barrancas
66769 COP VZLA Anzoategui Rio Zuata

66770 COP VZLA Anzoategui Rio Zuata

67458 COP VZLA Delta Amacuro Capure

67459 COP VZLA Delta Amacuro Capure

67460 COP VZLA Delta Amacuro Capure

67461 COP VZLA Delta Amacuro Capure

68947 COP VZLA Delta Amacuro Tucupita

68948 COP VZLA Delta Amacuro Tucupita

68949 COP VZLA Delta Amacuro Tucupita

68950 COP VZLA Delta Amacuro Tucupita

68951 COP VZLA Delta Amacuro Tucupita

73400 COP VZLA Nueva esparta Cerro Copey

73401 COP VZLA Nueva esparta Cerro Copey

74725 COP VZLA Zulia Casigua el Cubo; Cerro El Carmelo
74726 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo Sur
74727 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo Sur
74728 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo Sur
75096 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75097 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75098 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75099 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75100 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75101 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75102 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75103 COP VZLA Zulia Casigua; Rio Socuavo
75668 COP VZLA Sucre Chacopata, Carretera; Guarapo
75980 COP VZLA Sucre Guaraunos

76502 COP VZLA Sucre Caimancito

76503 COP VZLA Sucre Caimancito

76504 COP VZLA Sucre Caimancito

76505 COP VZLA Sucre Caimancito

76506 COP VZLA Sucre Caimancito

76507 COP VZLA Sucre Guaragunos

77029 COP VZLA Bolivar Upata

77030 COP VZLA Bolivar Upata

77031 COP VZLA Bolivar Upata

77032 COP VZLA Bolivar Rio Caroni; Rio Claro
77033 COP VZLA Bolivar Rio Caroni; Rio Claro
7429a COP VZLA Falcon Dabajuro
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80012 COP VZLA Portuguesa Acarigua; Finca Chaira
80348 COP VZLA Bolivar Rio Caroni; Isla Tigrera
80488 COP VZLA Bolivar Rio Caroni; Isla Tigrera
81678 COP VZLA Falcon Cuare, Casa de, Refugio de Fauna
81679 COP VZLA Falcon Cuare, Casa de, Refugio de Fauna
81918 COP VZLA Zulia Campo Boscan
81919 COP VZLA Zulia Campo Boscan
82542 COP VZLA Delta Amacuro Macareo; punta pescador
82543 COP VZLA Delta Amacuro Macareo; punta pescador
VCMO0O01 | Este estudio | VZLA Falcon Las Crucecitas
VCMO002 | Este estudio | VZLA Falcon Las Crucecitas
VCMO003 | Este estudio | VZLA Zulia Calle Larga
VCMO004 | Este estudio | VZLA Zulia Calle Larga
VCMO0O05 | Este estudio | VZLA Zulia Fundo Bari, Campo Rosario.
VCMO006 | Este estudio | VZLA Zulia Fundo Bari, Campo Rosario.
VCMO007 | Este estudio | VZLA Zulia Fundo Bari, Campo Rosario.
VCMO008 | Este estudio | VZLA Zulia Fundo Bari, Campo Rosario.
VCMO009 | Este estudio | VZLA Zulia Puente rio Apon, Machiques
VCMO010 | Este estudio | VZLA Zulia Cerro Mirador Municipio Maria Semprun
VCMO11 | Este estudio | VZLA Zulia Cerro Mirador Municipio Maria Semprun
VCMO012 | Este estudio | VZLA Zulia Santa Barbara, Sector la Maroma
VCMO013 | Este estudio | VZLA Zulia Santa Barbara, Sector la Maroma
VCMO014 | Este estudio | VZLA Zulia Santa Barbara, Sector la Maroma
VCMO015 | Este estudio | VZLA Zulia Santa Barbara, Sector la Maroma
VCMO016 | Este estudio | VZLA Trujillo Caserio Trujillito, Frontera con Zulia
VCMO017 | Este estudio | VZLA Trujillo Caserio Trujillito, Frontera con Zulia
VCMO018 | Este estudio | VZLA Zulia Entre Mene Grande y San Timoteo
VCMO019 | Este estudio | VZLA Zulia Entre Mene Grande y San Timoteo
VCMO020 | Este estudio | VZLA Zulia Sector Los Oliva, Parroquia San Jose
VCMO021 | Este estudio | VZLA Zulia Sector Los Oliva, Parroquia San Jose
VCMO028 | Este estudio | VZLA Falcon Paraguana, Pueblo Nuevo
VCMO029 | Este estudio | VZLA Falcon Paraguana, Pueblo Nuevo
VCMO030 | Este estudio | VZLA Falcon Sector Rio Seco
VCMO031 | Este estudio | VZLA Falcon Sector Rio Seco
VCMO033 | Este estudio | VZLA Falcon Moturo cerca del Pueblo
VCMO035 | Este estudio | VZLA Falcon Moturo cerca de la cienega
5104 ICN COL Guajira Municipio Uribia, Calonka
5105 ICN COL Guajira Municipio Uribia, Calonka
14415 ICN COL Guajira Municipio Manaure, Mayapo
23924 ICN COL Guajira Municipio Uribia, Nazareth
3959 ICN COL Guajira Municipio Maicao, Maicao
3960 ICN COL Guajira Municipio riohacha, Riohacha
27039 ICN COL Boyaca Municipio Puerto Boyacéa; Laguna Palagua
27045 ICN COL Boyaca Municipio Puerto Boyaca; Laguna Palagua
27046 ICN COL Boyaca Municipio Puerto Boyacéa; Laguna Palagua
27040 ICN COL Boyaca Municipio Puerto Boyaca; Laguna Palagua
35130 ICN COL Sucre Municipio San Marcos
35118 ICN COL Sucre Municipio San Marcos
33999 ICN COL Atlantico Municipio Sababa Grande
3958 ICN COL Atlantico Municipio Luraco, Los Pedernales
3957 ICN COL Atlantico Municipio Luruaco,Tocahagua
21279 ICN COL Cesar Municipio San Martin, San Andrés
21280 ICN COL Cesar Municipio San Martin, Cienega de Pitas
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27090 ICN COL Cesar Municipio San Martin, Aguachica
27636 ICN COL Bolivar Municipio San Jacinto del Cauca, Tenche
27622 ICN COL Bolivar Municipio San Jacinto del Cauca, Tenche
32451 ICN COoL Magdalena Municipios de Pivijay y Remolino, El Presidio
17963 ICN COL Magdalena "los cocos" -Isla de Salamanca
17964 ICN COL Magdalena "los cocos" -Isla de Salamanca
25699 ICN COL Bolivar Municipio San Jacinto del Cauca, Tenche
6187 ICN COL Bolivar Municipio San Jacinto del Cauca, Tenche
6188 ICN COL Bolivar Municipio San Jacinto del Cauca, Tenche
6209 ICN COL Bolivar Municipio Cicuco, Yati
6210 ICN COL Bolivar Municipio Cicuco, Yati
25652 ICN COL Casanare Mani, margen derecha, R. Cusiana
24270 ICN COL Casanare Intendencia de Casanare, Tsamani
20953 ICN COL Vichada Vinchada, Pto Carrefio
3961 ICN Norte de Santander | Culcuta
2752 MLS-orn COL Antioquia Casabe
2753 MLS-orn COL Antioquia Casabe
2754 MLS-orn COL Antioquia Casabe
2756 MLS-orn COL Norte de Santander | Culcuta
2759 MLS-orn COL Norte de Santander | Culcuta
2765 MLS-orn CoL Norte de Santander | La Mucurera, Norte De Cucuta
2767 MLS-orn COL Norte de Santander | La Mucurera, Norte De Cucuta
2760 MLS-orn COL Norte de Santander | Cucuta, El Rodeo
2761 MLS-orn COL Norte de Santander | Cucuta, El Rodeo
2762 MLS-orn COL Norte de Santander | Cucuta, El Rodeo
2757 MLS-orn COL Norte de Santander | La Arenosa, N de Cucuta
2763 MLS-orn COL Norte de Santander | La Arenosa, N de Cucuta
2764 MLS-orn COL Norte de Santander | La Arenosa, N de Cucuta
2766 MLS-orn COL Norte de Santander | Zulia, Rio, Oeste de Culcuta
2769 MLS-orn COL Norte de Santander | Zulia, Rio 60 KM N de Cucuta
2770 MLS-orn COL Norte de Santander | Zulia, Rio 60 KM N de Cucuta
2768 MLS-orn COL Norte de Santander | Astillero, Rio Zulia
499 I1AVH COoL Vichada Tuparro
6597 IAVH COL Cundinamarca Parate bueno
2692 I1AVH COoL Magdalena Sta Marta Tayrona
5879 IAVH COL Guajira Macuira
15187 IAVH COL Sucre Corregimiento santiago apostol
15180 IAVH COL Sucre Corregimiento santiago apostol
7014 IAVH COL Bolivar Mun Sambrano, Monterrey Forestal
7540 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca
127 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
45 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
47 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
46 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
4713 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
827 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
720 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
729 IAVH COL Magdalena Isla Salamanca KM 7
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Lista de todos los ejemplares del género Hypnelus utilizados en los analisis genéticos, sus
numeros de catalogo, museo al cual pertenecen y la localidad. Todas las muestras son de
Venezuela. Los genes secuenciados de indican con un punto negro: genes mitocondriales ND2 y

Cyt b eintron 5 del gen nuclear AK1.

# CQL?ALP%GO/ COLECCION | ESTADO LOCALIDAD ;L’;‘;g: ND2 Cytb AK1
VCMO001 Este estudio Falcon Las Crucecitas Mdsculo . .
VCMO002 Este estudio Falcon Las Crucecitas Musculo . °
VCMO003 Este estudio Zulia Calle Larga Musculo °
VCMO004 Este estudio Zulia Calle Larga Musculo ° ° °
VCMO005 Este estudio Zulia Fundo Bari, Campo Rosario Musculo ° °
VCMO006 Este estudio Zulia Fundo Bari, Campo Rosario Musculo °
VCMO007 Este estudio Zulia Fundo Bari, Campo Rosario Musculo °
VCMO008 Este estudio Zulia Fundo Bari, Campo Rosario Musculo °
VCMO009 Este estudio Zulia Machiques Musculo °
VCMO010 Este estudio Zulia Cerro Mirador Musculo .
VCMO011 Este estudio Zulia Cerro Mirador Musculo .
VCMO012 Este estudio Zulia Santa Barbara Musculo .
VCMO013 Este estudio Zulia Santa Barbara Musculo °
VCMO014 Este estudio Zulia Santa Barbara Musculo °
VCMO015 Este estudio Zulia Santa Barbara Musculo °
VCMO016 Este estudio Trujillo Truijillito Musculo °
VCMO017 Este estudio Trujillo Truijillito Musculo ° °
VCMO018 Este estudio Zulia Mene grande-San Timoteo Musculo . .
VCMO019 Este estudio Zulia Mene grande-San Timoteo Musculo . .
VCMO020 Este estudio Zulia Sector los Oliva Musculo ° °
VCM021 Este estudio Zulia Sector los Oliva Musculo ° °
VCMO028 Este estudio Falcon Pueblo Nuevo Paraguana Musculo . .
VCMO029 Este estudio Falcon Pueblo Nuevo Paraguana Musculo .
VCMO030 Este estudio Falcon Sector rio Seco Musculo . .
VCMO031 Este estudio Falcon Sector rio Seco Musculo .
VCMO033 Este estudio Falcon Moturo Musculo .
VCMO035 Este estudio Falcon Moturo Musculo ° .
13629 MHNLS ZULIA Grano de Oro Musculo ° . °
13630 MHNLS ZULIA Grano de Oro Musculo ° .
13632 MHNLS ZULIA Grano de Oro Musculo ° . °
13636 MHNLS ZULIA Grano de Oro Musculo ° .
13540 MHNLS ZULIA Grano de Oro Musculo . .
(tejido COP)
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Continuacion de la lista.

CATALOGO COLECCION | ESTADO LOCALIDAD Obs. ND2 Cytb AK1
80348 COP Bolivar Rio Caroni Musculo .
80488 COP Bolivar Rio caroni Musculo °
81678 COP Falcon Cuare Musculo ° .
81679 COP Falcon Cuare Musculo °
81918 COP Zulia Grano de oro Musculo °
81919 COP Zulia Grano de Oro Musculo ° .
Delta |
82542 COP Macareo Punta Pescador Musculo . ° °
Amacuro
Delta |
82543 COP Macareo Punta Pescador Musculo ° .
Amacuro

virginia sanz Nueva Chacaracual . .
Ch5304 Esparta Sangre

virginia sanz Nueva Murrion ° . °
Mu5243 Esparta Plumas

virginia sanz Nueva Tragaplata . .
Tg5009 Esparta Sangre

virginia sanz Nueva Tragaplata . . .
Tg4103 Esparta Plumas
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