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Abstract: Morphological evidence of hybridization between Ramphocelus flammigerus subspecies
(Passeriformes: Thraupidae) in Colombia. Habitat modifications such as deforestation and the increase of
agricultural activities, have led to uncommon faunal interactions. In Colombia, this condition have caused the
secondary contact of subspecies of Ramphocelus flammigerus populations from Cauca valley and the Pacific
coast; and some specimens with rumps of intermediate colors of the subspecies have been found and are thought
as hybrids. The objective of this study was to assess the presence of morphological evidence that may suggest
hybridization and may explain the origin of individuals with intermediate coloration. We predict that if subspe-
cies hybridize, they will be more similar in morphology when coexisting than when separated. Alternatively,
coexisting subspecies might diverge in sympatry, because of selection to reduce competition for resources
(character displacement). For this, a survey in 15 localities was undertaken: 10 allopatric areas (five for each
subspecies), and five sympatric areas. Mist nets were used to capture individuals and a total of seven morpho-
logical characters were measured. To identify the patterns of morphological variation, we compared morphol-
ogy of subspecies, sympatric and allopatric populations and individuals of intermediate colors. Consequently,
we performed discriminant analysis and test for differences between groups by using 95% confidence intervals
for log-ratio tests. A total of 112 individuals were captured (46 intermediate-colored individuals, 20 R. f. flam-
migerus, and 46 R. f. icteronotus. Discriminant analyses showed that subspecies were well differentiated, and
intermediate individuals overlapped with them. Log-ratio test, based on Mahalanobis distances, showed that
intermediate individuals were morphologically more similar to both subspecies than subspecies themselves. In
addition, log-ratio tests showed that subspecies sympatric populations were similar but allopatric ones were dif-
ferent, and that individuals of intermediate colors were more similar to sympatric than to allopatric populations
of the two subspecies. Therefore, morphological evidence supports the predictions of a hybridization hypothesis
among the subspecies of R. flammigerus. In conclusion, the analysis of morphological variation in R. flammi-
gerus suggests that hybridization between subspecies is occurring and that a process of genetic introgression is
probably in progress. Rev. Biol. Trop. 60 (1): 75-85. Epub 2012 March 01.

Key words: hybridization, morphology, introgression, sympatric, allopatric, character displacement,
Ramphocelus.

La modificacion de los hébitats por las
actividades humanas puede generar: el contac-
to secundario entre poblaciones, la mezcla de
los acervos génicos y la pérdida del potencial
genético de las mismas (Neuffer et al. 1999,
Bleeker & Hurka 2001). En el caso de la
especie Ramphocelus flammigerus (Jardine &
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Selby 1833) en Colombia, los individuos de la
poblacién del valle geogréfico del rio Cauca
son de mayor tamafio y presentan rabadilla
roja (R. f. flammigerus), mientras que, los de
la costa pacifica (R. f. icteronotus) son mas
pequeiios y la rabadilla es amarilla brillante
(Sibley 1958). Los modelos de distribucion
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potencial actual e histérica (en el Pleistoceno)
indican que probablemente, estas diferencias
morfoldgicas y de distribucion, se deben a un
evento de vicarianza que las mantuvo separa-
das en el pasado (A. Morales 2007 com. pers.).
Sin embargo, en el Valle del Cauca, la destruc-
cién de los bosques y el establecimiento de
cultivos, han permitido que las dos subespecies
extiendan sus rangos de distribucién y entren
en contacto secundario (Sibley 1958). En esta
zona de contacto, sobre la vertiente pacifica
de la cordillera Occidental de Colombia, se
observan especimenes con rabadillas de colores
intermedios (anaranjadas). Lafresnaye (1853)
consider6 a estos individuos como una especie
diferente (R. chrysonotus). Por otra parte, Plath
(1945) reporté que los machos juveniles pre-
sentan una coloracién mds clara en la rabadilla
y propuso que la variacién en coloraciéon en
esta especie se debe a diferencias en edad entre
los individuos. Posteriormente, Sibley (1958)
concluy6 que las dos formas de R. flammigerus
hibridan, por lo tanto, los individuos de colo-
raciones intermedias corresponden a hibridos
entre €stas. Recientemente, se ha encontrado
que las subespecies de R. flammigerus pre-
sentan alelos compartidos y una alta similitud
en la secuencia del ADN mitocondrial, lo cual
puede deberse a una hibridacién o a tiempo de
divergencia reciente (Gonzdlez 2009, Ocampo
2009). En vista de que la informacién sobre la
interaccidn de estos dos taxones ha sido princi-
palmente anecddtica e insuficiente, la afirma-
cién de la hibridacion entre estas dos especies
no es conclusiva.

Cuando dos taxones, ecoldgica o filoge-
néticamente similares, coexisten; estos pueden
diferir solo cuando coexisten (en simpatria) o
diferir tanto cuando coexisten como cuando
estan separados (en alopatria). El primer patrén
sugiere que la competencia podria generar
una selecciéon para la evolucion de fenotipos
divergentes en simpatria, lo cual se conoce
como desplazamiento de caracteres (Brown &
Wilson 1956, Grant & Grant 2006). El segundo
patrén sugiere que la divergencia se origind en
alopatria, antes que los taxones coexistieran,
como resultado de condiciones ambientales
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diferentes y que esta divergencia facilitdé la
coexistencia en simpatria (Grant 1972, Thomp-
son 1994). Alternativamente, si los taxones no
difieren en simpatria pero si en alopatria, este
patréon puede sugerir que se presenta hibri-
dacién o convergencia debido a la similitud
en condiciones ambientales. Por otra parte, si
existe hibridacién se espera que se presenten
individuos intermedios entre los dos taxones.
Sin embargo, los individuos intermedios pue-
den deberse a hibridacién entre los parentales
0 a variacién intraespecifica de uno de los taxa
(Parkinson 1979).

De acuerdo con las caracteristicas del con-
tacto entre las subespecies de Ramphocelus, si
estdn hibridando, podria estar en progreso un
proceso de introgresion genética (Sibley 1958);
flujo de genes entre dos poblaciones diferen-
ciadas, como producto de repetidos eventos
de hibridacién y retro-cruzamiento (Allendorf
et al. 2001). Por lo tanto, gracias al proceso
de introgresién genética, la variabilidad mos-
trada por estas subespecies podria disminuir
gradualmente. En este contexto, la subespecie
R. f. flammigerus podria verse mds afectada
por tener una distribucién mds reducida y ser
menos abundante localmente que la poblacion
de R.f. icteronotus (Sibley 1958). A largo plazo
este proceso podria llevar a la pérdida de la
integridad genética de R. f. flammigerus, el cual
es un taxén endémico para Colombia.

El objetivo del presente estudio fue eva-
luar si existe evidencia morfoldgica que sugiera
hibridacién entre las subespecies de R. flam-
migerus y que pueda explicar el origen de los
individuos de coloracién intermedia. Para lo
cual se identificé el patrén de variacion fenoti-
pica, en donde se comparé la morfologia de las
subespecies, de las poblaciones alopatricas y
simpatricas y de los individuos de coloraciones
intermedias. Por lo tanto, si las subespecies de
R. flammigerus estan hibridando se espera que:
1) los individuos de coloraciones intermedias
sean intermedios, en cuanto a su morfologia,
con respecto a las subespecies parentales; 2)
los individuos de coloracion intermedia sean
mds similares a las poblaciones simpétricas
de las dos subespecies que a las poblaciones
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alopétricas y 3) que las poblaciones simpdtricas
de las subespecies sean mds similares entre si
que las poblaciones alopdtricas.

MATERIALES Y METODOS

Toma de datos: Desde el 2006 hasta el
2011 se capturaron individuos de Ramphocelus
flammigerus, con redes de niebla, en distintas
localidades de los Departamentos del Valle
del Cauca y Cauca en Colombia. Asimismo,
fueron realizados muestreos en 15 localidades:
cinco alopatricas para R. f. flammigerus, cinco
alopatricas para R. f. icteronotus y cinco zonas
simpatricas (Fig. 1). Los individuos capturados
fueron clasificados por los autores, en uno
de los tres morfos, con base en el patron de
coloracion. Por lo tanto, la clasificacion fue
consistente y basada en el conocimiento de la

variacion en coloracion que se presenta en la
zona de estudio.

Por medio de un calibrador digital (Mitu-
toyo®) se midieron los siguientes caracteres
morfologicos en milimetros: longitud del ala,
longitud del tarso, longitud del pico (culmen
total), alto del pico, comisura (ancho del pico),
longitud total y longitud de la cola, estas medi-
das fueron tomadas siguiendo Baldwin et al.
(1931). Algunas de las localidades fueron visi-
tadas en mas de una ocasion (Zelandia: siete,
Atuncela: cinco, Bitaco: cinco, Caloto: dos, La
Elvira: dos, Isla Palma: dos) por lo tanto, todos
los individuos capturados fueron marcados con
anillos de colores para evitar considerar datos
de recapturas en los analisis.

Para determinar si los individuos de colo-
raciones intermedias son intermedios en morfo-
logia con respecto a las poblaciones parentales,
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Fig. 1. Localidades muestreadas en el Valle del Cauca y Cauca, Colombia. El nimero de individuos capturados se presenta,

entre paréntesis, después del nombre de cada localidad.

Fig. 1. Study area map with the localities sampled in Valle del Cauca and Cauca, Colombia. The number of captured

individuals is presented, in brackets, after names of localities.
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se realizo un analisis discriminante, en donde se
consideran tres grupos (R. f. flammigerus, R. f.
icteronotus ¢ individuos intermedios). Adicio-
nalmente, se realiz6 un analisis discriminante
con los individuos clasificados en cinco grupos
de acuerdo con el morfo y la distribucion (R.
- flammigerus alopatricos, R. f- flammigerus
simpatricos, individuos de coloraciones inter-
medias, R. f. icterontus simpatricos y R. f- icte-
ronotus alopatricos). Con base en el resultado
de este analisis se determind: 1) si se presenta
una mayor similitud entre las poblaciones
simpatricas y los individuos de coloraciones
intermedias con respecto a las poblaciones
parentales y 2) si se presenta una mayor simili-
tud entre las poblaciones simpatricas de ambas
subespecies que entre sus poblaciones alopa-
tricas. En los analisis discriminantes se con-
sideraron todas las medidas morfoldgicas y se
realizaron validaciones cruzadas, y se dejo un
individuo por fuera al tiempo, para evaluar la
confiabilidad de los resultados. Esta validacion
consiste en estimar la funcién discriminante en
el cual se deja fuera una observacion, y luego
utilizar la regla para clasificar la observacion.
Posteriormente, se evalud la diferenciacion
morfolégica entre los grupos, para los dos
analisis, y se tomo en consideracion las dos
primeras funciones discriminantes; se realizod
la comparacion de las distancias cuadradas de
Mahalanobis entre los grupos, y se tom6 como
referencia los centroides de cada grupo para el
calculo de las distancias.

Las comparaciones entre los grupos se
realizaron con base en la relacion logaritmica
(Log-ratio), la cual es una medida del efecto
del tamafio “Effect size” (ES) y por lo tanto es
independiente de los tamafios de muestra de los
grupos que se estan comparando. Esta medida
relacion6 las distancias intragrupo (entre los
individuos de un grupo y su centroide) con las
distancias entre grupos (entre los individuos de
un grupo y los centroides de los otros grupos)
de la siguiente forma (Hedges et al. 1999):
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donde Q; es la relacion logaritmica entre los
grupos i y j medida desde el centroide del
grupo i; Q;; es la distancia cuadrada de Maha-
lanobis promedio desde el centroide i hasta los
individuos del mismo grupo y dij es la distancia
desde el centroide i hasta los individuos del
grupo j. Por lo tanto, esta medida permite esti-
mar la magnitud de la diferencia morfolégica
entre los dos grupos considerados, sin incluir el
efecto de las diferencias en los tamafios de las
muestras de los grupos comparados. La Varian-
za de la relacion logaritmo fue obtenida a partir
del método delta (Bolker 2008) como:

1
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ni

&

ii

o(d,)
&

ij

n.
J

O(Qij) es la varianza de la relacién logaritmica
entre los grupos i y j medidos desde el cen-
troide del grupo i: o(d;) es la varianza de las
distancia cuadradas de Mahalanobis de los
individuos del grupo i hacia el centroide del
grupo i; O'(dij) es la varianza de las distancias
cuadradas de Mahalanobis de los individuos
del grupo i hacia el centroide del grupo j, d;;
es la distancia cuadrada de Mahalanobis pro-
medio desde el centroide i hasta los individuos
del mismo grupo, dij es la distancia desde el
centroide 7 hasta los individuos del grupo j, y
n, es el nimero de individuos del grupo i. Para
evaluar si las diferencias en morfologia entre
los grupos fueron significativas, se calcularon
intervalos de confianza del 95% con base en los
valores de la relacion logaritmica y su varian-
za. En caso de no presentarse diferenciacion
morfoldgica significativa entre dos grupos, los
intervalos de confianza para la relacion logarit-
mica deben incluir el valor cero; pues In(1)=0.
Consecuentemente, se presenta una mayor
diferencia morfolégica a medida que el valor
absoluto de la relacion logaritmica se aleja de
cero y su intervalo de confianza no incluye este
valor. Los andlisis discriminantes fueron reali-
zados por medio del Software SPSS® 15.0 para
Windows (SPSS 2006).
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RESULTADOS

Después de descartar los individuos juve-
niles, inusualmente pequefios, se analizaron
un total de 112 individuos. De los cuales 20
correspondieron a R. f. flammigerus (12 de
poblaciones simpétricas y ocho de poblaciones
alopatricas), 46 correspondieron a los indi-
viduos de coloraciones intermedias y 46 a la
subespecie R. f. icteronotus (27 de zonas alopa-
tricas y 19 de zonas simpdtricas).

Las dos primeras funciones del andlisis dis-
criminante contienen el 84% de la variacién en
las mediciones y diferencian morfolégicamente

o R.f flammigerus °
O Coloraciones intermedias °
V R.f icteronotus

-5 -4 -3 -2 -1 0 1 2 3
Funcion 1 (53%)

Fig. 2. Diagrama de dispersion de los valores candnicos
(funcién 1 y funcién 2) del andlisis discriminante, de
la mediciones morfolégicas, para las subespecies de R.
flammigerus y los individuos intermedios.

Fig. 2. Scatterplot of canonical scores (function 1 and
function 2) from discriminant analysis, of morphological
measurements, for subspecies of R. flammigerus and
intermediate individuals.

a las dos subespecies entre si, mientras que, los
individuos intermedios presentan un amplio
traslape con éstas (Fig. 2). El 65.2% de los
individuos fueron correctamente clasificados
de acuerdo con la clasificacién a priori basa-
da en el agrupamiento inicial; 14 de los 20
(70.0%) individuos de R. f. flammigerus, 27 de
los 46 (58.7%) de coloraciones intermedias y
32 de los 46 (69.6%) de R. f. icteronotus. Por
otra parte, con el test de validacién cruzada
fueron clasificados correctamente el 58.9 % de
los individuos. El principal aporte en la dife-
renciacién entre los tres grupos fue la longitud
de la cola (Carga del factor=-0.097, Lambda
de Wilks=0.363, F, 505,=0.94, p<0.0014) y la
comisura (Carga del factor=-0.76, Lambda de
Wilks=0.597, F,, 506=3-39, p<0.037) para la
primera funcién discriminante, mientras que,
para la segunda funcién discriminante fue la
longitud total (Carga del factor=0.12, Lamb-
da de Wilks=0.649, F,,,=8.21, p<0.0005).
De acuerdo con esto, los individuos de R. f.
icteronotus son de menor tamano, los indivi-
duos de R. f. flammigerus presentan colas de
mayor longitud y los individuos de coloracio-
nes intermedias presentaron las comisuras de
menor longitud (Cuadro 1). Adicionalmente,
las poblaciones hibridas son similares a R. f.
icteronotus en cuanto a la longitud de la cola
y similares en tamafio con R. f. flammigerus.
Ahora bien, se presentan diferencias mor-
folégicas significativas entre los tres grupos
(individuos intermedios y las dos subespecies),
pues los intervalos de confianza del 95% para
las relaciones logaritmicas no incluyeron cero
(Fig. 3). Ademds, existe una tendencia hacia

CUADRO 1
Promedios (+ desviacion estdndar) de las medidas que mds aportan a la diferenciacion entre las subespecies
de R. flammigerus y los individuos de coloraciones intermedias

TABLE 1
Means (+ standard deviation) of measurements more important for the differentiation between the subspecies
of R. flammigerus and intermediate-colored individuals

Morfo/subespecie N Longitud de la cola (mm) Ancho del pico (mm) Longitud total (mm)
R.f. flammigerus 20 77.8+4.9 8.8+0.6 171£5.2
Coloracion intermedia 46 72.7+5.3 8.4+0.6 169.3+6 .4
R.f. icteronotus 46 719432 8.7+0.7 163.2+6.2
Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 60 (1): 75-85, March 2012 79



II-RF =
II-RI —
RF-RI =
r T T T 1
05 04 03 0.2 0.1

Relacion logaritmica

Fig. 3. Intervalos de confianza (95%) para la relacion
logaritmica de las comparaciones morfoldgicas entre
las subespecies de R. flammigerus y los individuos de
coloracion intermedia. RF: R. f. flammigerus, 11: Individuos
intermedios, RI: R. f. icteronotus.

Fig. 3. Confidence intervals (95%) for the log ratio of
morphological comparisons between subspecies of R.
flammigerus and intermediate-colored individuals. RF: R.
f. flammigerus, 11: intermediate-colored individuals, RI: R.
f. icteronotus.

un menor grado de diferenciacién (relacio-
nes logaritmicas mds cercanas a cero) entre
los individuos de coloraciones intermedias

0 0g="0.19£0.09) que entre los individuos
de las dos subespecies (Qp—Qg=-0.40%0.14).
Con base en las dos primeras funciones
del andlisis discriminante, que explican el 88%
de la variacién en las mediciones, se observa
que las poblaciones alopatricas se diferencian
morfolégicamente entre si, mientras que los
individuos de las poblaciones simpdtricas se
mezclan con los individuos de coloraciones
intermedias (Fig. 4). El 54.5% de los indi-
viduos fueron correctamente clasificados de
acuerdo con la clasificaciéon a priori basada
en el agrupamiento de las medidas: cinco de
los ocho (62.5%) individuos de las poblaciones
simpdétricas de R. f. flammigerus, cuatro de
los 12 (33.3%) individuos de sus poblaciones
alopatricas, 24 de los 46 (52.2%) individuos
de las coloraciones intermedias, diez de los 19
(52.6%) individuos de poblaciones simpdtricas
de R. f. icteronotus y 18 de los 27 (66.7%)

y ambas subespecies (0;~Qgp=-0.24%0.15, individuos de sus poblaciones alopdtricas. Por
3
u]
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Fig. 4. Diagrama de dispersién de los valores candnicos (funcién 1y funcién 2) del andlisis discriminante, de la mediciones
morfolégicas, para las poblaciones simpdtricas y alopdtricas de las subespecies de R. flammigerus y los individuos

intermedios.

Fig. 4. Scatterplot of canonical scores (function 1 and function 2) from discriminant analysis, of morphological
measurements, for allopatric and sympatric populations of R. flammigerus and intermediate-colored individuals.
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otra parte, con el test de validacion cruzada
fueron clasificados correctamente el 42.9%
de los individuos. El principal aporte en la
diferenciacion observada entre las poblaciones
se debe a las variables longitud total (Carga
del factor=0.62, Lambda de Wilks=0.505,
F(28,365)=4'06’ p>0.004) y comisura (Carga
del factor=-0.56, Lambda de Wilks=0.51,
F 28365~ 4.73, p>0.002) para la primera fun-
cion discriminante. Por otra parte, la longitud
de la cola (Carga del factor=-0.61, Lambda
de Wilks=0.52, F 28365~ 473 y p>0.001) es
la variable que mds aporta a la diferenciacion
sobre la segunda funcién discriminante.

Con base en los intervalos de confianza
de 95% para las relaciones logaritmicas se pre-
senta una diferenciacién entre los individuos
intermedios y las poblaciones, alopdtricas y
simpdtricas, de las dos subespecies (Fig. 5).
Adicionalmente, hay una tendencia hacia una
menor diferenciacién morfologica entre las

FA-FS »

IA-IS —a—
II-FA B

II-FS — =
I-1A —a—

1I-IS —

FA-IA ———
FS-IS —_—

-0.8 -0.6 -0.4 -0.2 0

Relacion logaritmica

Fig. 5. Intervalos de confianza (95%) para la relacion
logaritmica de las comparaciones morfoldgicas entre las
poblaciones simpatricas y alopdtricas de las subespecies de
R. flammigerus y los individuos de coloracién intermedia.
FA: R. f. flammigerus alopitricos, FS: R. f. flammigerus
simpdtricos, II: Individuos de coloraciones intermedias,
IA: R. f. icteronotus alopdtricos, IS: R. f. icteronotus
simpatricos.

Fig. 5. Confidence intervals (95%) for the log ratio,
of morphological comparisons, between sympatric and
allopatric populations of R. flammigerus and intermediate-
colored individuals. FA: R. f. flammigerus allopatric,
FS: R. f. flammigerus sympatric, II: intermediate-colored
individuals, IA: R. f. icteronotus allopatric, IS: R. f.
icteronotus sympatric.
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poblaciones simpdtricas y los individuos de
coloraciones intermedias (Q;~Qpg=-0.25+0.20,
00,5=-0.22£0.12) que entre los individuos
de coloraciones intermedias y las poblacio-
nes alopétricas (Q—0p,=-0.63+0.21, 0;—0;,=-
0.38+0.07). Por otra parte, no se presentan
diferencias morfoldgicas entre las poblaciones
simpétricas (Qpg—0;¢=-0.14+0.22), mientras si
se presentan diferencias entre las poblaciones
alopatricas (Qpy—0;,=-0.75+0.23).

DISCUSION

Los resultados indican que los individuos
intermedios tienden a presentar una morfologia
intermedia entre las subespecies y a ser mor-
folégicamente mds similares a los individuos
de las poblaciones simpdtricas que a los de las
poblaciones alopatricas; y que se presenta dife-
rencia morfoldgica entre las poblaciones alopa-
tricas pero no entre las poblaciones simpdtricas
de las subespecies. Por lo tanto, el andlisis de
la variacién morfoldgica apoya la hipétesis de
hibridacién pues los resultados encontrados
estdn de acuerdo con las predicciones deriva-
das de esta. Adicionalmente, la mayor simi-
litud entre las poblaciones simpdtricas de las
subespecies podria indicar que se presenta un
proceso de introgresion genética entre estas dos
subespecies previamente aisladas.

Sibley en 1958, con base en la caracteri-
zacién de la transicion fenotipica a través de
la zona de contacto y en la cuantificacion de
fenotipos, concluy6 que aparentemente no hay
barrera genética entre estas subespecies y que
por lo tanto los individuos de coloracion inter-
media son hibridos. Sin embargo, Plath (1945)
y Test (1942) observaron, en cautiverio, que la
rabadilla de los machos de R. f. flammigerus
antes de su primera muda post-nupcial era de
color naranja-rojizo (como el de una hembra
tipica de flammigerus) y después adquieren una
rabadilla con la coloracién de un macho tipico
(escarlata brillante). Estos machos juveniles
pueden ser mds pequeios que los adultos de
esta subespecie y mds grandes que los adultos
de R. f. icteronotus, y por tanto intermedios
en tamafio entre las dos subespecies, como se
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esperaria en caso de hibridacion. En las colec-
ciones de la Universidad del Valle y del Insti-
tuto de Ciencias Naturales de la Universidad
Nacional de Colombia, algunos de los indivi-
duos catalogados como hibridos corresponden
a juveniles con plumaje en transicién (espe-
cialmente machos) lo cual indica que existe la
posibilidad de que los individuos catalogados
como hibridos son juveniles de la subespecie
R. f. flammigerus. Sin embargo, durante el
muestreo realizado no se encontraron indi-
viduos, adultos o juveniles, de coloraciones
intermedias en localidades por fuera de la zona
de contacto; lo cual sugiere que la hipdtesis de
variacion en color debido a la edad de los indi-
viduos no estd soportada con base en la muestra
obtenida en el presente estudio.

Alternativamente, en caso de no presen-
tarse hibridacion se esperaria que en las dreas
donde coexisten las dos subespecies, éstas se
diferencien mds morfolégicamente que cuan-
do estdn separadas (Schluter 2000, Dayan &
Simberloff 2005). Esto se debe a que cuando
dos taxones muy similares coexisten, se espera
que se acentiden las diferencias a nivel de su
morfologia, comportamiento y ecologia para
reducir la competencia y permitir la coexis-
tencia (Brown & Wilson 1956, Grant & Grant
2006). A este patron en el cual las poblaciones
simpatricas de dos taxones relacionados mues-
tran mayor diferenciaciéon, en comparacién
con el grado de diferenciaciéon que exhiben
las poblaciones alopétricas, se ha denominado
desplazamiento de caracteres (Brown & Wil-
son 1956). En el caso de R. f. flammigerus,
los resultados demuestran que no se presenta
el patrén caracteristico del desplazamiento
de caracteres, como se esperaria después del
establecimiento del contacto secundario en
respuesta a competencia.

Con base en las comparaciones morfol6gi-
cas, los individuos intermedios presentaron dis-
tancias menores con respecto a cada subespecie
en comparacion con las distancias que se pre-
sentaron entre las dos subespecies. Por lo tanto,
con estos resultados hay una evidente tendencia
a que los individuos de coloraciones interme-
dias son morfolégicamente intermedios con
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respecto a las subespecies, aunque se presente
un traslape marcado de los individuos de colo-
raciones intermedias con las dos subespecies.
Sin embargo, es importante tener en cuenta que
en muchos casos la combinacién de diferentes
genomas proporciona una alta varianza en la
poblacién de hibridos, por lo cual se presentan
individuos intermedios e individuos que se
traslapan con los grupos parentales (West 1962,
Anderson & Daugherty 1974, Bookstein et al.
1985). Las poblaciones de coloraciones inter-
medias fueron mds similares a la subespecie
R. f. icteronotus en cuanto a la longitud de la
cola y la comisura y mas similares en tamafio a
R.f. flammigerus. Por lo tanto, esto sugiere que
se podria presentar una expresion diferencial
de los caracteres parentales en los individuos
de coloraciones intermedias y lo cual puede
explicar en parte el grado de variacién morfol6-
gica exhibida. Es de destacar que a pesar de la
variacién, los resultados de las comparaciones
demuestran que las tres poblaciones se diferen-
cian morfoldgicamente entre ellas.

El mayor grado de similitud entre las
poblaciones simpdtricas de ambas subespecies,
que entre sus correspondientes poblaciones alo-
patricas, y entre los individuos de coloraciones
intermedias y las poblaciones simpdtricas se
pueden dar gracias al flujo de genes entre las
dos formas como producto de repetidos eventos
de hibridacién y retrocruzamiento. Alternativa-
mente, este patréon podria presentarse a causa
de una convergencia morfolégica, la cual se
presenta como  una respuesta similar a las
condiciones ambientales de las zonas de sim-
patria. Sin embargo, la observacién de parejas
mixtas (M.J. Bedoya, en prep.) y de indivi-
duos intermedios solo en las localidades de
simpatrfa, apoyan la hipétesis de hibridacion.
También, estudios moleculares previos, basa-
dos en la comparacioén de secuencias de ADN
mitocondrial (Gonzédlez 2009) y microsatélites
nucleares (Ocampo 2009), han demostrado que
ambas subespecies presentan alelos comparti-
dos y una alta similitud en las secuencias en la
zona de estudio. Por lo tanto, existe evidencia
morfoldgica y una aproximacién molecular de
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un proceso de introgresion genética como ha
sido planteado desde 1958 por Sibley.

Con base en los resultados obtenidos se
observa una diferencia significativa en mor-
fologia entre las poblaciones alopdtricas y
simpétricas de R. f. Flammigerus, pero no
entre las poblaciones de R. f. icteronotus. Por
lo tanto, de acuerdo con lo esperado, hay evi-
dencia para un mayor grado de introgresion en
R. f. flammigerus. Sin embargo, para predecir
el resultado de un proceso de hibridacién hay
que considerar que la tasa en la cual ocurre la
introgresion, dependeria tanto de la frecuen-
cia de la hibridacion, como del éxito de los
hibridos y los retrocruces (Borge et al. 2005).
Ademds, la extension de este proceso depende
de la zona en la cual ocurra el retrocruce y del
tiempo de expansion de la zona hibrida (Borge
et al. 2005). En la localidad de Zelandia se ha
encontrado que la seleccion de pareja por parte
de las hembras es proporcional a la abundancia
de los machos de los tres morfos (M. J. Bedoya,
en prep.). Por lo tanto, es probable que las fre-
cuencias relativas de los fenotipos en las zonas
de simpatria, al influenciar las frecuencias de
retrocruces entre las poblaciones parentales con
los hibridos, también sean un determinante del
resultado del proceso de hibridacién. De esta
forma, la direccion del proceso de introgresion
dependeria de las condiciones locales de los
sitios en los cuales interaccionan los indivi-
duos de las dos subespecies con los hibridos
que forman.

En las zonas hibridas el potencial de
seleccién en contra de la hibridacién puede
cambiar con el curso del tiempo. Asi que en
teorfa el éxito reproductivo de los hibridos
puede aumentar o disminuir con el tiempo y
ello puede afectar las tasas de introgresién y
el destino a largo plazo de la zona hibrida y
los taxones que interaccionan. La hibridacion
extensiva y el retrocruce podrian resultar en
una alta proporcién de individuos de ancestria
mezclada, lo que se conoce como enjambre
hibrido (“Hybrid swarm”) (Rhymer & Simber-
loff 1996, Dukes & Mooney 1999, Allendorf
et al. 2001). En algunas localidades de esta
zona de hibridacién la proporcién de hibridos
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es mucho mayor a la de los parentales (M.J.
Bedoya, en prep.), lo cual sugiere que se podria
estar presentando esta situacion. En estas con-
diciones, una gran proporcion de individuos de
ancestro mezclado pueden producir descenden-
cias mds exitosas que la F1 entre los parentales
puros, de tal modo que facilita ain mas la
fusién de los genomas (Barton & Hewitt 1985,
Butlin 1987, Kelly & Noor 1996).

En conclusién, los patrones morfolégicos
observados en el presente estudio, las obser-
vaciones de parejas mixtas (M.J. Bedoya, en
prep.) y la evidencia molecular previa (Gon-
zdles 2009, Ocampo 2009) indican que se
presenta un proceso de hibridacion entre las
subespecies de R. flammigerus. Adicionalmen-
te, los resultados sugieren la existencia de un
proceso de introgresién genética como resulta-
do de la interaccidn entre individuos de las dos
subespecies con los hibridos que forman. Este
proceso puede amenazar la integridad de estas
subespecies, una de las cuales es de distribucion
restringida y endémica para Colombia. La exis-
tencia de poblaciones distintas genéticamente,
es uno de los principales componentes de la
variacién en una especie, y para proteger esta
variacién se deben conservar diferentes pobla-
ciones, ya sea que las diferencias entre ellas
sean o no adaptativas (Rohwer & Wood 1998).
Por lo tanto, el estudio de esta zona hibrida,
como el de otras, es interesante desde el punto
de vista de la biologia de la conservacion (Gill
1997) y provee oportunidades inusuales para
examinar una variedad de procesos evolutivos
que estdn relacionados con la variacién geogrd-
fica y la evolucién de caracteres (Hewitt 1988,
Barton & Hewitt 1985, Harrison 1993).
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RESUMEN

Las modificaciones de los hdbitats naturales, tales
como la deforestacion y el incremento de las activida-
des agricolas, han conducido a interacciones faunisticas
inusuales. En Colombia, esta situacion ha generado el con-
tacto secundario entre las poblaciones de las subespecies de
Ramphocelus flammigerus del Valle del Cauca y de la costa
Pacifica; y se han encontrado individuos con rabadillas de
colores intermedios entre las subespecies que se han cata-
logado como hibridos. El objetivo del presente estudio fue
evaluar si existe evidencia morfolégica que sugiera hibri-
dacién y que pueda explicar el origen de los individuos de
coloracion intermedia. Con este fin, se obtuvieron muestras
de 15 localidades; 10 zonas alopitricas (cinco por cada
subespecie) y cinco zonas simpdtricas. Para la captura de
individuos se utilizaron redes de niebla y fueron tomados
siete caracteres morfolégicos. Asimismo, se predijo que
si las subespecies estdn hibridando, las mismas, podrian
ser morfolégicamente mds similares cuando coexisten
que cuando se encuentran separadas. Alternativamente,
cuando las subespecies coexisten, éstas pueden divergir
en simpatria debido a presiones selectivas para reducir la
competencia por recursos (desplazamiento de caracteres).
Para identificar los patrones de variacion morfoldgica, se
comparé la morfologia de las subespecies, de poblaciones
simpdtricas y alopdtricas de ambas subespecies y de los
individuos de cloracion intermedia. Consecuentemente, se
realizé un andlisis discriminante y se evaluaron las dife-
rencias entre los grupos con la utilizacion de intervalos de
confianza del 95% para las relaciones logaritmicas. Y se
capturaron un total de 112 individuos (46 de coloraciones
intermedias, 20 R. f. flammigerus y 46 R. f. icteronotus).
Los andlisis discriminantes mostraron que las subespecies
se diferencian entre ellas y que los individuos de colora-
ciones intermedias se traslapan con estas. Las relaciones
logaritmicas, basadas en las distancias cuadradas de Maha-
lanobis, mostraron que los individuos intermedios fueron
mds similares morfolégicamente a ambas subespecies que
las subespecies entre ellas. Adicionalmente, se encontré
que las poblaciones simpdtricas de ambas subespecies son
similares pero las poblaciones alopatricas son diferentes,
y que los individuos de coloraciones intermedias son mds
similares a las poblaciones simpatricas de las dos subespe-
cies que a las alopatricas. Por lo tanto, la evidencia morfo-
l6gica evidencia las predicciones derivadas de la hipétesis
de hibridacion entre las subespecies de R. flammigerus.
En conclusién, el andlisis morfolégico de la variacién en
R. flammigerus sugiere que se presenta hibridacion entre
las subespecies y que probablemente estd en progreso un
proceso de introgresion genética.
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