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1. RESUMEN

Las variaciones en la topografia, clima y demografia definen el grado de flujo génico entre
las poblaciones y pueden hacer ciertas regiones inhabitables o inalcanzables para las
especies, dando forma a la distribuciéon de las mismas. Guatemala tiene una historia
geoldgica compleja por lo tanto existen regiones montaifosas de diferentes edades y
origenes, las cuales han estado sometidas a cambios histéricos del clima. Resultado de
esto existe un alto endemismo de especies en regiones montafiosas, especies que a su vez
se encuentran cercanamente emparentadas. El aislamiento que se ha observado en
especies cercanas evolutivamente podria estar ocurriendo en las poblaciones del colibri
serrano de garganta verde. Esta es una especie que habita en los bosques nubosos desde
Chiapas hasta el oeste de Honduras. La regién en la que habita en las montafias es
atravesada por valles de varios kildmetros de ancho en algunas areas. Uno de estos valles
es el del Motagua, que es una de las zonas mas calurosas y secas de la region por lo que

podria representar una barrera para la migracién.

En este estudio se encontraron cuatro grupos genéticos en el colibri serrano de garganta
verde. Los Valles Motagua y Polochic se identificaron como barreras, tal como se habia
predicho en la hipdtesis. Interesantemente se encontré mas divergencia de la esperada
debido a que se formaron dos grupos al norte y dos al sur de dichos valles. Las otras
barreras identificadas fueron los canones formados por el rio Xacbal en Quiché, el rio
Coatan en Chiapas y el rio Grande en Zacapa. La temperatura ha sido la principal variable
gue ha limitado la dispersion a través de estas areas. La frecuencia de haplotipos
compartidos dentro de los grupos y la alta divergencia genética de la poblacion en
Zacapa, incluso con una poblacién cercana, respaldd la hipdtesis que indica que las

poblaciones con mayor conectividad espacial mostrarian menor divergencia genética.

La alta estructuracion en el colibri serrano de garganta verde en relacién a otras especies
remarca la importancia de los bosques nubosos de la regién en favorecer la especiacion.

Debido a que la Sierra de Cham3, el oeste de Guatemala, la Cordillera Volcanica y Zacapa



son grupos genéticos distintos los planes de conservacién deberian considerarlos como
independientes y buscar conservar la diversidad genética de cada uno de ellos. La
conservacion en el area de La Unidn, Zacapa es particularmente importante debido a que
es la que muestra mayor divergencia y se encuentra relativamente aislada de otros

bosques nubosos.



2. INTRODUCCION

Las variaciones en las caracteristicas topograficas y climaticas pueden hacer ciertas
regiones inhabitables o inalcanzables para las especies, creando fragmentacién en los
habitats dptimos. Por lo tanto la topografia, el clima y la demografia, en ultima instancia,
definen el grado de flujo génico entre las poblaciones naturales y dan forma a la
distribucién de las mismas (Chavez y otros, 2007, 795; Galbreath y otros, 2009, 2848;
Parra-Olea y otros, 2012, 353; Velo-Antén y otros, 2013, 3261). Sin embargo, las
relaciones entre el flujo génico y eventos geoldgicos aun estdan muy lejos de ser

comprendidas, en especial en dreas tan poco estudiadas como Guatemala.

El terreno donde se encuentra Guatemala estd formado por planicies y areas montafosas
de diferentes edades y origenes, con distintos grados de conectividad (Schuster y Bonis,
2008, 24 y 33). Por lo tanto presenta un escenario adecuado para el estudio de las
caracteristicas topograficas y climaticas que definen el grado de flujo génico entre
poblaciones naturales. Es por ello que este trabajo buscaba analizar la estructura genética
en poblaciones del colibri serrano de garganta verde Lampornis viridipallens en Guatemala
y el sur de Chiapas, asi como evaluar la presencia de barreras en el habitat. Esta especie
de colibri se distribuye desde el sureste de Oaxaca, México, pasando por Guatemala, hasta
el oeste de Honduras y El Salvador (Howell y Webb, 1995, 416). Su taxén hermano — del
cual diverge en ausencia de barreras geograficas — Lampornis sybillae, se encuentra en el

centro de Honduras y Nicaragua (Garcia-Moreno y otros, 2006, 489).

Los colibries serranos de garganta verde habitan en bosques nubosos (Howell y Webb,
1995, 416). Generalmente los bosques nubosos en el norte de Mesoamérica se
encuentran entre los 1,200 y 2,600 msnm. En Guatemala los bosques nubosos tienen una
amplia distribucién en las montafias y se encuentran naturalmente aislados ya que
requieren condiciones ecolégicas especificas, que incluyen pendientes muy pronunciadas

con mucha humedad de las nubes y niebla (Kappelle y Brown, 2001, 231-233). Es por esto



gue se puso a prueba la hipdtesis de los valles Motagua y Polochic como barreras. Debido
a que son de las zonas mas calurosas y secas de la regién (Arce y otros, 2009, 21) se
esperaba que limitaran la dispersidn, formandose un grupo genético al norte y otro al sur

de dichos valles.

Para probar la hipdtesis se utilizaron secuencias de ADN mitocondrial, un analisis espacial
de varianza molecular y modelos de distribuciéon potencial. Se encontraron dos grupos
genéticos al norte de los valles Motagua y Polochic, localizados en la Sierra de Chamd y el
oeste de Guatemala. Al sur de estos valles se encontraron dos grupos genéticos, en la
Cordillera Volcanica y la poblacion en Zacapa. Por lo tanto se observé mas grupos

genéticos de los predichos, separados por cafiones de rios.



3. ANTECEDENTES

3.1 Planteamiento del Problema

La historia geoldgica ha sido determinante para la diversidad y distribucién de las especies
en Guatemala, ya que este territorio se conformd por la uniéon de los bloques Maya y
Chortis durante el Cretacico, formandose la Sierra de las Minas y del Merenddn en el
transcurso de dicho evento. Durante el Pleistoceno ocurrié una serie de glaciaciones que
afectaron el clima a nivel global y por ende la distribucién de los bosques montanos,
ademas es en esta época en que se formaron la mayoria de volcanes en la costa sur
debido a la subduccion de la Placa de Cocos. Resultado de esto es que Guatemala posee
un alto endemismo de especies en regiones montafnosas, tanto de flora como de fauna,
especies que a su vez se encuentran cercanamente emparentadas (Shuster y Bonis, 2008,

30-33).

El aislamiento que se ha observado en especies cercanas evolutivamente y de distribucion
montana podria estar ocurriendo en las poblaciones del colibri serrano de garganta verde,
ya que la regidn que habita en las montafas es atravesada por valles de varios kildometros
de ancho en algunas areas. Uno de estos valles es el del Motagua, que tiene una extension
mayor a los 2, 300 km?, presenta vegetacién arida o semiarida y una altitud menor a los
700 msnm. En el Valle del Motagua hay entre cinco y seis meses donde la precipitacidon
total es menor a 100 mm de lluvia y la temperatura maxima es de 35°C (Arce y otros,
2009, 21). Es una de las zonas mas calurosas y secas de la regién, por lo que podria
representar una barrera para la migracién. Se ha visto que las especies tropicales
montanas son particularmente sensibles a las fluctuaciones climaticas porque sus
tolerancias termales suelen limitar su capacidad de permanecer fuera del habitat éptimo

al que estan adaptadas (Janzen, 1967, 233; Bell y otros, 2010, 2531).



El colibri serrano de garganta verde se encuentra en la Sierra Norte y la Sierra de los
Cuchumatanes al noroeste del Valle del Motagua, en la Sierra Madre de Chiapas y la
Cordillera Volcéanica de la costa sur al suroeste de este valle, al lado noreste se encuentra
en la Sierra de las Minas y al sureste en los volcanes del terciario y las tierras altas Chortis
(Figura 1) (Schuster y Bonis, 2008, 30-33; IUCN, 2013). Es por esto que resulta interesante
conocer el grado de divergencia genética en sus poblaciones e inferir sobre la conectividad
de su habitat para comprender de una mejor manera la influencia que ha tenido la

historia geoldgica y climatica en la fauna de Guatemala.
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Figura 1. Mapa de distribucion del colibri serrano de garganta verde (IUCN, 2013).



3. 2 Marco teérico

3.2.1 Linajes genéticos y su relacion con la historia geoldgica y climatica

La divergencia genética entre linajes, ya sean poblaciones o especies cercanamente
emparentadas, puede representarse como la proporcion de alelos diferentes o las
distancias genéticas (Pierce, 2000, 11). Las distancias genéticas esperadas se relacionan
con la frecuencia de los alelos de los genes en estudio. Si algunas poblaciones en un area
se encuentran mas relacionadas que otras, la proporcion de alelos diferentes variara
siendo menor la diferencia entre las poblaciones mas relacionadas (Dyer y otros, 2010,
3746). A la cantidad y distribucion de la variabilidad genética se le conoce como estructura

genética (Pierce, 2000).

Un patrén comun de distancia genética en organismos terrestres es que los organismos
que estdn préximos espacialmente serdn mds similares genéticamente que organismos
gue estan distantes espacialmente, dado que exista un paisaje uniforme. Sin embargo los
cambios histéricos, climaticos y geoldgicos, pueden ocasionar aumento o disminucién del

intercambio génico (Wright, 1943, 114; McKelvey y otros, 2010, 318).

Una de las formas mads frecuentes por la cual las poblaciones se diferencian es por
alopatria. Esta consiste en que el area de distribucidn de las especies se ve separada en
dos por una barrera fisica que impide el flujo génico entre las partes. Al haber aislamiento
fisico y no presentarse flujo génico entre las poblaciones, la divergencia se acumula como
resultado de la adaptacidén a las condiciones del medio ambiente dominante y por deriva

génica (Rodriguez-Gémez y otros, 2013, 1360).

Por el contrario, cuando las barreras geograficas son permeables puede ocurrir migracién
y altos niveles de flujo génico entre las poblaciones. El flujo génico aporta variacién

genética, favoreciendo la supervivencia de poblaciones pequeiias y evitando la endogamia



(Dobson y Jones, 1985, 855).No obstante, la seleccion puede ser suficientemente fuerte
para contrarrestar la homogenizacion genética y causar la divergencia de las poblaciones
(Nosil, 2008, 2103) como se ha mostrado en algunos estudios (Mild y otros, 2009, 2979;
Brandley y otros, 2010, 552).

Algunos estudios con vertebrados en regiones montanosas han examinado patrones de
divergencia genética, morfoldgica y ambiental (Chdvez y otros, 2007, 795; Rodriguez-
Gdémez y otros, 2013, 1360). Estos patrones se han investigado a gran escala a través de
Mesoamérica (Castoe y otros, 2009, 88) y a menor escala dentro de esta region (Barber y
Klicka 2010, 2675; Ornelas y otros, 2013b, 1; Rovito y otros, 2012, 1251). Utilizando ADN
mitocondrial se han encontrado linajes que responden a barreras geograficas tales como
el Cinturén Volcanico Transmexicano (Velo-Antén y otros, 2013, 3261), el Istmo de
Tehuantepec (Rodriguez-Gémez y otros, 2013, 1360) y la depresion de Nicaragua (Castoe
y otros, 2009, 94).

En el norte de Centro América, se han encontrado fuertes interrupciones filogeograficas a
través del eje donde las placas Maya y Chortis entran en contacto y forman una cuenca
larga que va de noreste a suroeste a lo largo de la falla Motagua-Polochic (Perdices y
otros, 2005, 9; Concheiro-Pérez y otros, 2007, 98; Castoe y otros, 2009, 95; Daza y otros,
2010, 348). La continua actividad tectdnica que genera montafias a ambos lados de esta
cuenca y su posterior afianzamiento, parece haber generado eventos de divergencia tanto

en especies de tierras bajas como de tierras altas (Castoe y otros, 2009, 96).

Daza y otros (2010) al realizar un analisis utilizando multiples clados de serpientes
encontraron que esta zona actué como una barrera para diferentes linajes al final del
Plioceno, hace tres a ocho millones de afios. Otros estudios apoyan el papel de los ciclos
glaciares e interglaciares del Pleistoceno en producir interrupciones genéticas en el area

de la falla Motagua-Polochic (Mild y otros, 2007, 169; Duennes y otros, 2012, 229). De este



modo, los datos actuales indican que la divergencia genética en los taxa animales ha

ocurrido en diferentes intervalos temporales (Rodriguez-Gémez y Ornelas, 2013, 8).

La falla Motagua-Polochic también ha tenido efecto en especies de colibries, tal como se
ha mostrado en el colibri de corona azul Amazilia cyanocephala. Esta es una especie
endémica de las montafas de Mesoamérica en la cual la falla Motagua-Polochic ha
generado aislamiento entre linajes. Esta interrupcién genética coincide con diferencias
morfolégicas y falta de concordancia en el espacio ambiental (Rodriguez-Gémez y Ornelas,

2013, 7).

3.2.2 La familia de los colibries: Trochilidae

Los colibries forman un grupo monofilético, es decir que poseen un origen comun, de
aproximadamente 331 especies que varian en forma, tamafo corporal y conducta
(McGuire y otros, 2007, 837, 846). Este grupo de aves es, después del de los mosqueros
(familia Tyrannidae), el grupo monofilético de pdajaros mas diverso del continente
americano (Ornelas, 1996, 38). Surgieron al mismo tiempo que los vencejos (Apodidae),
con los que se clasifican por compartir caracteristicas anatémicas, bioquimicas vy
moleculares (Johansson y otros, 2001, 46; Livezey y Zusi, 2001, 190). Los colibries se han
subdividido en dos grupos, los ermitafios en la subfamilia Phaethorninae y los demas

colibries en la subfamilia Trochilinae (Ornelas, 1996, 38).

Los colibries son aves pequefias o muy pequefias. Entre los colibries se incluyen las aves
mas pequefias del mundo, el colibri abeja (Mellisuga helenae) mide 5.72 centimetros
desde la punta del pico a la punta de la cola y pesa solamente dos gramos (Gill, 1995,
665). Los colibries se caracterizan por tener pies pequenos, el hueso humero es
extremadamente pequeiio, los huesos son largos en la porcidén externa del ala, las plumas

primarias son largas y fuertes y las plumas secundarias son cortas (Greenewalt, 1990).



Los colibries se pueden encontrar en una gran variedad de habitats, desde las selvas
humedas y secas en los trépicos, donde proliferan con una gran variedad de formas, hasta
los bosques de coniferas en las zonas templadas, desde los desiertos cdlidos hasta las
montafas cubiertas de nieve en donde sobreviven sélo los que pueden entrar en torpor
(Williamson, 2002, 18; Ornelas, 1996, 38). Geograficamente se distribuyen desde Alaska
hasta la Patagonia, pero su area de mayor diversidad se ubica a lo largo de la linea del
ecuador. En cuanto a su distribucidn altitudinal, los colibries se encuentran desde el nivel
del mar hasta a mds de 4,000 msnm (Greenewalt, 1990; Tyrrel y Tyrell, 1985). Varias
especies son migratorias, principalmente las que se reproducen en Norte América y
muchas otras tienen movimientos locales y estacionales, los cuales estdn relacionados con

la abundancia y distribucién de las flores (Howell y Webb, 1995, 391).

Los colibries son Unicos al ser capaces de invertir sus plumas primarias mientras
revolotean (en efecto rotan las alas 180°), lo que los posibilita para volar hacia atras
(Howell y Webb, 1995, 391). Los cambios en el esqueleto, como el gran tamaio del
esternén y la reduccion de los huesos en el brazo, asi como la musculatura asociada al
esterndn son interpretados como adaptaciones para su forma de vuelo (Tyrrel y Tyrell,
1985; Gill, 1995, 665). Otra peculiaridad es que se alimentan esencialmente del néctar de
las flores (Howell y Webb, 1995, 391). Aunque llegan a consumir grandes cantidades de
artropodos, los colibries, junto con los murciélagos, son los nectarivoros vertebrados mas
importantes de América (Ornelas, 1996, 39). La lengua es un tubo largo que se bifurca
hacia la punta y que se puede extender fuera del pico hasta la misma longitud que
representa el pico (Temeles y otros, 2009, 1148). La punta de la lengua es la estructura
gue atrapa el néctar floral por medio de laminillas que se abren y cierran al entrar en

contacto con los fluidos (Rico-Guevara y Rubega, 2011, 9356).

Los picos de los colibries son largos y puntiagudos y varian en tamafio, desde muy cortos a

muy largos, pero también en forma; por ejemplo hay especies que tienen picos curvados

hacia arriba o hacia abajo. La forma y tamafio de los picos de los colibries se ha

10



interpretado como diseifiada para explotar el néctar de las flores con formas similares (Gill,

1995, 665; Temeles y otros, 2009, 1147).

La mayoria de especies tienen plumaje con apariencia metalica, cominmente en varios
tonos de verde. Pueden presentar crestas, gargantas y colas largas de varios colores y
formas. La mayoria de los colores en sus plumas no son producidos exclusivamente por
pigmentos como sucede en casi todas las aves, sino mediante la refraccion de la luz que
incide en ellas, lo que se conoce como iridiscencia (Williamson, 2002, 13; Howell y Webb,
1995, 391). El plumaje en los jovenes y adultos por lo general es diferente (Gill, 1995,
665). Habitualmente se ha dicho que los plumajes brillantes y vistosos son exclusivos de
los machos, sin embargo solo el 54% de todas las especies de colibries presentan plumaje
dimoérfico (Ornelas, 1996, 40). Se pueden mencionar tres patrones de plumaje en los
sexos, el primero consiste en que sélo los machos poseen plumajes iridiscentes u
ornamentaciones sin iridiscencia. El segundo patrdn consiste en el monomofismo sexual
en donde los machos y hembras comparten un plumaje iridiscente u opaco y por ultimo,
un patron ontogénico uUnico documentado sélo para algunas especies, en donde las
hembras pierden la iridiscencia al madurar sexualmente (Greenewalt, 1990; Bleiweiss,

1992; Strokes y Strokes, 1989).

Con los datos que se tienen hasta el momento se ha observado que los colibries son
promiscuos, siendo las hembras las que se encargan de la construccidon del nido, del
cuidado de los huevos y las crias (Williamson, 2002, 26). Ponen dos huevos blanquecinos
en un nido con forma de copa hecho de liquenes, fibras de plantas, seda de arafia, peloy
otros materiales finos. Las crias son altriciales y sin plumas por lo tanto requieren mucho

cuidado de la madre (Howell y Webb, 1995, 391).

En Guatemala se han reportado 38 especies de colibries, 15 de estas especies son

endémicas de la regidn del norte de Centroamérica. De las especies en Guatemala

solamente una es migratoria (Archilochus colubris), en el este de Estados Unidos y el sur
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de Canada se realiza la reproduccion de esta especie y durante el invierno en Norte
América migra hacia México y Centro América (Eisermann y Avendafio, 2006, 609; Howell

y Webb, 1995, 424).

3.2.3 Los parientes mas cercanos del colibri serrano de garganta verde: Género

Lampornis

El género de colibries Lampornis es endémico de Mesoamérica y se compone de siete
especies reconocidas (AOU, 1998). A través de su distribucion existen pares de especies
gue viven en simpatria, es decir que sus dreas geograficas se traslapan. Ocurren
reemplazos geograficos de las especies latitudinalmente y hay una tendencia hacia areas
de distribucién mas grandes mientras mas al norte se distribuya la especie. Todas las
especies se sabe o se presume que son sedentarias, con excepcion del colibri de garganta
azul (L. clemenciae) en sus poblaciones mas nortefias, sin embargo todas las especies

muestran ciertos movimientos altitudinales (Garcia-Moreno y otros, 2006, 489).

El ancestro que dio origen al género dejé Sur América mucho antes que se completara el
puente centroamericano, ocurriendo la divergencia hace 25 a 26 millones de afios
(Ornelas y otros, 2013a, 8). Este taxdén probablemente se origind en el norte de
Mesoamérica ya que algunos de los linajes mas antiguos (Figura 2, L. clemenciae y L.
amethystinus) tienen amplias distribuciones en esta drea. Las especies mds derivadas
tienen distribuciones mas al sur, como por ejemplo el colibri de garganta purpura (L.
calolaema) en Costa Rica y Panama (Garcia-Moreno y otros, 2006, 496). Los analisis
realizados por Garcia-Moreno y otros (2006) sugieren que el colibri de vientre blanco (L.

hemileucus) no pertenece al género Lampornis.
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Figura 2: Arbol que muestra las relaciones de parentesco del género Lampornis. L.

hemileucus y L. clemenciae constituyen los taxones basales, L. amethystinus forma un
clado hermano con L. calolaema, L. castaneoventris, L. cinereicauda, L. viridipallens (la cual
se encuentra marcada en color verde) y L. sybillae. Lamprolaima rhami y las especies del

género Hylocharis se utilizaron como grupo externo (Garcia-Moreno y otros, 2006, 492).
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3.2.4 Colibri serrano de garganta verde

Los individuos de esta especie son relativamente grandes y miden entre 11 y 12 cm. La
especie se caracteriza por tener una linea post-ocular de color blanco que contrasta con la
corona verde y los auriculares oscuros. El manto es verde y las plumas cobertoras de la
cola son negro-azul (Figura 3a). La regién ventral es blanca con motas verdes a los lados y

en los machos la garganta es verde iridiscente (Figura 3b) (Howell y Webb, 1995, 416).

Se han descrito cuatro subespecies basandose en caracteres morfoldgicos: L.v. amadoni,
en Oaxaca; L. v. ovandensis, en las tierras altas del sur de México y el noroeste de
Guatemala; L. v. viridipallens, en las tierras altas de Guatemala, el norte de El Salvador y el

oeste de Honduras; y L.v. nubivagus, en El Salvador (Lepage, 2014).

La subespecie L. v. ovandensis se ha caracterizado por la reduccién de las partes verdes a
los lados del pecho y los flancos en comparacion con L. v. viridipallens, ademas no posee
coloracion beige en el abdomen. Esta subespecie tiene una amplia franja blanca
conectando el pecho blanco con el abdomen posterior. L. v. viridipallens difiere de las
subespecies L. v.ovandensisy L. v.nubivagus en que el plumaje verde se extiende mas a los
lados del pecho disminuyendo el area media blanca del abdomen, también difiere de L.
v.ovandensis en la presencia de coloracion beige en el abdomen inferior. La subespecie L.
v.nubivagus es similar a L.v. ovandensis pero con coloracidn beige en el abdomen inferior

(Monroe, 1963, 6-7).
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Figura 3. Fotografias de colibries serranos de garganta verde. (a) Individuo en vista dorsal.
Fotografia Josep del Hoyo, 2009. (b) Macho adulto en vista ventral. Fotografia Knut

Eisermann, 2012.
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4. JUSTIFICACION

Las inferencias filogeograficas proporcionan conocimiento de los patrones y causas de la
diversificacion histérica de los linajes. Es importante conocer los patrones de especiacidon
en los bosques nubosos en el Norte de Mesoamérica ya que las condiciones climaticas y
topograficas donde se encuentran favorecen el desarrollo de vegetacidn caracteristica. En
este ensamble de especies se incluyen helechos arborescentes, una gran diversidad de
epifitas y lianas asi como un dosel mixto de arboles caducifolios de clima templado y
arboles tropicales perennes de hoja ancha (Williams-Linera, 1997, 120). Sin embargo el
bosque nuboso es uno de los habitats mas amenazados y actualmente ocupa menos del
1% del area total de Mesoamérica (Ornelas y otros, 2013b, 1). La mezcla de dreas con uso
antropogénico y dareas de este bosque presentan desafios para los esfuerzos de

conservacion.

Este trabajo contribuirda a cumplir con los objetivos del proyecto: “Inventario bidtico y
evolucién de la fauna de vertebrados terrestres de América Central nuclear” de la
Universidad de San Carlos de Guatemala y la Universidad de California, Berkeley. Ademas
contribuird con el conocimiento de la biodiversidad de Guatemala proporcionando
informacién de la distribucién del colibri serrano de garganta verde, cudles de sus
poblaciones tienen alta diversidad genética y por lo tanto, qué areas son clave para

conservar sus diferentes linajes en los bosques nubosos.

Los datos que se generen contribuirdn al manejo de especies en los bosques nubosos y
especialmente los colibries, que se encuentran en la categoria 3 de la Lista Roja de Fauna
de Guatemala y el Apéndice Il de la Convencidn sobre el Comercio Internacional de
Especies Amenazadas de Fauna y Flora Silvestres (CITES, por sus siglas en inglés, CONAP,
2009, 85). Los colibries desempefian un papel ecoldgico importante ya que son
polinizadores, ayudando a la reproduccidn de diversas especies de plantas, muchas de las
cuales dependen de ellos en gran medida para su supervivencia. De esta forma los
colibries contribuyen al mantenimiento y regeneracion de los bosques (Fenster, y Dudash,

2001, 845).
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5. OBIJETIVOS

5.1 General

Contribuir a la conservacion de especies en bosques montanos de Guatemala, a través del

analisis de la distribucion y de la estructura genética de poblaciones del colibri serrano de

garganta verde.

5.2 Especificos

5.2.1 Determinar el grado de divergencia genética en poblaciones del colibri serrano de

garganta verde e inferir sobre la conectividad entre las mismas.

5.2.2 Identificar barreras en el habitat en que se distribuye el colibri serrano de garganta

verde.
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6. HIPOTESIS

Debido al balance que existe entre la divergencia poblacional por aislamiento geografico y
la homogenizacién ocasionada por el flujo génico, los colibries serranos de garganta verde
de diferentes localidades que presenten una mayor conectividad espacial mostraran

menor divergencia genética.
Se formaran dos grupos de poblaciones de colibries serranos de garganta verde debido a

qgue los valles Motagua y Polochic representan barreras que limitan la dispersién de los

individuos entre las montafas al norte y del sur de dichos valles.
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7. MATERIALES Y METODOS

7.1 Universo

Colibries serranos de garganta verde.

7.2 Poblacion

Poblaciones del colibri serrano de garganta verde que habitan en La Unién, Zacapa;
Bosque el Gigante, Chiquimula; San Pedro Carcha, Alta Verapaz; Zacualpa, Quiché;
Uspantan, Quiché;, San Mateo Ixtatan, Huehuetenango; Volcan Lacandodn,
Quetzaltenango; Fuentes Georginas, Quetzaltenango; Volcdn Atitlan, Suchitepéquez; Finca

El Pilar, Sacatepéquez y Motozintla, Chiapas.

7.3 Muestra

Individuos colectados del colibri serrano de garganta verde en las diferentes localidades.

7.4 Materiales y equipo

e redes de niebla e marco para preparaciéon de geles
e machete con peines

e varas de madera e transiluminador

e pita e computadora, impresora

e bolsas de manta e hornoa55°C

e GPS Garmin Map e horno microondas

e boletas de toma de datos e cuarto frio

e termocicladora

19



material de diseccién: pinzas,
tijeras, hojas de afeitar, etiquetas,
sal, bolsas plasticas

tubos con rosca

buffer ARN posterior

papel parafilm

peroxido de hidrogeno

guantes de latex

guantes de nitrilo

agua desionizada

gradillas para tubos Eppendorf de
1.5 ml de capacidad

frasco Erlenmeyer de 500 ml

plato para filtrar de 96 celdas

plato colector de 96 celdas

platos de 96 celdas con capacidad
de 0.5 ml

contenedor para plato de 96 celdas
y cubierta de goma para sellarlo
pipetas de 1 pl, 10 ul, 20 ul, 200 ply
1000 pl

pipeta Distriman

pipeta multicanal de 200 pl

puntas para pipetas

balanza electroénica

agitador Vortex

centrifugadora de tubos
centrifugadora de platos

aparato para electroforesis

maquina secuenciadora 3730
Applied Biosystems

material de extraccion de ADN
Equipo de extraccion Qiagen: tubos
Eppendorf de 1.5 ml, tubos con
filtro, tubos sin filtro, tubos con
rosca, Buffer ATL, solucién de
proteinasa K, Buffer AL, etanol al
100%, Buffer AW1 con etanol,
Buffer AW2 y Buffer AE

material para electroforesis
agarosa, Buffer 1XTBE estandar,
colorante, escala de pesos
moleculares y Bromuro de Etilo
material para amplificacién de ADN
bandeja con hielo, tubos en hilera,
Buffer Invitrogen 10x, MgCl2 de 50
mM, BSA de 10 mg/ml, dNTPs de 10
mM, TaqgBiolabs de 5 U/ul vy
cebadores H6312 y L5204.

material para la purificacion del
ADN amplificado
Exo/Sap

material para la secuenciacion
ciclica

Buffer Big Dye 5x, cebadores H6312
y L5204 y Big Dye v 3.1.

materiales para la purificacion del

producto

Sephadex, tubo de 50 ml.
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7.5 Métodos

Area de estudio

Con el fin de entender la historia geoldgica y su efecto en los bosques montanos de la
region, los sitios de recolecta de especimenes fueron ubicados en las principales zonas
montafiosas de Guatemala y Chipas. Las regiones incluidas fueron: Sierra de los
Cuchumatanes (Huehuetenango), Sierra de Chama (Uspantan, Zacualpa, Alta Verapaz),
Cordillera Volcanica (Chiapas, Volcdn Lacandén, Fuentes Georginas, Volcan Atitlan,
Sacatepéquez, Chiquimula, Volcan Suchitan) y las montaiias de La Unidn, Zacapa (Figura

4).

Obtencion de especimenes

Para la colecta de los especimenes se colocaron redes de niebla de 12x2.2 m y de 6x2.2 m.
Cuando se capturdé un individuo se anotaron las coordenadas geograficas y la hora.
Posteriormente se tomaron los siguientes tejidos: musculo, corazén, pulmén, higado,
cerebro y érganos reproductivos. Los tejidos se conservaron en buffer ARN posterior. Se
llené una boleta con todos los datos concernientes al ave y sus tejidos (Anexo 1). Asi
mismo se preparé la piel de estudio. Los tejidos y las pieles se depositaron en el Museo de
Historia Natural de la Universidad de San Carlos de Guatemala y en el Museo de Zoologia

de Vertebrados de la Universidad de California, Berkeley.
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1. San Mateo Ixtatdn, Huehuetenango
2. Motozintla, Chiapas

3. Volcan Lacandon, Quetzaltenango
4. Fuentes Georginas, Quetzaltenango
5. Volcan Atitlan, Suchitepéquez

6. Finca El Pilar, Sacatepéquez

7. Zacualpa, Quiché

8. Uspantan, Quiché

9. San Pedro Carcha, Alta Verapaz
10. Bosque El Gigante, Chiquimula
11. La Unidn, Zacapa

12. Volcan Suchitan, Jutiapa

Figura 4. Localidades de colecta del colibri serrano de garganta verde.
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Obtencion de datos moleculares

El ADN fue extraido de tejido de higado usando el kit Qiagen (Qiagen, Valencia, CA, USA)
para extraccion de ADN a partir de tejidos siguiendo el protocolo establecido por el
fabricante. Se amplificd un gen mitocondrial que consiste en la NADH deshidrogenasa
subunidad 2 (ND2, 1041 pares de bases), usando los cebadores H6312
(CTTATTTAAGGCTTTGAAGGCC) y L5204 (TAACTAAGCTATCGGGCGCAT) (Hackett, 1996).

La reaccién en cadena de la polimerasa (PCR, por sus siglas en inglés) se llevé a cabo en 10
ul, conteniendo 1 pL de ADN, 0.12 uL de Taq Biolabs (Hitchin, Hertfordshire, RU) y 0.6 L
de cada cebador. El primer paso comenzd con 94 °C por 3 minutos, seguido por un total
de 35 ciclos de 94°C por 30 segundos, alineacién a 54 °C por 30 segundos y 72 °C por 45
segundos. Por ultimo se hizo un paso de extensién final a 72 °C por 10 minutos. Los
productos amplificados fueron purificados con ExoSAP-IT (Affymetrix, Santa Clara, CA,
USA) y secuenciados usando Big Dye v. 3.1 (Life Technologies, Gaithersburg, MD, USA).
Las reacciones de secuenciacién fueron limpiadas por filtracién en gel utilizando columnas
de Sephadex (fino G-50, Sigma Aldrich, St Louis, MO, USA) y resueltas en una

secuenciadora automatizada (3730 Applied Biosystems, Carlsbad, CA, USA).

Anadlisis estadisticos de datos moleculares

Las secuencias fueron alineadas a mano utilizando Geneiousv.5.1.7 (Drummond vy otros,
2010). Los niveles de variacién intra-poblacional fueron estimados para cada localidad por
el célculo del nimero de sitios polimdrficos (S), la diversidad haplotipica (h) y la diversidad
de nucleétidos () en el programa Arlequin v.3.5.1.3 (Excoffier y Lischer, 2010). Se realizé
una red de haplotipos utilizando el algoritmo de “median-joining” en Network v.4.6.1.2

(Bandelt y otros, 1999).

El modelo de substitucion nucleotidica que mejor se ajustd a las secuencias fue estimado

usando un criterio de informacién Bayesiano que se ha implementado en el programa
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jModelTest v.2.1.4 (Guindon y Gascuel, 2003, Darriba y otros, 2012). Los modelos que
mejor se ajustaron a los datos fueron: el K80 para el coddn 1, el HKY+l para el codén 2 y el

HKY para el coddn 3.

Un analisis filogenético Bayesiano fue realizado en MrBayesv.3.2.2 (Ronquist y
Huelsenbeck, 2003). Para este se utilizaron los parametros de los modelos de sustitucién
nucleotidica previamente estimados. Se calculdé el arbol en MrBayes y se incluyd la
estimacion Bayesiana de las probabilidades posteriores para indicar el apoyo para los
grupos. Se utilizaron secuencias de Lampornis calolaemus, L. castaneoventris, L.
amethystinus, L. hemileucus, Lamprolaima rhami y Eugenes fulgens como grupos externos
para enraizar el darbol, ya que estas son especies de colibries que se encuentran

cercanamente emparentadas (Ornelas y otros, 20133, 5).

La identificacién de grupos de poblaciones se realizé por medio de un analisis espacial de
varianza molecular implementado en el programa SAMOVA (Dupanloup y otros, 2002).
Para este analisis no se tomaron en cuenta las poblaciones de Zacualpa, El Pilar y Volcan
Suchitan debido a que solamente se contaba con un individuo de cada una. Al incluir estas
localidades podria suceder que el haplotipo de este individuo se encuentre en varios
grupos. También el haplotipo de ese individuo por azar podria ser poco comun en la
poblacién, por lo tanto al asignarlo a un grupo genético no se estarian representando
correctamente las relaciones entre las poblaciones. El SAMOVA se realizd con valores de
K= 2 a 5. Andlisis de varianza molecular (AMOVA, por sus siglas en inglés) se realizaron
para identificar el nimero mas probable de agrupaciones creadas por el SAMOVA asi
como para determinar la variacion entre los grupos y dentro de las poblaciones. También
se calcularon distancias genéticas por parejas de poblaciones (FSTs). Los analisis descritos
anteriormente se realizaron en Arlequin v.3.5.1.3 (Excoffier y Lischer, 2010). El patrén de
aislamiento por distancia fue probado entre las distancias geograficas y las distancias
genéticas (FSTs) utilizando una prueba de Mantel realizada en XLSTAT (Fahmy y Aubry,
2002).

24



Datos Geograficos - Modelos de Distribucion Potencial

Varios autores han realizado modelos con los cudles se estima la distribucion del habitat
disponible para las poblaciones, utilizando una o varias variables que limiten su
distribucién. Algunas de estas variables utilizadas han sido la elevacion a la cual la especie
ya no se distribuye, variables climaticas, presencia de nieve en primavera, cobertura
forestal y uso del suelo (Naujokaitis y otros, 2012, 12; Gallardo y otros, 2011, 395;
Schwartz y otros, 2009, 3224; Blar y Melnick, 2012, 3-4).

Con el fin de estimar el habitat disponible potencial para el colibri serrano de garganta
verde se realizd un modelo de distribucién potencial, basado en el nicho ecoldgico

fundamental con el programa MAXENT v. 3.3.3 (Phillips y otros, 2006).

La creacién del modelo de distribucidon potencial se basa en la idea que las propiedades
ecoldgicas de las especies —denominadas sus nichos ecoldgicos— y sus dareas de
distribucién estan relacionadas (Soberdén, 2007, 1115). El nicho ecolégico fundamental
que fue utilizado para generar el modelo esta definido por condiciones ambientales a
escalas amplias relevantes para entender las propiedades ecoldgicas y geograficas de las

especies (Hutchinson, 1957).

Para observar una aproximacion a los cambios ocurridos en el habitat del colibri serrano
de garganta verde se generd un modelo de distribucién potencial del presente y dos
proyecciones al ultimo glacial maximo (hace 21,000 afios). Una de las proyecciones fue la
CCSM que muestra un escenario donde la disminucién de la temperatura habria sido mas

fuerte que en la proyeccién MIROC (Otto-Bliesner y otros, 2007, 4).

Los datos de ocurrencia para la especie en estudio se obtuvieron de las coordenadas
geograficas obtenidas en los muestreos y del sitio Global Biodiversity Information Facility
(GBIF). Se tomaron en cuenta los registros hechos después de 1,949 que contaban con

espécimen de museo o publicacidn. Algunos registros fueron georreferenciados.
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Las capas climaticas se descargaron de la base de datos de WorldClim (Hijmans y otros,
2005) en una resolucién de 30 segundos para el presente y 2.5 minutos para el ultimo
glacial maximo. Estas capas climaticas se recortaron a la regién del mundo donde se
encuentra la especie. Los valores climaticos para cada punto de ocurrencia fueron
extraidos de cada una de las 19 variables climaticas que proporciona WordClim. Con
dichos datos se realizé un andlisis de correlacién por medio del cual se eligieron las
variables no correlacionadas. El 75% de los datos de ocurrencia fueron utilizados para
generar el modelo y 25% para probarlo, tomando en cuenta solamente un registro por

celda.

Identificacion de barreras

La identificacién de barreras se realizé contrastando el modelo de distribucién potencial

para el presente y un mapa de topografia y cobertura.
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8.1 Diversidad genética

8. RESULTADOS

Se obtuvieron secuencias de ADN mitocondrial para un total de 81 individuos. Se

encontraron 42 sitios polimdrficos en las 1041 pares de bases analizadas. Los sitios

variables se identificaron en base a las sustituciones nucleotidicas y no hubo inserciones o

deleciones. Veintiocho haplotipos fueron identificados y en la mayoria de localidades se

encontré6 mas de un haplotipo. Las diversidades haplotipica y nucleotidica se han

resumido en el Cuadro 1. La diversidad haplotipica (h) fue alta en todas las poblaciones

(mayor a 0.5). La diversidad nucleotidica () fue mas alta en las poblaciones de Uspantan

(0.26), Alta Verapaz (0.16) y el Volcan Atitlan (0.13). La menor diversidad nucleotidica se

encontré en la poblacién de Huehuetenango (0.02).

Cuadro 1. Variacion dentro de las poblaciones del colibri serrano de garganta verde.

Tamano de la muestra (N), diversidad de haplotipos (h), diversidad nucleotidica (1) y

numero de sitios polimérficos (S).

Poblacién N No. (.je h o m+ O S Haplotipos
haplotipos

Huehuetenango 8 3 0.4643 £0.2 0.0178 £ 0.0166 3  H2H22H23

Chiapas 12 8 0.8485+0.1039 0.0934 +0.0566 14 H1 H2H3 H4
H5 H6 H7 H8

Volcan Lacandon 13 8 0.8590 +0.0886 0.0946 +0.0568 13 H2 H4 H5 H9
H10 H11 H12
H13

Fuentes Georginas 7 4 0.8095+0.1298 0.0362 + 0.0281 4 H4 H12 Hi13
H28

Volcan Atitlan 7 6 0.9524 £+ 0.0955 0.1269+0.0798 12 H2H4 H12
H14 H15

Sacatepéquez 1 1 - - 0 H10

Zacualpa 1 1 - - 0 Hi12

Uspantan 2 2 1.0+ 0.5 0.2619+0.2735 11 H16 H17

Alta Verapaz 15 8 0.8762 £0.0595 0.1637 £0.0915 22 H2H4H10
H12 H16 H18
H19 H20

Chiguimula 2 2 1.0+0.5 0.0238+0.0336 1 H4 H21

Zacapa 12 4 0.7727 £0.0686 0.0360+0.0262 4 H24 H25 H26
H27

Volcan Suchitan 1 1 - - 0 Hi12
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8.2 Estructura filogeografica

Tres grupos principales de haplotipos de ND2 se pueden distinguir en la red (Figura 5b).
Uno de los grupos (haplotipos de color azul) se encuentra conformado por el mayor
numero de haplotipos y tiene forma de estrella. El haplotipo mas frecuente (H2), presente
en el 21% de los individuos y en el 42% de las poblaciones, forma el nucleo de este primer
grupo. Se distribuye en Alta Verapaz, Huehuetenango y tres poblaciones en la Cordillera
Volcanica (Chiapas, Volcan Lacanddn y Volcan Atitlan). El segundo haplotipo mas
frecuente, H4 (14% de los individuos y 50% de las poblaciones), se localiza en la Cordillera
Volcanica y Alta Verapaz. Este haplotipo es uno de los centrales en el grupo de haplotipos
de color verde. Un tercer grupo estd formado por siete haplotipos, los cudles se
distribuyen en Zacapa y Alta Verapaz (haplotipos de color amarillo y rojo). Los haplotipos

de Zacapa fueron exclusivos en esta poblacién (Figura 1a).

Las relaciones entre los individuos se mostraron poco resueltas en el arbol filogenético, sin
embargo este confirma que el colibri serrano de garganta verde forma un grupo
monofilético con alto soporte (probabilidad posterior=1.0) (Figura 6). En el &rbol
filogenético se observan dos grupos. En el grupo A se encuentran individuos de la
Cordillera Volcanica, de la Sierra de Chama y en su mayoria de Chiapas y Huehuetenango
(Figura 7). El grupo B estd compuesto principalmente por individuos de la Cadena
Volcdnica y en menor proporcién por individuos en Chiapas y la Sierra de Chama (Figura
8). En la parte inferior del arbol filogenético se encuentran individuos de la Sierra de

Chamdy de Zacapa (Figura 9).
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Figura 5. Red de haplotipos del
colibri serrano de garganta verde.
El color verde muestra
principalmente las poblaciones en
la Cordillera Volcanica, el azul las
poblaciones al oeste de
Guatemala; el rojo las poblaciones
en la Sierra de Chama y el amarillo
la poblacién en La Unidn, Zacapa.
a) El tamafio de los circulos
representa el numero de
individuos muestreados en la
poblaciéon. El tamafio de las
secciones en los graficos de pastel
es proporcional al numero de
individuos con ese haplotipo y los
colores corresponden a los que se
muestran en la red de haplotipos
en la parte de abajo. b) Cada
circulo representa un haplotipo y
su tamafio es proporcional a su
frecuencia. Los puntos negros
indican pasos mutacionales que
separan los haplotipos. El nimero
de cada haplotipo corresponde
con el mencionado en el Cuadro 1.
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Figura 7. Estimaciones filogenéticas para el grupo A de colibries serranos de garganta
verde basadas en secuencias de ADN mitocondrial e inferencia bayesiana. Los valores

denotan las probabilidades posteriores de los nodos.
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Figura 8. Estimaciones filogenéticas para el grupo B de colibries serranos de garganta verde
basadas en secuencias de ADN mitocondrial e inferencia bayesiana. Los valores denotan

las probabilidades posteriores de los nodos.
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En base al SAMOVA se definieron cuatro grupos de poblaciones, siendo la variacién entre
estos grupos del 50% (FCT= 0.50, p<0.001, Cuadro 2). Se establecieron cuatro grupos de
poblaciones ya que fue en esta agrupacién (de las cuatro evaluadas, K= 2 a 5) que se
obtuvo el valor mas alto de variacion entre los grupos. Las poblaciones en la Sierra de
Chama (Alta Verapaz y Uspantan) forman el primer grupo. El segundo grupo estd
conformado por las poblaciones de Huehuetenango y Chiapas, ubicadas en el oeste de
Guatemala. El tercer grupo incluye a las poblaciones del Volcan Lacanddn, Fuentes
Georginas, Volcan Atitldan y Chiquimula, todas ubicadas en la Cordillera Volcanica,
mientras que la poblacién de Zacapa esta aislada constituyendo el cuarto grupo. Ademas
de la diferenciacién entre los grupos se encontrd variacion genética significativa dentro de

las poblaciones (49%, Cuadro 2).

Cuadro 2. Andlisis de varianza molecular (AMOVA) en las poblaciones del colibri serrano

de garganta verde con grupos definidos por el SAMOVA'®

Grgceios Sumade Componentes Porcentaje indices de
. cuadrados de la varianza L fijacién
libertad variacién
Entre grupos 3 117.009 1.953 50.34 Frr =0.503**
Entre poblaciones dentro 5 10.360 0.026 0.68 F..-0.014*
de grupos
Dentro de poblaciones 69 131.093 1.900 48.98 Fer-0.51**
Total 77 258.462 3.879

'Agrupacion de las poblaciones: (1) Alta Verapaz, Uspantén, (2) Huehuetenango, Chiapas,

(3) Volcén Lacanddn, Fuentes Georginas, Volcan Atitlan, Chiquimula, (4) Zacapa.

* Valores de significancia de p >0.05, ** valores de significancia de p <0.001.

Mas del 50% de las comparaciones de FSTs pareadas fueron significativas a un nivel de
p<0.05 (Cuadro 3). Los valores de FSTs significativos entre las poblaciones estuvieron en
un rango entre 0.15 para el Chiapas/Alta Verapaz y 0.87 para Huehuetenango/Zacapa
(Cuadro 3). La poblacion en Zacapa fue diferente significativamente de la mayoria de

poblaciones a excepcidén de Alta Verapaz y Uspantan. Las poblaciones de Chiquimula y
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Zacapa tuvieron una alta diferenciacion (0.85) aunque son algunas de las poblaciones mas
cercanas espacialmente. La prueba de mantel entre distancias genéticas y distancias

geograficas no mostrd correlacion significativa (r=0.202, p=0.095) indicando falta de

aislamiento por distancia entre las poblaciones.

Cuadro 3. Comparacion de FST pareadas de poblaciones del colibri serrano de garganta

verde en Guatemala y Chiapas.

Uspantan® A. Verapaz1 Chiapas2 Huehue’ Lacandén® Atitlan® Chiqui3 F. Georginas® Zacapa’

Uspanta’m1 -
A. Verapaz' -0.262 -

Chiapas > 0.2009 0.1465 -

Huehue? 0.5156 0.2357 0.0749 -

Lacandon ® 0.3666 0.2633 0.2759 0.5532 -

Atitlan® 0.2884 0.2466 0.2736  0.5512 -0.0207 -
Chiqui® 0.3333 0.2649 0.4165 0.8856 -0.1053  0.0043 -
F. Georginas® 0.6716 0.446 0.575 0.8627 0.1381 0.04 0.3684 -

Zacapa* 0.5251 0.3875 0.7245 0.8733 0.7196 0.7294 0.8492 0.8604 -

Los grupos definidos por SAMOVA se indican con numeros del 1 al 4. Los valores

significativos de p< 0.05 se muestran en negritas.

8.3 Modelos de distribucion potencial

La variable mds importante al explicar la presencia del colibri serrano de garganta verde
fue la temperatura media anual (contribuyd en un 72.6% al modelo). Por el contrario, la
precipitacion anual fue la variable que aporté menos al modelo (2%) (Figura 10). El area
bajo la curva fue alta para los tres modelos (entre 0.942 y 0.948) en comparacién con el
valor de 0.5 esperado a partir de una prediccién aleatoria. Lo anterior indica un buen

ajuste del modelo a los datos de prueba.

El modelo generado para el presente predijo distribucién en las tierras altas desde el

Istmo de Tehuantepec hasta el noroeste de Nicaragua (Figura 11b). Las zonas con mas alta

35



probabilidad de ocurrencia (mayores a 0.80) se encuentran en la Sierra Madre de Chiapas,
la Cordillera Volcanica y la parte oeste de la Sierra de los Cuchumatanes. Las areas con
probabilidad entre 0.7 y 0.8 corresponden a la Sierra Norte y la Sierra Madre de Chiapas,

las Tierras Altas Chortis y al sureste de Honduras.

La proyeccién CCSM al ultimo maximo glacial reveld una distribucion mdas amplia a la
observada en el modelo del presente (Figuras 11b y 11c). La proyeccién CCSM muestra
distribucién en las Montafias Mayas. El area de distribucion se extiende en el noroeste de
las Tierras Altas Chortis y en el oeste de El Salvador. Las probabilidades aumentan en el
noroeste de la Sierra Norte y disminuyen en el sureste de la misma. La Sierra Madre de
Chiapas y la Sierra Norte se encuentran conectadas en el extremo oeste. En la proyeccién
MIROC al ultimo maximo glacial, la probabilidad de ocurrencia disminuye en las areas
cercanas a las cadenas montafiosas en Guatemala, mostrando una disminucion en el area

de distribucién en relacién al escenario propuesto por la proyeccién CCSM (Figuras 11cy

11d).

I Sin la variable B Solo con esa variable B Contodas las variables
§ PA B T T T T T T T T ]
8
c TP i
2 PCH | i
©  TIVA/A |- 1
()]

- SO I i

©

= RAT - i

= . 1]
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4 1.6

Calidad general del modelo
Figura 10. Importancia de cada variable en el modelo de distribucién potencial generado
para el colibri serrano de garganta verde en el presente. El andlisis de Jackknife presenta
los resultados en relacion a la calidad general del modelo. Las barras azules indican la
calidad obtenida al incluir solo esa variable. Las barras celestes muestran como la calidad
total del modelo disminuye sin la variable dada. Precipitacidon anual (PA), Temporalidad de
la precipitacidon (TP), Precipitacion del cuarto del afio mas humedo (PCH), Temperatura

media anual (TMA), Isotermalidad (ISO), Rango anual de temperatura (RAT).
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8.4 Identificacion de barreras

Entre las poblaciones de la Sierra de Chama y Huehuetenango se identificé como barrera

el cafién formado por el Rio Xacbal que nace en Chiapas y entra a Guatemala entre los

departamentos de Huehuetenango y Quiché (Figura 12). Entre la poblacién en Chiapasy la

Cordillera Volcénica se encontré como barrera el cafidon formado por el rio Coatdn. Este rio

nace en el departamento de San Marcos y desemboca en el Océano Pacifico en el estado

de Chiapas. En la poblacién de Zacapa las barreras identificadas fueron el Valle del

Motagua al norte y el caifidon formado por el Rio Grande al oeste y al sur. Entre las

poblaciones en el Norte (Huehuetenango, Sierra de Chamd) y las del sur (Cordillera

Volcdnica) las barreras encontradas fueron el Valle del Polochic y el Valle del Motagua.

50 100

1 1 1
Kildbmetros

Canodn del Rio Xacbal
=== Canon del Rio Coatan
= Canon del Rio Grande
—— Valle del Motagua
=== \/a|le del Polochic

1. Alta Verapaz

2. Uspantan

3. Huehuetenango
4. Chiapas

5. Volcan Lacandon

6. Fuentes Georginas
7. Volcan Atitlan

8. Chiquimula

9. Zacapa

Figura 12. Barreras identificadas y localidades para el colibri serrano de garganta verde

sobrepuestas en un mapa de distribucién potencial para el presente.
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9. DISCUSION

9.1 Estructura genética en el colibri serrano de garganta verde en Guatemala y el sur de

Chiapas

El colibri serrano de garganta verde en Guatemala esta compuesto por cuatro grupos
genéticos: las poblaciones en la Sierra de Chama, el oeste de Guatemala, la Cordillera
Volcanica y Zacapa. El grupo de Zacapa coincide con un drea de endemismo propuesta en
base a la distribucidon de escarabajos Pasalidos (Schuster y Cano, 2006, 60). Segun ese
trabajo de areas de endemismo el grupo del oeste de Guatemala esta compuesto por dos
areas: el oeste de la Sierra de los Cuchumatanes y el sur de Chiapas. Algunos autores han
identificado areas faunisticas para Guatemala en base a anfibios y reptiles (Stuart 1942,
29; Campbell y Vannini 1989, 1) y Veliz (2013) describié areas de endemismo floristico. En
estos estudios se ha reconocido como un area de alto endemismo a la Sierra de los
Cuchumatanes, sin embargo no se toma en cuenta al sur de Chiapas que forma parte del
grupo del oeste de Guatemala establecido en el presente estudio. El grupo en la Cordillera
Volcdnica difiere de un drea de endemismo encontrada por Schuster y Cano (2006) (en
base a la distribucidon de escarabajos del género Chrysina) en que esta incluye al sur de
Chiapas. El grupo de la Sierra de Chama contrasta con la agrupacion realizada por
Campblell y Vannini (1989) ya que estos autores identificaron dos dreas faunisticas que
corresponden al grupo de la Sierra de Chama: las areas “Quecchian” y “Cuilcan”. El arbol
filogenético fue poco informativo debido a que presentd politomias en todas sus ramas.

Por lo tanto la red de haplotipos proporcioné mayor informacion para el analisis.

La temperatura al ser la variable mas importante al explicar la presencia del colibri serrano
de garganta verde ha limitado su dispersion a través de los cafones de los rios Grande,
Xacbal y Coatan, asi como a través de los Valles Motagua y Polochic. Esto debido a que son
areas con mayor temperatura que las areas especificas donde se ha reportado la especie,
tal como lo indica el modelo de distribucion potencial para el presente. La identificacion
de dichas barreras respalda la hipdtesis que sefiala a los valles Motagua y Polochic como

limitantes de la dispersion de los individuos. Interesantemente se encontré mayor division
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de la predicha debido a que se formaron dos grupos genéticos al norte y dos al sur de los
valles Motagua y Polochic. Estudios previos ya han encontrado interrupciones
filogeograficas a ambos lados de estos valles. Algunos de los organismos donde se ha
observado divergencia han sido varios linajes de serpientes (Castoe y otros, 2009, 94; Daza
y otros, 2010, 351) ratones del género Ototylomys (Gutiérrez-Garcia, 2013, 239) y el colibri

Amazilia cyanocephala (Rodriguez-Gémez y Ornelas, 2013).

Los grupos genéticos en el colibri serrano de garganta verde (a excepcion de la poblacidon
en Zacapa) son un reflejo de la especificidad en la frecuencia de haplotipos y no de la
especificidad de los haplotipos. Este patrén de divergencia y polimorfismos compartidos
entre grupos ha sido observado en otros organismos como una especie de bolsero (/cterus
spurius) (Baker y otros, 2003, 853) y el colibri Amazilia cyanocephala (Rodriguez-Gémez y
otros, 2013, 1366). En el colibri serrano de garganta verde los haplotipos compartidos
podrian responder a dos posibles explicaciones. La primera indica la presencia de barreras
semipermeables y flujo génico entre los grupos (Qu y otros, 2012, 6118). Otra explicacion
para la mezcla de haplotipos implica un estado temprano de divergencia alopatrica con
clasificacion incompleta de los polimorfismos ancestrales como resultado de tiempo
insuficiente desde el aislamiento de los grupos para acumular mas diferencias genéticas

(Takahashi y otros, 2001, 2064).

Durante el pleistoceno ocurrieron descensos en la temperatura que se han considerado
como factores influyentes en la distribucidn geografica, dinamica demografica y patrones
de diversidad genética en varias especies. (Soltis y otros, 2006, 4281; Galbreath y otros,
2009, 2855; Parra-Olea y otros, 2012, 355). Las temperaturas bajas habrian
proporcionado condiciones adecuadas para la presencia de bosques nubosos en
elevaciones mads bajas a las de la actualidad (Schuster y Bonis, 2008, 32; Rojas-Soto y
otros, 2012, 2672). En este momento el caifion del rio Xacbal seria franqueable para el

colibri serrano de garganta verde permitiendo la dispersion entre los individuos.

Los altos valores en las distancias genéticas, la exclusividad de los haplotipos y el resultado

del SAMOVA demuestran que la poblacion de Zacapa es la que muestra la mayor
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divergencia. La distancia genética entre las poblaciones en Zacapa y Chiquimula fue alta
(0.85) aunque las dos localidades se encuentran relativamente cerca (45 kildémetros en
linea recta). Esto concuerda con el resultado general de la prueba de Mantel que
evidencia que la divergencia genética no estd correlacionada con la distancia geogréfica.
Por lo tanto los resultados respaldan la hipdtesis que indica que las poblaciones con
mayor conectividad espacial mostrarian menor divergencia genética. La proyeccién CCSM
al ultimo maximo glacial muestra que para esta época la poblacién en Zacapa ya se
encontraba aislada. La diferencia entre la poblacién en Zacapa y Chiquimula es interesante
dado que es poco frecuente encontrar divergencia genética en especies de aves a relativa
pequefia escala (Garcia-Moreno y otros, 2004, 190; Cheviron y otros, 2005, 348; Puebla-
Olivares y otros, 2008, 44; Kekkonen y otros, 2011, 187).

9.2 Importancia para la conservacion

Los bosques nubosos en Guatemala tienen una funcién clave a nivel regional como
proveedores de agua dulce (Kappelle y Brown, 2001, 233). Mientras que todos los
bosques de montaifa ayudan a mantener el flujo de los rios desde sus nacientes, los
bosques nubosos son Unicos al capturar agua adicional a partir de su contacto directo con
las nubes (Hamilton y otros, 1995). El agua adicional que proviene de esta captacion de
las nubes es equivalente al 15 a 20 por ciento de la precipitacion ordinaria, pero puede
alcanzar hasta el 50 a 60 por ciento (Aldrich y otros 2000, 8). Los bosques nubosos
constituyen barreras contra la erosién del suelo y son fuente de plantas medicinales y
alimenticias (Kappelle y Brown, 2001, 32). Los quiletes (Solanum nigricans y S. nigrisens)
como ejemplo son plantas alimenticias de bosque nuboso, de las cuales se utilizan las
hojas. El quixtan (S. cobanensis y S. wenlandi) son lianas de las cudles se utiliza las partes
jévenes. S. nigresens es utilizada por mujeres embarazadas como fuente de hierro (Véliz
Pérez, comunicacion personal, septiembre 17, 2014). Muchas de las especies en estos
bosques son endémicas de uno o de pocos sitios en las montafias (Gonzalez-Espinosa y
otros, 2012, 40). En los bosques nubosos entre Chiapas y el oeste de Honduras se han
identificado 51 especies endémicas de escarabajos de la familia Passalidae y de los

géneros Chrysina y Phyllophaga. En base a la distribucidon de estos escarabajos se han
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propuesto cinco areas de endemismo (Schuster y Cano, 2006, 61). En Guatemala 201

especies de plantas endémicas se encuentran en bosque nuboso (Véliz, 2013, 43).

Es interesante que en Guatemala y el sur de Chiapas se hayan identificado cuatro grupos
genéticos para el colibri serrano de garganta verde, lo cual contrasta con otras especies
donde con una mayor area de distribuciéon se encuentra menor estructuracién genética
(Irwin y otros, 2011, 3110; Kekkonen y otros, 2011, 187; Rodriguez-Gémez y otros, 2013,
1365). Esto remarca la importancia de los bosques nubosos de la regién en favorecer la
especiacidon. En otros taxa de bosque nuboso se han encontrado especies muy cercanas
evolutivamente con distribuciones aisladas (Schuster y Bonis, 2008, 32; Rovito y otros,
2012, 1253). Por ejemplo en escarabajos de la familia Passalidae del género Ogyges. O.
laevissimus vive en los volcanes de la costa sur de Guatemala, desde el Chicabal en el
oeste hasta el volcan de Agua. O. hondurensis conocido al oeste del volcan Tecuamburro,
en la parte alta de La Unidn, Zacapa, en algunas montafias de Honduras y aparentemente,
en el volcan San Salvador. La tercera especie, O. politus, es conocida sélo en El Trifinio, en
la frontera entre Honduras, El Salvador y Guatemala (Schuster y Bonis, 2008, 32). Otro
taxéon donde se ha observado este patrén es en salamandras del género Dendrotriton del
cual se han descrito ocho especies de bosque nuboso desde el sur de Chiapas hasta el

oeste de Honduras (Rovito y otros, 2012, 1253).

Los estudios filogeograficos permiten describir procesos demograficos y evolutivos que
resultan en unidades poblacionales diferenciables vy su proteccién en conjunto con la
diversidad genética y los patrones de endemismo se incorporan en varias estrategias de
conservacion (Moritz y Faith, 1998, 419; Dominguez-Dominguez y Vazquez-Dominguez,
2009, 68; Sodhi y Ehrlich, 2010, 28). Debido a que la Sierra de Cham3, el oeste de
Guatemala, la Cordillera Volcanica y Zacapa son grupos genéticos distintos los planes de
conservacion deberian considerarlos como independientes y buscar conservar la
diversidad genética de cada uno de ellos. La conservacion en el drea de La Unidn, Zacapa
es particularmente importante debido a que es la que muestra mayor divergencia y se

encuentra relativamente aislada de otros bosques nubosos.
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10. CONCLUSIONES

e Se encontraron cuatro grupos genéticos en el colibri serrano de garganta verde. La
estructura en esta especie estd relacionada con la formacion de sistemas montafiosos y

cambios climaticos en diferentes periodos histdricos.

e lLos Valles Motagua y Polochic se identificaron como barreras, tal como se habia
predicho en la hipdtesis, interesantemente se encontré mas divergencia de la esperada
debido a que se formaron dos grupos al norte y dos al sur de dichos valles. Las otras
barreras identificadas fueron los canones formados por el rio Xacbal en Quiché, el rio
Coatan en Chiapas y el rio Grande en Zacapa. La temperatura ha sido la principal variable

gue ha limitado la dispersién a través de dichas areas.

e Los grupos genéticos en la Sierra de Cham3, el oeste de Guatemala y la Cordillera
Volcdnica son un reflejo de la especificidad en la frecuencia de haplotipos y no de la
especificidad de haplotipos indicando ya sea flujo génico o que no ha transcurrido

suficiente tiempo desde el aislamiento para acumular mas diferencias genéticas.

e La frecuencia de haplotipos compartidos dentro de los grupos y la alta divergencia de la
poblacién en Zacapa, incluso con una poblacién cercana, respaldd la hipdtesis que indica
qgue las poblaciones con mayor conectividad espacial mostrarian menor divergencia

genética.

e La diferencia entre las poblaciones de Zacapa y Chiquimula es interesante dado que es
poco frecuente encontrar divergencia genética en especies de aves a relativa pequeiia

escala.

e El numero de grupos genéticos identificados para el colibri serrano de garganta verde
contrasta con otras especies donde con una mayor area de distribucién se encuentra
menor estructuracion genética. Esto remarca la importancia de los bosques nubosos de la

region en favorecer la especiacion.
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11. RECOMENDACIONES

e El colibri serrano de garganta verde al ser una especie con alta estructuracién seria
adecuada en la realizacién de estudios de fragmentacion actual a pequefia escala

utilizando otros marcadores moleculares y especimenes de toda su area de distribucion.

e Enfocar esfuerzos de investigacién en el drea de La Unidn, Zacapa, un drea que muestra

estar aislada de otros sistemas montainosos en Guatemala.

e Realizar estudios utilizando filogeografia comparada en el norte de Mesoamérica para
identificar grupos de especies con una historia comun de vicarianza e incrementar el
conocimiento de la influencia de los eventos geoldgicos y climaticos en los bosques

nubosos del area.
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13. ANEXOS

Anexo 1: Boleta de toma de datos donde se describid las caracteristicas de cada ave

capturada (Museo de Zoologia de vertebrados, U.C.B).

YR: NAME: ] SPECIMEN CATALOG IPAGE #:
# Locality:
[] Skin 7 - B
— ] Skel. ‘ Lat: Long:
[J ETOH GPS Error: Extent: Datum:
] Other Date collected: Date prepared:
Species: ' IW::
Tiss: [] Froz [[] Other _Types: Barcode #:
Daudo [OM|OF |Osexz  [skun: |Fat:
(7] Photo Repro.:
N Molt:
Colors: Stomach:
[J Shot Habitat:
[C] Net Notes:
[] Salvage N
# Locality:
[ Skin
[ Skel. Lat: Long:
[ ETOH GPS Error: Extent: Datum:
[ Other Date collected: Date prepared:
Species: IWt:
2 3 . Tiss: [} Froz [] Other Types: Barcode #:
Daude [OM[OF [Osex>  [skun: [Fat:
[7] Photo Repro.:
N Molt:
Colors: ]Stomach:
[ Shot Habitat:
™ Net Notes:
[] Salvage 7 i »
# |Locality:
[ Skin -
[[] Skel. Lat: Long:
[C] ETOH GPS Error: Extent: Datum:
[] Other Date collected: ]Date prepared:
Species: th:
Tiss: [] Froz [] Other Types: Barcode #:
Dawio [OM|OF [Osex?  [skul: |Fat:
[7] Photo Repro.:
EN Molt:
Colors: lStomach:
N [ shot Habitat:
] Net Notes:
[[] Salvage
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