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Resumen 

La región Neotropical posee una gran diversidad de organismos, siendo una región de gran 

interés para la realización de estudios biogeográficos y evolutivos. Las aves son uno de los grupos 

más diversos dentro del sistema montañoso andino, destacando la familia Trochilidae (colibríes), 

en la cual se encuentra el género Aglaiocercus. Este género habita en la región andina y las 

cadenas montañosas del norte de Venezuela y está actualmente conformado por tres especies (A. 

kingi, A. coelestis y A. berlepschi). Los límites de especies en Aglaiocercus, cuya diversificación se 

presume haya ocurrido en el Pleistoceno, no están claros y diferentes autores consideran un 

número diferente de especies para este género. La realización de un estudio con caracteres 

moleculares para el establecimiento de relaciones filogenéticas puede generar información que 

ponga a prueba diferentes hipótesis sobre la taxonomía y el origen del género. Con este objetivo, 

utilizamos caracteres moleculares para generar una hipótesis de relación filogenética entre los 

diferentes taxa reconocidos para el género Aglaiocercus y evaluamos las hipótesis taxonómicas y 

biogeográficas realizadas previamente por otros autores. Secuenciamos el gen mitocondrial ND2 y 

el gen nuclear MUSK para 126 ejemplares que representan las distintas variantes geográficas del 

género. Generamos una hipótesis filogenética del género utilizando análisis de máxima parsimonia 

y máxima verosimilitud. La hipótesis filogenética obtenida resultó en una politomía que no 

permite evaluar la monofilia del género o las relaciones entre los distintos linajes obtenidos para el 

género. La comparación de nuestra hipótesis filogenética con los caracteres morfológicos de los 

machos indicó la falta de señal filogenética de los últimos. Los altos valores de diversidad genética 

obtenidos junto con la longitud de las ramas de los árboles filogenéticos sugieren que la 

divergencia poblacional ocurrió en un periodo corto de tiempo y que posteriormente las 

poblaciones han permanecido aisladas. El valor de divergencia genética general promedio fue de 

6,1%.  El tiempo de origen y divergencia del género corresponde al periodo comprendido entre el 

Plioceno y el Pleistoceno. Los resultados permitieron ampliar la información que se tiene sobre los 

patrones filogeográficos de especies de aves montanas de la Región Neotropical, particularmente 

de la historia evolutiva de los colibríes, así como del papel de las áreas montanas en el origen y 

mantenimiento de la alta diversidad presente en ellas. 
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1 Introducción 

Los patrones de variación geográfica de caracteres fenotípicos y genotípicos son comunes 

a la gran mayoría de los organismos vivos. La variación geográfica se refiere a las distintas formas 

en las que una característica puede presentarse a lo largo de la distribución espacial de un 

organismo. Su estudio es de gran importancia ya que, al tener conocimiento sobre los distintos 

patrones fenotípicos y genotípicos que puede presentar un organismo, se pueden realizar 

inferencias sobre los procesos que determinan dichos patrones.  

El estudio de los patrones de diferenciación geográfica puede realizarse examinando 

prácticamente cualquier característica del organismo (p. ej. morfología, vocalizaciones,  

comportamiento, rasgos moleculares). Tradicionalmente, los estudios realizados con aves 

empleaban caracteres morfológicos al momento de describir la variación geográfica presente en 

poblaciones de una especie, y así, a nivel comparativo, definir límites entre especies (Brumfield y 

Remsen, 1996; Mayr, 1970). Sin embargo, actualmente se utilizan otro tipo de caracteres, 

principalmente vocalizaciones (Isler y col., 2001, 2005; Zimmer, 2002), comportamiento (Areta, 

2007) y caracteres moleculares (Brumfield, 2005; Zink y col., 2005) teniéndose que la integración 

entre caracteres es cada vez más común (Cadena y Cuervo, 2010; Zimmer, 2002; Zink y col., 2005). 

En relación a los caracteres morfológicos, la integración de información ha permitido observar 

que, en ocasiones, un cambio en una característica morfológica no corresponde necesariamente a 

un cambio genético (Greenberg y col., 1998; Pérez-Emán y col., 2010; Zink y Remsen, 1986). Por lo 

tanto, la realización de estudios con caracteres moleculares, dentro del contexto de la variación 

geográfica presente en una especie, permite evaluar la congruencia existente entre los patrones 

de variación asociados a diferentes tipos de caracteres (Zink y Remsen, 1986) y, con ello, generar 

hipótesis sobre mecanismos o procesos evolutivos asociados a los patrones encontrados. 
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 La filogeografía es una subdisciplina de la biogeografía que se encarga del estudio de los 

patrones de distribución geográfica de los linajes evolutivos de organismos definidos por rasgos 

moleculares (Avise y col., 1987). La filogeografía hace énfasis en los procesos históricos (eventos 

geológicos y/o climáticos) que determinaron la distribución espacial actual que presentan los 

distintos organismos. A través del análisis filogeográfico de las especies es posible conocer 

patrones geográficos del componente genético de la biodiversidad (Avise, 1998, 2000, 2009). Esto 

se realiza partiendo del principio de que existe una conexión entre la geografía y la estructura 

genética de las especies, lo que permite realizar inferencias sobre los procesos que modelaron la 

estructura filogeográfica actual si se analizan los procesos propios de las poblaciones 

(demográficos y genealógicos) a la par con aquellos que son propios de la Tierra (geológicos y 

climáticos; Domínguez-Domínguez, 2009).  

Los estudios filogeográficos permiten realizar la reconstrucción de la historia biogeográfica 

de organismos utilizando la distribución geográfica actual de sus caracteres genéticos (Chaves y 

col.,  2007; Milá y col., 2007; Spellman y col., 2007). Por otra parte, el uso de la filogeografía en la 

taxonomía ha generado un aporte al momento de establecer los límites entre especies ya que 

cuando se emplean caracteres moleculares y se encuentra una fuerte estructura genética (o 

ausencia de ella) asociada a la geografía se puede dar soporte o no a las propuestas taxonómicas 

aceptadas hoy en día y, en último caso, puede generar hipótesis taxonómicas alternativas 

(Gutiérrez-Pinto y col., 2012; Weir y col., 2008). Por lo general, los estudios filogeográficos 

combinan aspectos de la biogeografía y la taxonomía (Cabanne y col., 2008; García-Moreno y col., 

2006) lo que convierte a la filogeografía en una disciplina integradora (Avise, 1998; Domínguez-

Domínguez, 2009). 
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La gran diversidad de organismos presente en la Región Neotropical convierte a esta 

región en un área de interés para la realización de estudios filogeográficos. En particular, los 

patrones geográficos de la diversidad genética pueden ser utilizados para poner a prueba hipótesis 

de diversificación, incluyendo la dimensión temporal de las mismas.  La diversificación de 

organismos que habitan en las tierras bajas de la Región Neotropical ha sido explicada por diversos 

factores históricos (Haffer, 1997; Wesselingh y col., 2010). Sin embargo, gran parte del debate se 

ha centrado en validar la hipótesis de diversificación asociada a los refugios climáticos (Haffer, 

1969). Esta hipótesis sugiere que gran parte de la diversificación de las especies del Neotrópico 

ocurrió durante los episodios de fluctuaciones climáticas que se dieron durante el Pleistoceno, 

fluctuaciones que ocasionaron la fragmentación repetida de los hábitats, los cuales, al contraerse 

y expandirse repetidamente, promovieron la diversificación de los organismos allí presentes 

(Haffer, 1969, 1974; Haffer y Prance, 2001; Simpson y Haffer, 1978). Aunque la hipótesis de 

refugio fue inicialmente postulada para explicar la diversificación de los organismos en tierras 

bajas de la Región Neotropical, las fluctuaciones climáticas ocurridas durante el Pleistoceno 

también pudieron fragmentar los hábitats en las tierras altas de la región (particularmente en los 

Andes) y, por lo tanto, afectar a la diversidad de organismos allí presentes (Fjeldså, 1994; Simpson, 

1975; Vuilleumier, 1971). 

El levantamiento del sistema montañoso andino ocasionó cambios significativos en la 

geografía de la Región Neotropical. El surgimiento de esta cadena montañosa, muy dinámico 

durante el Cenozoico Tardío (Gregory-Wodzicki, 2000), está asociado, por ejemplo, con el origen 

de las características áridas del desierto de Atacama (Houston y Hartley, 2003) y el cambio del 

curso del río Orinoco en el norte de Suramérica (Díaz de Gamero, 1996). La historia dinámica del 

surgimiento de la Cordillera de Los Andes, en conjunto con las fluctuaciones climáticas, pudieron 

tener un efecto sobre la biodiversidad de aves allí presentes al generar oportunidades de 
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diversificación al crear condiciones de aislamiento y/o dispersión para los taxa allí presentes (Bates 

y Zink, 1994; Chaves y col., 2007; Cheviron y col., 2005; García - Moreno y col., 1999; Pérez-Emán, 

2005). 

Diversos procesos han sido asociados a la generación de la diversidad de aves que habitan 

las zonas montanas de la Región Neotropical. Algunos estudios sugieren que las aves que habitan 

los bosques andinos diversificaron durante todo el desarrollo de la cadena montañosa de los 

Andes del norte, con una cantidad menor de eventos de especiación durante los períodos glaciales 

del Pleistoceno (García - Moreno y Fjeldså, 2000; Ribas y col., 2007). Otros resultados sugieren que 

la diversificación de aves en tierras altas fue aumentando a lo largo del Plioceno y que durante el 

Pleistoceno Tardío alcanzó un máximo (Weir, 2006). Este último resultado es consistente con la 

hipótesis de que las fluctuaciones climáticas ocurridas durante dichos períodos fue el factor 

principal asociado a la diversificación de la fauna en la Región Neotropical. De igual forma, el 

intercambio de fauna entre tierras altas y tierras bajas, principalmente durante el Mioceno tardío 

y el Plioceno temprano, jugó un papel importante en la diversificación de especies que habitan la 

región montana (generación de nuevos hábitats con el levantamiento de los Andes; Weir, 2006).  

La complejidad geográfica de las zonas montanas está asociada con un alto nivel de 

endemismo. La congruencia en la distribución restringida de las especies presentes en la región 

montana ha permitido definir centros de endemismo (Cracraft, 1985), cuyos límites coinciden en 

muchos casos con barreras geográficas (por ejemplo, valles ribereños interandinos) que podrían 

estar limitando el flujo genético y promoviendo la diversificación de especies (Vuilleumier, 1969). 

En efecto, muchas de las especies distribuidas en bosques húmedos del sistema montano 

Neotropical presentan poblaciones genéticamente diferenciadas asociadas a centros de 

endemismo, siendo la diferenciación genética mayor entre las regiones que se encuentran 
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separadas por tierras bajas y por valles ribereños áridos y profundos (Weir, 2009). Sin embargo, el 

papel que juegan tales barreras no es claro ya que, si bien existen grupos de organismos que 

parecen haber diferenciado o especiado a lados opuestos de las barreras (Ribas y col., 2007), 

existen otros que se distribuyen a lo largo de las mismas y ocupan distintas regiones de 

endemismo sin presentar una diferenciación aparente (Cadena y col., 2007). Es importante, 

entonces, que se realicen estudios filogeográficos que documenten los patrones de especiación en 

grupos poco estudiados para poder tener una mayor y mejor comprensión de los procesos que 

han generado la gran diversidad de organismos que habitan en las regiones montanas del 

Neotrópico. 

Las aves son uno de los grupos más diversos dentro del sistema montañoso andino. 

Dentro de este grupo se encuentran los colibríes (familia Trochilidae), su origen es considerado 

Neotropical (aunque estudios recientes han propuesto que existían colibríes en Europa durante el 

período Terciario Temprano; Mayr, 2004). Los colibríes son la familia de aves más numerosa de la 

Región Andina con aproximadamente unas trescientas veintiocho especies agrupadas en dos 

subfamilias, Phaethornithinae y Trochilinae (McGuire y col., 2007; Schuchmann, 1999). Su origen 

se asocia con las tierras bajas de Suramérica desde donde colonizarían Centroamérica y 

Norteamérica (McGuire y col., 2007); sin embargo, una parte de la diversidad de colibríes 

(Trochilinae) ha evolucionado potencialmente en las zonas altas de la Región Andina, donde 

habitan aproximadamente unas 79 especies de las aproximadamente 294 especies de  colibríes 

descritas para esta subfamilia (McGuire y col., 2007, Schuchmann, 1999). 

 La diversidad de colibríes presente en los Andes podría estar respondiendo a los eventos 

geológicos y climáticos que han afectado a este sistema montañoso. Los pocos estudios 

filogeográficos realizados sugieren eventos de especiación ocurridos desde el Mioceno al 
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Pleistoceno, apoyando el papel de la evolución geológica y los cambios climáticos ocurridos en 

esta región (Chaves y col., 2007; Chaves y Smith, 2011; García-Moreno y col., 1999; Parra y col., 

2009). Adicionalmente, la Cordillera Andina genera un gradiente ambiental (altitudinal) que podría 

actuar como barrera geográfica de dispersión, resultando en una estructura comunitaria y 

filogenética de colibríes propia de los Andes (Graham y col., 2009). Sin embargo, a pesar de 

diversos trabajos realizados sobre la ecología de estos organismos (p. ej. Feinsinger y col., 1982; 

Stiles, 1975), así como de su sistemática (Bleiweiss y col., 1997; McGuire y col., 2007; Schuchmann, 

1999), se sabe muy poco sobre la historia evolutiva de los géneros que conforman la familia. 

Estudiar los procesos de especiación que han ocurrido en colibríes presentes en la Región Andina 

permitirá obtener una mejor comprensión de cuál ha sido el papel de la Cordillera de los Andes en 

la generación y mantenimiento de la diversidad de este grupo de aves y permitirá tener un mejor 

conocimiento sobre la historia evolutiva del grupo. 

Dentro de la familia Trochilidae, y más específicamente en la subfamilia Trochilinae, se 

encuentra el género Aglaiocercus (Zimmer, 1930). Este género habita en las zonas montanas de 

Suramérica (900-3000 m) y está conformado por tres especies (Remsen y col., 2013; Schuchmann 

y Duffner, 1993). Dos de estas especies se distribuyen a lo largo de la Cordillera de Los Andes, A. 

coelestis y A. kingi, esta última igualmente presente en la Cordillera de la Costa de Venezuela. La 

otra especie es endémica de la Serranía del Turimiquire, al noreste de Venezuela, A. berlepschi 

(Hilty, 2003). 

El género Aglaiocercus posee una historia taxonómica compleja (Zimmer, 1952). Desde su 

descripción, sus especies han sido incluidas en diversos géneros, definidos en función de 

caracteres morfológicos (Stejneger, 1885; Stone, 1907; Zimmer, 1930). Igualmente, las relaciones 

filogenéticas dentro del género no son claras debido a la falta de congruencia en presencia de los 
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diferentes caracteres fenotípicos utilizados en su descripción y la interpretación de su variación 

dentro y entre poblaciones (Chapman, 1917; Zimmer, 1952). Sin embargo, la utilización exclusiva 

de caracteres morfológicos para establecer límites entre especies puede generar conclusiones 

taxonómicas no congruentes con su historia evolutiva (Crochet y col., 2000; Marks y col., 2002; 

Omland y Lanyon, 2000). La caracterización de la variación geográfica del género a nivel molecular, 

así como la realización de estudios filogenéticos con estos caracteres, generará información que se 

pueda contrastar con las diferentes hipótesis propuestas sobre su taxonomía. Por otro lado, la 

única propuesta sobre el marco temporal de diversificación del género fue realizada por 

Schuchmann y Duffner (1993), quienes sugieren que la actual diversidad del género fue el 

resultado de las fluctuaciones climáticas del Pleistoceno con base en las escasas diferencias 

morfológicas que pueden observarse entre los diferentes taxa.  

En este trabajo se utilizarán caracteres moleculares para reconstruir las relaciones 

filogenéticas entre las diferentes especies del género Aglaiocercus. Los resultados que se 

obtengan permitirán evaluar y comparar las hipótesis taxonómicas y biogeográficas realizadas 

previamente por otros autores con la propuesta en este estudio. Igualmente, este estudio 

permitirá ampliar la información disponible sobre los patrones filogeográficos de especies de aves 

montanas de la Región Neotropical, así como del papel de las áreas montanas en el origen y 

mantenimiento de la alta diversidad presente en ellas. 
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2 Antecedentes 

 La familia Trochilidae se encuentra conformada por unas 328 especies reconocidas que 

habitan principalmente en la Región Neotropical (con algunas especies presentes en zonas 

templadas) y se conocen con el nombre de colibríes. Esta diversidad de especies se agrupa en dos 

subfamilias, Phaethornithinae, con unas 34 especies, y Trochilinae, con 294 especies 

(Schuchmann, 1999). Esta familia es un grupo monofilético (McGuire y col., 2007; Schuchmann, 

1999) cuyo origen se ha estimado entre finales del Cretáceo Tardío y principios del Terciario (entre 

70 y 65 millones de años atrás, aproximadamente; Schuchmann, 1999). Se ha propuesto que este 

grupo se originó en las tierras bajas de Suramérica y posteriormente invadió tanto las regiones 

montañosas de Suramérica como también Centroamérica y Norteamérica (Bleiweiss, 1998). Sin 

embargo, estudios recientes describen restos fósiles de colibríes del Terciario Temprano de 

Europa, proponiendo una distribución geográfica del grupo más amplia en el pasado que la actual 

(Mayr, 2004). 

Dentro de la Región Neotropical, los Andes posee la mayor diversidad de colibríes 

(Schuchmann, 1999). Esta diversidad es producto de procesos de dispersión y vicarianza, cuya 

importancia ha variado potencialmente a lo largo de la historia del grupo. Aunque se ha propuesto 

un origen en las tierras bajas de Suramérica, estudios recientes indican que una parte importante 

de la diversidad de colibríes existente en la actualidad se originó en las tierras altas de los Andes 

(alturas mayores a 2000 metros) donde 7 de los 9 linajes principales de colibríes se encuentran 

representados (McGuire y col., 2007). Entre los factores potencialmente asociados con esta 

diversificación podemos mencionar el aislamiento geográfico y la adaptación a nuevos hábitats. 

Estos estudios también indican al menos 10 eventos de invasión hacia los Andes y 5 eventos de 

dispersión desde los Andes (McGuire y col., 2007), sugiriendo que la colonización de nuevos 
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hábitats o regiones ha sido un proceso importante en determinar la composición de ensambles de 

colibríes en los Andes. Por otra parte, la variedad de linajes presentes en la región, varios de los 

cuales potencialmente invadieron desde tierras bajas, sugiere que factores generales, y no 

particulares para cada linaje, facilitaron las invasiones al sistema montañoso (Bleiweiss, 1998). 

Estos patrones sugieren una historia evolutiva muy dinámica de los colibríes presentes en la región 

andina y una asociación entre la diversificación de este grupo y la historia del sistema montañoso. 

Sin embargo, aún se sabe poco sobre cómo ha surgido tal biodiversidad y cómo se mantiene.  

El género Aglaiocercus es característico de las regiones montanas del Neotrópico y se 

distribuye en los Andes y las cadenas montañosas del norte de Venezuela. Este género posee una 

historia taxonómica compleja en la que resalta: (1) la asignación de sus especies a diferentes 

géneros hasta la descripción del género en el cual se incluyen actualmente y (2) diferencias en la 

cantidad de especies y subespecies aceptadas por diversos autores, por lo que el problema 

taxonómico ha sido, luego de definir el género, establecer los límites entre especies. Estos límites 

se han definido en función de caracteres morfológicos, principalmente la coloración del plumaje, 

cola y tamaño del pico entre los machos y la coloración de las hembras, además de la 

interpretación de la variación de estos caracteres dentro y entre poblaciones. 

2.1 El género Aglaiocercus 

Antes de conocerse con el nombre que actualmente lo define (Aglaiocercus), este grupo 

de colibríes fue incluido en varios géneros. El nombre Cynanthus, con el cual se describieron 

algunas de las especies del género, fue descrito originalmente por Swainson en 1827 (Zoological 

Journal). En esta descripción, Swainson incluyó a cuatro especies, todas como tipo, las cuales hoy 

en día pertenecen a cuatro géneros distintos (ninguno corresponde a Aglaiocercus). Sin embargo, 

a pesar de ser ésta la publicación donde se describe por primera vez al género, otra publicación 



10 
 

del autor incluyendo este género sale con anterioridad (The Philosophical Magazine, Swainson 

1827), mencionando a C. latirostris, especie válida actualmente que correspondería al tipo de este 

género (por reglas de prioridad). En 1837, Swainson vuelve a definir el género pero sin incluir a 

ninguna de las especies anteriores sino a C. forficatus, la cual fue descrita inicialmente como 

Trochilus forficatus (Linneo, 1758). Sin embargo, debido a que esta especie no estuvo incluida en la 

descripción inicial del género y, por lo tanto, éste no estaba disponible, Stejneger (1885) crea el 

nombre Cyanolesbia, designando a C. forficata (Linn.) como tipo. Sin embargo, la descripción de la 

especie T. forficatus (Linneo, 1758) se realizó en función de un ejemplar que había sido descrito 

como “Polytmus major nigricans” por Browne (1756) y basado en una lámina de color denominada 

“Long – tailed Green Hummingbird” por Edwards (1743). Sin embargo, la lámina de Edwards citada 

por Linneo no se corresponde con la descripción de Browne, siendo esta última la que 

corresponde al Trochilus polytmus de Linneo. Como consecuencia, Trochilus forficatus es sinónimo 

de T. polytmus y, resultado lógico, Cyanolesbia es igualmente sinónimo de Trochilus (Zimmer 

1930). Basado en esto, Zimmer (1930) propone la necesidad de crear un nuevo nombre, 

Aglaiocercus, para definir al género ya que los que se habían empleado anteriormente no eran 

válidos, incluyendo al género Lesbia (utilizado por Simon (1921) para estas especies), que al igual 

que en los casos anteriores, se definió en función de T. forficatus e incluyó la especie que hoy en 

día representa el tipo del género, L. nuna. 

 La designación del ejemplar tipo de Aglaiocercus no ha sido menos complicada. El 

problema surge porque el ejemplar de la lámina de Edwards (1743) se asemeja a un Aglaiocercus, 

pero indica que la localidad es Jamaica (sitio donde actualmente se encuentra la especie Trochilus 

polytmus que corresponde al ejemplar de Browne y la descripción de Linneo). Zimmer (1930) 

designó como tipo a Ornismya kingii de Lesson (1832), especie basada en un ejemplar de la 

colección de Loddiges en Inglaterra (probablemente colectado en Colombia), similar al “Long-
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tailed Green Hummingbird“ de Edwards y cuya procedencia de Jamaica fue puesta en duda por 

Boissonneau (1840) en una revisión de aves de Santa Fe de Bogotá. Igualmente, Salvin (1892) 

sugiere que el uso del ejemplar representado en la lámina de Edwards no es confiable descartando 

el uso de Trochilus forficatus. Vale la pena resaltar que Zimmer denomina el epíteto específico con 

dos letras “i”. Actualmente (Remsen y col., 2013), el nombre de la especie es escrito empleando 

una sola letra “i” (kingi). Esto es aparentemente un error ya que el nombre original de la especie 

tipo es Ornismya kingii (Lesson, 1832) pero Salvin (1892) incluye Trochilus kingi como sinónimo de 

Cyanolesbia gorgo, taxón que hoy día corresponde a Aglaiocercus kingi (Hartert 1897) (Zoonomen 

Nomenclatural data, 2013). 

Las relaciones filogenéticas del género Aglaiocercus han sido revisadas en el contexto de 

estudios sistemáticos de la familia Trochilidae. Estudios recientes indican que el género es 

monofilético, aunque sólo se consideraron dos de las especies, kingi y coelestis (McGuire y col., 

2007). Las relaciones filogenéticas con otras especies no están claras por la baja resolución 

obtenida a este nivel en estudios moleculares. Las especies hoy día consideradas como las más 

relacionadas con el género Aglaiocercus son Taphrolesbia griseiventris, Heliangelus zusii (conocido 

de una piel de “Bogotá” y descrito recientemente por Graves (1993)) y Adelomyia melanogenys 

(Fig. 2.1; Kirchman y col., 2009; McGuire y col., 2007). Taphrolesbia griseiventris fue originalmente 

incluida dentro de los géneros Cynanthus y Cyanolesbia (Taczanoswski 1883, Salvin 1892) pero 

Hartert, en 1898, consideró su exclusión de Cyanolesbia debido a las diferencias en el pico (largo, 

recto, puntiagudo y fuerte), la anchura de las rectrices y los patrones de coloración de ambos 

sexos. Esta especie fue posteriormente incluida dentro de un género nuevo, Taphrolesbia (Simon, 

1918), monotípico, y con el cual se sigue denominando en la actualidad.  
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Figura 2.1 Árbol Bayesiano consenso que muestra las relaciones filogenéticas de algunas especies 
pertenecientes a varios linajes de la familia Trochilidae. Se observa que las especies Taphrolesbia 
griseiventris, Heliangelus zusii y Adelomyia melanogenys son las más cercanamente relacionadas 
al género Aglaiocercus. Los números en los nodos indican probabilidades posteriores 
Bayesianas/Valor de bootstrap de Máxima Verosimilitud (1000 pseudoréplicas)/Índice de Bremer 
para Máxima Parsimonia (modificado de Kirchman y col., 2009). 
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2.2 Límites entre especies 

 

Los límites entre las especies de Aglaiocercus han variado a lo largo de la historia 

taxonómica del género por dos razones principales. (1) A medida que se realizaban nuevas 

colectas y expediciones se tenía un mayor y mejor conocimiento de la distribución geográfica de 

cada uno de los taxa previamente descritos y, (2) los límites entre especies han variado de acuerdo 

a la interpretación que cada uno de los autores le ha dado a las variaciones morfológicas 

encontradas entre y dentro las distintas poblaciones conocidas del género.  

Durante la última década del siglo XIX se realizaron al menos cinco revisiones de las 

especies que conformaban el género hasta entonces conocido como Cyanolesbia (Berlepsch, 1892; 

Boucard, 1895; Hartert, 1897a, 1897b, 1898; Hartert y Hartert, 1894; Salvin, 1892; Fig. 2.2). En 

cada uno de estos trabajos, los autores realizaron descripciones de nuevas formas así como de las 

distintas formas que para el momento eran consideradas válidas para el género. Sin considerar a la 

especie hoy en día incluida dentro del género Taphrolesbia, Salvin (1892) consideró 4 especies: (1) 

C. gorgo, para la cual reconoce hasta cinco (5) formas o variedades: gorgo, una forma ya 

previamente reconocida por Heine (1863) como margarethae, y otras tres que las denomina “a”, 

“c” y “e”. Salvin consideraba que por la poca información sobre la procedencia de los especímenes 

evaluados probablemente se estaban agrupando a distintas formas en una sola especie pero que 

por dicha razón no podía separarlas. Morfológicamente, el macho de la forma gorgo difiere del 

resto de las formas en que éste posee la parte superior de un color verde grama brillante y oscuro 

(la del macho de la forma margarethae es verde claro por arriba); la mancha en la garganta es azul 

zafiro (el macho de la forma “c” no posee la mancha en la garganta, es verde); la cola azul-violeta, 

negra en la base, la parte expuesta de las ocho plumas más internas frecuentemente de color 

verde brillante en las puntas (en margarethae todas las rectrices, excepto el par lateral son verde 
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brillante, como las de mocoa. Adicionalmente, el macho de la forma “a” tiene la cola 

prácticamente azul-violeta en la parte superior expuesta y algunos machos de la forma “e” poseen 

la cola totalmente violeta y difieren de otros que poseen las rectrices centrales más o menos 

verdes). La hembra posee la parte superior de color verde plateado brillante, la corona verde 

brillante, por debajo es castaña y la garganta es blanca con un disco verde en cada pluma. (2)  C. 

coelestis, una especie similar a gorgo pero con el cuerpo y el pico más largo y la parte inferior más 

marrón. En la hembra, la corona cambia de verde brillante a azul brillante y el pecho es siempre 

blanco. (3) C. mocoa cuyas diferencias principales con gorgo eran la parte superior expuesta de la 

cola de color verde brillante y la mancha en la garganta azul zafiro. Por último, (4) C. smaragdina 

con el macho parecido a mocoa pero con la cola más corta y con la mancha de la garganta de color 

azul verdoso pálido brillante. 

La disponibilidad de un mayor número de ejemplares de procedencia conocida permitió 

un mejor conocimiento de la variabilidad incluida en C. gorgo. Berlepsch, en 1892, describe dos 

nuevas especies (C. caudata y C. emmae) las cuales, por su distribución geográfica y morfología, 

correspondían a las formas que Salvin denominó “c” (Mérida, Venezuela) y “e” (pieles de Bogotá, 

con un ejemplar de Antioquia analizado por Berlepsch). Ambas formas se caracterizan por la 

ausencia de la mancha azul de la garganta. Es curioso que tres años después (1895), aunque 

probablemente haya sido en noviembre de 1893 (Hartert 1897), Boucard sugiere que estas 

formas, de ser diferentes, sean reconocidas como C. meridana y columbiana, respectivamente 

(formas no válidas por reglas de prioridad). Hartert y Hartert, en 1894, sugirieron que la especie 

emmae debía ser considerada como una subespecie dentro de gorgo debido a la presencia de 

especímenes con características intermedias entre ambas formas. Por otro lado, Berlepsch (1892) 

reconoce la constancia morfológica en la forma llamada margarethae pero la considera una 

subespecie de C. gorgo. En 1897, Hartert propone un cambio en el nombre con el cual se define el 
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epíteto especifico de C. gorgo, el cual constituía el tipo con el cual se define el género. Este autor 

observó que la especie Ornismya kingii (Lesson, 1832) se había descrito en función de lo que en 

ese entonces se reconocía como Cyanolesbia gorgo (específicamente un ejemplar de Bogotá). Es 

por esta razón que propone un cambio en el epíteto específico, pasando de gorgo a kingi. Un año 

más tarde, en 1898, este mismo autor describe a C. berlepschi, especie solamente conocida de la 

región nororiental de Venezuela y que correspondería a la forma “a” de C. gorgo de Salvin (1892). 

Esta especie difiere de margarethae principalmente por la cola larga de color azul violácea y en la 

coloración de la hembra, la cual es totalmente blanca en la parte inferior y no castaña como en las 

otras formas. Aunque no incluidas dentro de gorgo, las formas mocoa y smaragdina fueron 

reconocidas como especies diferentes  (Salvin 1892, Boucard 1895 – este último autor reconoció 

boliviana en lugar de smaragdina, siendo el primer nombre sinónimo del segundo) o como 

variaciones subespecíficas de mocoa (Berlepsch 1892). 

Con la diversidad morfológica de Aglaiocercus prácticamente descrita para finales del siglo 

XIX, se comienzan a realizar propuestas más completas asociadas al número de especies 

reconocidas para el género. Hartert (1898) reconoce tres especies (coelestis, kingi y berlepschi), 

considerando el resto de las formas como variaciones subespecíficas de kingi (kingi, emmae, 

mocoa, margarethae, caudata y smaragdina). Las especies berlepschi y coelestis se mantienen a 

nivel de especies, básicamente, por las diferencias entre las hembras de ambas especies y aquellas 

que conforman la especie kingi. En berlepschi las hembras poseen el pecho totalmente blanco y en 

coelestis el pecho es blanco y el abdomen castaño, mientras que en kingi las hembras poseen el 

pecho y el abdomen totalmente castaño. La agrupación del resto de las formas dentro de kingi lo 

hace por considerar que las variaciones morfológicas encontradas en la coloración de la garganta y 

la cola no son lo suficientemente marcadas, encontrando ejemplares intermedios entre formas en 
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algunos casos, como para dar el rango de especie a cada forma. De igual manera, se apoya en el 

hecho de encontrar poca o ninguna diferencia entre las hembras de las distintas formas. 

 
 

Figura 2.2 Propuestas taxonómicas del género Aglaiocercus (Cyanolesbia) durante la última 
década del siglo XIX. El símbolo “-” indica que la propuesta no hace referencia a dicha forma. 
 

Posteriormente, como consecuencia de una campaña extraordinaria de inventario de los 

Andes Colombianos que permitió ampliar la información sobre la distribución de cada uno de los 

taxa colectados y a su vez permitió comprender mejor la distribución de los mismos (sobre todo 

en Colombia donde muchas de las primeras descripciones venían de pieles de Bogotá con poca 

información de la procedencia exacta de las mismas), se realizó una nueva revisión del género 

(Chapman, 1917; Fig. 2.3). Este autor realizó una descripción del intervalo de distribución 

geográfica de las distintas especies del género y también generó una nueva hipótesis de los límites 

entre especies. Consideró cinco especies (emmae, caudata, kingi, mocoa y coelestis), con kingi y 

mocoa presentando variación subespecífica (kingi kingi, k. margarethae; mocoa mocoa y m. 

smaragdina). Este autor consideró que la presencia, simpátrica en algunas localidades de los 

Andes Occidentales de Colombia, de las formas emmae y coelestis, justificaba su asignación como 

especies distintas ya que, de los ejemplares analizados, no encontró ninguno que presentase 

características de coloración intermedia (consideró que las observaciones de ejemplares con 

caracteres intermedios realizadas por Hartert (1898) no era confiable por falta de información 

apropiada asociada a los ejemplares examinados). C. emmae se distribuye en los Andes 
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Occidentales y la parte norte de los Andes Centrales de Colombia, mientras que C. coelestis está 

presente igualmente en los Andes Occidentales de Colombia y el oeste de Ecuador. De igual forma, 

no observó intergradación entre emmae y el resto de las formas y, aunque en Mérida se 

encuentra caudata (la cual, según Chapman, es la representación de emmae en dicha región), 

consideró que son especies distintas. Con respecto a kingi (Andes Orientales en la región de 

Bogotá hasta Bucaramanga) y margarethae (Cordillera de la Costa, Venezuela) consideró que esta 

última difiere poco de kingi por lo que solo puede ser reconocida como una subespecie de esta 

especie en Venezuela. Con respecto a mocoa (Andes Centrales y Orientales de Colombia, desde lo 

alto del Valle Magdalena hacia el sur por los Andes Orientales de Ecuador probablemente hasta el 

norte de Perú), el autor comenta que la zona de colecta de ejemplares es prácticamente idéntica 

(a nivel faunístico) a la región de Bogotá (donde habita kingi) y, sin embargo, no encontró 

evidencia de intergradación entre ambas formas. Chapman no evaluó ningún ejemplar de C. 

berlepschi pero, basado en la descripción de Hartert (1898), comenta que se asemeja más a 

coelestis por la coloración blanca en el pecho de la hembra. Con respecto a coelestis, Chapman 

encontró que los ejemplares de dos localidades al norte de su distribución en Colombia (Trocha 

Nóvita y Tatamá) se asemejaban a kingi en el color más verduzco del plumaje del abdomen, al 

menos en los machos disponibles (observaciones realizadas previamente para Tatamá por 

Hellmayr (1911)). En 1925, Chapman describe C. coelestis aethereus  del suroeste de Ecuador, la 

cual se diferencia principalmente de la forma C. c. coelestis en que no posee la coloración púrpura 

en la garganta sino que es verde con las plumas de la cola más largas, más azules por encima y más 

oscuras por debajo. Esta forma se asemeja a C. caudata pero las diferencias en las hembras es lo 

que sugiere que son especies distintas. Chapman considera a aethereus como subespecie de la 

forma coelestis, ya que, en las localidades más cercanas entre ambas formas (por ejemplo, 

Zaruma, Ecuador), encontró ejemplares de aethereus que presentaban algunas plumas moradas 
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en la garganta y la coloración de la cola intermedia entre coelestis y aethereus. Esto podría indicar 

una posible intergradación entre ambas formas.  

Otras propuestas taxonómicas reflejan la variedad de criterios y opiniones relacionados 

con el número de especies presentes en el género Aglaiocercus (clasificaciones previas a 1930 se 

refieren a Cyanolesbia o Lesbia). Simon (1921; Fig. 2.3) considera a la mayoría de las formas 

descritas como especies válidas: berlepschi, coelestis, caudata, emmae, mocoa, smaragdina, 

margarethae y kingi. Sin embargo, para kingi reconoce tres variedades adicionales a la nominal: k. 

pseudocoelestis, k. pseudomargarethae y k. holocyanea. La primera corresponde a los ejemplares 

presentes en Tatamá (Chocó colombiano) y ya discutidos previamente por Hellmayr (1911) y 

Chapman (1917), aunque Simon incluye dos ejemplares de Mérida pero, según él, con 

características que no son totalmente comparables con los ejemplares de Tatamá. Esta forma es 

evaluada posteriormente por Chapman (1925) y, debido a mayores similitudes con coelestis que 

con emmae, decide incluirla dentro de la primera especie (A. coelestis pseudocoelestis). Las otras 

dos variedades corresponden a variaciones presentes en las pieles de Bogotá. La variedad k. 

pseudomargarethae es propuesta como sinónimo de la forma “e” de Salvin (1892), por lo que 

correspondería a emmae que, sin embargo y de manera confusa, es reconocida por Simon. Por 

otra parte, la variedad holocyanea correspondería a la lámina 718 de Reichenbach (1855) asociada 

a Trochilus forficatus aunque de supuesta procedencia de Chile – Sur de Perú (un error según 

Simon). Esta lámina muestra un ejemplar con rectrices largas de color violáceo. En todo caso, la 

información presente en Simon (1921) de estas variedades es bastante escasa y no permite tener 

una clara idea sobre los aspectos morfológicos asociados a estas variedades.  

De manera totalmente opuesta, Hartert (1922) considera que todas las formas del género 

deben ser reconocidas como subespecies de C. kingi debido a que ninguna de ellas se encuentran 
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coexistiendo en una misma localidad. Peters (1945; Fig. 2.3) propone una agrupación nóvel en 

relación a lo publicado anteriormente. Reconoce tres especies (kingi, emmae y coelestis) cada una 

con determinadas subespecies. En el caso de kingi propone que kingi, margarethae, mocoa, 

smaragdinus y berlepschi son representaciones subespecíficas de dicha forma. De igual manera, 

caudata es considerada una subespecie de emmae, basado en la ausencia de parche gular azul. 

Finalmente, mantiene a la especie coelestis como se había propuesto anteriormente con sus 

subespecies aethereus y coelestis. Finalmente, Zimmer (1952; Fig. 2.3) concuerda con la propuesta 

de Hartert (1922) y considera todas las formas como subespecies de A. kingi. El principal 

argumento para esta propuesta es el hecho de encontrar gran variabilidad individual y patrones de 

plumaje que parecieran indicar intergradación entre las distintas formas. Sin embargo, parte de 

estos ejemplos provienen de pieles de Bogotá, lo cual dificulta evaluar la posibilidad de 

intergradación entre diferentes formas del género así como la validez de las variedades de Simon 

(1921) y Berlioz (1940 en Zimmer 1952; k. brevirostris, aparentemente similar a la variedad 

holocyanea). El autor considera que la mayoría de las formas del género son diagnosticables, 

presentan una distribución geográfica definida y que muchos de los ejemplares intermedios no 

presentan información confiable en las etiquetas (pieles de Bogotá). Sin embargo, basado en los 

patrones de variación considera el reconocimiento de variaciones subespecíficas como la mejor 

propuesta para el género. 

La propuesta taxonómica aceptada actualmente (Schuchmann y Duffner, 1993; Remsen y 

col., 2013; Fig. 2.3) reconoce tres especies y sus variaciones subespecíficas (Figs. 2.4 y 2.5). 

Schuchmann y Duffer (1993) indican que los patrones de coloración de la garganta y la cola se 

distribuyen de manera confusa. Sin embargo, proponen que la coloración de la garganta sigue un 

patrón aparentemente clinal (en dirección sur – norte), pasando del color turquesa en las 

poblaciones de smaragdinus (Perú y Bolivia) al morado en kingi (Colombia). También observan 
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algunos ejemplares con la garganta morada en las poblaciones de emmae y aethereus (ambas con 

garganta verde), un patrón similar al mencionado por Hartert (1922) para algunos individuos de 

caudata en Venezuela. Schuchmann y Duffer (1993) sugieren un caracter plesiomórfico a dicha 

característica, la cual se expresa en pocos individuos de estas dos subespecies. Con respecto a la 

cola, también observan una variación en dirección sur – norte, con poblaciones de Bolivia hasta el 

sur de Colombia y en la Cordillera Central de Colombia que presentan una cola verde que luego 

pasa a violeta en la Cordillera Oriental de Colombia. Las poblaciones de coelestis al oeste andino y 

berlepschi al noreste de Venezuela se parecen y k. margarethae en la Cordillera de la Costa de 

Venezuela posee características intermedias con los cuatro pares de plumas internos de la cola de 

color esmeralda y el par externo violeta.  

 

Figura 2.3. Propuestas taxonómicas del género Aglaiocercus (Cyanolesbia y Lesbia) realizadas por 
distintos autores.  

 

Schuchmann y Duffer (1993) proponen distintas zonas de contacto basados en el hecho de 

haber encontrado ejemplares con caracteres intermedios entre diferentes poblaciones. En 

específico, proponen una zona de contacto entre kingi y caudata en Bucaramanga (Santander, 

Colombia) y que existe intergradación entre las dos formas de coelestis por encontrar machos de 

aethereus (garganta verde) con la coloración de la garganta similar a coelestis (garganta morada), 

característica ya mencionada por Chapman (1925). Por otra parte, dudan que exista contacto 

entre margarethae y berlepschi, ya que la Depresión de Unare (Venezuela) representaría una 
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barrera geográfica fuerte que impediría el paso de individuos de un lado a otro de la misma. Con 

respecto a las poblaciones de emmae y coelestis, éstas se encuentran en parapatría en la 

Cordillera Occidental (Colombia) siendo posible la exclusión altitudinal, con las poblaciones de 

emmae ubicadas a mayor altura. Sin embargo, hacia el sur de Colombia (Nariño) se propone una 

zona de intergradación con la presencia de híbridos (supuestamente presentes en la colección 

científica del INDERENA, Bogotá). También proponen una posible zona de contacto entre coelestis 

y mocoa en Ecuador ya que encontraron una hembra en Pichincha que presenta características 

morfométricas y de coloración intermedias entre ambas formas. 

Con respecto a la taxonomía del género, Schuchmann y Duffner (1993) argumentan que la 

coloración verde en la garganta en k. emmae y k. caudata es un carácter secundario a considerar 

y, por esta razón, son consideradas como subespecies dentro de A. kingi. El nivel de subespecie 

para k. smaragdinus y k. mocoa lo argumentaron en función de criterios geográficos ya que no se 

pudo hacer una clara diferenciación morfológica. A. coelestis fue dividido en dos subespecies de 

acuerdo a las variaciones morfológicas entre los machos. Finalmente, la población conocida como 

pseudocoelestis no presentó variaciones morfológicas significativas y, según los autores, no debe 

ser considerada como una subespecie válida dentro de coelestis. 
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Figura 2.4. Patrones de coloración de las distintas especies y subespecies que conforman el género 
Aglaiocercus (Modificado de Schuchmann, 1999). 
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Figura 2.5. Distribución espacial de las especies y subespecies pertenecientes al género 
Aglaiocercus (modificado de Schuchmann y Duffner, 1993). 
 

2.3 Escenario evolutivo del género 

La propuesta sobre el proceso de evolución del género aportada por Schuchmann y 

Duffner (1993) se basó en características morfológicas, principalmente el patrón de coloración y 

longitud de las plumas de la cola en lo machos. Estos autores proponen que el hecho de encontrar 

un patrón clinal sur a norte en la longitud de las plumas externas de la cola, al igual que el cambio 
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en la coloración de la misma, de verde esmeralda en el sur, a violeta en el norte, indican una 

dirección de propagación considerando la longitud más corta de la cola y la coloración esmeralda 

las características plesiomórficas. Schuchmann y Duffner (1993) proponen que, en función de la 

poca variación que encontraron en las hembras y la poca diferenciación morfológica entre los 

distintos taxa, el género es un grupo filogenético joven y, basados en la distribución actual del 

género, la cual coincide en gran parte con los refugios de fauna del Pleistoceno (Haffer, 1974), 

realizaron una propuesta del escenario histórico de radiación del género (Fig. 2.6). Estos autores 

sugieren que la colonización de los bosques andinos se dió, inicialmente, por lo que denominaron 

un “proto-Aglaiocercus”, el cual se ubicaba en las zonas bajas de Los Andes (al sur). Dentro del 

marco temporal de radiación del género durante el Pleistoceno, en una época en la que los 

bosques montanos se encontraban en zonas más bajas como consecuencia de los cambios 

climáticos ocurridos durante este período, el “proto-Aglaiocercus” pudo expandirse rápidamente 

(Fig. 2.6a). Las poblaciones de coelestis y berlepschi debieron quedar aisladas tempranamente en 

la radiación del género (Fig. 2.6b). Las diferencias morfológicas encontradas entre k. emmae y 

coelestis sugieren que la población de emmae posiblemente se desplazó hacia el oeste en un 

período posterior a la colonización de coelestis luego de que hubiese ocurrido la diferenciación 

entre las especies kingi y coelestis y dicha colonización se pudo generar como consecuencia de una 

nueva expansión de los bosques montanos (Fig. 2.6c). 
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   (a)                                             (b)                                                  (c) 

 
Figura 2.6. Posible radiación del género Aglaiocercus durante el Pleistoceno y Post-Pleistoceno. Las 
flechas indican la dirección de la colonización. (a) Colonización del Proto-Aglaiocercus desde el sur 
(1) hacia el norte (2) durante los periodos pluviales del Pleistoceno. (b) Aislamiento de la población 
occidental andina (1) y la población oriental de Venezuela (2) durante los periodos secos. (c) 
Aislamiento y especiación de las subespecies existentes. (Modificado de Schuchmann y Duffner, 
1993). 
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3 Objetivos 

3. 1 Objetivo General 

• Proponer una hipótesis filogenética y biogeográfica del género Aglaiocercus. 

3.2 Objetivos Específicos 

• Elaborar una hipótesis filogenética de las especies del género Aglaiocercus basada en 

caracteres moleculares. 

• Contrastar hipótesis taxonómicas formuladas previamente por otros autores con la 

hipótesis filogenética derivada de este proyecto.  

• Inferir los procesos biogeográficos que originaron la distribución actual del género. 
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4 Materiales y métodos 

4.1 Toma de muestras 

En este estudio utilizamos 126 muestras que incluyen las tres especies descritas del género 

Aglaiocercus (kingi, coelestis y berlepschi; Remsen y col., 2013). Este muestreo es representativo 

de la variación geográfica descrita (incluye todas las subespecies; Schuchmann, 1999) y representa 

una buena cobertura de la distribución geográfica del género (Fig. 4.1). Las muestras fueron 

colectadas por integrantes del Laboratorio de Biología de Aves y Conservación (IZET-UCV) o 

solicitadas a diferentes museos y colecciones biológicas (Anexo 1). Del número total de muestras, 

trabajamos directamente en el proceso de extracción y amplificación de un total de 38 muestras, 

provenientes de la Colección Ornitológica Phelps (COP) y el Laboratorio de Biología de Aves y 

Conservación (IZET-UCV). Las muestras consistieron de tejido (músculo o hígado) preservado en 

etanol al 100% a bajas temperaturas (-80°C), y algunas plumas o muestras de sangre obtenidas en 

estudios en los cuales no se colectaron individuos (Anexo 1). Las muestras de Colombia fueron 

procesadas en la Universidad de Los Andes, Bogotá, por Oscar Laverde, y/o en Louisiana State 

University por Andrés Cuervo. De estas muestras, una parte fue enviada al laboratorio del Dr. 

Christopher Witt en el Museum of Southwestern Biology de la Universidad de Nuevo México para 

que se realizara la amplificación y secuenciación de las mismas. Las muestras del Museo de 

Zoología de la Universidad Católica de Ecuador fueron extraídas y amplificadas en Ecuador por la 

Dra. Elisa Bonaccorso y secuenciadas en el servicio de secuenciación de Korea (Macrogen). 
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Figura 4.1. Distribución geográfica del género Aglaiocercus (fondo azul claro) con la localización de las muestras incluídas en este trabajo. La 
distribución potencial de cada especie fue obtenida de InfoNatura: Aves, Mamíferos y Anfibios de América Latina [Aplicación de página web]. 
2007. Version 5.0. Arlington, Virginia (USA): NatureServe. Disponible en: http://www.natureserve.org/infonatura (Acceso: Noviembre 22, 2012). 
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4.2 Extracción, amplificación y secuenciación de ADN 

La extracción del ADN la realizamos utilizando el kit de extracción DNeasy de Qiagen 

siguiendo el protocolo estándar descrito en el manual de Qiagen. Extrajimos el gen ND2  

(subunidad 2 del gen mitocondrial nicotinamida deshidrogenasa; 1041 pares de bases) y el intrón 

3 del gen nuclear MUSK (receptor músculo esquelético de la tirosina quinasa; 598 pares de bases) 

que se encuentra asociado al cromosoma sexual Z en aves. Estos genes han sido probados 

previamente en la familia y han mostrado tener una buena resolución (Benham, 2012). 

Amplificamos estos genes en el Laboratorio de Biología de Vectores del Instituto de Zoología y 

Ecología Tropical (IZET-UCV) mediante el uso de la reacción en cadena de la polimerasa (PCR, por 

sus siglas en inglés) utilizando los cebadores de ADN utilizados previamente para amplificar ambos 

genes en otras especies (Tabla 1). Las amplificaciones las realizamos utilizando una termocicladora 

2720 (Applied Biosystems) bajo las siguientes condiciones: un ciclo inicial a 95°C por 8 minutos, 

seguido de 35 ciclos divididos en 3 fases, la primera a 95°C por 30 segundos para que ocurra la 

desnaturalización del ADN, luego una fase de hibridación a 50°C por 30 segundos, y finalmente 

una fase de extensión a 72°C por 1 minuto. Por último, realizamos una fase final de extensión por 

10 minutos a 72°C. Las reacciones de PCR contenían 1-2 µL de ADN, 0,125 µL de Taq polimerasa 

(PROMEGA), 14,375 µL de H2O, 1,5 µL de MgCl2, 5 µL de solución buffer, 1,25 µL de cada cebador y 

0,5 µL de dNTPs, en un volumen total de 25 µL. Verificamos la presencia del producto amplificado 

mediante electroforesis en gel de agarosa al 1% de concentración. Los productos amplificados los 

enviamos, para su posterior purificación y secuenciación, al laboratorio del Dr. Christopher Witt, 

en el Museum of Southwestern Biology de la Universidad de Nuevo México (Nuevo México, 

Estados Unidos).  
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Tabla 4.1. Cebadores utilizados en este estudio para la amplificación de los genes ND2 y MUSK.  

Gen Nombre del cebador Secuencia del cebador (5'-3') Fuente 

ND2 L5219 CCCATACCCCGAAAATGATG Sorenson y col., 1999 

ND2 H6313 CTCTTATTTAAGGCTTTGAAGGC  Sorenson y col., 1999 

MUSK MUSKF3  GCTGTACTTCCATGCACTACAATG Kimbal y col., 2009  

MUSK MUSKR3 ATCCTCAAATTTCCCGAATCAAG Kimbal y col., 2009 

 

4.3 Análisis filogenético 

Las secuencias de ADN las editamos y alineamos a ojo empleando el software SeqMan II 

(DNASTAR). Para los análisis filogenéticos entre haplotipos empleamos como grupo externo a las 

especies Adelomyia melanogenys y Taphrolesbia griseiventris, las cuales están consideradas como 

las especies más relacionadas filogenéticamente con el género Aglaiocercus (Kirchman y col., 

2009; Fig. 2.1). No incluimos secuencias de la especie Heliangelus suzii porque la información 

molecular disponible era muy poca en cuanto a la longitud de la secuencia de los genes que 

empleamos en este trabajo. De igual forma, incluimos secuencias de otras especies pertenecientes 

a cada uno de los linajes principales que caracterizan la radiación de la familia Trochilidae 

(McGuire y col., 2007) con el fin de evaluar la monofilia del género. Las secuencias genéticas de 

cada una de estas especies las obtuvimos directamente del autor (Jim McGuire, datos no 

publicados) o de GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/).  

Los análisis filogenéticos los realizamos para ambos genes por separado y con ambos 

genes concatenados. Para el análisis filogenético de los genes concatenados empleamos muestras 

con ambos genes secuenciados (59 muestras; Anexo 1). Utilizamos los métodos de Máxima 

Parsimonia (MP, por sus siglas en inglés) y Máxima Verosimilitud (ML, por sus siglas en inglés) 

mediante el uso de los programas MEGA versión 5 (Tamura y col., 2011) y RAxML 7.2.7 

(Stamatakis, 2006; Stamatakis y col., 2008), apoyándonos para este último en el servicio ofrecido 

por el portal CIPRES (Miller y col., 2010; http://www.phylo.org). El uso de RaxML 7.2.7 se debe a 
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que éste implementa un algoritmo rápido de bootstrap que permite realizar una mayor cantidad 

de pseudoréplicas (por ejemplo, 1000) en un período de tiempo rápido (Stamatakis y col., 2008), lo 

que otorga una gran ventaja cuando se trabaja con matrices que incluyen gran número de 

secuencias y caracteres. 

El análisis de Máxima Parsimonia se realizó con MEGA versión 5 mediante una búsqueda 

heurística de árboles parsimoniosos, con adición aleatoria de taxa, empleando el método de 

bisección y reconexión del árbol (TBR, por sus siglas en inglés). Este algoritmo reduce el tiempo de 

búsqueda al producir un árbol que corta y produce dos subárboles (el principal y el subárbol). 

Luego reconecta el subárbol al principal en todas las posibles ramas y si alguno de los nuevos 

árboles generados resulta más parsimonioso será seleccionado para luego volver a ser cortado 

generando dos nuevos árboles y uniéndolos. El proceso se continúa hasta encontrar el árbol más 

parsimonioso (Nei y Kumar, 2000; Tamura y col., 2011). El soporte para los nodos del árbol lo 

estimamos con 1000 pseudoréplicas de muestro con reemplazo (“bootstrap”; Felsenstein, 1985).  

  Para el análisis de Máxima Verosimilitud utilizamos el programa RAxML 7.2.7 (Stamatakis, 

2006; Stamatakis y col., 2008) el cual implementa el modelo de sustitución nucleotídica 

GTR+GAMMA al considerar que cualquiera de los otros modelos son casos especiales del modelo 

GTR. El programa RAxML fue creado para la inferencia filogenética de grandes conjuntos de datos, 

con un riesgo de sobreparametrización bajo, y considera que la búsqueda topológica más 

exhaustiva tiene mayor impacto en la calidad del árbol final de lo que tiene la escogencia del 

modelo de evolución molecular (Stamatakis, 2008). Este programa fue utilizado tanto para genes 

individuales como concatenados. En el caso donde empleamos ambos genes concatenados el 

programa es capaz de asignar y estimar diferentes parámetros para modelos separados de los 

genes que analizamos (particiones). Esto permite analizar la matriz concatenada sin utilizar una 
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prueba de congruencia en señal filogenética entre estos genes (lo que normalmente se hacía con 

una prueba de ILD (Incongruence Length Difference Test, Farris y col., 1994), cuya utilidad ha sido 

cuestionada previamente (Barker y Lutzoni, 2002). Finalmente, evaluamos el soporte de los nodos 

realizando un análisis de remuestreo (bootstrap) con 1000 pseudoréplicas.  

4.4 Contraste de hipótesis filogenéticas 

La validez de la hipótesis filogenética obtenida con las hipótesis de monofília del género y 

de la especie más variable geográficamente, A. kingi, fue evaluada en este trabajo. Empleamos el 

programa PAUP 4.0b10 (Swofford, 2002) y realizamos la prueba de Shimodaira-Hasegawa 

(Shimodaira 2002) utilizando 1000 réplicas de bootstrap. Esta prueba evalúa la hipótesis nula de 

que todas las topologías explican de igual manera los datos o, dicho de otra manera, si una 

hipótesis filogenética obtenida en una búsqueda heurística con restricciones (basadas en 

taxonomía o distribución, por ejemplo) explica de igual manera los datos que una hipótesis 

obtenida sin restricciones (Shimodaira y Hasegawa, 1999).  

4.5 Índices de diversidad haplotípica y nucleotídica, red de haplotipos y análisis demográficos 

  La diversidad genética a lo largo de la distribución geográfica del género Aglaiocercus la 

caracterizamos mediante el uso de índices de diversidad haplotípica y nucleotídica. El índice de 

diversidad de haplotipos mide la probabilidad de que dos haplotipos de la misma muestra sean 

escogidos al azar y sean diferentes, mientras que el índice de diversidad de nucleótidos es una 

medida de diferencias de pares de nucleótidos por sitio entre las muestras de haplotipos (Nei, 

1987). También calculamos las distancias genéticas promedio entre y dentro de cada uno de los 

linajes evolutivos encontrados en este estudio empleando MEGA 5 (Tamura y col., 2011). 

Utilizamos la distancia “p” como modelo y realizamos 1000 pseudoréplicas de bootstrap para 
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calcular los valores del error estándar. La distancia genética fue calculada para poder estimar los 

tiempos de divergencia entre cada linaje. 

Las redes de haplotipos nos permiten una mejor representación de las relaciones 

evolutivas entre haplotipos poco divergentes, así como una herramienta para visualizar patrones 

geográficos en la estructura genética de linajes evolutivos. Para cada linaje evolutivo identificado 

en nuestra hipótesis filogenética para el género Aglaiocercus, construimos una red de haplotipos a 

partir de la parsimonia estadística utilizando el programa TCS, versión 1.13 (Clement y col., 2000). 

En una red de haplotipos la conexión entre haplotipos está basada en diferencias pareadas y este 

método permite vincular haplotipos que difieren por una única mutación con una probabilidad 

mayor al 95%, probabilidad basada en la teoría de coalescencia. De igual forma, este método 

estima la probabilidad de que un haplotipo pueda ser utilizado como haplotipo ancestral con base 

en las frecuencias observadas y la correlación esperada de las frecuencias con la edad del 

haplotipo (Clement y col., 2000).  

Las distribuciones de diferencias pareadas entre haplotipos o distribuciones desajustadas 

(“mismatch distribution”, en inglés) son útiles para investigar los cambios históricos en la 

demografía de los linajes (Rogers, 1995; Rogers y Harpending, 1992). Con el objetivo de evaluar 

señales de expansión demográfica a nivel histórico construimos distribuciones desajustadas para 

aquellos linajes en los cuales teníamos un número mínimo de muestras (N≥8) que consideramos 

apropiado para obtener un resultado potencialmente informativo. Cuando se compara el modelo 

de distribución desajustada con un modelo de expansión poblacional se puede tener una visión de 

la historia demográfica de los linajes. Si las poblaciones han pasado por episodios de expansión o 

declinación poblacional repentina el patrón observado será una curva que mostrará una forma de 

onda (distribución unimodal) o, si por el contrario, han tenido un tamaño poblacional constante el 
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patrón estará representado por una curva con varios picos (distribución multimodal; Rogers y 

Harpending, 1992). La significancia estadística para el patrón de expansión poblacional se evaluó 

utilizando simulaciones basadas en coalescencia empleando el estadístico R2 (Ramos-Omsins y 

Rozas, 2002), el cual se basa en la diferencia entre el número de mutaciones simples y el número 

promedio de diferencias nucleotídicas entre secuencias en una muestra poblacional. Igualmente, 

utilizamos la prueba Fs de Fu (Fu, 1997), la cual evalúa la desviación de la neutralidad en las 

secuencias obtenidas y distingue entre patrones observados en poblaciones estacionarias y 

aquellas resultantes de una expansión poblacional (exceso de mutaciones raras y jóvenes en 

secuencias no recombinantes) revelando la historia de eventos demográficos en la especie. 

Valores negativos de Fs son indicativos de una expansión poblacional reciente y, por el contrario, 

valores positivos indican una disminución poblacional reciente (cuello de botella) o una selección 

sobredominante; solo los valores de Fs con una probabilidad de P < 0,02 deben considerarse como 

significativos (Holsinger, 2006). Las distribuciones desajustadas y la prueba Fs de Fu las realizamos 

utilizando el programa DnaSP, versión 5.0 (Librado y Rozas, 2009). 

4.6 Tiempos de divergencia  

Las inferencias sobre la edad de divergencia de los linajes (para el gen ND2) se realizaron 

probando la homogeneidad de tasas de sustitución molecular a lo largo del árbol filogenético 

obtenido (ajuste al reloj molecular). Para probar la homogeneidad de las tasas de sustitución a lo 

largo del árbol empleamos el programa PAUP 4.0b10 (Swofford, 2002). Calculamos el valor de 

verosimilitud, con y sin el supuesto de que las tasas de sustitución molecular encontradas se 

ajustan al reloj molecular, para la hipótesis obtenida mediante el método de máxima 

verosimilitud. Para esto empleamos todos los linajes evolutivos encontrados en la hipótesis 

filogenética. La utilización de este número de muestras se debió principalmente a una 
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optimización de tiempo en la realización del análisis sin perder información sobre la variación 

genética intraespecífica observada. Las diferencias en valores de verosimilitud de estas hipótesis 

se compararon con una prueba de Cociente de Verosimilitud y su significancia estimada con base 

en una distribución X2 (α = 0,05).  

En aves, niveles de divergencia molecular entre 1,6% y 2,0% en genes mitocondriales 

(específicamente con el gen citocromo b) se han asociado (mediante el uso de datos 

biogeográficos o fósiles) con una divergencia temporal aproximada de un millón de años de 

evolución (Fleischer y col., 1998; Shields y Wilson, 1987). La aplicación de un reloj molecular 

basado en pocos datos (los dos estudios anteriores) ha sido algo criticada (García-Moreno, 2004) 

pero su uso se recomienda para proveer información sobre edades relativas de divergencia 

(Lovette, 2004). Recientemente, un estudio integral basado en la calibración de 90 relojes 

moleculares para aves, empleando el gen mitocondrial citocromo b, obtuvo un valor consenso de 

2,1% de divergencia molecular por millón de años; sin embargo, entre los grupos evaluados se 

incluyó al colibrí Lampornis castaneoventris, para el que se encontró una divergencia molecular de 

1,72% por millón de años (Weir y Schluter, 2008), sugiriendo la necesidad de considerar un 

intervalo de valores para estimar tiempos de divergencia. Como consecuencia, para calibrar las 

divergencias genéticas obtenidas utilizamos valores de 1,72% y 2,1% de divergencia en el gen 

mitocondrial ND2 por cada millón de años. De esta manera generamos un intervalo de confianza 

para el marco temporal de evolución. Se ha propuesto (Smith y Klicka, 2010) que el gen 

mitocondrial ND2 evoluciona 1,25 veces más rápido que el gen citocromo b, razón por la cual los 

valores de divergencia que obtuvimos fueron divididos por dicho valor con el fin de ajustar los 

resultados a la tasa de sustitución molecular propuesta para el gen ND2. La aplicación de un reloj 

molecular a los valores de divergencia genética encontrados nos permitió explorar el patrón 
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temporal de diferenciación entre linajes del género Aglaiocercus y evaluar si éste es congruente 

con el período Pleistoceno propuesto por Schuchmann y Duffner (1993).  
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5 Resultados 

 De las 126 muestras que empleamos en este trabajo (Anexo 1) obtuvimos 112 secuencias 

para el gen mitocondrial ND2 (1041 pares de bases con 222 sitios variables de los cuales 184 

fueron parsimoniosamente informativos) que correspondieron a 61 haplotipos únicos. Igualmente, 

obtuvimos 73 secuencias para el gen nuclear MUSK (598 pares de bases con 41 sitios variables de 

los cuales 32 fueron parsimoniosamente informativos) para un total de 37 haplotipos únicos. 

Secuencias para ambos genes se obtuvieron solo para 59 muestras. Para 53 muestras logramos 

secuenciar únicamente el gen ND2 y, para 14 muestras, solamente logramos secuenciar el gen 

MUSK.  

5.1 Análisis filogenéticos 

 La hipótesis filogenética obtenida para el gen ND2 por los métodos de Máxima Parsimonia 

(MP) y Máxima Verosimilitud (MV) no permite inferir relaciones filogenéticas entre grupos de 

especies de Aglaiocercus y entre éstas y Taphrolesbia griseiventris (politomía; Fig. 5.1) ya que el 

soporte estadístico para las relaciones filogenéticas entre los grupos principales es bajo (Valores 

de bootstrap, VB < 75%). Sin embargo, esta hipótesis no se diferencia estadísticamente de una 

hipótesis donde el género Aglaiocercus o la especie A. kingi representen grupos monofiléticos 

(p>0.05, prueba Shimodaira-Hasegawa).  

 La hipótesis filogenética permite identificar cinco grupos monofiléticos (linajes) con un alto 

soporte estadístico (VB > 75%). Si bien no obtuvimos muestras de cada una de las localidades 

limítrofes (márgenes de la distribución geográfica) que se proponen para los taxones aceptados 

actualmente, los clados que obtuvimos se corresponden con los límites geográficos propuestos 

para cada forma (Schuchmann, 1999; Fig. 5.2): (1) berlepschi ubicado al noroeste de Venezuela y 

potencialmente aislado por la Depresión de Unare; (2) un clado integrado por las subespecies 
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margarethae y caudata, ambos conformando grupos monofiléticos, distribuidas en la Cordillera de 

la Costa de Venezuela y la Cordillera de los Andes venezolanos y del norteste de Colombia, 

respectivamente. Estas dos formas se encuentran separadas por la Depresión Turbio – Yaracuy; (3) 

ambas subespecies de coelestis (aethereus y coelestis) ubicadas en la Cordillera Occidental de 

Colombia y Los Andes de Ecuador (en ambos países hacia la vertiente oeste de la Cordillera); (4) un 

linaje conformado por las formas kingi (norte de los Andes Orientales de Colombia), emmae (sur 

de los Andes Occidentales de Colombia) y mocoa (en la vertiente este de los Andes Orientales de 

Ecuador y región noroccidental de Los Andes de Perú, en la provincia de Cajamarca). En este grupo 

obtuvimos una secuencia (ID-A78; Fig. 5.1, Anexo 1) que por la ubicación geográfica de la misma 

(Huila, Colombia) se encuentra en una región que pudiera representar o bien los límites definidos 

para la subespecie mocoa o para la subespecie emmae (Schuchmann, 1999) pero que según 

nuestros análisis se encuentra más relacionada a las subespecies kingi y/o emmae; (5) el clado 

conformado por la subespecie smaragdinus, la cual se distribuye desde los Andes de Perú hasta 

Bolivia. Este último grupo se subdivide en dos clados definidos geográficamente: un grupo que 

abarca la región montana del norte y el centro de Perú (desde el Departamento Amazonas hasta el 

Departamento Ayacucho) separado de otro por el valle de Urubamba, el cual abarca desde Cusco 

hasta Cochabamba, en Bolivia. 

La diferencia más notable entre el uso del gen nuclear y el gen mitocondrial fue el hecho 

de que a partir del gen MUSK no observamos el patrón de fuerte estructura poblacional observado 

entre las poblaciones cercanas geográficamente (Fig. 5.1). Los árboles obtenidos mostraron una 

mezcla de haplotipos a nivel geográfico con poca resolución en las relaciones filogenéticas entre 

los mismos. Este resultado se debió potencialmente a la baja resolución o señal filogenética de 

este gen e igualmente a la falta de grupos externos cercanos para el análisis.  
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El análisis concatenado (Fig. 5.1) de las muestras para las cuales teníamos ambos genes 

secuenciados (1639 pares de bases) generó resultados similares (baja resolución en nodos basales) 

a los obtenidos para el gen ND2 pero al haber menos ejemplares y falta de grupos externos 

cercanos se pierde resolución a nivel de algunos grupos. A diferencia del caso en el cual 

empleamos el gen ND2 de manera individual, en este caso no incluimos ninguna secuencia de la 

subespecie k. kingi y los haplotipos pertenecientes a la subespecie k. mocoa quedaron separado 

en dos grupos. A su vez, a diferencia de la hipótesis que obtuvimos para el gen ND2, la subespecie 

mocoa quedó separada de la subespecie k. emmae. Otra diferencia significativa entre la hipótesis 

filogenética que obtuvimos mediante el análisis concatenado de los datos y la hipótesis que 

obtuvimos para el gen ND2 es que, en el árbol de los datos concatenados, el soporte estadístico 

para el nodo que establece las relaciones entre los ejemplares de smaragdinus que se ubican al 

norte del Valle Urubamba (Perú) fue menor al 75%. 
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Figura 5.1.Hipótesis de relaciones filogenéticas entre linajes del género Aglaiocercus para los genes ND2, MUSK y ambos genes concatenados 
empleando los métodos de MP y MV. En todos los casos se muestra el árbol obtenido por el método de MV. Los asteriscos rojos y azules sobre los 
nodos representan valores de bootstrap mayores a 75% (MP/MV). Los códigos corresponden a las muestras empleadas (Anexo 1).  En letra roja se 
resaltan la especie Taphrolesbia griseiventris (hipótesis obtenida para el gen ND2) y los haplotipos ID: A78 (hipótesis obtenida para el gen ND2), 
A83 y A84 (hipótesis obtenida para ambos genes concatenados; ver texto). 
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                                                (a)                                                                                                           (b) 

 
Figura 5.2. (a) Hipótesis de relaciones filogenéticas entre los principales linajes del género Aglaiocercus obtenidas por el método de MV para el 
gen ND2. Los asteriscos sobre los nodos indican un soporte mayor al 75%. Red de haplotipos de los principales linajes (A – I). Cada color indica la 
ubicación geográfica de las muestras. El haplotipo con borde negro indica condición ancestral del haplotipo. (b) Mapa de ubicación geográfica de 
las muestras. Los números indican las principales barreras geográficas que podrían estar impidiendo el flujo genético entre poblaciones. (1) 
Depresión de Unare; (2) Depresión Turbio – Yaracuy; (3) Valle del Río Marañón; (4) Valle Urubamba. 
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Al contrastar la hipótesis filogenética que obtuvimos para el gen ND2 con caracteres 

morfológicos de los machos (coloración de la garganta y la cola) empleados para definir límites 

entre especies observamos una falta de señal filogenética en los mismos (Fig. 5.3). Diferencias en 

las tonalidades de coloración en la garganta (verde y morada) y los patrones de coloración de la 

cola se observan en tres de los grupos monofiléticos presentes en Aglaiocercus, indicando el 

carácter homoplásico de estas características del plumaje. 

 
Figura 5.3. Hipótesis filogenética obtenida para el gen ND2 y patrones de coloración de la garganta 
y la cola de los machos en el género Aglaiocercus. Los asteriscos rojos sobre los nodos indican un 
soporte estadístico mayor al 75%. 
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5.2 Índices de diversidad haplotípica y nucleotídica, red de haplotipos y análisis demográficos 

Adicionalmente a la marcada estructura filogeográfica que obtuvimos para el gen ND2, 

todas las poblaciones mostraron valores altos de diversidad haplotípica y nucleotídica (Tabla 2). La 

diversidad nucleotídica fue similar entre las distintas poblaciones pero un poco mayor en el linaje 

coelestis. Esto puede deberse al hecho de haber obtenido un haplotipo que no se relacionó con 

ningún otro haplotipo dentro de dicho linaje (Fig. 5.2).  

La prueba de distribución desajustada realizada para cada uno de los linajes obtenidos no 

mostró resultados significativos para el modelo de expansión poblacional ni para la prueba de 

neutralidad para la mayoria de los grupos (Fig. 5.4; Tabla 2), por lo que inferimos que las 

poblaciones han permanecido estables en el tiempo, con la excepción de caudata. 

Adicionalmente, si separamos el linaje smaragdinus en dos grupos definidos por la ubicación 

geográfica de los ejemplares, teniendo que aquellos ubicados al norte del Valle Urubamba, en 

Perú, los denominamos smaragdinus(a), y aquellos ubicados al sur del mismo los definimos como 

smaragdinus(b), obtuvimos que para el primer grupo mencionado los valores de la prueba de 

distribución desajustada son estadísticamente significativos. Es decir, tanto para caudata como 

para smaragdinus(a) los datos se ajustan al patrón esperado bajo un modelo de expansión 

poblacional (Fig. 5.4; Tabla 2). De hecho, para ambas poblaciones observamos, en la red de 

haplotipos (Fig. 5.2), un haplotipo central en alta frecuencia del cual se derivan otros haplotipos 

menos frecuentes y con pocas diferencias con respecto al haplotipo central (patrón estrellado). 

Esta información fue consistente con los datos obtenidos para la prueba de neutralidad (Fs). 
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Tabla 5.1. Índices de diversidad haplotípica, nucleotídica y pruebas de neutralidad para cada uno 
de los linajes obtenidos en los análisis filogenéticos realizados para el gen ND2. En rojo se 
muestran aquellos valores estadísticamente significativos (P < 0,05). Los linajes definidos como 
smaragdinus (a) y smaragdinus (b) corresponden a ejemplares de dicho grupo ubicadas al norte y 
al sur del Valle Urubamba respectivamente.  

 

 
Figura 5.4. Distribución desajustada de los haplotipos pertenecientes a los distintos linajes 
definidos para el gen ND2, asumiendo un modelo de crecimiento poblacional. Se representan tanto 
las distribuciones observadas (línea roja punteada) como las esperadas bajo un modelo de 
expansión poblacional (línea verde continua). Ver Tabla 5.1 para la significancia estadística de 
estos resultados. 
 

Los patrones de relación entre haplotipos del gen nuclear MUSK (Fig. 5.5) no son tan claros 

como los encontrados con el gen mitocondrial. Obtuvimos un patrón donde observamos que en 

varios casos se generaron bucles (loops, en inglés) que se generan como consecuencia de 

Linaje N h Hd π R2
F s

berlepschi 9 3 0,639 0,00143 0,2008 1,0733

coelestis 8 4 0,750 0,01082 0,1665 4,1762

aethereus 3 3 1,000 0,00221 - -

margarethae 8 3 0,607 0,00233 0,2792 1,3288

caudata 28 10 0,548 0,00141 0,0655 -5,3759

kingi 3 1 0,000 0,000000 - -

mocoa 12 9 0,939 0,00608 0,1716 -1,9871

emmae 8 6 0,893 0,00237 0,1382 -2,1226

smaragdinus (a) 15 11 0,876 0,00248 0,0909 -3,5211

smaragdinus (b) 18 8 0,686 0,00218 0,1078 0,13039
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homoplasia y nos indican que, en los sitios donde se generan, una conexión alternativa e igual de 

parsimoniosa existe. Sin embargo, pudimos apreciar cómo, a pesar de tener la presencia de 

haplotipos compartidos y de bucles, existe cierta congruencia entre las relaciones de los 

haplotipos y su ubicación geográfica lo que conlleva a que también exista una correspondencia 

taxonómica. Observamos un gran haplotipo representado exclusivamente por muestras que 

corresponden al linaje smaragdinus y del cual se derivan el resto de los haplotipos 

correspondientes a los demás linajes. También observamos que el complejo aethereus – coelestis 

se agrupa, con tres cambios nucleotídicos, de manera separada al resto de los linajes y que 

obtuvimos un haplotipo compartido entre ambos linajes. Observamos una tendencia hacia el 

ordenamiento (agrupamiento parcial de haplotipos correspondientes a las especies aceptadas 

actualmente) por parte de los linajes margarethae y caudata (parte izquierda de la figura) y que lo 

mismo ocurre con mocoa y emmae ya que si consideramos los bucles podríamos reordenar la red, 

agrupando los haplotipos de estos dos linajes (mocoa y emmae) hacia la izquierda quedando estos 

más relacionados entre sí. 
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Figura 5.5. Red de haplotipos del género Aglaiocercus para el gen nuclear MUSK de todas las 
muestras secuenciadas. La circunferencia bordeada en negro representa el haplotipo 
potencialmente ancestral. 
 

El valor de divergencia genética general promedio (distancia-p) para el gen ND2 fue de 

6,1%. La divergencia genética entre los nueve linajes obtenidos (que corresponden a cada taxón 

reconocido actualmente) para dicho gen varió desde 1,1% (emmae – kingi) hasta 7,5% (berlepschi 

– aethereus) y resultaron, en la mayoría de los casos, más altos que las divergencias obtenidas 

dentro de cada linaje, las cuales variaron desde 0% (kingi) hasta un valor máximo de 1,3% 

(coelestis). Los mayores valores de divergencia genética entre linajes los presentó el linaje 3 

(aethereus), presentando valores que van desde 5,1% con el linaje 2 (coelestis), de quien es el 

grupo hermano, hasta 7,5% con el linaje 1 (berlepschi). Los valores de divergencia más bajo se 

presentaron en el grupo conformado por kingi, emmae y mocoa. Para estas formas obtuvimos 
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valores que van desde 1,1% (entre kingi y emmae) hasta 2,8% (entre emmae y mocoa). El resto de 

los grupos presentan valores similares de divergencia entre ellos (entre 5% y 7%; Tabla 3). 

Tabla 5.2. Valores de divergencia genética (distancia-p), expresada en porcentaje, para los 
distintos linajes obtenidos para el género Aglaiocercus empleando el gen ND2. La diagonal en 
color rojo indica los valores de divergencia genética dentro de cada linaje. 

 

5.3 Tiempos de divergencia 

Estimamos los tiempos de origen y divergencia del género para dos posibles situaciones. 

(1) Considerando a la especie T. griseiventris como la especie más cercana al resto de las formas 

que conforman al género Aglaiocercus obtuvimos valores de divergencia que van desde 1,94 Ma 

hasta 2,37 Ma, durante el Pleistoceno. (2) Si el cálculo de tiempo divergencia considera a la 

especie A. melanogenys como el taxón más cercana al género, el valor de divergencia que 

obtuvimos varió entre 3,43 Ma y 4,19 Ma, durante el Plioceno Medio. Finalmente, utilizamos el 

valor de divergencia genética general promedio de las formas que conforman el género 

Aglaiocercus para calcular cual pudo ser el tiempo de divergencia aproximado entre linajes y el 

resultado que obtuvimos fue de valores de divergencia que van de 2,32 Ma hasta 2,84 Ma, 

durante el Plioceno Tardío y principios del Pleistoceno.  

 

 

 

N linaje 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
berlepschi 9 1 0,1
coelestis 8 2 7,1 1,3
aethereus 3 3 7,5 5,1 0,2

margarethae 8 4 5,5 6,8 7,3 0,3
caudata 28 5 5,4 6,0 7,3 2,8 0,1

k ingi 3 6 6,1 6,5 7,1 5,9 6,4 0
mocoa 12 7 5,1 6,1 7,1 5,2 5,3 2,6 0,8
emmae 8 8 6,1 6,7 7,2 6,1 6,6 1,1 2,8 0,2

smaragdinus 15 9 6,5 6,7 6,3 5,0 5,5 5,3 5,2 5,5 0,5
Taphrolesbia 18 10 5,4 4,8 6,0 5,4 5,3 5,1 5,0 5,3 4,7 0
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6 Discusión 

 Los resultados de nuestros análisis filogenéticos sugieren que Aglaiocercus y Taphrolesbia 

son géneros cercanos, al punto tal que no pudimos demostrar la monofilia para el primer género. 

De igual manera,  la baja resolución a nivel de nodos basales (politomía) nos impidió establecer las 

relaciones de parentesco entre los distintos linajes que logramos reconstruir. La alta diversidad 

genética que obtuvimos dentro de cada población en conjunto con la longitud de las ramas (las 

internas cortas y aquellas que soportan los distintos clados largas) sugiere que la divergencia 

poblacional ocurrió en período corto de tiempo y que posteriormente las distintas poblaciones se 

han mantenido aisladas por un tiempo relativamente largo.  

6.1 Monofilia del género Aglaiocercus 

 La reconstrucción filogenética que obtuvimos para el gen mitocondrial ND2 resultó en una 

politomía que no nos permitió establecer las relaciones entre los géneros Aglaiocercus y 

Taphrolesbia. En un estudio previo (Kirchman y col. 2009; Fig. 2.1), al emplear pequeños 

segmentos de la secuencia de cuatro genes (entre ellos el gen mitocondrial ND2), obtuvieron 

como resultado una politomía en la que las especies T. griseiventris y H. zusii fueron las más 

cercanas al género Aglaiocercus, indicando la relación estrecha entre estos géneros. Aparte de 

este trabajo, no se tiene más información genética, o de otro tipo, sobre las relaciones 

filogenéticas entre ambos géneros. 

La especie T. griseiventris es endémica de Perú y se encuentra en los Andes del norte y 

centro de dicho país (2750 – 3800 m s. n. m.). Hay registros de ejemplares para nueve localidades  

ubicadas en la ladera del Pacífico de la Cordillera en Cajamarca, en la cuenca del río Marañón en 

Cajamarca y en el Departamento de Huánuco (BirdLife International, 2013). Taphrolesbia se 

distribuye en regiones semiáridas y rocosas (Schulenberg y col., 2007) mientras que Aglaiocercus 
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habita en otra variedad de hábitats que incluyen, claros en el bosque húmedo, bordes de bosque, 

plantaciones, y bosques secundarios (Hilty, 2003). 

A lo largo de la historia taxonómica de ambos géneros (Aglaiocercus y Taphrolesbia) se 

llegó a considerar que estos formaban parte de un mismo género. La especie T. griseiventris 

(Simon, 1918) tiene una historia taxonómica que no resulta tan extensa y complicada como la del 

género Aglaiocercus. Taczanowsky (1883) la incluyó dentro del género Cynanthus (Swainson, 

1837), siendo éste un género que incluía a varios grupos que hoy forman géneros distintos (entre 

ellos Aglaiocercus). Posteriormente, se incluyó dentro de Cyanolesbia (Stejneger, 1885; Salvin, 

1892) pero, Hartert (1898), confirmando la propuesta realizada por Simon (1897), excluye a C. 

griseiventris del género por las diferencias en las características del pico, coloración de ambos 

sexos y ancho de las rectrices y se incluye junto con la especie caroli dentro del género 

Polyonymus (del cual sabemos actualmente que no está relacionado filogenéticamente; Kirchman 

y col. 2009) Es en este momento (año 1898) cuando la historia taxonómica de ambos grupos 

(Aglaiocercus y Taphrolesbia) se separa ya que en una revisión posterior se crea el género 

monotipico Taphrolesbia (Simon, 1918), en función de sus caracteres morfológicos. 

Morfológicamente ambas especies son diferentes. Las diferencias más notorias entre 

Taphrolesbia y Aglaiocercus, para los machos, son: (1) la longitud (más larga en Aglaiocercus) y 

coloración de la cola (verde con puntos dorados – anaranjados en Taphrolesbia mientras que en 

Aglaiocercus varía entre verde, azul y purpura), (2) la coloración de la región inferior (verde en 

Aglaiocercus y gris en Taphrolesbia). Entre las semejanzas se puede resaltar la coloración de la 

garganta que es azul en Taphrolesbia al igual que en varias de las formas del género Aglaiocercus. 

Con respecto a las hembras, también hay diferencias notables ya que la hembra de Taphrolesbia 

es muy parecida al macho de la especie, difiriendo de este último en que no presenta la coloración 



50 
 

azul en la garganta y que posee la cola más corta mientras que la hembra de Aglaiocercus difiere 

del macho tanto en coloración de la garganta como de la parte inferior y la longitud de la cola.  

Por las diferencias morfológicas y uso de hábitat pareciera que efectivamente Aglaiocercus 

y Taphrolesbia corresponden a dos géneros distintos. Sin embargo, nuestro análisis filogenético 

resultó en una politomía que, dependiendo de las causas, puede clasificarse como “suave” o 

“dura” (Maddison, 1989). Para poner a prueba si la politomía que obtuvimos es de un tipo u otro, 

necesitaríamos incorporar una mayor cantidad de muestras y genes (especialmente lo segundo) 

correspondientes a la especie Taphrolesbia. De igual forma, al no saber si la politomía encontrada 

es suave o dura no podemos descartar la opción de que Taphrolesbia se ubica dentro del género 

Aglaiocercus y que nos encontramos ante un caso de parafilia. Sin embargo, los resultados que 

obtuvimos de la prueba de Shimodaira – Hasegawa (Shimodaira, 2002) para la hipótesis de 

monofilia del género Aglaiocercus indicó que estadísticamente no podemos rechazar la hipótesis 

de que efectivamente el género es monofilético.  

6.2 Relaciones filogenéticas entre las distintas formas del género Aglaiocercus 

Nuestros análisis filogenéticos no lograron generar información sobre las relaciones entre 

los cinco linajes principales que obtuvimos. A pesar de no tener resolución a nivel basal 

encontramos un alto soporte estadístico para nueve taxa que corresponden a aquellos que se 

reconocen actualmente. Las diferencias encontradas entre los resultados obtenidos de los análisis 

filogenéticos realizados para el gen mitocondrial ND2 y el gen nuclear MUSK probablemente 

respondan a que el tiempo de coalescencia de los genes mitocondriales es, aproximadamente, 

cuatro veces menor que para los genes nucleares (Zink y Barrowclough, 2008). Esto se debe a que, 

como el genoma mitocondrial se hereda únicamente de la madre y es haploide, el tamaño 

poblacional efectivo es un cuarto del que es para los genes nucleares (Moore, 1995). Esto ocasiona 
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que el ADN nuclear sea un indicador retardado (en comparación con el ADN mitocondrial) de la 

divergencia filogeográfica. Es decir, que las variaciones del ADN mitocondrial pueden capturar una 

señal de vicarianza que con un análisis de ADN nuclear se perdería. De igual manera, el ADN 

nuclear no sería muy efectivo en reconocer patrones filogeográficos recientes y debe, casi 

siempre, apoyarse en información obtenida de análisis de genes mitocondriales o caracteres 

morfológicos para generar inferencias filogenéticas (Barrowclough y Zink, 2009). 

La polifilia encontrada en el análisis filogenético para el gen nuclear MUSK puede deberse 

a la separación incompleta de los linajes (incomplete lineage sorting, en inglés). Durante el inicio 

de proceso de especiación los alelos polimórficos que posee una especie parental son divididos de 

forma aleatoria en cada especie hija y, por esta razón, éstas tendrán ciertos alelos que se 

encuentran más relacionados con los alelos de la otra especie hija. Al pasar el tiempo, algunos 

alelos se pierden por deriva genética y se generan otros por mutación por lo que al final del 

proceso de especiación sólo un alelo de los ancestrales sobrevive en cada especie hija (Funk y 

Omland, 2003). Hasta que este proceso no culmina tendremos alelos compartidos entre ambas 

especies ocasionando la polifilia que obtuvimos. Una forma de resolver este problema sería 

generar varios árboles para varios genes (árboles de genes), y su tiempo de coalescencia 

individual, de manera que se pueda hacer una comparación entre éstos y ver si existe 

concordancia o no, en los resultados obtenidos, al emplear diversos genes y generar un árbol de 

especies (Maddison, 1997). 

El resultado obtenido para el gen ND2 es similar al obtenido al obtenido al concatenar 

ambos genes. Esto nos indica que la mayor parte de la información filogenética se encuentra en el 

gen mitocondrial. La presencia de la politomía en ambos resultados se podría deber a razones 

diferentes a las que generaron dicho resultado en el gen nuclear. Si la razón por la cual obtuvimos 
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la politomía como resultado se debe a que la cantidad de datos que empleamos (número de 

individuos, de genes o la cantidad de pares de bases del mismo) es poca para reconstruir las 

relaciones entre los haplotipos nos encontramos frente a una politomía suave. Algunos 

investigadores asumen que las politomías son de este tipo y que las mismas pueden resolverse 

mediante la incorporación de una mayor cantidad de datos y aplicando el tratamiento adecuado a 

los mismos (DeSalle y col., 1994; Maddison, 1989). Por otro lado, si la razón por la cual obtuvimos 

la politomía se debe a que el linaje ancestral de ambas especies generó tres o más linajes 

descendientes al mismo tiempo (las relaciones de ambas especies con H. zussi tampoco es clara; 

Kirchman y col., 2009), nos encontramos frente a un evento de especiación simultánea múltiple, el 

cual daría como resultado una politomía dura (Madisson, 1989). Se ha sugerido que los cambios 

geológicos (glaciaciones o cambios en el nivel del mar) pueden aislar a varias poblaciones, de una 

especie con amplia distribución geográfica, iniciando la divergencia y especiación de las mismas a 

través de procesos alopátricos (Hoelzer y Melnick, 1994).  

Las radiaciones antiguas rápidas conducen a la reconstrucción de filogenias con un bajo 

soporte en las relaciones basales (Withfield y Lockhart, 2007). El patrón obtenido como 

consecuencia de una radiación rápida puede confundirse con una politomía suave y se podría 

solucionar de distintas maneras. Se ha propuesto que una posible solución para el problema de las 

politomías a nivel basal, por efecto de una rápida radiación, es el uso de caracteres que 

inicialmente evolucionen tan rápido como los linajes divergentes, pero luego evolucionen más 

lentamente (Donoghue y Sanderson, 1992). Por otra parte, se ha propuesto que de existir una 

estructura geográfica en la distribución de la variabilidad genética de la especie ancestral (que los 

alelos no se distribuyeran de manera aleatoria) no se podría resolver la politomía encontrada ya 

que, si la especiación ocurrió por aislamiento de poblaciones periféricas de diferentes partes del 

intervalo de distribución de la especie ancestral cada una de las especies hijas capturarían 
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diferentes subgrupos de la variación genotípica ancestral y sería imposible reconstruir el patrón de 

especiación (politomía dura; Hoelzer y Melnick, 1994). Este tipo de politomía, resultante de una 

rápida radiación, también se ha encontrado en otros grupos de aves de la Región Neotropical 

(Cadena y col., 2007; Pérez – Emán, 2005). 

6.3 Caracteres genéticos, morfológicos y geografía: su implicación taxonómica. 

La superposición de caracteres morfológicos presentes en los machos sobre la hipótesis 

evolutiva del género sugiere la falta de señal filogenético en estos caracteres. Por ejemplo, 

margarethae y caudata presentan coloración diferente de la garganta y de las rectrices de la cola y 

resultaron ser especies emparentadas. Por el contrario, la cercanía evolutiva entre taxones tiene 

mayor correspondencia con la cercanía geográfica de las distintas poblaciones. Por otra parte, los 

nueve linajes reconstruidos se encuentran dentro de los límites geográficos que se habían 

propuesto para las distintas formas que conforman el género (Schuchmann y Duffner, 1993; 

Zimmer, 1952).  

Propuestas de especies basadas en el plumaje, como la coloración de la garganta 

agrupando a las formas k. emmae y k. caudata en una especie (Peters, 1945), pueden ser 

evaluadas con nuestra hipótesis filogenética. Nuestro análisis mostró que la forma k. caudata se 

encuentra más relacionada con la forma k. margarethae, la cual es una de las más cercanas 

geográficamente (la otra es k. kingi) y que la forma k. emmae se encuentra más relacionada con la 

forma k. kingi la cual posee una distribución adyacente a k. emmae en los Andes colombianos. 

También se ha propuesto la intergradación morfológica entre las formas que se encuentran más 

próximas geográficamente (Zimmer, 1952). Sin embargo, la fuerte estructura poblacional (para el 

gen ND2) encontrada, sugiere un bajo, o nulo, flujo genético entre poblaciones (altos valores de 

divergencia genética entre linajes) lo que pareciera indicar una baja probabilidad de hibridización. 
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Sin embargo, se requiere evaluar ejemplares de las regiones geográficas en las cuales las 

poblaciones de las distintas formas son más cercanas para observar si, a nivel genético y 

morfológico, se obtiene evidencia de hibridización. De ser cierta la propuesta realizada por 

Zimmer (1952) deberíamos encontrar haplotipos compartidos, entre los linajes para los cuales se 

propuso la intergradación, y que dichos haplotipos correspondan a las localidades más próximas 

entre tales formas.  

Definir los límites entre especies dentro del género Aglaiocercus es, y ha sido, difícil 

debido al complejo patrón de variación en la coloración del plumaje que ha ocasionado que 

históricamente se hayan generado distintas agrupaciones de especies y subespecies. De acuerdo al 

concepto de especie que empleemos obtendremos una interpretación distinta de las variaciones 

geográficas y la especiación (Zink y Remsen, 1986). Basados en el concepto morfológico de 

especies (que pareciera ser el que se ha empleado hasta el momento para definir los límites entre 

especies dentro del género Aglaiocercus) tendremos que cada especie es morfológicamente 

diagnosticable de sus parientes cercanos. En este sentido, el surgimiento de determinadas 

características morfológicas (por ejemplo, coloración, tamaño, ornamentos, entre otras), o de 

cualquier otro tipo, eventualmente, podría ocasionar el aislamiento reproductivo (dependiendo de 

la respuesta comportamental de las especies a dichos caracteres). Sin embargo, no existe una 

relación exacta entre las diferencias morfológicas (o genéticas) y el aislamiento reproductivo 

(Ayala, 1982). Un ejemplo de cómo las variaciones morfológicas no pueden ser empleadas, por si 

solas, para definir los límites entre especies se encuentra en el trabajo realizado por Banks (1964). 

En esta investigación se encontró que, luego de examinar las variaciones geográficas de una 

especie de gorrión (Zonotrichia leucophrys), las diferencias en coloración y longitud del ala no 

pueden ser consideradas como indicativo de diferenciación específica ya que no son caracteres 

indicativos del aislamiento reproductivo. Si bien las distintas formas de dicha especie presentaban 
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características ecológicas, comportamentales y fisiológicas similares (por lo que podrían 

entrecruzarse) el hecho de que durante la época de apareamiento las distintas formas no 

coinciden geográficamente no permite poner a prueba si las diferencias morfológicas, 

efectivamente, tiene un efecto de aislamiento.   

Generalmente, la significancia biológica de las diferencias entre los caracteres es valorada 

de acuerdo a si las mismas funcionan como mecanismo de aislamiento reproductivo (Mayr, 1942). 

En este sentido, pareciera que los límites entre especies dentro del género Aglaiocercus se han 

definido dentro de tal criterio ya que, al menos en la propuesta donde se sugiere la intergradación 

entre diversas formas, es razón para establecer el estatus de subespecie a todas las formas 

(Zimmer, 1952). Lo mismo puede sugerirse de la propuesta que plantea que las formas que 

conforman la especie kingi se agrupan dentro de la misma debido a que caracteres como la 

coloración de la cola y de la garganta varían de forma clinal (de sur a norte; Schuchmann y 

Duffner, 1993).  

Plantear los límites de especies (entiendo esto como una medida de la relación 

filogenética que puede haber entre las formas) en función de caracteres morfológicos puede no 

ser el método más efectivo para el género Aglaiocercus. Los caracteres morfológicos empleados 

para definir los límites de especies entre poblaciones de Aglaiocercus no representan caracteres 

homólogos sino que, por el contrario, son caracteres homoplásicos que han aparecido y 

desaparecido de manera independiente en distintas poblaciones. Es decir, las características 

morfológicas de las distintas formas del género Aglaiocercus no parecen aportar información 

filogenética que permita establecer las relaciones de parentesco entre ellas. Este resultado, donde 

los caracteres morfológicos de plumaje no aportan una señal filogenética, ha sido encontrado en 

diversos estudios filogenéticos de aves (Chaves y Smith, 2011; Cheviron y col., 2005; García – 
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Moreno y col., 1999; Hackett y Rosenberg, 1990; Pérez – Emán, 2005). En estos casos se ha 

propuesto que la diferenciación genética es un mejor indicador de la historia evolutiva de los 

grupos ya que, probablemente, es una mejor representación de las subdivisiones poblacionales y 

por lo tanto permitiría hacer inferencias más certeras acerca de los procesos de diversificación 

(Zink, 2004).   

Si bien pareciera que los caracteres morfológicos de los machos del género Aglaiocercus 

no aportan una señal filogenético, los resultados obtenidos de nuestros análisis filogenéticos, en 

conjunto con las descripciones morfológicas hechas por autores previos (Schuchmann, 1999) y la 

información geográfica sobre los límites de distribución de cada forma, nos permiten inferir que 

cada uno de los grupos que se han propuesto (Schuchmann y Duffner, 1993) y se aceptan 

actualmente (Remsen y col., 2013) representan unidades taxonómicas independientes. Sin 

embargo, debido a que no logramos obtener resolución a nivel basal y, por lo tanto, no logramos 

establecer las relaciones de parentesco entre todas las formas, no podemos contrastar nuestros 

resultados con las propuestas previas que establecen el rango taxonómico de cada grupo. 

Si nos basamos en el concepto evolutivo de especie que propone que cada población que 

se encuentre lo suficientemente aislada, bien sea genéticamente o geográficamente, representa 

un linaje evolutivo independiente y por tanto es una especie (Wiley, 1981) podríamos indicar que, 

de acuerdo al resultado que obtuvimos de nuestro análisis filogenético (para el gen ND2) y los 

valores de divergencia genética entre los distintos linajes, que indican una fuerte estructura 

poblacional asociada a un flujo genético prácticamente nulo, efectivamente, cada uno de los 

clados obtenidos representa una unidad evolutiva independiente y, por tal razón, cada uno puede 

considerarse como una especie dentro del género Aglaiocercus. 



57 
 

Nuestros análisis filogenéticos sugieren un arreglo taxonómico de las distintas formas que 

actualmente conforman el género que no se asemeja a aquellas propuestas anteriormente por 

otros autores que se basaron, exclusivamente, en caracteres morfológicos (Fig. 6.1). las únicas 

semejanzas con respecto a la hipótesis taxonómica actual la conforman el linaje que conformado 

por las formas aethereus y coelestis las cuales resultaron más emparentadas según nuestros 

análisis filogenéticos y por lo tanto proponemos que las mismas mantengan el rango taxonómico 

actual (una especies, coelestis, con dos subespecies). También sugerimos que la forma berlepschi 

mantenga el rango taxonómico de especie. Por otra parte, nuestros resultados sugieren que las 

formas kingii, emmae y mocoa  están más emparentada y por lo tanto proponemos que las 

mismas se agrupen, como subespecies, dentro de kingii. De igual manera las formas caudata y 

margarethae  son agrupadas como subespecies de la última forma mencionada y smaragdinus 

resultó en un linaje para el cual no pudimos reconstruir sus relaciones filogenéticas y por tal razón 

sugerimos que se le asigne el rango taxonómico de especie. Destacamos el hecho de que la 

realización de análisis posteriores, que nos permitan resolver la politomía obtenida, podrían 

generar un rearreglo de la hipótesis sugerida en este trabajo. 

 
Figura 6.1. Hipótesis taxonómica sugerida para las distintas formas del género Aglaiocercus en 
función de los resultados obtenidos de nuestros análisis filogenéticos. 
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6.4 Evolución y biogeografía 

 El posible tiempo de origen del género Aglaiocercus varió significativamente dependiendo 

de cuál taxón consideráramos como género hermano (Adelomyia o Taphrolesbia). Si consideramos 

a la especie Adelomyia como género hermano del género Aglaiocercus el resultado obtenido nos 

ubica en el Plioceno Medio. Por otra parte si consideramos a Taphrolesbia como el grupo más 

cercano la divergencia entre estos dos género ocurrió durante el Pleistoceno. Posteriormente, el 

género Aglaiocercus diversificó entre el Plioceno Tardío y principios del Pleistoceno.  

Se ha sugerido que el género Aglaiocercus se originó durante el Pleistoceno y colonizó Los 

Andes, desde tierras bajas (Amazonía). Los cambios climáticos ocurridos durante dicho período de 

tiempo tuvieron como consecuencia que los bosques montanos se desplazaran a altitudes 

menores permitiendo la colonización de los mismos por parte de lo que se denominó un “Proto – 

Aglaiocercus” (Schuchmann y Duffner, 1993). Nuestros resultados sugieren un origen del género 

durante el Plioceno. Se ha propuesto que durante este último período ocurrió un levantamiento 

importante del altiplano andino y de la Cordillera Oriental de los Andes Centrales (Gregory – 

Wodzicki, 2000). De igual manera, ocurrió un cambio en las zonas de vida de las regiones 

montanas, las cuales se comprimieron y expandieron repetidamente durante los periodos fríos y 

cálidos, respectivamente (Haffer, 1969). La glaciación extensiva fragmentó los hábitats de las 

zonas montanas altas, generando barreras no solo asociadas a valles ribereños o interandinos, 

sino entre vertientes orientales y occidentales de las diferentes zonas montanas (Weir, 2006). 

Estos eventos pudieron ocasionar el aislamiento de las poblaciones que comenzaron a divergir 

generándose las formas que actualmente existen. Este periodo de tiempo coincide con otros 

trabajos que proponen que la mayor tasa de diversificación en aves de Los Andes ocurrió durante 
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el Plioceno tardío y el Pleistoceno (Fjeldså, 1994; García – Moreno y col., 1999; García – Moreno y 

Fjeldså, 2000; Weir, 2006). 

Por otra parte, los tiempos de divergencia obtenidos para la radiación del género se 

asemejan a aquel propuesto por autores previos para explicar la radiación del género 

(Schuchmann y Duffner, 1993). En dicho trabajo se propuso que el género es un grupo 

filogenéticamente joven (probablemente generado durante el Pleistoceno) y que por tal razón las 

variaciones morfológicas eran escasas. De igual manera, dichos autores sugirieron que debido a 

que la radiación del género comenzó durante el Pleistoceno la distribución actual del mismo 

coincide con los “refugios” climáticos propuestos para dicho período (Haffer, 1969). Se ha 

propuesto, con base en evidencia geológica, que tanto el Plioceno como el Pleistoceno en 

Suramérica fueron períodos de tiempo muy dinámicos, tanto geológicamente como 

ambientalmente (Colinvaux, 1996; Gregory – Wodzicki, 2000). La actividad orogénica ocurrida 

durante el Plioceno, en conjunto con los cambios climáticos ocurridos durante el Pleistoceno, 

pudieron promover la rápida diversificación de género al influenciar tanto la dispersión (por el 

movimiento, hacia abajo, de los pisos altitudinales debido al clima frío durante los periodos 

glaciales y que conectó distintas cadenas montañosas) como el aislamiento de distintas 

poblaciones (debido al movimiento, hacia arriba, de los pisos altitudinales durante los periodos 

interglaciales calientes). Este período de tiempo ha sido propuesto como marco temporal de la 

diversificación de otros grupos de aves (Buarremon, Cadena y col., 2007; Pionus, Ribas y col., 2007; 

Myioborus, Pérez – Emán, 2005). 

 Los cambios climáticos ocurridos durante el Pleistoceno Tardío son sugeridos como 

elemento importante que promovió la diversificación de las aves (Haffer, 1974). La fuerte 

estructura genética poblacional que encontramos sugiere que los cambios climáticos ocurridos 
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durante los períodos glaciares del Pleistoceno Tardío no tuvieron un efecto en la diversificación de 

Aglaiocercus ya que, para la mayoría de los linajes evolutivos presentes en nuestra hipótesis 

filogenética, el tiempo estimado de divergencia es previo al Pleistoceno. Únicamente el clado 

conformado por kingi – emmae – mocoa, taxa que mostraron los menores valores de divergencia 

genética en comparaciones pareadas, parece haber sido afectado por tales cambios climáticos. 

Este resultado concuerda con otros trabajos que han indicado que la mayor diversificación de aves 

en las montañas de la Región Neotropical ocurrió en periodos previos al Pleistoceno Tardío (García 

– Moreno y Fjeldså, 2000; Gutiérrez – Pinto y col., 2012; Klicka y Zink, 1997; Pérez – Emán, 2005). 

De igual manera, los resultados obtenidos de los análisis demográficos nos indican que la mayoría 

de los linajes analizados permanecieron estables en el tiempo. La excepción al caso lo representan 

las poblaciones de caudata y smaragdinus(a) donde los valores obtenidos, y los resultados de la 

red de haplotipos, sugieren un evento de expansión poblacional reciente, durante el Pleistoceno 

Tardío (Rogers y Harpending, 1992). Sin embargo, debido a que para algunos linajes el muestreo 

fue reducido en cuanto a número de muestras y localidades incluidas (por ejemplo, kingi, coelestis 

y emmae) las inferencias realizadas sobre estabilidad poblacional deben considerarse con 

precaución hasta que no se incluyan una mayor cantidad de muestras y representantes de 

distintas localidades. 

Las formas berlepschi y coelestis, según la hipótesis biogeográfica de Schuchmann y 

Duffner (1993), fueron las primeras en quedar aisladas geográficamente del resto de las formas 

del género Aglaiocercus. La presencia de una politomía en la hipótesis filogenética del género 

obtenida en este estudio no permite realizar inferencias acerca de los posibles escenarios de 

colonización. De igual manera, ya que los resultados de divergencia genética son muy similares 

entre la mayoría de los grupos, no podemos contrastar la hipótesis de divergencia temprana de los 

grupos berlepschi y coelestis.  
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La distribución del género Aglaiocercus abarca distintas regiones geográficas que podrían 

actuar como barreras para el flujo de individuos. Una de estas barreras es la Depresión de Unare 

(noroeste de Venezuela) la cual parece impedir el flujo genético entre berlepschi y k. margarethae. 

La diferenciación genética de taxa presentes en el Sector Oriental de la Cordillera de la Costa de 

Venezuela (Turimiquire, Península de Paria) ya se había propuesto anteriormente para esta 

especie (Schuchmann y Duffner, 1993) y otros taxa (Basileuterus tristriatus, Gutiérrez – Pinto y 

col., 2012; Premnoplex, Peréz – Emán y col., 2010). Otra barrera geográfica que parece estar 

interrumpiendo el flujo de individuos entre las poblaciones adyacentes a la misma sería la 

Depresión Turbio – Yaracuy (región centro - occidental de Venezuela), siendo ésta una barrera 

sugerida para otros grupos de aves (Buarremon,Cadena y col., 2007; Adelomyia, Chaves y Smith, 

2011). Lo mismo ocurre con la presencia del Valle del Río Marañón (Norte de Perú) y el Valle del 

Urubamba (Sur de Perú), los cuales también afectar el flujo de individuos en otros grupos de aves 

(Chaves y col., 2011; Gutiérrez – Pinto y col., 2012). El patrón biogeográfico obtenido para el 

género Aglaiocercus es consistente con el patrón encontrado en otros estudios filogeográficos de 

colibríes de la región (Chaves y Smith, 2011; García – Moreno y col., 1999) y de aves en general 

(Cadena y col., 2007; Gutiérrez – Pinto y col., 2012; Peréz – Emán, 2005; Weir y col., 2008) donde 

se observó que las barreras previamente mencionadas, así como otras más que no parecen afectar 

al género Aglaiocercus (por ejemplo, la Depresión del Táchira, en Venezuela, y la Cordillera de 

Vilcanota, en Perú; Gutiérrez – Pinto y col., 2012), afectan la estructura poblacional de diversos 

grupos de aves generando diferenciación geográfica tanto a nivel morfológico como molecular.  

La concordancia en la distribución geográfica de distintos grupos de aves (y en general de 

animales y plantas) en el sistema montañoso andino, así como el hecho de que los limites 

poblacionales, de tales grupos, coincidan con las mismas barreras geográficas, ha permitido definir 

áreas de endemismo dentro Los Andes (Weir, 2009). En dicho trabajo se observó que las barreras 



62 
 

que implican la presencia de tierras bajas (por ejemplo, valles) son las que generan los mayores 

niveles de divergencia genética entre especies. Este resultado es consistente con lo que 

encontramos para el género Aglaiocercus donde observamos que las cuatro barreras geográficas 

que claramente se asocian con una interrupción del flujo genético entre poblaciones adyacentes a 

las mismas corresponden a regiones de tierras bajas.  

Nuestros resultados apoyan la idea de que la compleja topografía de los Andes tiene un 

papel importante en la generación y mantenimiento de la biodiversidad presenta en dicha región, 

ya que surgimiento del sistema montañoso andino generó cambios significativos en la topografía 

de la región. En el caso del género Aglaiocercus, a través de este estudio resaltamos la importancia 

de la topografía Andina en promover y mantener la diversidad dentro del género el cual, al estar 

distribuido en los hábitats ubicados en las partes altas de la cadena montañosa, presenta 

poblaciones adyacentes aisladas por la presencia de diversas barreras (por ejemplo, profundos 

valles). Este paisaje ha, sin duda, promovido la diferenciación geográfica y, consecuentemente, la 

generación de nuevas especies. Los resultados de este estudio refuerzan la idea de que Los Andes, 

así como otras regiones montanas como la Cordillera de la Costa en Venezuela, representan áreas 

que han favorecido la diversificación de diversos organismos, sugiriendo la necesidad de realizar 

una mayor cantidad de estudios biogeográficos en la región a fin de entender los procesos que 

generaron los patrones de biodiversidad que allí se encuentran.  
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7 Conclusiones 

1. La reconstrucción filogenética que obtuvimos para el gen mitocondrial ND2 resultó en un 

politomía y  no permite evaluar la hipótesis de monofilia del género Aglaiocercus. 

2. La hipótesis filogenética del género Aglaiocercus muestra una fuerte estructura genética y 

la presencia de cinco grupos monofiléticos. Sin embargo, las relaciones entre estos clados 

no pueden ser evaluadas debido a la politomía que caracteriza a dicha hipótesis. 

3. La superposición de características morfológicas (patrones de coloración del plumaje en 

machos) en la hipótesis filogenética basada en caracteres moleculares sugiere que los 

caracteres de plumaje evaluados son homoplásicos. 

4. El origen del género Aglaiocercus se estima ocurrió en el periodo comprendido entre el 

Plioceno Temprano y el Pleistoceno, diversificándose principalmente durante este último 

período.  

5. Los resultados de los análisis filogenéticos sugieren una larga historia de aislamiento para 

la mayoría de los linajes en el género Aglaiocercus, lo cual generó la fuerte estructura 

poblacional que observamos hoy día. Sin embargo, este patrón varía espacialmente con 

señales de expansión geográfica en los Andes Centrales (smaragdinus) y del Norte 

(caudata). 

6. La fuerte estructura genética presente entre diferentes poblaciones del género 

Aglaiocercus a lo largo de su distribución geográfica sugiere un aislamiento efectivo de 

estas poblaciones por el efecto de barreras geográficas. 
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Anexo 1. Lista de taxa, número de tejido y/o catálogo, museo o colección, localidades y genes secuenciados de las muestras pertenecientes al 
género Aglaiocercus que se emplearon en este proyecto. 

ID Especie Subespecie Museo Catálogo Muestra Tipo País Estado/Departamento/Provincia Localidad Altura (m) ND2 MUSK 

A1 berlepschi - COP 81278 IC1168 Tejido Venezuela Monagas Serrania de Caripe 1800 x x 

A2 berlepschi - COP 81279 IC1169 Tejido Venezuela Monagas Serrania de Caripe 1800 x   

A3 berlepschi - COP 81280 IC1176 Tejido Venezuela Monagas Serrania de Caripe 1865 x x 

A4 berlepschi - COP - JP360 Tejido Venezuela Monagas Serranía de Turimiquire 1800 x x 

A5 berlepschi - IZET – UCV - AB1 Pluma Venezuela Monagas Piedra de Moler -  x   

A6 berlepschi - IZET – UCV - AB2 Pluma Venezuela Monagas Piedra de Moler -  x   

A7 berlepschi - IZET – UCV - AB3 Pluma Venezuela Monagas Piedra de Moler -  x   

A8 berlepschi - IZET – UCV - AB4 Pluma Venezuela Monagas Piedra de Moler -  x   

A9 berlepschi - IZET – UCV - AB6 Pluma Venezuela Monagas Piedra de Moler -  x   

A10 coelestis coelestis ICN 37452 JPL410 Cojinetes Colombia Cauca El Tambo 2200   x 

A11 coelestis coelestis ICN 37453 JPL411 Cojinetes Colombia Cauca El Tambo 2270 x x 

A12 coelestis coelestis ZMUC 128024 OR15 Sangre Ecuador Imbabura Cerca de Junin 1500 x x 

A13 coelestis coelestis ZMUC 128040 OR32 Sangre Ecuador Imbabura Cerca de Junin 1500 x   

A14 coelestis coelestis ZMUC 128030 OR22 Sangre Ecuador Imbabura Cerca de Junin 1500   x 

A15 coelestis coelestis ZMUC 128041 OR33 Sangre Ecuador Imbabura Cerca de Junin 1500   x 

A16 coelestis coelestis ZMUC 128049 OR41 Sangre Ecuador Imbabura Cerca de Junin 1500   x 

A17 coelestis coelestis QCAZ - CARS159 Tejido Ecuador Pichincha Estación Científica Río Guajalito 1900 x   

A18 coelestis coelestis QCAZ - CARS171 Tejido Ecuador Pichincha Estación Científica Río Guajalito 1900 x   

A19 coelestis coelestis QCAZ 4040 CARS177 Tejido Ecuador Pichincha Estación Científica Río Guajalito 1900 x   

A20 coelestis coelestis QCAZ - CARS168 Tejido Ecuador Pichincha Estación Científica Río Guajalito 1900 x   

A21 coelestis coelestis QCAZ - CARS172 Tejido Ecuador Pichincha Estación Científica Río Guajalito 1900 x   

A22 coelestis aethereus LSUMNH 7813 - Tejido Ecuador El Oro 9.5 km camino a Pinas 900 x x 

A23 coelestis aethereus ZMUC 113486 NK19 Sangre Ecuador El Oro 9 km Oeste Pinas 900 x x 

A24 coelestis aethereus ZMUC 114795 NK7 Sangre Ecuador El Oro 9 km WNW de Pinas 900 x x 

A25 kingi margarethae COP - JM49 Tejido Venezuela Aragua P.N. Henri Pittier 1200   x 

A26 kingi margarethae COP - JM82 Tejido Venezuela Aragua P.N. Henri Pittier 1200 x x 

A27 kingi margarethae IZET - UCV - 07NO133 Sangre Venezuela Aragua P.N. Henri Pittier 1152 x   
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Anexo 1. (Cont.). 
ID Especie Subespecie Museo Catálogo Muestra Tipo País Estado/Departamento/Provincia Localidad Altura (m) ND2 MUSK 

A28 kingi margarethae IZET - UCV - AK3 Pluma Venezuela Aragua P.N. Henri Pittier  - x   

A29 kingi margarethae COP - JP383 Tejido Venezuela Yaracuy P.N. Yurubí 1765 x x 

A30 kingi margarethae COP - JP415 Tejido Venezuela Yaracuy P.N. Yurubí 1765 x x 

A31 kingi margarethae COP - JP476 Tejido Venezuela Yaracuy P.N. Yurubí 1765 x x 

A32 kingi margarethae COP - JP496 Tejido Venezuela Yaracuy P.N. Yurubí 1765 x x 

A33 kingi margarethae COP 81314 IC994 Tejido Venezuela Falcón P.N. Sierra de San Luis 1425 x x 

A34 kingi caudata IZET – UCV - 07NO221 Sangre Venezuela Lara P.N. Yacambú 1400 x x 

A35 kingi caudata IZET – UCV - 07NO222 Sangre Venezuela Lara P.N. Yacambú 1400 x   

A36 kingi caudata IZET – UCV - 07NO224 Sangre Venezuela Lara P.N. Yacambú 1400 x   

A37 kingi caudata IZET – UCV - 07NO339 Sangre Venezuela Lara P.N. Yacambú 1400 x   

A38 kingi caudata IZET – UCV - 07N0455 Sangre Venezuela Mérida La Mucuy 2200 x   

A39 kingi caudata IZET – UCV - 07NO357 Sangre Venezuela Mérida La Mucuy 2200 x   

A40 kingi caudata IZET - UCV - 07NO383 Sangre Venezuela Mérida La Mucuy 2200 x   

A41 kingi caudata COP 81409 IC1111 Tejido Venezuela Barinas Calderas 1250   x 

A42 kingi caudata COP - AMC1074 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 2450 x   

A43 kingi caudata COP - AMC1231 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 2150 x   

A44 kingi caudata COP - JM992 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra  - x x 

A45 kingi caudata COP - JM1006 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 1800 x   

A46 kingi caudata COP - JPL290 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 1800 x   

A47 kingi caudata COP - KCC85 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 2300 x   

A48 kingi caudata COP - KCC111 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 1800 x   

A49 kingi caudata COP - YPL92 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 2150 x x 

A50 kingi caudata COP - YPL95 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra 2150 x   

A51 kingi caudata COP - YPL121 Tejido Venezuela Táchira P.N. Páramos El Batallón y La Negra  - x x 

A52 kingi caudata COP - JPL314 Tejido Venezuela Táchira P.N. Chorro El Indio 1150 x   

A53 kingi caudata COP - JM1053 Tejido Venezuela Táchira P.N. Chorro El Indio 1200 x   
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Anexo 1. (Cont.). 
ID Especie Subespecie Museo Catálogo Muestra Tipo País Estado/Departamento/Provincia Localidad Altura (m) ND2 MUSK 

A54 kingi caudata COP - KCC273 Tejido Venezuela Táchira P.N. El Tamá 1900 x   

A55 kingi caudata COP - JM1113 Tejido Venezuela Táchira P.N. El Tamá 1675 x   

A56 kingi caudata COP - YPL205 Tejido Venezuela Táchira P.N. El Tamá  - x   

A57 kingi caudata COP - YPL226 Tejido Venezuela Táchira P.N. El Tamá  - x x 

A58 kingi caudata COP - YPL233 Tejido Venezuela Táchira P.N. El Tamá  - x   

A59 kingi caudata ICN 37200 JPL255 Cojinetes Colombia Cesar Manaure 1900 x   

A60 kingi caudata  -  - SS1172 Tejido Colombia Casanare Orocué  - x   

A61 kingi caudata  -  - SS1252 Tejido Colombia Casanare Orocué  - x   

A62 kingi caudata  -  - AMC1018 Tejido Colombia Norte de Santander Asiria  - x   

A63 kingi kingi IAvH 1780 SCC464 Tejido Colombia Norte de Santander Norte de Santander Sector Sisavita  - x   

A64 kingi kingi IAvH 1831 SCC461 Tejido Colombia Norte de Santander Norte de Santander Sector Sisavita  - x   

A65 kingi kingi IAvH 5331 AMU616 Tejido Colombia Santander Santander Pie de Cuesta  - x   

A66 kingi emmae ZMUC 113490 NK29 Sangre Ecuador Carchi Por debajo de Laurel 2350   x 

A67 kingi emmae ZMUC 113491 NK4 Sangre Ecuador Carchi Por debajo de Laurel 2350   x 

A68 kingi emmae ZMUC 113492 NK2 Sangre Ecuador Carchi Por debajo de Laurel 2350   x 

A69 kingi emmae QCAZ 3298 SEN31 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A70 kingi emmae QCAZ 3417 SEN49 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A71 kingi emmae QCAZ - SEN41 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A72 kingi emmae QCAZ - SEN57 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A73 kingi emmae QCAZ 3427 SEN55 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A74 kingi emmae QCAZ - SEN56 Tejido Ecuador Carchi Chilma 2056 x   

A75 kingi emmae ZMUC 113488 NK5 Sangre Ecuador Carchi Por debajo de Laurel 2350 x x 

A76 kingi emmae ZMUC 113489 NK23 Sangre Ecuador Carchi Por debajo de Laurel 2350 x x 

A77 kingi mocoa ZMUC 114466 NK10 Sangre Ecuador Sucumbíos Quebrada Las Ollas 2150 x x 

A78 kingi mocoa IAVH 1210 MAR1404 Tejido Colombia Huila Huila Acevedo, Camino al pesebre   x   

A79 kingi mocoa ZMUC 114604 NK9 Sangre Ecuador Napo Río Maspa Chico, 2,450 m 2450   x 
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Anexo 1. (Cont.). 
ID Especie Subespecie Museo Catálogo Muestra Tipo País Estado/Departamento/Provincia Localidad Altura (m) ND2 MUSK 

A80 kingi mocoa ZMUC 114704 NK25 Sangre Ecuador Napo 2200 m SC. Guacamayos 2200   x 

A81 kingi mocoa QCAZ 3309 SEN102 Tejido Ecuador Napo Parque Nacional Napo-Galeras 2455 x   

A82 kingi mocoa QCAZ - SEN146 Tejido Ecuador Napo Parque Nacional Napo-Galeras 2455 x x 

A83 kingi mocoa QCAZ 3433 SEN150 Tejido Ecuador Napo Parque Nacional Napo-Galeras 2455 x x 

A84 kingi mocoa ZMUC 114373 NK9 Sangre Ecuador Napo Paso sur Cordillera Guacamayas 2200 x x 

A85 kingi mocoa ZMUC 114473 NK8 Sangre Ecuador Napo Paso sur Guacamoyos 2200 x x 

A86 kingi mocoa QCAZ - SEN686 Tejido Ecuador Pastaza Rsva. Ankaku, Z. de Amortiguamiento de Llanganates 1679 x   

A87 kingi mocoa QCAZ - SEN729 Tejido Ecuador Pastaza  Rsva. Ankaku, Z. de Amortiguamiento de Llanganates 2266 x x 

A88 kingi mocoa ZMUC 113487 NK8 Sangre Ecuador Zamora-Chinchipe Cerca de Chinapinza 1700 x   

A89 kingi mocoa ZMUC 113493 NK14 Sangre Ecuador Zamora-Chinchipe Cerca de Chinapinza 1700   x 

A90 kingi mocoa ZMUC 113494 NK7 Sangre Ecuador Zamora-Chinchipe Cerca de Chinapinza 1700 x x 

A91 kingi smaragdinus UNM 163712 DCS 5978 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2240 x x 

A92 kingi smaragdinus UNM 163815 DCS 6002 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2181 x x 

A93 kingi smaragdinus UNM 167797 ABJ 2159 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2241 x x 

A94 kingi smaragdinus UNM 167835 DCS 6146 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2100 x x 

A95 kingi smaragdinus UNM 167895 DCS 6163 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2181 x x 

A96 kingi smaragdinus UNM 167943 AQZ 185 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2131 x x 

A97 kingi smaragdinus UNM 168055 DCS 6190 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 1997 x x 

A98 kingi smaragdinus UNM 168057 AQZ 205 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2185 x x 

A99 kingi smaragdinus UNM 168059 ABJ 2174 Tejido Perú Amazonas 4.5 km N Tullanya 2085 x x 

A100 kingi smaragdinus ZMUC 146988 JGM4 Tejido Perú Amazonas Cordillera Colán -  x x 

A101 kingi smaragdinus LSUMNH 33579 - Tejido Perú Cajamarca - -  x   

A102 kingi smaragdinus LSUMNH 44328 - Tejido Perú San Martin - -  x   

A103 kingi smaragdinus LSUMNH 8017 - Tejido Perú Pasco - -  x   

A104 kingi smaragdinus UNM 168250 CCW 1116 Tejido Perú Junín 2.3km Oeste de Calabaza 2440 x x 

A105 kingi smaragdinus KUNHM 14714 - Tejido Perú Junín Junín; A lo largo de Río Satipo 2550 x x 
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Anexo 1. (Cont.). 
ID Especie Subespecie Museo Catálogo Muestra Tipo País Estado/Departamento/Provincia Localidad Altura (m) ND2 MUSK 

A106 kingi smaragdinus KUNHM 16885 - Tejido Perú Ayacucho Ayacucho, Tutumbaro     x 

A107 kingi smaragdinus KUNHM 16676 - Tejido Perú Ayacucho Ayacucho, Tutumbaro   x x 

A108 kingi smaragdinus UNM 161038 CCW 1220 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A109 kingi smaragdinus UNM 161102 JNZ 78 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A110 kingi smaragdinus UNM 161103 JNZ 79 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A111 kingi smaragdinus UNM 161115 JNZ 85 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A112 kingi smaragdinus UNM 161187 ABJ 1740 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A113 kingi smaragdinus UNM 161264 JNZ 189 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A114 kingi smaragdinus UNM 161265 JNZ 190 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A115 kingi smaragdinus UNM 161309 ABJ 1793 Tejido Perú Cusco A lo largo del Camino Manu 1304 x x 

A116 kingi smaragdinus UNM 161313 ABJ 1797 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A117 kingi smaragdinus UNM 161334 ABJ 1809 Tejido Perú Cusco A lo largo del Camino Manu 1227 x x 

A118 kingi smaragdinus UNM 161339 ABJ 1812 Tejido Perú Cusco San Pedro 1395 x x 

A119 kingi smaragdinus UNM 168386 EBO 1192 Tejido Perú Cusco Abra Bella Vista 2858 x x 

A120 kingi smaragdinus UNM 168432 ABJ 2258 Tejido Perú Cusco Abra Bella Vista 2858 x x 

A121 kingi smaragdinus UNM 168469 ABJ 2264 Tejido Perú Cusco Abra Bella Vista 2858 x x 

A122 kingi smaragdinus KUNHM 18898 - Tejido Perú Puno Puno, sobre San Juan del Oro   x x 

A123 kingi smaragdinus ZMUC 146166 JBK2 Sangre Bolivia Cochabamba Cocapata   x x 

A124 kingi smaragdinus ZMUC 146237 JF2 Sangre Bolivia Cochabamba Pujyani, Cocapata   x x 

A125 kingi smaragdinus UWBM 77153 RCF 2107 Tejido Bolivia Cochabamba Prov. Chaparé-San Onofre-43 km oeste de Villa Tunari   x x 

A126 kingi smaragdinus ZMUC 146231 JBK11 Sangre Bolivia Cochabamba Pujyani, Cocapata     x 

Abreviaciones: IZET-UCV = Instituto de Zoología y Ecología Tropical, Universidad Central de Venezuela; COP = Colección Ornitológica Phelps; ICN = Instituto de 
Ciencias Naturales de Colombia; QCAZ = Museo de Zoología de la Universidad Católica de Ecuador; LSUMNH = Louisiana State University Museum of Natural 
History; IAvH = Instituto Alexander von Humboldt; UNM = University of New Mexico; KUNHM = Kansas University Natural History Museum; UWBM = University 
of Washington Burke Museum.  

 
 


