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EVOLUCION MORFOLOGICA DE LAS COLAS EN EL GENERO
TYRANNUS: COSTOS AERODINAMICOS Y ORIGEN HOMOPLASICO
DE LAS COLAS DE LAS TUERETAS

Resumen

¢ Qué procesos evolutivos estan involucrados en la diferenciacion morfoldgica de
las especies y cual es la importancia relativa de cada uno de ellos? Estas son preguntas
recurrentes para explicar la variacion observada entre especies. Los patrones evolutivos
que generaron estas variaciones son dificiles de describir sin hacer referencia a teorias
evolutivas que consideren a las estructuras como funcionalmente 6ptimas. Por este
motivo, es conveniente incorporar mecanismos evolutivos que puedan explicar las
variaciones observadas por fuera de este enfoque, como por ejemplo la Seleccién
Sexual, la herencia filogenética o las restricciones evolutivas.

El género Tyrannus es un grupo de Aves conformado por trece especies que se
distribuyen desde Canada hasta la Patagonia argentina y habitan gran variedad de
ambientes. La mayoria tiene habitos migratorios y forrajea desde perchas altas. Las
especies de este grupo presentan una llamativa variacién morfolégica de sus colas.
Poseen, al menos, cuatro morfotipos de colas diferentes; incluyendo a dos especies
denominadas comunmente como tijeretas (T. forficatus y T. savana), caracterizadas por
sus extensas plumas externas de la cola y por su notable dimorfismo sexual.

El objetivo principal de esta tesis es analizar el patron de evolucion morfologica
de las colas en las diferentes especies del género Tyrannus, poniendo especial atencién
en la historia evolutiva de las tijeretas. Se utilizaron abordajes de morfometria
geomeétrica para describir las morfologias de las colas y asi estudiar: la funcionalidad de
las colas mediante indicadores de eficiencia de vuelo que también permiten evaluar la
existencia de costos, los grados de dimorfismo sexual en tamafio corporal, tamafio y
formas de las colas y diferencias interespecificas de patrones alométricos. Ademas, se
evalué el nivel de homologia de las formas de las colas a la luz de la filogenia datada
mas reciente del género.

Los resultados principales fueron: (1) las colas de las tijeretas no han surgido de
un mismo estado morfolégico ancestral, y el dimorfismo sexual tampoco fue una
caracteristica generalizada en el género, a nivel macroevolutivo; (2) se corroboré que
las colas tipo tijereta experimentaron una tasa de cambio morfoldgico alta partiendo de
estados ancestrales menos exagerados; (3) se evidencid que las tijeretas no adoptan la
misma morfologia tipo actualmente y que, por lo tanto, no son formas enteramente
convergentes; (4) se observo un dimorfismo sexual marcado en las tijeretas, dominado
por el tamafio corporal y la forma y superficie de sus colas; (5) se establecieron costos
aerodinamicos a dichas estructuras, siendo las tijeretas (T. forficatus y T. savana) las
gue poseen las morfologias menos eficientes en generar sustentacion en el vuelo de
largas distancias; (6) se demostro que existen diferencias interespecificas en las
relaciones alométricas entre el tamarfio corporal y el tamafio de la cola.

Palabras clave: Morfologia — Tyrannus — Tijeretas — Colas — Aerodinamica —
Dimorfismo sexual — Alometria
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“En el estudio de cualquier fenomeno biologico, cualquiera sea su nivel de complejidad,
podemos plantear dos tipos de preguntas: ¢Cudl es su funcionamiento? y ¢Cual es su origen?”

F. Jacob (1981)

“Justificar la presencia actual de una caracteristica no es lo mismo que explicar su ocurrencia
histérica. No puede mostrarse la evolucion a través de los propdsitos de perfeccion, porque la

’

perfeccion no tiene por qué tener historia.’

S. J. Gould (1966)
Introduccion
Biologia funcional vs. Biologia evolutiva

La Teoria de la Optimizacién (Alexander 1996) plantea que las estructuras de los
animales, sus movimientos, sus comportamientos y su vida en general son
caracteristicas que se optimizan durante el proceso evolutivo. De esta manera, se
obtiene el mejor resultado funcional posible con los menores costos implicados (Figura
1). Entendiéndose como el “mejor resultado posible” al de mayor relacién beneficio—
costo, siendo los costos de indole energético (fisioldgico, anatomico, comportamental,
reproductivo u ontogenético). Asimismo, se ha propuesto que estos sistemas complejos
requieren procesos de constitucion, desarrollo, y redundancias, como factores de
seguridad y preservacion, ante la posibilidad de “imperfecciones” (Caponi 2002;
Vizcaino y col. 2016).

Beneficio

Fitness (costo o beneficio)

Maxima relacion Morfologia
beneficio - costo

Figura 1., Maximizacion de los beneficios en relacion al costo de una estructura segun la Teoria de la
Optimizacion. Modificado de Parker y Smith (1990).



En los estudios en morfologia animal, rara vez se puede evitar dar veredictos
sobre la forma y la funcién de las estructuras corporales y de la concepcion del disefio
anatomico. En muchos casos, disefiar implica consideraciones utilitarias: formas,
producto de soluciones, muchas veces recurrentes, a problemas funcionales comunes,
que los organismos desarrollan a través de las generaciones (Vizcaino y col. 2016). Es
seguramente esta vision ingenieril lo que reafirma la aplicacion del término “disefio”,
independientemente de la existencia de un disefiador y, consecuentemente, de un plan
prefijado (Padian 1995).

Asi, mientras el bidlogo funcional se pregunta cudl es la funcion de un
determinado fendmeno (causa proxima) en la produccion de un determinado efecto o
resultado, el bidlogo evolutivo indaga, ademas, sobre el proceso histérico involucrado
en la conformacion de una estructura o fendmeno organico (causa ultima, segun Caponi
2001). El conjunto de hipotesis que aspira dar respuestas al respecto, sumado al cuerpo
de fuentes de informacion y concepciones paleobioldgicas y paleoecoldgicas, es
conocido como el escenario evolutivo.

Como es sabido, el enfoque clasico de la propuesta darwiniana propone el
determinismo de una economia natural, presentando a la seleccién natural como
mecanismo causante de la adaptacion al medio ambiente (Darwin 1859). Para él, la
estructura de todo ser organico esta relacionada con sus costos de mantenimiento y las
exigencias ambientales, sopesada por la competencia por recursos y las interacciones de
predacion, mutualismo y division del trabajo con otros seres vivos.

Llamativamente, numerosas especies animales presentan caracteristicas
morfologicas exageradas de tamario, forma y/o proporcion respecto al resto del cuerpo,
poniendo en jaque a una concepcion de determinismo econdmico que solo considere
factores de presion selectiva ambiental. Frente a estos casos, se propone principalmente
a la seleccion sexual, un caso particular de seleccion natural, como potencial fuerza
evolutiva (Darwin 1871). La misma ocurre cuando existen diferencias en las habilidades
de los individuos para competir por las parejas disponibles y/o en lograr atraer al sexo
opuesto (Ruhela y Sinha 2010). Su consecuencia es que aquellos individuos poseedores
de caracteristicas 0 comportamientos que les otorgue una ventaja en la competencia
reproductiva, obtendran un aumento en su fitness (Birkhead y Moller 1998). Los
atributos y comportamientos susceptibles de ser moldeados por seleccion sexual
incluyen caracteristicas fisicas, cortejos elaborados, luchas entre rivales del mismo sexo,
posesion de territorio, entre otros (Ruhela & Sinha 2010). Sugestivamente, la mayoria
de las especies que exhiben estos rasgos son sexualmente dimdrficas con sistemas de
apareamiento poliginicos, en los cuales lo machos tienen mas de una pareja
reproductiva y no suelen proveer cuidado parental (e.g. en Euplectes progne, Andersson
1982, 1994).

Entonces ¢qué apreciacion se le deberia dar a los [lamados “6ptimos utilitarios”?
Autores como Montero y Autino (2009) sostienen que los escenarios evolutivos
requieren numerosas conjeturas concatenadas que expliquen las ventajas adaptativas de
las distintas formas intermedias o transicionales necesarias antes de que tengan una
razon de ser como un todo. No obstante, visiones gradualistas y deterministas como esta
ultima comulgan con una concepcion de la evolucion organica donde el progreso
normal sigue determinados caminos porque su agente primero, la seleccion natural,
construye disefios que prevalecen en la competencia contra disefios preexistentes (Gould
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1980). Probablemente la historia evolutiva de cualquier caracter haya incluido una
conjuncién secuencial de adaptaciones, pero también podria moldearse a partir de
exaptaciones, e incluso cambios no necesariamente aptativos. Cualquier estructura, que
haya evolucionado atribuida a una funcion (anatomica, fisiologica o comportamental) y
que luego fuere cooptada para cumplir un rol distinto del original, probablemente no
haya surgido totalmente apta para su nuevo papel. Consecuentemente, y por accion de
un proceso selectivo, una exaptacion podria desarrollar adaptaciones secundarias para
incrementar su aptitud organismica en su nuevo rol (Gould y Vrba 1982). Establecido
esto, seria incauto atribuir la evolucion de una estructura bioldgica compleja a un Unico
mecanismo impulsor de cambio 0 a una mera ecuacion de costos y beneficios frente a
los requerimientos de un ambiente cambiante.

No hay que desatender, tampoco, que los organismos reflejan una dualidad entre
la adaptacion a las demandas ambientales y la tendencia a permanecer relativamente
constantes a lo largo de las generaciones por el fendmeno de herencia. Las
explicaciones evolutivas no pueden ser evasivas de cualquier moderacion o limite
impuesto por la ontogenia, la correlacién de partes y las relaciones alométricas, las
heterocronias y el efecto pleiotropico de los genes, entre otros. A su vez, estan sujetos a
eventos de contingencia histérica (Gould 1982; Lewontin 1998). Por otro lado, la
macroevolucién trata fundamentalmente de la combinacion de sucesos, patrones y
procesos a gran escala y caracteres de interés biolégico; y puede entenderse como una
expansion diferencial de los procesos evolutivos a lo largo y ancho de una o mas
entidades filéticas (poblaciones, especies, linajes, etc; Eldredge y Gould 1972; Gould
1982). En este contexto, el uso de filogenias no solo permite discutir la presencia y
herencia de caracteres, sino también estudiar tasas y patrones de especiacion y
evolucion (Benton 2015; Gontier 2015). Y mas adn, al tomar en cuenta los patrones de
registro paleontolégico y las series temporales de los taxones en estudio, la combinacion
de la informacion actual con la histérica admite la construccion de arboles evolutivos:
hipotesis de ancestro—descendencia que permiten hacer una interpretacion que vaya mas
alla de una hipdtesis cladistica.

Las Aves, el vuelo y la morfologia de las colas

Las aves tienen mas de 120 millones de afios de existencia como grupo Yy la
mayoria de los érdenes actuales aparecieron durante el Cretécico, el ultimo periodo de
la Era Mesozoica (Paton y col. 2002). El surgimiento de este grupo fue un evento
historico que se busca comprender desde varias disciplinas de la biologia evolutiva (van
Tuinen y col. 2000; Hackett y col. 2008). Por su lado, la aparicion del vuelo en las aves
es un evento evolutivo que involucra la evolucién de un conjunto complejo de
caracteres. Muchas son las modificaciones anatomicas, fisioldgicas, comportamentales
y ecoldgicas que favorecen el vuelo en las aves (Montero y Autino 2009); y
posiblemente son pocas las que son absolutamente indispensables, ya que si bien
muchas promueven aquella facultad, individualmente, no son la clave de esta (Padian y
Chiappe 1998). Dentro de este escenario general, las colas también forman parte del set
de caracteres involucrados.

En las aves actuales, la morfologia de las colas afecta el desempefio durante el
vuelo (Thomas 1993), la migracion (Alerstam 1979a, b), el comportamiento de forrajeo
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(Nudds y Spencer 2008) e incluso la probabilidad de obtener pareja (Andersson 1982).
El largo y forma de las colas de las aves estan determinados por las plumas que se
denominan timoneras o rectrices. Estas contribuyen tanto a la estabilidad del vuelo y a
la capacidad de giro como al control del angulo de ataque de las alas (angulo formado
entre el flujo de aire y las alas) que permite aumentar o disminuir la sustentacion
(Thomas 1993; Evans 2003); permitiendo a los individuos tomar diferentes velocidades
de vuelo (Alerstam y Lindstrom 1990). Esto se debe a que las colas, complementando la
accion de las alas, generan una fuerza perpendicular al flujo del aire, Ilamada
sustentacion (L, del inglés “lift”), que es proporcional a su apertura méxima (Thomas
1993). Cualquier punto que no esté contenido en la superficie continua encerrada entre
los puntos del inicio de la cola y los vértices de las plumas externas que delimiten su
envergadura generan una fuerza paralela al flujo de aire, denominada lastre o D (del
inglés “drag” segin el Modelo del “Ala Delta” de Thomas en 1993). ElI optimo
aerodinamico es, entonces, aquella superficie continua (y minima) que maximice la
relacién sustentacion:lastre (L/D) cuando la cola esta expandida en 120° (Balmford y
col. 1993; Evans 2004; Clark 2010; ver Figura 2). EI méaximo de la relacién L/D
determina los angulos de apertura méas apropiados que toman las colas en los distintos
tipos de vuelo (ej. el planeo, el giro, el vuelo crucero) asi como la eficiencia, la
maniobrabilidad (relacionada con el radio de giro durante el vuelo) y la agilidad
(relacionada con el cambio del angulo de giro durante el vuelo) resultante. De esto se
desprende que la morfologia de las colas es un potencial blanco para la seleccién
natural.

e :.-*.-.'.;

AN
,}fmm

A
=,

Figura 2. (a) Dibujo de diferentes colas avianas abiertas a 120°, (b) Modelado geométrico de dichas
colas: En los poligonos sucesivos pueden verse la base de la cola/area de sustentacion (gris)
y las superficies generadoras de lastre (blanco) (Balmford y col. 1993).

En teoria, el incremento del L/D total puede lograrse por dos vias: teniendo una
cola en forma de horquilla, que cuando es expandida forma una superficie triangular
continua, o minimizando el &rea total de la cola y, por lo tanto, su lastre (Thomas 1993).
De acuerdo con esto Gltimo, y en términos de optimizacion, la seleccién natural
favoreceria la reduccion del area de las colas en pos de un abaratamiento de costos y
ajuste de la asignacion de recursos a estas estructuras. Siguiendo dicha logica, este
efecto aplicaria a aves adaptadas al vuelo rapido (ya que la velocidad esta incluida como
factor del lastre en el vuelo; Thomas y Balmford 1995) y en aquellas especies que se
trasladan para alimentarse, alimentar a sus crias, o tienen comportamientos migratorios
(Fitzpatrick 2000).
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No obstante, en 1994, Norberg, plante6 que la flexibilidad de las plumas
extendidas ha sido una novedad en la naturaleza del vuelo de las aves. Mediante la
manipulacion del largo de las colas de golondrinas, se ha comprobado que estas
estrategias pueden generar cierto grado de empuje aerodinamico, contribuyendo a la
maniobrabilidad en el vuelo lento y serpenteante; cosa no prevista en otros trabajos. El
limite inferior de la reduccion de la superficie de la cola podria estar contrapuesto por
una presion selectiva que promueva el control, la estabilidad y la maniobrabilidad de los
individuos; mas aun de aquellos que se alimentan en vuelo.

Seleccién sexual en aves

Los mecanismos de seleccion sexual aceptados que acttan en la fijacion de los
caracteres exagerados son procesos tipo runaway (Fisher 1930), o via seleccion por alta
calidad fenotipica o genética (Zahavi 1975, 1977). Estos mecanismos son los propuestos
para explicar las colas morfoldégicamente muy conspicuas en algunas especies de aves.
Fitzpatrick (1999) plante6 que, las preferencias por la exageracion de las colas en aves
pudieron haber surgido de manera arbitraria, y comenzado a evolucionar de manera
propuesta por Fisher hasta que los costos arrestaran el desarrollo en largo. EI modelo
Fisheriano plantea una asociacién positiva entre la exageracion de un caréacter y la
preferencia del sexo opuesto por dicho carécter, independientemente del beneficio que
puede otorgar dicho preferencia; todo ligado, a su vez, a bases genéticas heredables. En
torno a esto, Moller y Jennions (2001) han propuesto que la preferencia por individuos
con colas conspicuas podria estar asociada a la obtencién de beneficios directos (i.e.
mayor numero de descendientes o mejor cuidado parental) y/o indirectos (i.e.
descendientes con el caracter preferido o de mejor calidad genética). Todo esto
resultaria en una seleccion de individuos con colas cada vez més exageradas (Andersson
1982).

Hipotéticamente, desde el momento historico en que una cola comenz6 a actuar
como un ornamento muy posiblemente hayan aparecido conflictos inevitables entre su
rol aerodinamico y su rol sefializador (Evans y Thomas 1997). Este tipo de conflictos se
resuelven muchas veces con situaciones de equilibrio entre costos y beneficios
comportamentales, energéticos o evolutivos (Mayr 1983; Stearns 1992; —en aves— Rowe
y col. 2001). En este punto crucial, algunos autores arguyen que los compromisos no
son méas que un salvamento ante una inconsistencia en la interpretacion adaptativa, un
artilugio conceptual que comprende los casos en que se identifican suboptimos para que
tampoco puedan escapar de la vision mecanicista e ingenieril del “mejor mundo
posible”.

El caso de estudio: el género Tyrannus

El género Tyrannus esta conformado por trece especies que se distribuyen desde
Canada hasta la Patagonia argentina (del Hoyo y col. 2010). La mayoria tiene habitos
migratorios con ciclos estacionales pero, aun asi, presentan distintos comportamientos.
Algunas especies son migrantes de larga distancia (ej. T. Tyrannus, Jahn y col. 2013b),
otros de corta (ej. T. verticalis, Jahn y col. 2013b) e inclusive algunas especies, como T.
savana, son migradoras parciales (i.e. poseen poblaciones residentes y migratorias; Jahn
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y Tuero 2013). Estas especies habitan una amplia variedad de ambientes como
pastizales abiertos, sabanas, bosques y hasta areas urbanas y residenciales (del Hoyo y
col. 2010). Sus dietas suelen basarse en insectos y otros artropodos voladores, y
forrajean tanto desde perchas altas, como desde el suelo y sobre la vegetacion
(Fitzpatrick 1980; Traylor y Fitzpatrick 1982).

Las especies del grupo presentan, al menos, cuatro formas de colas diferentes
segun la clasificacion propuesta por Fitzpatrick (1997): cuadradas, marginadas,
ahorquilladas y ahorquilladas elongadas (ver Figura 3).

Figura 3. Esquemas representativos de las caracterizaciones morfoldgicas hechas por Fitzpatrick en
1997: (1) cuadrada, (2) ahorquillada, (3) ahorquillada elongada y (4) marginada. (Modificado de © Sandy
Scott Art)

Las dos especies con colas ahorquilladas extremadamente elongadas son T.
forficatus y T. savana, conocidas vulgarmente como tijeretas, caracterizadas por una
sorprendente agilidad y maniobrabilidad en el vuelo rasante y por sus extensas plumas
timoneras externas (Figura 4). Estas colas exageradamente elongadas, respecto a lo que
puede encontrarse en las otras especies del género, no son explicadas por la variacion
interespecifica del tamafio corporal (Regosin y Pruett-Jones 2001). En ambas especies
de tijeretas, el largo de cola presenta un muy marcado dimorfismo sexual (Regosin y
Pruett-Jones 2001), siendo los machos de colas méas largas que las hembras (aunque
estas presentan colas elongadas en comparacion con las otras especies del género). Pero
a pesar de este dimorfismo, y en contraposicion con las predicciones tedricas propuestas
anteriormente para especies poliginicas, las tijeretas tienen un sistema de apareamiento
de monogamia social y los machos participan en cierta medida en el cuidado parental de
las crias (Regosin y Pruett-Jones 1995, 2001; Pucheta 2015; Roeder y col. 2016).
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Figura 4. (A) Tyrannus savana fotografiado en Parque Nacional San Rafael, Paraguay (Foto: Paul
Smith). Su distribucidn es casi exclusiva a América del Sur (Jahn y col. 2013a). (B) Tyrannus forficatus
fotografiado en Texas, EEUU (Foto: Paul A. Guris). Su distribucidn es mayoritaria en América del Norte
(Fitch 1950; Regosin 1998).

Partiendo de la base de que, hoy en dia, las dos especies tienen distribuciones
geograficas no solapadas (ver Figura 4), se alimenta entonces la interrogante sobre si
tales estructuras se retrotraen a un Unico estado ancestral o si, mas probablemente,
pudieron haber evolucionado de manera independiente. En base a la hipotesis
filogenética mas reciente del género Tyrannus (Jetz y col. 2012, Figura 5), las especies
de tijeretas pertenecen a clados monofiléticos distintos; soportando la idea de
adquisicién independiente de la morfologia. Asimismo, con los datos temporales de la
diversificacion del clado Tyrannus surge la posibilidad de explorar interrogantes
referentes a la tasa con la que ocurrio la evolucion morfologica, la convergencia
evolutiva entre los mismos tipos de colas y la posible existencia de constraints o
restricciones al desarrollo que la limiten o condicionen. La presente tesis se enfocara en
la variacion morfoldgica de las colas de este grupo de aves y su rol en el vuelo serd el
escenario base a la hora de estudiar sus patrones evolutivos.
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Figura 5. Filograma del género Tyrannus, en el que se observa que T. forficatus y T. savana comparten
un ancestro hipotético no inmediato y con una estimacion del tiempo de divergencia de 5 Ma. antes del
presente. Modificado de Jetz y col. 2012.

Objetivos e hipotesis

El objetivo general de este trabajo consiste en analizar el patron de evolucion
morfoldgica de las colas en las diferentes especies del género Tyrannus, poniendo
especial atencion en la historia evolutiva de las especies de tijeretas. Los objetivos
especificos son:

i.  Caracterizar cuantitativamente la forma de las colas del género a partir del uso
de morfometria geometrica.

li.  Poner a prueba la hipotesis de homologia secundaria de los tipos de colas
utilizando la filogenia mas reciente del genero y proponer mecanismos de
evolucion del caracter.

iii.  Comparar el grado de dimorfismo sexual de las tijeretas respecto al resto de las
especies.

iv.  Determinar la existencia de costos aerodindmicos en las diferentes morfologias y
corresponderlos con el grado de exageracion de rasgos de la cola.

v.  Evaluar patrones de variacion morfoldgica inter e intraespecifica, enfatizando en
las alometrias entre diferentes atributos corporales.
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Las hipétesis (y predicciones) derivadas son:

a)

b)

Mediante un analisis cuantitativo, se recuperaran las conformaciones de colas
correspondientes a las cuatro categorias cualitativas tradicionales presentes en el
género Tyrannus.

Las colas con rasgos exagerados son estados derivados de los mismos
morfotipos preexistentes, son convergentes y evolucionaron mas de una vez en
el género Tyrannus. Su evolucién se dio a una tasa acelerada, esperada bajo un
escenario de seleccion sexual, respecto a la tasa de evolucion de fondo
presentada por el grupo.

Los distintos tipos de cola tienen diferentes caracteristicas aerodindmicas.
Particularmente, las colas exageradamente largas son las mas ineficientes en
términos aerodinamicos con un costo asociado mayor; por lo que, para su
desarrollo y mantenimiento, no pueden atribuirse a una adaptacién al vuelo de
largas distancias.

15



Materiales y métodos
Recoleccidn de datos

Se tomaron fotografias de pieles pertenecientes a la coleccion del Museo
Americano de Historia Natural de Nueva York correspondientes a doce especies del
género Tyrannus. Las fotos de la 13% especie (T. savana) se obtuvieron en el Museo
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. Como se observa en la Figura
6, las fotografias se tomaron de manera estandarizada sobre un fondo de mismo color,
sobre el dorso de las pieles, y a la misma distancia focal. Las colas se desplegaron con
el mismo angulo (60°) luego de ubicar el punto de inicio de las plumas timoneras. Cabe
aclarar que no se respet6 la apertura de 120° (tal como se indica en Balmford y col.
1993) para conservar la integridad de las pieles del museo.

Se obtuvieron nameros muestrales equilibrados entre sexos y entre las trece
especies (Nespecie >20). El tamafio muestral total consistio de 282 pieles fotografiadas. De
estos especimenes se registro la especie, el sexo y los largos del pico, tarso y ala.

Figura 6. Vista dorsal de una piel de museo fotografiada (ejemplar de T. forficatus) (Foto: Diego T.
Tuero)

Cuantificacién de la morfologia

La morfologia de las colas se cuantificoO y describio a través de métodos de
morfometria geométrica. Abordajes como este son muy Utiles para capturar, de manera
cuantitativa, las formas y la variabilidad de una estructura corporal, teniendo en cuenta
la geometria de la estructura y conservandola a lo largo de todo el proceso de analisis.

En el presente trabajo se utiliz6 el Método de Referencias Anatémicas o
landmarks (también conocidos como hitos o referencias). Para lo cual, se determinaron
9 landmarks (Figura 7A y 7B) para capturar la forma de la cola digitalmente en relacion
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a: la extensién antero—posterior, la elongacion de las plumas timoneras externas versus
las internas, el tamafio de la superficie triangular continua que servira para la medicion
de la sustentacion en el vuelo (base de la cola, Figura 7C) y la concavidad del extremo
caudal. Los criterios para la asignacion y ubicacion de cada uno de los landmarks fue la
siguiente: los puntos 1 y 9 se ubicaron en el inicio de la cola, por detras del pigostilo.
Los puntos 2 y 8 se localizaron en el punto de inflexion y apertura de las plumas
timoneras externas. Los puntos 3,4, 6 y 7 se colocaron en los extremos de las timoneras
quintas y sextas. Por ultimo, el landmark 5 se situd en el punto de interseccion del eje
sagital con el extremo central de la cola. De esta manera cada ejemplar qued6 descripto
por nueve pares de coordenadas cartesianas.

stm

Figura 7. Los 9 landmarks utilizados para una cola ahorquillada (A) y para una cola cuadrada (B). La
base queda delimitada por s6lo 5 de los 9 landmarks (C). Modificado de Clark 2010.

La captura digital de conformacion de todas las colas (con la demarcacion de
landmarks) se hizo mediante el paquete tps (Rohlf 1993). A continuacion se utilizo el
paquete geomorph (Adams y Otarola—Castillo 2013) del ambiente R version 3.2.1 (R
Core Team 2017) para importar y analizar las configuraciones geométricas. El
alineamiento y escalado de las conformaciones se obtuvo mediante el método de
superimposicion de Procrustes (Generalized Procrustes analysis, GPA, Rohlf 1993).
Este método superpone las configuraciones utilizando el criterio de cuadrados minimos
para los parametros de rotacion y traslacion. De esta manera se descompone la variacion
morfolégica de la muestra en el componente de tamafio (Tamafio de centroide) y en el
componente de conformacién. El tamafio de centroide funciona como estimador del
tamafio de la estructura bioldgica original. Este se calcula como la suma del cuadrado de
las distancias de cada landmark de la configuracién al centroide de esta.

Para obtener las variables del cambio conformacional de las colas se realizé un
analisis de componentes principales (PCA) de las coordenadas alineadas por Procrustes.
De esta manera los datos originales quedan descriptos en términos de una serie de
vectores de varianza decreciente (MacLeod 2005). Estos componentes principales (PC)
constituyen los ejes que capturaron la mayor variacion morfoldgica de la muestra y
permiten representar a los ejemplares de acuerdo a sus aspectos geométricos en lo que
se conoce como un morfoespacio. La metodologia por componentes principales reduce
asi la dimensionalidad de los datos multivariados (geométricos) y ordena a los
individuos de estudio en funcion de su puntaje o score en nuevas variables morfologicas
sintéticas.

Finalmente se hizo un analisis de agrupamiento jerarquico para evaluar la
existencia, dentro de la muestra, de grupos discretos diferenciables por su morfologia.
Se us6 la metodologia Machine learning (paquete mclust en R, Fraley y col. 2012), que
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trabaja con el algoritmo iterativo EM (del inglés “expectation-maximization”) para
calcular la probabilidad del numero de clusters (lo esperado); y luego, maximizar la
distribucion de parametros dados los datos (lo maximizado) (Witten y col. 2016). El
criterio de optimalidad que se utilizé fue la maximizacion del BIC (Criterio Bayesiano
de informacién). Dicha herramienta penaliza la sobreparametrizacion de modelos a la
vez que maximiza el ajuste de los parametros dados los datos.

Eficiencia aerodinamica

Las coordenadas también se usaron para calcular el rendimiento aerodindmico de
las colas. A partir del modelo del Ala Delta de Thomas (1993), se utilizaron el tamafio
del centroide de la base y el de la cola en su totalidad (ver Figuras 2 y 7) para calcular la
Eficiencia Aerodinamica (Ecuacion 1).

La estimacion de la eficiencia aerodindmica en vuelo se calculé mediante la
Ecuacion 1, o sea, usando el cociente entre la superficie generadora de sustentacion (L)
y el area causante de lastre (D): esto es L/D. Para calcular el area de lastre se tomo cada
una de las superficies totales de las colas digitalizadas y se les restd el tamafio del
centroide correspondiente a la base de su cola.

.. ) L. Area de sustentacién
Eficiencia aerodinamica = . Ec. 1
Area de lastre

Una vez hechos estos calculos a partir de la Ecuacion 1, se realiz6 un ANOVA
mediante el cual se compararon los valores medios que tomd la variable dependiente
L/D explicada por el factor fijo Especie.

Dicho andlisis estadistico fue efectuado con el programa R v3.2.1 (R Core Team
2017). Las visualizaciones gréficas de eficiencia aerodindmica fueron hechas con
STATISTICA 8.0. Los anélisis estadisticos fueron efectuados con el programa R v3.2.1
(R Core Team 2017) y los resultados representados con SigmaPlot 10.0.

Relaciones alométricas

En todos los organismos, el tamafio de cada parte del cuerpo tipicamente escala
con el tamafio corporal total. Esta relacion de escala entre el tamafio (o forma) de
caracteres individuales y el tamafio corporal total se denomina alometria (revisado en
Shingleton y col. 2007). La forma de la funcion alométrica se modela tradicionalmente
usando la siguiente ecuacion:
y=ax’ Ec. 2

(Donde x e y representan los valores de dos caracteres dados.) Con el fin de
linealizar las relaciones entre caracteres (para obtener el valor del indice b), se suelen

realizar transformaciones de las variables de interés a escalas logaritmicas, como se
muestra a continuacion:
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Log (y) = Log (a) + b Log (x) Ec. 3

Se estudiaron, entonces, los patrones alométricos entre el tamafio corporal y el
tamafo de la cola (tamafio de centroide de las configuraciones geométricas, ver
Cuantificacion de la morfologia) de las 13 especies del grupo de interés. La manera de
hacer una estimacion del tamarfio corporal de las muestras fue fabricando una variable
sintética mediante un PCA, llamada indice de tamafio corporal, que reunié las variables
largos de pico, tarso y ala. En base a Rising y Somers (1989), y a Freeman y Jackson
(1990), se determind el uso de esta metodologia de aproximacion multivariada como
satisfactoriamente explicativa del tamafio del cuerpo. Esta nueva variable sintética
global se construy6 a partir de los scores de cada ejemplar en el primer Componente
Principal. Este eje es el que explica la mayor parte de la varianza de las mediciones
morfoldgicas mencionadas. Ya que el analisis requiere que los ejemplares posean datos
las tres variables métricas, se omitieron aquellos casos con datos faltantes
(Nseleccionado=269). Las regresiones lineales se trataron tanto a nivel inter como
intraespecifico.

Por ultimo, se indagd en busca de un patron de relacién entre lo que es la
superficie total de las colas (estimada con 9 landmarks) y su base (estimada con s6lo 5
landmarks). El analisis se hizo tomando a todas las especies del género: Se realiz6 un
ANOVA a partir del el cual se compararon los valores medios que tomd la variable
dependiente Superficie total/Superficie de la base de la cola explicada por el factor fijo
Especie.

Todos los andlisis estadisticos fueron llevados a cabo en el entorno R v3.2.1 (R
Core Team 2017).

Dimorfismo sexual

Se evalu6 la existencia de diferencias del grado de dimorfismo sexual que
presentan las distintas especies. Las variables que se utilizaron fueron el indice de
tamafio corporal, el tamafio y la forma de las colas (ver Cuantificacion de la
morfologia).

El dimorfismo se analiz6 segin dos metodologias distintas. La primera fue
mediante andlisis de varianza de dos factores (Especie y Sexo) de las diferentes
variables cuantitativas mencionadas. El supuesto de normalidad se verific6 mediante el
test de Shapiro-Wilks y graficamente mediante QQ-Plot. La homocedasticidad fue
verificada mediante el grafico de residuos en funcion de los valores predichos. Los
contrastes maltiples a posteriori se realizaron mediante una prueba de Tukey.

Ademas, se realizé un analisis de trayectorias para las variables que presentaron
dimorfismo sexual significactivo. Este analisis consiste en la descripcion y comparacién
de los vectores del cambio fenotipico en el morfoespacio. Especificamente, las
trayectorias en espacios de datos multivariados, al igual que las configuraciones de
landmarks en 2D o 3D, pueden diferir en cuatro atributos: posicion, tamafio, orientacion
y forma (Collyer y Adams 2013). Las diferencias en el sentido y magnitud entre
trayectorias de cambio son anélogas a las diferencias fenotipicas generales entre los
grupos que se esten comparando (Figura 8).
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Figura 8. Vectores de evolucion fenotipica y sus atributos de direccion (©) y magnitud (D) en un
morfoespacio. Cada trayectoria comienza en una poblacién representada en blanco y finaliza en una
representada en negro. Modificado de Adams y Collyer (2009).

Con los analisis de trayectorias se generaron sets de datos simulados obtenidas a
partir de una hipotesis nula de no asociacion entre las variables originales para
establecer el grado de significacion de los valores estimados. Este procedimiento
(basado en permutaciones) atribuye un estadistico (Z-score) a cada uno de estos subsets
y construye una distribucion normal de datos morfoldgicos. Luego, reporta la distancia
que existe entre los datos observados (Z-scoreqs) Yy la media de dicha distribucién
normal de valores simulados (Z—scoreesp), 0 que se denomina effect size (o magnitud
del efecto) de magnitud y de orientacion del cambio fenotipico. Finalmente, esta
diferencia es evaluada estadisticamente mediante un p—valor (Adams y Collyer 2016).
Generalmente, estos datos estdn acompafiados por un gréfico en el que se ilustran la
magnitud y la direccidn de la trayectoria fenotipica (datos adimensionales descriptivos).
Para simplificar la visualizacion, aqui se reportaran los p—valores de las magnitudes del
efecto de la integracion entre la forma de las colas con los factores Sexo y Especie.

Nuevamente, los andlisis estadisticos fueron efectuados utilizando el entorno R
v3.2.1 (R Core Team 2017): para el ANOVA se utilizo el paquete car (Fox y Weisberg
2001), agricolae (de Mendiburu 2017) y para el analisis de trayectorias, el geomorph
(Adams y Otarola—Castillo 2013). Las visualizaciones gréficas se realizaron con el
entorno R v3.2.1 y SigmaPlot 10.0.

Relaciones filogenéticas en Tyrannus y mapeado de caracteres

Se utiliz6 una filogenia del género proveniente de un estudio molecular a gran
escala (9993 spp. de aves; Jetz y col. 2012 y 2014). Estos trabajos incluyeron la
datacion de clados avianos con buen soporte estadistico con relojes moleculares
relajados, y la combinacion con arboles calibrados con fosiles de representantes de cada
clado. A través del sitio web de BirdTree y OneZoom (Rosindell y Harmon 2012)
pudieron explorarse las relaciones de parentesco del género Tyrannus y registrar las
dataciones temporales de los correspondientes nodos ancestrales para construir el
filograma de interés. Esta filogenia se utiliz6 para mapear caracteres discretos como la
morfologia cualitativa de la cola y las pendientes alométricas (estados discretos
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ordenados) y se le acoplaron los resultados de la cuantificacion de la morfologia de las
terminales y la estimacion de morfologias ancestrales para construir filomorfoespacios.
Esta herramienta ofrece la visualizacién de la historia evolutiva de las morfologias
actuales desplegando las configuraciones del caracter y revelando reconstrucciones de
los estados ancestrales a los terminales en estudio (Sidlauskas 2008). Dicho
filomorfoespacio estd constituido por componentes principales que resumen la
variabilidad morfologica corregida filogenéticamente, ya que incluye la falta de
independencia por ancestralidad comdn de los terminales (e.g. especies hermanas
podrian ser mas similares entre si respecto a otras especies debido al mayor parentesco
evolutivo).

En este sentido, y con ayuda de los paquetes ape (Paradis y col. 2004), picante
(Kembel 2010) y phytools (Revell 2012), se importaron las topologias de interésa R y
se reconstruyeron los valores fenotipicos de los nodos ancestrales mediante maxima
parsimonia, lo que minimiza el largo de pasos (cambios de estado) entre ancestros y
descendientes. Asimismo, se tomaron los largos de rama (internos y externos) del
filomorfoespacio y se calculé la cantidad de cambio morfolégico acumulado para cada
una de los terminales como distancias euclidianas entre los puntos (especies) n-
dimensionales.
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Resultados
Cuantificacién de la morfologia

La Figura 9 muestra la disposicion de los landmarks totales de la muestra luego
de la superimposicion de Procrustes (todas las configuraciones alineadas y escaladas).
Puede observarse como los landmarks 3 y 7 (que denotan alargamiento de las plumas
timoneras externas) y el 5 (que marca la concavidad, por plumas timoneras internas) son
los que registraron méas desplazamiento general.

Coordenada Y
00 02 04
| |

-0.2

04

05 00 05 10
Coordenada X

Figura 9. Posicion de las 282 configuraciones de landmarks centradas mostrando la ubicacién de la
forma consenso (promedio de cada landmark). En rojo se denotan los landmarks mas variables: 3,5y 7.

El PCA de las coordenadas brindé las variables morfoldgicas de trabajo. Los dos
componentes principales de mayor importancia son ilustrados en la Figura 10. Se
observa como la variacion a lo largo del PC1 (76.3%) esta explicada mayoritariamente
por traslaciones relativas de los landmarks 3, 5 y 7; mientras que el PC2 (13.8%)
contempla variacion relativa de los landmarks 4, 5 y 6. Se distinguen tres nubes de
puntos agrupados con zonas intermedias del morfoespacio sin ocupar. EI grupo gque se
encuentra cerca del origen de coordenadas corresponde a once de las trece especies de
Tyrannus (la variabilidad interespecifica no aparenta ser lo suficientemente potente para
separar los puntos como si ocurre en los otros clusters). Y las otras dos nubes
segregadas corresponden a las dos especies de tijeretas.

Es notorio el hecho de que, en el morfoespacio (Figura 10), la dispersion de T.
forficatus se encuentra alineada al eje de mayor variacion morfolégica de las restantes
once especies no tijeretas (se alinean en una recta de inclinacion positiva). Mientras que,
por otra parte, la distribucion de puntos de T. savana parece ubicarla en una direccion
oblicua a la antes mencionada (i.e. los valores de estos dos PCs no sigue el patrén de
covariacion predominante en la muestra).
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Figura 10. Morfoespacio multivariado de los tipos morfolégicos de cola en el género Tyrannus. Los PC
fueron construidos a partir de la variabilidad geométrica de configuraciones de landmarks de la muestra.
Entre paréntesis se observa el porcentaje de la varianza total explicada. En el fondo se ilustra una
reconstruccién teérica de formas de cola que se abarcan. Cada punto representa un espécimen ubicado
segun los valores de su conformacion geométrica en los dos primeros componentes principales.

Posteriormente se decidio hacer un nuevo PCA exclusivamente con los datos
para las once especies que no son tijeretas con el propdsito de ordenar esta variabilidad
sin el efecto atractor que tienen, en la muestra, las morfologias exageradas. A diferencia
del resultado anterior, en la Figura 11 se observa que hay una nube de puntos
relativamente homogénea sin distincién obvia de grupos morfolégicos diferenciados. La
varianza total, contenida en los dos primeros ejes principales, fue menor al 70%: el PC1
(33.6%), explicado mayoritariamente por el landmark 5 y el PC2 (31.9%), explicado
mayoritariamente por los landmarks 2 y 8.
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Figura 11. Morfoespacio excluyendo a las especies de tijeretas. Se representan los dos primeros
componentes principales. Entre paréntesis se reporta el porcentaje explicado por el eje de la varianza
total)

El analisis de agrupamiento jerarquizado por Machine learning reportd, como
solucion méas optima (por criterio BIC), la presencia de dos grupos morfologicos (Figura
12). Esta division parece estar considerando el grado de concavidad de las colas (efecto
capturado por el landmark 5) y la apertura de la base (capturada por los landmarks 2 y
8). Al superponer estos resultados con la Figura 11, el grupo 1 (negro) aparenta estar
conformado por especies como T. albogularis, T. melancholicus y gran parte de los
individuos de T. dominicensis, mientras que el resto se agruparia en el cluster 2 (rojo).
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Figura 12. Morfoespacio ilustrando el resultado del agrupamiento jerarquizado con dos grupos
morfologicos. Modelo EEE (elipsoidal, de igual volumen, forma y orientacion) de agrupamiiento. BIC=
1611,5, elegido por criterio de optimalidad. Extremo superior izquierdo: Morfologia (convexa) promedio
del grupo 2 (rojo). Extremo inferior derecho: morfologia (céncava) promedio del grupo 1 (negro). Se
observan alli los landmarks (variantes) 2, 5y 8.

Eficiencia aerodinamica

En la Figura 13 se puede visualizar una aproximacién del rendimiento
aerodinamico de todas las colas ordenadas segun el tipo de conformaciéon que las
caracteriza. Las dos especies de tijereta, con su forma de cola ahoquillada y elongada, se
encuentran en un “valle de ineficiencia” o de valores bajos de L/D. Por el otro lado, se
observa una agregacion de puntos, correspondientes a las once especies no tijeretas que
se disponen muy cerca del Optimo matematico tedrico. Estos son morfotipos que
minimizan la extension de la cola por fuera de los limites impuestos por la
conformacién 6ptima triangular del modelo Ala Delta.
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Eficiencia aerodinamica (L/D)

Figura 13. Superficie de eficiencia aerodindmica aplicada al morfoespacio del género Tyrannus:
T. forficatus (blanco), T. savana (naranja), especies no tiejeretas (azul).

Las tijeretas resultan las menos eficientes en términos de sustentacion debido a
que portan una base de la cola muy pequefia en relacién a la superficie total delimitada
por sus plumas timoneras (ANOVA: Fi, 256: 672.38, p<0.05, Figura 14). Los contrastes
a posteriori no encontraron diferencias entre los dos grupos de tijeretas, pero si que
toman valores distintos al resto de las especies.
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Figura 14. Eficiencia aerodindmica promedio por especie. Las letras indican los contrastes a posteriori de
Tukey.

Dimorfismo sexual

El indice de tamafio corporal (Figura 15) varid entre las especies como indicd
una interaccion significativa (ANOVA [Sexo x Especie]: Fiz, 243: 238.2, p<0.05). Los
factores simples Especie (ANOVA: Fi; 243: 238.4, p<0.05) y Sexo (ANOVA: F1 243:
54.4, p<0.05) también tuvieron efectos significativos. Los contrastes a posteriori no
tuvieron la potencia suficiente como para diferenciar machos y hembras de la misma
especie en ninguna de las trece del género. Pero, aplicando la correccion de Bonferroni
para realizar las comparaciones entre los cuatro casos méas Ilamativos que se desprenden
de la Figura 15 (T. savana, T. crassirostris, T. dominicensis y T. forficatus), la Unica que
arroja diferencias significativas de tamafio corporal entre sexos es T. dominicensis. T.
savana resulté ser la especie con tamafio corporal mas pequefio.
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Figura 15. indice de tamafio corporal segun el sexo en las especies estudiadas. La Gnica especie que
arroja diferencias significativas de tamafio corporal entre sexos es T. dominicensis, por correccion de
Bonferroni.

El tamafio de la cola (centroide) también mostrd una interaccion significativa
entre los factores analizados (ANOVA: Fi 243; 22.4; p<0.05). Al realizarse las
comparaciones multiples quedo en evidencia que esa interaccion estaba fundada en la
presencia de dimorfismo sexual significativo en T. forficatus, T. savana y T. Tyrannus
(Figura 16) y su ausencia en el resto de las especies.
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Figura 16. Dimorfismo sexual por especie segun el tamafio de centroide de las colas. (*) Diferencias
significativas (p<0.05).

Hasta aqui, las especies del grupo Tyrannus difieren interespecificamente en su
tamafio corporal, hallandose diferencias significativas entre sexos de T. dominicensis,
Unicamente. En cuanto al tamafio de las colas, en tres especies (incluyendo ambas
tijeretas) existe un dimorfismo sexual.

En el analisis fenotipico de trayectorias (Figura 17) se representan los patrones
de divergencia fenotipica de la forma geométrica de la cola que se da en el género,
contrastando las especies y los sexos. Se encontrd una interaccion significativa entre los
factores Especie y Sexo (ANOVA: Fip 255: 13.73.6, p<0.05). En los contrastes a
posteriori, la magnitud del dimorfismo resulté mayor y significativa para las tijeretas en
comparacion con el resto de las especies. Las restantes once manifiestan un dimorfismo
sexual bajo y equiparable entre si (de igual magnitud, indistinguibles entre si). Ademas
de eso, resulta interesante que no todas las especies repiten el mismo estilo de
dimorfismo (orientacion del cambio). El patron méas habitual es aquel en que los machos
(cirulos negros, Figura 17) son los que presentan una morfologia méas exagerada; o sea,
que estén desplazados hacia valores mas negativos del PC1, que captura un 76% de la
varianza total. Pero la excepcion se da en T. crassirostris y T. caudifasciatus (circulos
rojos), especies en las que las hembras son las que tienen morfologias méas exacerbadas.
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Figura 17. Morfoespacio con la media fenotipica (circulos grandes) en funcion del sexo y especie. Las
rectas indican la direccion y magnitud del cambio intersexual (p<0,05). Los ciculos blancos representan a
las hembras y los negros a los machos. A la izquierda se representa la dispersion de T. savana (rojo) y T.
forficatus (verde).

Haciendo hincapié en la divergencia geométrica de las colas de las tijeretas, se
encontrd una interaccion significativa entre los factores Especie y Sexo (ANOVA: Fy, 4s:
5.6, p<0.05). La diferencia de magnitud del efecto dimorfico entre especies y la
orientacion del cambio entre especies resultaron significativas (p<0.05), indicando que
las direcciones de divergencia fenotipica entre especies no son paralelas. A modo
descriptivo, la Figura 18 ilustra estas diferencias en la magnitud y direccién del cambio
entre las dos especies de tijeretas.
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Figura 18. A la izquierda, el morfoespacio con la media fenotipica (circulos grandes) en funcidn del sexo
y especie. Las rectas indican la direccion y magnitud del cambio intersexual. EI PC1 estd explicada
mayoritariamente por las extensiones de las timoneras externas (landmarks 3, y 7); mientras que el PC2
contempla la variacion de las timoneras internas (landmarks 4, 5 y 6). A la derecha, las fotografias
corresponden a T. forficatus (A) y T. savana (B).
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Patrones alométricos

La regresion del tamafio de cola (centroide) en funcion del tamafio corporal
revel6 que en sélo cuatro especies (T. forficatus, T. savana y T. tyrannus y T. verticalis)
existe un componente alométrico en la variacion total del tamafio (Tabla 1 y Figura 19).
Para estas especies con relaciones alométricas significativas, T. tyrannus y T. verticalis
manifestaron alometrias negativas (b<1l) mientras que ambas especies de tijeretas
evidenciaron un crecimiento isométrico del tamafio de la cola respecto al resto del
cuerpo (b=1). Las tijeretas se encuentran dentro de las especies de menor tamafio de
todo el género. Sin embargo, y como era de esperar, los individuos de ambas especies
poseen tamario de colas considerablemente mas grandes que el predicho de acuerdo a
otras especies que tienen el mismo tamafio corporal (Figura 19).

Tabla 1. Relaciones alométricas por especie entre el log. Tamafio total de la cola vs. log. indice de
tamafio corporal. S6lo se muestran aquellos intervalos de confianza de las pendientes que son
significativamente distintas de cero (isometria en T. forficatus y T. savana-, y alometria negativa en T.
tyrannus y T. verticalis).

Especie Pendiente Significacion
(b) estadistica
T. albogularis -0.22 F1 14: 0,06; p=0.80
T. caudifasciatus 0.10 F1 19: 0,66; p=0.43
T. crassirostris 0.03 F1 1s: 0,04; p=0.84
T. couchii —0.08 F1 12: 0,31; p=0.59
T. cubensis 0.21 F1 10: 0,94; p=0.35
T. dominicensis 0.12 F1 19: 1,51; p=0.25
T. forficatus 1.13 (£ 0.21) | Fq 1g: 43,09; p<0.05*
T. melancholicus 0.07 F1 36: 0,62; p=0.43
T. niveigularis 0.17 F1 16: 0,73; p=0,45
T. savana 0.84 (x0.24) | Fq 27: 8,9; p<0.05*
T. tyrannus 0.49 (£ 0.16) | Fq,21:9,09; p<0.05*
T. verticalis 0.27 (£ 0.08) | Fy,1s:10,9; p<0.05*
T. vociferans 0.09 F1 15: 0,77; p=0.40
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Figura 19. Relacién del tamafio de las colas en funcién del tamafio corporal de todas las especies del

grupo Tyrannus.

En dltimo lugar, se presenta la relacion entre la superficie total de colas y su
base (Figura 20). Se destacan las tijeretas, con un tamafio total de cola muy grande
(Figura 16), pero con las menores superficies de la base de las colas del género

(ANOVA: 15, 556: 71.2, p<0.05).
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Figura 20. Comparacidn entre la superficie de cola total vs. sus bases.

32




Relaciones filogenéticas en Tyrannus y mapeado de caracteres

La Figura 5 ilustra el filograma extraido de Jetz y col. (2012). Se utiliz6 esta
topologia para hacer un mapeo y optimizacion del caracter de interés: la configuracion
de cola tipo tijereta. En la Figura 21 pueden observarse los estados ancestrales
reconstruidos por parsimonia para el género incluyendo a los nodos ancestrales de T.
forficatus y T. savana.

Para el caso particular de las tijeretas, la recuperacion de los estados ancestrales
arrojo distintos tipos de formas. En T. forficatus, el estado ancestral se reconstruye
como un morfo cuadrado (nodo 1), mientras que el estado ancestral que antecede a T.
savana parece haber sido un morfo més concavo que el de T. forficatus (nodo 12).

En vistas de los resultados de la cuantificacion morfoldgica (Figura 12), también
puede verse el mapeo de los otros dos tipos de morfos: el levemente céncavo () y el
levemente convexo (I1). En este sentido, la figura 21 revela que el estado convexo
resulta basal y puede rastrearse desde los nodos 1 al 6. El estado concavo aparenta ser
derivado, y aparece independientemente en el nodo 10 y en T. albogularis. Esto plantea
que en el nodo 10 hay una sinapomorfia que defina el estado coéncavo de T.
dominicensis y T. melancholicus. Estas habrian adquirido ese estado de manera
independiente al de T. albogularis, luego de la cladogénesis del nodo 7, por lo que esta
ultima similitud seria homoplésica.

En dltimo lugar, cuando se mapean los estados de la alometria existente entre el
Tamarfio de cola y el indice de tamafio corporal, se observa que, a la par del rasgo
morfoldgico exagerado, la isometria que exhiben las dos especies de tijereta han sido
novedosas en términos evolutivos ya que no se reconstruye en otros nodos. No sucede
lo mismo con la alometria negativa, que se mapea como basal para todo el género y que
luego sufre reversiones hasta los estados en que la pendiente b es igual a cero (a partir
del nodo 4 y en T. niveigularis).
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Figura 21. Optimizacion de la conformacién de las colas de los tiranidos en la filogenia mas reciente del
grupo (score=1.95). Entre paréntesis, los grupos morfolégicos determinados por machine learning: (1)
coéncavo, (Il) convexo, también mapeados en los terminales y con flechas en los nodos. Asimismo, se
muestra el mapeo de las alometrias significativas (de tamafio de las colas en funcién del tamafio corporal)
con flechas en los nodos: isometrias y alometrias negativas (no se muestran los casos donde la alometria
esta ausente).

La Figura 22 muestra la reconstruccion del filomorfoespacio por méaxima
parsimonia. Se superpusieron las reconstrucciones ancestrales y las actuales a un mismo
espacio multivariado considerando las relaciones filogenéticas. El algoritmo de
parsimonia opta por condensar el cambio en la menor cantidad de pasos.
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Figura 22. Filomorfoespacio reconstruido por méxima parsimonia. En rojo, el clado, linaje y terminal
correspondiente a T. forficatus. En azul, el clado, linaje y terminal correspondiente a T. savana. En verde,
la reconstruccién de los estados ancestrales de tijeretas con sus respectivas especies hermanas.

Finalmente, en la Tabla 2 se estiman las tasas de cambio a partir del
filomorfoespacio de la Figura 22 y los tiempos de divergencia de cada clado (Figura 5).
En ella, puede verse como T. savana es la especie que manifestd la mayor tasa de
cambio morfoldgico del género. Se puede apreciar, también, que el clado que contiene a
T. forficatus mostré valores altos de tasa de cambio. Es muy probable que los
parametros de T. forficatus no superen tanto a los de sus especies hermanas por
cuestiones metodoldgicas del método de méxima parsimonia, en el que el nodo
ancestral esté desplazado de la media morfoldgica de las 13 especies del grupo (ver
nodo en Figura 22).

Tabla 2. Tasa de acumulacion de cambio desde la divergencia de los clados de especies a los que
pertenecen las tijeretas: (A) T. forficatus y especies hermanas, (B) T. savana y especies hermanas; y un
ejemplo de un clado de especies no relacionadas con las tijeretas (C). Los tiempos de divergencia se
estimaron desde la Figura 5. Las especies no mostradas presentan tasas de cambio menores.

Cambio Tiempo desde la | Tasa de cambio
morfoldgico | divergencia (Ma) (1/Ma)

T. forficatus (A) 0.27 14 0.2
T. niveigularis (A) 0.19 14 0.14
T. verticalis (A) 0.18 14 0.13
T. savana (B) 0.54 14 0.39
T. melancholicus (B) 0.09 14 0.06
T. vociferans (C) 0.02 14 0.01
T. cubensis (C) 0.03 14 0.02
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Discusién

Los resultados obtenidos en este estudio sugieren que los rasgos derivados de las
colas de las tijeretas no han surgido de un mismo estado morfoldgico precursor. La
reconstruccion morfolégica por maxima parsimonia mostré que los ancestros de ambas
especies no habrian tenido colas exageradas ni habrian compartido la misma morfologia
ancestral. En estas dos especies también se observd una acelerada tasa de cambio
morfologico en poco tiempo, compatible con una evolucion por seleccion sexual.
Ademas, a nivel macroevolutivo, el dimorfismo sexual en la estructura de la cola
tampoco fue una caracteristica generalizada en todo el linaje. Por lo tanto, el proceso de
seleccion sexual parece haber ocurrido independientemente en al menos dos linajes de
la filogenia del grupo Tyrannus, correspondientes a T. forficatus y T. savana: especies
donde se observo un marcado dimorfismo sexual, dominado por la forma y superficie de
sus colas. Este estudio mostro también que las tijeretas no adoptan la misma morfologia
tipo actualmente, o sea, despliegan dos formas diferentes de exageracion de los rasgos
culminando asi en estados de caracter no totalmente convergentes.

En esta tesis también se estimaron costos aerodindmicos producidos por las
diferentes morfologias de las colas de las trece especies del género siendo las tijeretas
(T. forficatus y T. savana) las menos eficientes. Esta ineficiencia se deberia a que
generan una menor sustentacion en el vuelo en comparacién con el resto de las especies.
Estos resultados apoyan la hipétesis planteada sobre que ciertas morfologias no son
explicadas solamente por su adaptacion al vuelo. Se demostrd, ademas, que existen
diferencias interespecificas en relaciones alométricas entre el tamafio corporal y el
tamanfo de la cola. Finalmente, el abordaje de la cuantificacion del aspecto de las colas
por morfometria geométrica permitié caracterizar las colas de las especies del género
Tyrannus de una manera distinta a la reportada previamente (Fitzpatrick 1999),
contraponiéndose con las predicciones de este trabajo.

Arbol evolutivo y la obtencion de la morfologia ahorquillada

En las especies no tijeretas del género Tyrannus se observd que las morfologias
de las colas son caracteres que han ido fluctuando sus estados conformacionales
(céncavo y convexo) a lo largo de la filogenia (Figura 21). En los morfoespacios de las
colas construidos en este estudio, todas estas especies se han dispuesto muy
cercanamente entre si, e inclusive se han solapado en algunos casos. El enfoque de
cuantificacion geométrica empleado hecha por tierra la hipotesis de recuperacion de los
cuatro tipos de cola propuestas por Fitzpatrick (1999) al demostrar que existe una
variabilidad intraespecifica (o continuo fenotipico) tal que puede trascender y desafiar la
tipificacion clasica de las colas. Es mas, los individuos de la especie T. dominicensis se
encuentran representados en dos conformaciones de cola reconstruidas por métodos
iterativos de agrupamiento (Figura 12), lo que resalta los posibles problemas de mapeo
filogenético por asumir una codificacion de caracteres discretos. También se ha
abordado esta problematica de tipificacion en estudios como el de Clark (2010), en la
que el autor pone en evidencia no sélo la dificultad de categorizar machos y hembras de
una misma especie dimorfica, sino también la gran cantidad de reversiones de estados
discretos que puede arrojar la filogenia. Por lo tanto, es necesario profundizar el estudio
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de los tipos morfoldgicos de colas propuestos para las especies de este género y
posiblemente re-categorizar estas estructuras.

El hecho de encontrar morfologias de la cola tan diversas en un grupo de
especies cercanamente emparentadas, sugiere cierto grado de plasticidad o potencialidad
de cambio intraespecifico subyacente. Como esta variabilidad puede ser aprovechada o
generada por procesos evolutivos, qué factores la promovieron y como estos cambios
estuvieron asociados a procesos de especiacion, de expansion o incluso influenciados
por el comportamiento migratorio de estas especies, son algunas preguntas que
permitiran entender parte de la diversificacion de las aves del nuevo mundo.

Por otra parte, el grado de divergencia morfoldgica que han alcanzado tanto T.
forficatus como T. savana respecto de las especies no tijeretas ocurrio tanto de manera
rapida como independiente. Como primera medida, el surgimiento y evolucion de estas
especies ocurrid en los ultimos 1.4 millones de afios (Figura 5), a una tasa de evolucién
elevada respecto a la tasa de evolucién de fondo presentada por el grupo (Figura 22 y
Tabla 2). Y aunque nada se pueda aseverar sobre los procesos de cambio particulares
que afectaron a estas especies, se ve que no todos los linajes se rigen bajo un mismo
tempo y modo. En segundo lugar, los linajes de T. forficatus y T. savana no solo no
comparten un nodo ancestral proximo en la filogenia molecular, sino que el surgimiento
de su morfologia ahorquillada elongada han sido eventos evolutivos independientes que
tampoco comparten un mismo resultado final. Entre las tijeretas no hay convergencia,
principalmente, porque las configuraciones de las colas de ambas especies estan
determinadas por distintas plumas. Tampoco tuvieron el mismo margen de cambio
posicional para cada una de ellas (Figuras 10 y 18). La 5 pluma timonera estd muy
extendida en T. forficatus (tanto o mas que la 6" timonera), mientras que la misma
pluma en T. savana puede alcanzar la mitad del tamafio de la 6% timonera.

Muy probablemente haya actuado mas de un proceso en la evolucion de la
exageracion de la cola en ambas especies. T. forficatus y T. savana fueron las que
revelaron un marcado dimorfismo sexual para casi todas las variables de estudio
(tamafio de la cola y forma de la cola; Figuras 16 y 17). Este patron heterogéneo da
cuenta de que el dimorfismo no es una cualidad recurrente en la genealogia del género
(o no ha sido conservada a lo largo del tiempo), por lo que propone que la seleccion
sexual ha sido un proceso oportunista que poco habria tenido que ver con los estados
ancestrales de estos taxones o su “predisposicion” filética. Como sugiere Price (1998),
la seleccion sexual es capaz de acelerar las tasas de especiacion, pero tiene poco efecto
sobre las tasas de diversificacion adaptativa. No obstante, es innegable que el habitat
crea un nexo entre adaptacion y especiacion via seleccion sexual: el traslado hacia
nuevos ambientes cominmente se asocia con diversificacion de requerimientos y
atributos ecoldgicos, y esto puede resultar en una potencial evolucion de la naturaleza
de las sefiales de comunicacion intraespecifica usadas para la identificacion entre sexos.
De cualquier modo, el escenario evolutivo que hoy se puede reconstruir en torno a las
tijeretas tiende a complejizarse si hay evidencia de que las colas son foco de procesos
como los de seleccion sexual y natural simultaneamente (Evans y Thomas 1997); en
especial, si se pone en tela de juicio al rol que cumplen estas estructuras durante el
vuelo.
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La forma de las colas y su eficiencia aerodinamica

El patrén morfoldgico del género es consistente con las predicciones del modelo
del Ala Delta. Los resultados obtenidos aqui sobre la aerodinamica de la cola han
mostrado que las configuraciones de cola que se alejan de la forma 6ptima (triangular)
predicha por el modelo de Ala Delta son poco eficientes. Particularmente, las colas de
las tijeretas generan menos sustentacion que el resto de las conformaciones, apoyando la
hipétesis planteada. Asi, las colas de las tijeretas se encuentran en un valle de
ineficiencia funcional (Figuras 13 y 14). Esto resultaria en un vuelo costoso en términos
energeticos, especialmente durante el viaje migratorio de estas especies. Sin embargo,
este tipo de colas podrian tener otro tipo de ventajas aerodinamicas; especialmente en
aquellas situaciones en que las aves efectivamente despliegan sus colas en angulos
cercanos a 120° como cuando vuela a baja velocidad y logra una alta agilidad
(velocidad con la que se cambia el angulo de giro durante el vuelo) y maniobrabilidad
(4ngulo de giro) durante el vuelo (Thomas 1993; Norberg 1994; Evans y Thomas 1997).
Seguramente, en estas especies esta caracteristica aerodinamica este asociada a
comportamientos de forrajeo durante el vuelo, al escape de predadores o a la defensa de
los nidos. Por lo tanto, se torna dificil justificar la existencia de este tipo de colas como
una mera adaptacion al vuelo de largas distancias tal como predice Hasegawa (2016).

Quizas, el problema esté en pensar a la evolucién como un resultado y no como
un proceso. Estructuras que ahora resultan indispensables para la supervivencia
pudieron haber generado un desplazamiento funcional y canalizado su evolucion por
nuevos rumbos. Por ejemplo, las colas basales de las tijeretas (cuadradas, para T.
forficatus y cdncavas, para T. savana) pudieron ser cooptadas para rol de caracter
reproductivo 'y haber sido ventajosas durante la obtencion de pareja,
independientemente del proceso evolutivo que les habia dado origen. Ademas, el hecho
de que haya una correlacion de ese patron de morfos extremos entre machos y hembras
sugiere que estariamos observando el accionar de una base genética subyacente
compartida. Por ende, podria hipotetizarse que las plumas timoneras externas pudieron
haberse extendido mediante un proceso de seleccion sexual, generado por la preferencia
del sexo opuesto al momento de elegir pareja, lo que condujo la morfologia de ambos
sexos a estados derivados exagerados (siendo mas marcado para el caso de los machos)
y a morfos previamente inexplorados.

Hipotesis sobre el desarrollo de las colas ahorquilladas

En los morfoespacios que contienen a las trece especies (Figuras 10 y 17), se
puede distinguir cierto patrén de distribucion de la variabilidad a través de un eje de
mayor covariacion. Por ejemplo, se puede trazar una recta de tendencia de cambio
morfoldgico registrado entre las once especies no tijeretas y T. forficatus. Esta ultima
parece haber explorado zonas del morfoespacio simplemente exacerbando la misma
regla de cambio morfologico general del genero. Por otro lado, T. savana explora
conformaciones que no se adecuan a esa posible regla de cambio, estableciendo una
evolucion morfologica mas compleja ya que involucra nuevas reglas de crecimiento
alométrico y de covariacion entre estructuras. Estos resultados, dan lugar a pensar si las
tijeretas pudieron haber acotado el desarrollo de las plumas internas (que determinan la
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base de la cola), y quizds de manera independiente haber experimentado un
alargamiento de las externas, resultando en un incremento de la superficie total. En ese
aspecto, podria pensarse en un desacople de la maquinaria génica que regule el
desarrollo de plumas internas y externas; o sea, la exploracion de nuevas reglas de
crecimiento que no se encuentran en otras especies del género y fue diferente en cada
tipo de tijereta. A su vez, los resultados denotan que las tijeretas han logrado tamarios
totales de cola poco comunes (para lo que es el género) a partir de la reduccion de la
superficie de base a tamafios “poco Optimos” desde un punto de vista aerodindmico
(Figura 20). Esto propone una posible restriccion al desarrollo que limite la cantidad de
energia y recursos que se designen a la produccion de plumas en la zona caudal de los
organismos (Evans 2004; Clark 2010); lo que aporta nuevas apreciaciones sobre como
pueden examinarse los patrones alométricos de estas dos especies de aves con
caracteristicas tan llamativas.

En su conjunto, las alometrias de las morfologias de las colas a lo largo del
género Tyrannus resultaron consistentes con otros limites relacionados al tamarfio
corporal (por ejemplo en colibries; Clark 2010). Las especies mas pequefias del género
Tyrannus exhiben mayor variacién en la morfologia de sus colas y en el grado de
dimorfismo que las especies méas grandes (Figura 19), lo que sugiere que las Ultimas
estarian mas restringidas en su morfologia. Motivos que expliquen eso pueden ser un
proceso selectivo o la limitacion por una restriccion fisiolégica y/o anatomica al
cambio. Este tipo de resultado da la pauta de que puede existir (a nivel interespecifico)
una desvinculacion entre el desarrollo del tamafio corporal y la evolucion de morfos
exagerados de colas. Es mas, parece que especies de mayor tamafio como (T.
crassirostris o T. cubensis) no tienen un tamafio de cola que crezca méas que lo que
poseen otras representantes de especies no tijeretas. Un mayor tamafio corporal no
aparenta ser un buen predictor del tamafio de las colas. Lo mismo fue observado en las
tijeretas que, en el caso de T. savana es la especie méas pequefia de su clado (de tres
especies mas cercanas); y, en cambio, T. forficatus es de las méas grandes del suyo (ver
Figura 5). Tal como sostiene Regosin (2001), las colas exageradamente elongadas no
son explicadas por la variacion interespecifica del tamafio corporal.

Es sabido que las reglas alométricas son consideradas “autopistas evolutivas”
por la que el caracter puede explorar nuevas variantes morfolégicas de manera
relativamente sencilla ya que sigue reglas de desarrollo ya existentes que, por lo tanto,
no modifican la proporcionalidad entre estructuras (Shingleton 2010). Desde el punto de
vista intraespecifico, parece ser que tanto a nivel de T. forficatus como de T. savana,
existe una asociacion reguladora isométrica entre el tamafio corporal y el tamafio de la
cola; caracteristica que las diferencia de muchas especies cercanamente emparentadas
gue presentan una alometria negativa o ninguna relacion en absoluto (Figura 21). Es
probable que la isometria sea un estado de caracter novedoso en el linaje de las tijeretas,
y esto haya implicado una condicion propia de la ontogenia de los organismos (e. g.
durante el crecimiento y muda de las plumas de la cola en estadios juveniles —cambio
heterocronico-), o bien un patron que es consecuencia de un mecanismo evolutivo (e. g.
debido a un proceso de seleccion sexual o de regulacion génica).

Tomando la filogenia como partida, estos resultados evidencian nuevamente que
la posibilidad de que las colas ahorquilladas elongadas se adquirieron partiendo de
estados ancestrales distintos y evolucionaron siguiendo eventos independientes. Las
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reglas de crecimiento y desarrollo no se han manejado bajo un paralelismo en estas
especies.
Consideraciones a futuro

El presente trabajo permitira echar luz sobre la historia evolutiva del género
Tyrannus y comenzar a entender que factores pudieron determinar la variacién
morfologica en las especies que lo componen. De esta manera, es posible comprender
con mayor exactitud, por ejemplo, los hébitos de forrajeo, de migracion y los hébitat
que estas especies utilizan. Ademas, este estudio se complementa con los trabajos que
se vienen llevando a cabo con algunas especies del género, pero principalmente con T.
savana. En ella se estan investigando los beneficios reproductivos en relacion con el
largo de la cola tanto en machos como en hembras. También, en esta especie, en T.
forficatus, T. verticalis y T. melancholicus se estan estudiando las caracteristicas
migratorias. Por lo tanto, conocer la variacién morfoldgica de estas estructuras desde un
punto de vista filogenético permitira entender con mayor amplitud el comportamiento
migratorio de las especies de este grupo.

Por otra parte, estos resultados permiten entender patrones de evolucion
morfolégica presentes en las especies del género abriendo la posibilidad de futuras
investigaciones que incluyan la morfologia general, especialmente de las alas.
Adicionalmente seria muy interesante (y muy afortunado) integrar hallazgos
paleontologicos Yy registros bioestratigraficos de este grupo que puedan echar luz sobre:
estados de caracteres ancestrales (como el surgimiento de alguna morfologia
ahorquillada elongada f6sil), primeros y ultimos registros de las especies, inferencias de
ancestria—descendencia, y la existencia de factores extrinsecos que pudieron haber
moldeado la biodiversidad.
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