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RESUMEN.— Se realiz6 un analisis de la relacién estudiada previamente por Webster (1992) entre
dimorfismo sexual de tamano, sistema de apareamiento y tamano corporal de los ictéridos
(Icteridae). El anélisis se basé en los datos originales, pero se utilizaron contrastes filogenéticamente
independientes y una nueva filogenia molecular. El dimorfismo sexual se relacioné positivamen-
te tanto con el tamano corporal como con el tamafio de harén de las especies. Sin embargo, la
relacién entre tamafno corporal y dimorfismo sexual seria el resultado de la relacién entre el ta-
mano corporal y el grado de poliginia y entre el grado de poliginia y el dimorfismo sexual. Estos
resultados concuerdan con los hallados en el estudio previo de Webster (1992).

PALABRAS CLAVE: dimorfismo sexual, Icteridae, método comparativo filogenético, sistema de apareamiento,
tamario corporal.

ABSTRACT. ANALYSIS OF THE RELATIONSHIP BETWEEN SEXUAL SIZE DIMORPHISM, MATING SYSTEM AND BODY
SIZE IN THE ICTERIDS (ICTERIDAE).— The relationship previously studied by Webster (1992) among
sexual size dimorphism, mating system and body size in the icterids (Icteridae) was analyzed by
using the original data, but also phylogenetically independent contrasts and a new molecular
phylogeny. Sexual size dimorphism was positively related with body size as well as with harem
size of the species. However, the relationship between body size and sexual dimorphism would
be the result of the relationship between body size and poliginy degree and between poliginy
degree and sexual dimorphism. These results agree with those found by Webster (1992).

KEY WORDS: body size, Icteridae, mating system, phylogenetic comparative method, sexual dimorphism.

La familia Icteridae ha sido extensamente es-
tudiada en relacién con los procesos de selec-
cién sexual y sus correlatos sobre la evolucién
de caracteres sexuales secundarios, tales como
las diferencias de coloracién entre sexos (Irwin
1994), los repertorios de canto en los machos
(Irwin 1990) y las diferencias de tamafo entre
machos y hembras (Bjorklund 1991). Webster
(1992) hall6 una correlacién positiva entre el
tamafo corporal de las especies y el grado de
dimorfismo de tamafio en esta familia y la ex-
plic6 basandose en la covariaciéon que encon-
tré entre el tamano corporal y el sistema de
apareamiento (estimado a través del grado de
poliginia): las especies que poseian machos
con un mayor tamafo de harén eran también
las més grandes y las mas dimdrficas respecto
a su tamano.

Recibido 12 febrero 2002, aceptado 15 agosto 2002

Webster (1992) planteé dos hipodtesis que
podrian explicar sus resultados. La primera
propone que tanto los grandes tamanos corpo-
rales de las especies como sus condiciones eco-
l6gicas promueven el desarrollo de un sistema
de apareamiento poliginico. Este, a la vez, se-
ria la causa de un aumento en la intensidad
de seleccién sexual que actuaria favoreciendo
el aumento de tamano en los machos. La se-
gunda hipétesis postula que la poliginia po-
dria promover la evolucién de tamanos
grandes tanto en los machos como en las hem-
bras de la especie. En las especies con siste-
mas de apareamiento poliginicos, las hembras
de gran tamano se verian favorecidas porque
podrian producir hijos mas grandes y compe-
titivos, o porque serian mas habiles para com-
petir por los primeros sitios de nidificacién.



18 FIORINI

En los machos, en cambio, seria la seleccion
sexual la que estaria favoreciendo el aumento
del tamafo corporal.

Webster (1992) intenté poner a prueba si los
resultados que habia obtenido sin tener en
cuenta las relaciones entre las especies eran
artefactos filogenéticos. Con tal motivo reali-
z06 las mismas regresiones que habia hecho
teniendo en cuenta a todas las especies, pero
dentro de subgrupos formados por especies
estrechamente emparentadas. Ademas, com-
putd las pendientes de las regresiones entre
las variables de su analisis para los géneros que
contenian dos o0 més especies y, mediante una
prueba binomial, evalu6 si el ntimero de pen-
dientes positivas era significativamente mayor
que lo esperado por azar. Por dltimo, realizé
un Analisis de Covarianza, controlando por
distintos niveles de agrupacion filogenética,
de manera de remover el efecto del parentes-
co. Mediante estos analisis hall6 que las rela-
ciones entre el dimorfismo de tamano y el
tamafo corporal y entre el tamafio corporal y
el sistema de apareamiento no siempre se
mantenian, ya que en gran parte de los casos
se hacian no significativas.

Recientemente, Lanyon y Omland (1999)
desarrollaron una filogenia molecular de los
ictéridos a partir de la secuenciacién de un
fragmento del gen del citocromo B mitocon-
drial de 60 especies (Fig. 1). Este nuevo arbol
filogenético es mas completo y estd mejor resuel-
to que los que utiliz6 Webster (1992) para in-
dependizarse de las relaciones entre las
especies. Actualmente, el método de los Con-
trastes Filogenéticamente Independientes
(Felsenstein 1985) es ampliamente utilizado en
los analisis comparados (e.g., Blumstein y
Armitage 1998, Brashares et al. 2000). Este
método permite independizarse de la histo-
ria evolutiva de las especies y es més robusto
que otras alternativas (Diaz-Uriarte y Garland
1998, Oakley y Cunningham 2000). Por lo tan-
to, el objetivo de este trabajo es volver a anali-
zar, mediante una filogenia mejor resuelta y
una técnica mas adecuada, la relacion entre el
dimorfismo sexual de tamano, el grado de
poliginia y el tamafio corporal de las especies
de la familia Icteridae. Para cumplir este obje-
tivo se pusieron a prueba tres predicciones que
se desprenden de las hipétesis planteadas
anteriormente: (1) las especies de mayor ta-
mano corporal seran las especies mas poligi-
nicas, (2) las especies mas poliginicas seran las
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especies mas dimorficas, y (3) las especies de
mayor tamano corporal serdn las especies mas
dimoérficas. En la figura 2a se plantea de qué
modo se relacionan las variables en cada una
de las predicciones.

Agelaius phoeniceus assimilis
Agelaius phoeniceus phoeniceus
Agelaius tricolor

Agelaius humeralis

Agelaius xanthomus

Euphagus carolinus

Euphagus cyanocephalus
Quiscalus lugubris

—L
Quiscalus major

| Quiscalus mexicanus
Quiscalus niger
Quiscalus quiscula

— Dives warszewiczi

Molothrus ater
Molothrus bonariensis
Molothrus aeneus
Scaphidura oryzivora

Molothrus rufoaxillaris

Agelaius icterocephalus

_ Agelaius ruficapillus
Pseudoleistes guirahuro
Pseudoleistes virescens
Agelaius flavus
Molothrus badius
Oreopsar bolivianus
Agelaius cyanopus

| Agelaius xanthophthalmus

Agelaius thilius
Amblyramphus holosericeus
Curaeus curaeus
Gnorimopsar chopi
Gymnomystax mexicanus
Macroagelaius imthurni

Lampropsar tanagrinus
Nesopsar nigerrimus

Cacicus cela

Cacicus uropyagialis
Cacicus chrysonotus
Psarocolius angustifrons
Psarocolius atrovirens
Psarocolius decumanus

Gymnostinops bifasciatus
Cacicus solitarius

Icterus cayanensis cayanensis
Icterus cayanensis periporphyrus
Icterus spurius

Icterus bullockii
Icterus nigrogularis
Icterus leucopteryx
Icterus parisorum
Icterus graceannae
Icterus mesomelas
Icterus icterus
Dolichonyx oryzivorus

Xanthocephalus xanthocephalus

Leistes militaris
Sturnella bellicosa
Sturnella magna

Sturnella neglecta
Amblycercus holosericeus

Figura 1. Filogenia molecular de 60 especies de
ictéridos propuesta por Lanyon y Omland (1999)
a partir de la secuenciacién de un fragmento del
gen del citocromo B mitocondrial. La nomencla-
tura sigue a Lanyon y Omland (1999).
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METODOS

El estudio se bas6 en los datos de 27 de las 35
especies de ictéridos utilizadas originalmente
por Webster (1992). Para la realizacion de este
trabajo se usaron las mismas variables conti-
nuas previamente definidas por dicho autor.
La longitud del tarso de la hembra (medido
en mm) fue la variable estimadora del tama-
fo corporal de la especie. Esta medida es me-
nos dependiente de la edad del individuo en
comparacién con otras como el peso o la lon-
gitud del ala (Webster 1992). No se uso el va-
lor correspondiente al macho o un promedio
entre ambos sexos porque esto conduciria ine-
vitablemente a una asociacién positiva entre
las variables dimorfismo y tamafio de la espe-
cie, dado que la variable independiente (tama-
no de la especie) apareceria también en el
numerador de la variable dimorfismo (Reiss
1989). El cociente entre la longitud del tarso
del macho y de la hembra fue la variable
estimadora del dimorfismo sexual de tamaro.
Por altimo, se utilizé el tamano de harén, cal-
culado como el nimero promedio de hembras
que forman pareja con un macho o anidan en
el territorio de un macho reproductivo, para
estimar el grado de poliginia de la especie y
evaluar su sistema de apareamiento (Tabla 1).

Para realizar los andlisis se utiliz6 como hi-
potesis evolutiva la filogenia molecular pro-
puesta por Lanyon y Omland (1999). Esta
filogenia se basa en la secuenciacién de un
fragmento del gen del citocromo B mitocon-
drial de 60 especies de ictéridos, ubicadas den-
tro de 28 de los 29 géneros y subgéneros
reconocidos por Blake (1968).

Se utilizé el método de los Contrastes Filo-
genéticamente Independientes (Felsenstein
1985). Este método se basa en la comparacién
entre pares de especies hermanas. Cada com-
paracion produce una nueva variable denomi-
nada “contraste”, que resulta de la diferencia
entre los valores de la variable medida para
las especies del par. Estos contrastes son inde-
pendientes entre pares de especies hermanas,
porque resultan de la divergencia evolutiva
ocurrida después del origen de cada par. Los
andlisis fueron realizados con el programa
CAIC, version 2.0 (Purvis y Rambaut 1995). El
modelo evolutivo original con el que trabaja
el método es el browniano. Este modelo su-
pone que los cambios ocurren al azar y que
pueden ocurrir en cada intervalo de tiempo a
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Tabla 1. Datos utilizados en el anélisis comparati-
vo del dimorfismo sexual en ictéridos: longitud del
tarso de la hembra (mm), cociente entre la longi-
tud del tarso del macho y de la hembra, y tamafo
de harén (expresado como el niimero promedio
de hembras que forman pareja con un macho o
anidan en el territorio de un macho reproductivo).
Los datos fueron tomados de Webster (1992); la
nomenclatura sigue a Lanyon y Omland (1999).

Tarso Tamano
Tarso macho/ de

Especies hembra hembra harén
Agelaius icterocephalus 2427 107 220
Agelaius phoeniceus 2673 1.10 3.61
Agelaius thilius 2362 099 1.00
Agelaius tricolor 27.37  1.09 2.12
Agelaius xanthomus 23.57  1.04 1.00
Amblycercus holosericeus ~ 31.31  1.02 1.00
Amblyramphus holosericeus 3099  1.01 1.00
Cacicus cela 2797 116 4.42
Cacicus uropygialis 2645  1.06 1.00
Curaeus curaeus 3350 1.23 1.00
Dolichonyx oryzivorus 2576 1.04 1.69
Euphagus carolinus 30.14  1.03 1.00
Euphagus cyanocephalus 3094 1.06 1.37
Icterus mesomelas 2821  1.01 1.00
Icterus parisorum 2405  1.01 1.00
Molothrus ater 2377  1.10 1.19
Molothrus badius 25.16  1.03 1.00
Molothrus rufoaxillaris 2398 113 1.00
Nesopsar nigerrimus 2439 097 1.00
Oreopsar bolivianus 31.89  1.00 1.00
Psarocolius decumanus 4215 122 13.00
Pseudoleistes virescens 30.55  1.03 1.00
Quiscalus mexicanus 4160 1.20 5.14
Quiscalus quiscula 3444 104 1.08
Sturnella magna 3644  1.08 1.55
Sturnella neglecta 3703  1.05 1.53
Xanthocephalus xanthocephalus 3042 1.17 3.56

lo largo de las ramas del arbol, con un prome-
dio de cambio esperado de 0 y con la varianza
de cambio proporcional al tiempo de diver-
gencia entre especies (i.e., a la longitud de la
rama; Felsenstein 1985). Dado que no se con-
taba con las distancias originales entre los
nodos, las longitudes de las ramas de la filo-
genia se calcularon mediante la aproximacién
de Grafen (1989). Mediante esta aproximacion,
lalongitud de cada rama se calcula como una
funcién positiva del naimero de especies que
descienden de ella.
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Para probar la robustez del analisis se traba-
jo también con el modelo puntuado. Este mo-
delo evolutivo supone que los cambios
ocurrieron exclusivamente en cada nodo del
arbol durante el proceso de especiacién
(Harvey y Purvis 1991). Para poder utilizar este
modelo evolutivo todos los brazos de la
filogenia deben poseer la misma longitud.
Como los cambios ocurren solo frente a even-
tos de especiacion, idealmente todas las espe-
cies tanto actuales como extintas deberian
estar incluidas en la filogenia. Sin embargo,
dado que no existe informacién sobre cuéles
son las especies fosiles y donde se ubican en
la filogenia, se supone que los resultados no
estaran sesgados a pesar de la ausencia de es-
tas especies en la filogenia.

Los contrastes pueden estandarizarse si se
dividen por la raiz cuadrada de la longitud de
las ramas involucradas en la comparacion.
Cualquier asociacién entre contrastes estan-
darizados pertenecientes a distintas variables
puede ser detectada estadisticamente usando
un modelo estandar de regresion lineal ajus-
tado a pasar por cero (Grafen 1989, Garland et
al. 1992). Para probar la correcta estandariza-
cién de los contrastes se realizaron las corre-
laciones entre los contrastes estandarizados y
sus desvios estandar (Garland et al. 1992).
Cuando se utiliz6 el modelo browniano como
escenario evolutivo, las correlaciones entre los
contrastes de tamano de la especie y tamafio
de harén con sus respectivos desvios estandar
no fueron significativas, indicando una ade-
cuada estandarizaciéon de los mismos. Sin
embargo, los contrastes de la variable dimor-
fismo sexual no mostraron una estandariza-
cién adecuada. Esto indica que, en la filogenia
con la que se trabajo, la tasa de cambio de los
caracteres no es constante en todas las ramas
(Garland e Ives 2000). Para corregir este efec-
to se transformaron (longitud de la ramax100)
las tres ramas del arbol que parecian poseer
una tasa de cambio mayor a la del resto
(Garland e Ives 2000). De esta manera se ob-
tuvo una correcta estandarizacién de los con-
trastes. Cuando se trabajé con el modelo
puntuado, todos los contrastes estuvieron bien
estandarizados salvo los de dimorfismo sexual
que se utilizaron para realizar la regresiéon
entre tamano de harén y dimorfismo. En este
caso no tendria sentido transformar las longi-
tudes de rama para lograr la estandarizaciéon
correcta. Sin embargo, se presentan los resul-
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Dimorfismo
sexual

Tamano de Grado de
la especie 1° prediccion poliginia
B
Dimorfismo
sexual
S (+) S(+)

Tamano de Grado de
la especie S (+) poliginia

Figura 2. (A) Predicciones respecto a las relaciones
esperadas entre las variables de acuerdo con las
hipétesis propuestas en este trabajo. El sentido de
la flecha indica cuél es la variable tomada como
independiente (base) y cuél la dependiente (pun-
ta). (B) Relaciones obtenidas del analisis que se
realiz6 para evaluar las predicciones. S indica que
la regresion entre los contrastes de esas variables
fue significativa; + indica que la pendiente de la
regresion fue positiva.

tados de la regresion, aunque se le da mas peso
alaregresion entre los contrastes de esas mis-
mas variables para el modelo browniano.

Al computar estos analisis comparativos, las
politomias (puntos en la filogenia con més de
dos ramas derivadas simultdineamente) se re-
solvieron mediante el método de Pagel (1992).
Todos los anélisis estadisticos fueron realiza-
dos a partir de la transformacion logaritmica
de los valores originales de las variables. Di-
cha transformacion tiene por objeto la lineari-
zacion de las variables, necesaria para poder
interpretar sus relaciones a partir de las pen-
dientes de las regresiones entre sus respecti-
vos contrastes (Harvey y Pagel 1991).

RESULTADOS

Cuando se analizaron los contrastes de las
variables longitud del tarso de la hembra y
tamafo de harén, la relacién fue significativa
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Tabla 2. Regresiones entre los contrastes filogenéticamente independientes realizados sobre la base de la
filogenia molecular de Lanyon y Omland (1999) para los ictéridos estudiados, usando dos modelos evo-
lutivos. Las variables son las mismas que en la tabla 1. El valor 3 corresponde a la pendiente de la
regresion forzada a pasar por cero; n corresponde al nimero de contrastes.

B Fin P n R?
Tarso hembra vs. Tamano de harén
Modelo browniano 2.15 4.61 0.04 23 0.17
Modelo puntuado 1.71 4.85 0.04 23 0.18
Tamano de harén vs. Tarso macho/hembra
Modelo browniano 0.08 11.89 < 0.01 23 0.35
Modelo puntuado 0.07 15.08 < 0.01 23 0.41
Tarso hembra vs. Tarso macho/hembra
Modelo browniano 0.28 5.12 0.04 23 0.19
Modelo puntuado 0.20 4.81 0.04 23 0.18
04
(Tabla 2, Figs. 2by 3). Dado quelalongituddel g 0.3 ¢
tarso de la hembra es un estimador del tama- E
fo de la especie, parece existir una relacion 8
entre el tamafo corporal de las especies y el 2
tamafo de harén o grado de poliginia. g
©
'_

Se hall6 una relacién positiva y significativa
entre los contrastes de tamano de harén y los
de dimorfismo sexual (Tabla 2, Figs. 2b y 3).
Esto indica que los cambios en el dimorfismo
de las especies estan correlacionados con cam-
bios en el sistema de apareamiento.

Se encontré una relacién positiva entre los
contrastes de las variables longitud del tarso
de la hembra y dimorfismo sexual (Tabla 2,
Figs. 2b. y 3). Por lo tanto, parece existir un
aumento del dimorfismo sexual de tamafio
con el aumento del tamafno corporal de las
especies.

Al analizar la relacién del dimorfismo sexual
de tamano con el tamafo de harén y el tama-
fo corporal a través de una regresién malti-
ple estandar, se hall6 que el coeficiente para
el sistema de apareamiento fue significativa-
mente diferente de cero (modelo browniano:
B = 0.06,t = 2.65, P = 0.02; modelo puntuado:
B =0.06, t =2.80, P = 0.01), mientras que el
coeficiente para el tamafo corporal no fue sig-
nificativo (modelo browniano: B = 0.15,
t = 1.22, P = 0.24; modelo puntuado: = 0.09,
t =1.08, P = 0.29). Esto indica que el dimor-
fismo sexual de tamano no se correlaciona con
el tamano corporal una vez que el efecto del
tamano de harén es removido. Por lo tanto, el
tamanfo corporal afectaria de manera indirec-
ta al dimorfismo sexual, a través de su rela-
cién con el tamano de harén.

"0 0.01 0.02 0.03 0.04

Tarso hembra

0.05 0.06

0.05

o
o
=

©
o
@

Tarso macho/hembra
o o
o o
= ¥

o
o
S

°
o
=2

0 0.1 0.2 0.3
Tamano de harén

o
o
S

o
o
=

Tarso macho/hembra
o
o
o

[ J
0.05

-0.01
0 0.06

0.01 0.02 0.03 0.04

Tarso hembra

Figura 3. Regresiones (forzadas a pasar por cero)
entre los contrastes filogenéticamente indepen-
dientes realizados sobre la base de la filogenia
molecular de Lanyon y Omland (1999) y el mode-
lo browniano para los ictéridos estudiados. Las
variables son las mismas que en la tabla 1.
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DiscusiON

Este trabajo muestra que al analizar los da-
tos de Webster (1992) utilizando la filogenia
de Lanyon y Omland (1999) y los contrastes
filogenéticamente independientes, el dimor-
fismo sexual de tamafio corporal de las es-
pecies se correlaciona positivamente con el
tamafo de harén y con el tamano corporal de
las especies. Por lo tanto, las especies mas
dimoérficas son las que poseen mayor tamano
de harén y mayor tamafo corporal. Sin em-
bargo, dado que los resultados de la regresion
multiple indican que la relacion entre tamafo
corporal y dimorfismo sexual desaparece
cuando se excluye el efecto del tamafo de ha-
rén, se concluye que la relacién entre tamano
corporal y dimorfismo se debe a la correlaciéon
que existi6 entre el tamafo corporal y el gra-
do de poliginia y entre el grado de poliginia y
el dimorfismo sexual de tamarfo.

Puesto que las tres predicciones se cumplen,
estos resultados avalan las hipétesis que rela-
cionan al tamafio de las especies con el dimor-
fismo sexual a través del tamafio de harén. La
primer hipétesis plantea que es el gran tama-
fo de las especies lo que promueve el desa-
rrollo de la poliginia, que a la vez lleva a una
mayor presion de seleccién sexual. El tamafio
de harén es una variable utilizada como esti-
madora de la intensidad de seleccién sexual
(Webster 1992), dado que podria reflejar el
grado de competencia intrasexual de los ma-
chos por conseguir una hembra. Esto se debe
a que los machos de las especies que tienen,
en promedio, un mayor tamano de harén, ten-
drian que competir més intensamente por sus
parejas que los machos de especies con tama-
fno de harén més pequeno (Alexander et al.
1979). La segunda hipétesis plantea que en las
especies poliginicas se favorecen los tamanos
grandes tanto en las hembras como en los
machos. El mayor tamafo de los machos se
relacionaria con la competencia por parejas,
mientras que el gran tamano de las hembras
se veria favorecido porque permitiria que és-
tas tengan hijos més grandes y competitivos
o consigan mejores sitios de nidificaciéon. Dado
que las especies de mayor tamano son las que
poseen mayor grado de poliginia y, a la vez,
las especies mas poliginicas son las més dimor-
ficas sexualmente, se confirma la interpreta-
ciéon de Webster (1992) en el sentido de que la
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seleccion sexual asociada a la poliginia es la
responsable del dimorfismo de los ictéridos.

Cuando Webster (1992) trataba de corregir la
falta de independencia filogenética entre las
especies, las relaciones entre tamafo corporal
y grado de dimorfismo sexual y entre tamano
de harén y tamano corporal no siempre se
mantenian significativas. Sin embargo, me-
diante el analisis mas robusto que se presenta
en este trabajo, y que tiene en cuenta las rela-
ciones de parentesco de las especies, se pu-
dieron corroborar los resultados sustentados
parcialmente por Webster.
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