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Resumen

Las aves son uno de los grupos animales mas ampliamente estudiados, y su facilidad de
observacion ha permitido elaborar clasificaciones en las que se han organizado méas de 11.000
especies. Las primeras propuestas que organizaron a las diferentes especies de aves consideraban
que las caracteristicas visibles eran el factor determinante para vincular especies que tuvieran
estructuras similares y, aunque este principio se sostuvo por muchos afos, los planteamientos
posteriores consideraron los habitos alimenticios y las areas de desarrollo como factores
importantes para elaborar categorias mas precisas entre las diversas especies. Sin embargo, el
proceso de clasificacion debe ir acompafiado de la historia evolutiva de las especies, debido a que
las comparaciones basadas en caracteres fenotipicos pueden generar organizaciones erréneas o
limitar la determinacion del vinculo filogenético entre las especies que componen un grupo
taxonémico. Desde hace varias décadas, los estudios de taxonomia y sistematica han reevaluado
las relaciones de parentesco entre las especies de diferentes grupos aviares empleando la
informacion extraida de los caracteres moleculares. Algunos taxones han presentado
continuamente reajustes en la clasificacion, siendo uno de los mas controvertidos el grupo de
aves carrofieras del nuevo mundo, quienes histéricamente han sido asociados a los buitres del
viejo mundo debido al conjunto de similitudes morfolégicas y conductuales que comparten. Los
buitres americanos se ubican en el orden Cathartiformes segun la clasificacion mas reciente.
Aunque existen estudios que han sefialado que este conjunto de especies comparte mayor
afinidad filogenética con las aves del orden Ciconiiformes, la disparidad en torno a los resultados
obtenidos en los arboles filogenéticos desarrollados en las investigaciones que evaltuan la
evolucion de las aves, ha generado controversias en torno al grupo hermano de los buitres
americanos. En este estudio, hemos desarrollado un analisis filogenético empleando la
informacién molecular de marcadores mitocondriales y nucleares, para determinar el grupo

taxondmico mas vinculado a los catartidos. La topologia de los arboles filogenéticos
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desarrollados mediante programas bioinformaticos mostr6 que en ninguno de los analisis
efectuados los buitres americanos se encuentran relacionados a los buitres del viejo mundo, pero
si se puede observar una relacion con las especies de Ciconiiformes, apoyando las propuestas que

han sefialado a los Ciconiiformes como el grupo hermano de los Cathartiformes.

1. Introduccion

Las aves son el grupo zooldgico de vertebrados mas ampliamente estudiado del que se
han identificado aproximadamente 11.000 especies. El 95 % de las aves modernas conforman el
clado de las Neoaves, excluyendo de este grupo taxonémico a las especies denominadas gallos,
patos y pavos del clado Galloanserae y a los avestruces, emues y kiwis del clado Palaeognathae
(Diamond, 1966; Hickman et al., 2000b; Van Tuine, 2009). A pesar de ser los animales mas
utilizados en estudios etoldgicos y de ecologia (Navarro, 1988) la diversidad morfoldgica de los
miembros que constituyen los taxones superiores y estudios filogenéticos recientes han generado
fuertes discusiones sobre los criterios utilizados para clasificar muchas de las especies que

comprenden los 6rdenes y familias donde se han organizado este conjunto de animales.

La presencia de estos organismos en casi todos los ecosistemas y la relativa facilidad para
su observacion, han permitido efectuar comparaciones de sus caracteres morfologicos y los
patrones conductuales de los estilos de vida que desarrollan las especies en los entornos en que se

desenvuelven.

Existe un consenso casi general sobre el reconocimiento de algunos grupos o especies de
la clase aves mediante la descripcion de sus caracteristicas visibles, descartando las posibles
dudas que se produjeran en torno al estatus de un individuo o grupo particular. Aunque los
estudios han permitido elaborar categorias taxonOmicas para diversos grupos, aun existen
incongruencias en la determinacion de las relaciones filogenéticas entre ciertos clados de aves, lo

que impide establecer grupos bien definidos (Hackett et al., 2008).
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Las raices de la clasificacion de las aves y cualquier otra forma de vida, residen en el
marco filosofico de los pensadores clasicos Aristoteles y Platon, quienes elaboraron un sistema
jerarquico basado solo en el aspecto externo que exhibian los seres vivos, siendo el conjunto de
caracteristicas visibles los rasgos determinantes de un organismo para clasificarlo y relacionarlo
con individuos semejantes. Sin embargo, pasado el medioevo, los primeros en afrontar una
metodologia critica, enfocada desde una perspectiva logica y jerarquica, fueron Willughby y Ray
(1676) planteando inicialmente una division que consistia en “aves terrestres” y “aves acuaticas”,
teniendo cada grupo, subdivisiones de acuerdo al conjunto de caracteres fisicos y conductuales de

las especies (Navarro, 1988).

La amplia diversificacion de las aves esta relacionada con la répida radiacion que
sufrieron las especies emergentes durante el origen de esta clase (Cracraft et al., 2004) producto
de cambios ambientales abruptos (Venditti et al., 2010; Yoder et al., 2010) que derivé en muchos
grupos distintos con pocas o0 ninguna forma intermedia que permitiera hacer una vinculacién de
las relaciones filogenéticas existente entre los miembros de cada orden (Hackett et al., 2008).
Uno de los grupos dentro de la clase aves que ain mantiene relaciones evolutivas sin resolver es
el de los buitres americanos del orden Cathartiformes, que hasta finales del siglo XX fueron
clasificados dentro del orden de los Accipitriformes (aves rapaces).

Los buitres son aves carrofieras que poseen una distribuciéon mundial, organizados en dos
grupos: los buitres del viejo mundo, constituidos por 16 especies y los buitres del nuevo mundo
con siete especies (O"Neal, 2016) que se encuentran descritas en la Tabla 1.

Tabla 1 Distribucion geografica de las especies de buitres pertenecientes a los

ordenes Accipitriformes y Cathartiformes

Especies Nombre Comun Distribucion
Gyps africanus Buitre dorsiblanco africano Africa
Gyps coprotheres Buitre del Cabo Africa
Gyps rueppelli Buitre moteado Africa
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Gypohierax angolensis

Buitre palmero

Africa

Necrosyrtes monachus Alimoche sombrio Africa
Trigonoceps occipitalis Buitre cabeciblanco Africa
Coragyps atratus Zamuro América
Cathartes aura Oripopo Ameérica
Cathartes burrovianus Oripopo cabeza amarilla menor América
Sarcoramphus papa Zamuro rey América
Gyps bengalensis Buitre dorsiblanco asiatico Asia

Gyps himalayensis Buitre del Himalaya Asia

Gyps indicus Buitre indio Asia

Gyps tenuirostris Buitre picofino Asia
Sarcogyps calvus Buitre cabecirrojo Asia
Torgos tracheliotos Buitre torgo Africa/Asia
Gyps fulvus Buitre leonado Africa/Asia/Europa
Gypaetus barbatus Quebrantahuesos Africa/Asia/Europa
Neophron percnopterus Alimoche comun Africa/Asia/Europa
Aegypius monachus Buitre negro Asia/Europa

Gymnogyps californianus

Condor californiano

América del Norte

Cathartes melambrotus

Oripopo cabeza amarilla mayor

América del Sur

Vultur gryphus

Condor de los Andes

Ameérica del Sur

Si bien la manera de referirnos a ambos conjuntos suele estar definida por su zona de
distribucidn, existen algunas especies que ocupan areas especificas que estan determinadas por la
fase del ciclo de vida en que se encuentran los individuos de dichas especies, haciendo que su
desplazamiento o zona de desarrollo sea méas limitado en contraste con otras especies. Desde la
Figura 1 hasta la Figura 12 se presentan los mapas de distribucion de las 23 especies de buitres,

destacando en morado el area con ocupacién anual, en azul la zona no reproductiva y en naranja

la zona reproductiva.
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Figura 1. Distribucion geografica de las especies Gyps africanus (izquierda) y Gyps bengalensis (derecha) (Clark, et
al., 2020b; Kemp, et al., 2020)

Figura 2. Distribucion geogréfica de las especies Gyps coprotheres (izquierda) y Gyps fulvus (derecha) (Hackett, 2022;
Kemp et al., 2020a)

Figura 3. Distribucidn geografica de las especies Gyps himalayensis (izquierda) y Gyps indicus (derecha) (Clark et al.,
2020)
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Figura 4. Distribucion geografica de las especies Gyps rueppelli (izquierda) y Gyps tenuirostris (derecha) (del Hoyo
et al., 2020; Kemp et al., 2020b)

Figura 5. Distribucion geografica de las especies Gypohierax angolensis (izquierda) y Aegypius monachus (derecha)
(Hackett, 2023; Kemp & Kirwan, 2020)

Figura 6. Distribucidn geogréfica de las especies Gypaetus barbatus (izquierda) y Necrosyrtesmonachus (derecha)
(Kemp et al., 2020; Orta, et al., 2020)
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Figura 7. Distribucion geografica de las especies Neophron percnopterus (izquierda) y Sarcogyps calvus (derecha)
(Clark et al., 2020a; Orta et al., 2020)

Figura 8. Distribucion geografica de las especies Torgos tracheliotos (izquierda) y Trigonoceps occipitalis (derecha)
(Kemp et al., 2020c; Kemp et al., 2020)

Figura 9. Distribucion geografica de las especies Gymnogyps californianus (izquierda) y Sarcoramphus papa
(derecha) (Finkelstein et al., 2020; Holste et al., 2020)
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Figura 10. Distribucion geografica de las especies Coragyps atratus (izquierda) y Cathartes aura (derecha) (Buckley
et al., 2022; Kirk & Mossman, 2020)

Figura 11. Distribucion geogréfica de las especies Cathartes burrovianus (izquierda) y Cathartes melambrotus
(derecha) (Eitniear, 2020; Jones, 2020)
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Figura 12. Distribucidn geogréfica de la especie Vultur gryphus (Houston et al., 2020)

El area de distribucion de una especie sugiere la presencia de ésta en un espacio
geogréfico, pero en los primeros estudios taxondémicos y filogenéticos, la distribucion de las
especies no era considerada en las comparaciones generadas por los primeros sistemas de
clasificacion. Aunque Aristoteles y Platon aplicaron un método fundamentado en las
caracteristicas morfoldgicas mas evidentes (Curtis et al., 2008b), la apariencia no era la Unica

particularidad que permitia hacer vinculaciones entre organismos de especies diferentes.

En 1676, Jonh Ray publico “The Ornithology of Francis Willughbyof Middleton”, un
manuscrito donde fueron descritas e ilustradas las aves conocidas hasta entonces. Segln las
observaciones efectuadas por Willughby y Ray, todas las especies a las que se denominaba
buitres, poseian picos curvos hacia la punta, caracter morfologico que los situd dentro de las aves

rapaces carnivoras de magnitud mayor que constituian el conjunto de aves de presas.

Linneo, en la décima edicion de su obra Systema Naturea (1758) present6 un listado mejor
estructurado de las especies que conformaban, hasta ese momento, el reino animal. Para la clase
aves se determinaron seis oOrdenes distintos, siendo los Accipitres el grupo en el que se
organizaron las aves rapaces diurnas y nocturnas. En las cuatro categorias del orden Accipitres
descritas por Linneo, los buitres se sitdan en el grupo denominado Vultur, destacando entre las
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especies descritas a Vultur gryphus, Vultur papa y Vultur aura como Gnicos representantes de las
aves carrofieras americanas. La descripcion de Linneo para estas tres especies se fundamentd en

las semejanzas que compartian con otras especies ya conocidas y mejor estudiadas.

Los estudios de Ray y Linneo no evaluaron las relaciones de parentesco entre las especies
de aves que conformaban el orden Accipitres y en ambos planteamientos, todas las especies de
aves carrofieras estaban reunidas en una sola categoria taxonémica. Sin embargo, el contraste de
las caracteristicas morfoldgica entre las especies de carrofieros americanos y algunas especies de
ciglefias presentd evidencia que sugeria que estos dos conjuntos de aves también poseen
similitudes fenotipicas con las que podian ser vinculadas, replanteando el estado taxonémico de

los buitres del nuevo mundo.

De acuerdo al registro bibliogréfico, los primeros estudios que investigaron y reevaluaron
el estado taxondémico de los carrofieros americanos, considerando las relaciones filogenéticas de
este grupo particular de aves surgieron a principios del siglo XIX con las investigaciones
desarrolladas por Illiger Johann en 1811 y Garrod Archibald en 1874 (Ligon, 1967).

[lliger (1811) fue el primer investigador en separar a los buitres del nuevo mundo de las
aves de presa diurnas y proporcionarles un rango taxonémico equivalente a los demas grupos de
aves al que denomind Cathartidae. Posteriormente, Garrod (1874) comenzd a descartar las
clasificaciones tradicionales que agrupaban a los buitres americanos con los Accipitridae, pues a
pesar de que ambos grupos de carrofieros comparten similitudes como la forma del cuello y las
patas, una cabeza desprovista de plumas, un juanete elevado, entre otros, tales semejanzas no
eran suficientes para mantener a ambos conjuntos de buitres en un mismo grupo. Finley (1906),
citado en Ligon (1967) comenzaba a sefialar con sus estudios que existian caracteres
morfolégicos en el area del craneo que sélo estaban presentes en las especies de los buitres
americanos y cigiefas, sobre lo que destacan: a) los huesos nasales situados en la zona dorsal del
hueso maxilar palatino b) los lagrimales fusionados, c) un etmoides delgado y d) los palatinos
relativamente cortos y profundos extendiéndose s6lo hasta la mitad de la region orbital. Esta

nueva evidencia permitié que Garrod y otros investigadores comenzaran a vincular mas a los
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Cathartidae con las cigiiefias y las garzas, que con las aves de presa. A pesar de esta nueva
informacion, Garrod no separd completamente a los buitres americanos de los Accipitridae, sino
que ubicé a ambos grupos de carrofieros en el orden Ciconiiformes de su propio sistema de

clasificacion descrito en la Tabla 2.

Tabla 2. Clasificacién de las aves carrofieras (Garrod1873)

Orden: Ciconiiformes

Grupo Pelargi: Ciguefias

Grupo Cathartidae: Buitres del nuevo mundo

Grupo Herodiones: Garzas

Grupo Steganopodes: Nadadores (Pelicanos)

Grupo Accipitres

Familia Falconidae: Halcones, Gavilanes

Familia Strigidae: Buhos

*Informacion extraida del trabajo de investigacion desarrollado por Sibley & Ahlquist (1990).

Los estudios realizados durante este periodo sugirieron que las aves rapaces de la familia
Falconidae también podian estar emparentados con los buitres del nuevo mundo, pero los
criterios que se utilizaban para definir a las rapaces no estaban claramente establecidos, y como
se observa en la Tabla 2, los planteamientos emergentes agruparon a las rapaces diurnas (familia
Accipitridae y familia Falconidae) y nocturnas (familia Strigidae) junto con grupos de aves con
los que anteriormente no se habian establecido relaciones de parentesco. La discrepancia en los
resultados permitié continuar haciendo evaluaciones sobre los carrofieros americanos, y algunos
investigadores consideraron a los Cathartidae como descendientes directos de los Pelecaniformes

y Ciconiiformes, anteriormente denominados Steganopodes (Ligon, 1967).
El nuevo enfoque de las clasificaciones buscaba determinar cuales especies estaban mas

vinculadas con los miembros de la familia Cathartidae, pero los nuevos hallazgos sugerian que

los buitres del nuevo mundo compartian caracteristicas morfoldgicas con dos grupos de aves
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distintos y probablemente dichos rasgos no poseian la misma importancia o ponderacién dentro
de los andlisis que efectuaba cada investigador.

Algunas de las propuestas recopiladas en la investigacion efectuada por Sibley y Ahlquist,
(1990) ubicaron a todas las aves de presa en el orden Falconiformes. Sin embargo, estudios
realizados a mediados del siglo pasado y finales de la década de los 90 presentaron un sistema de
clasificacion donde tanto los Accipitridae y los Falconidae eran parte del orden de aves neognatas
Ciconiiformes, relacionando a ambos grupos de aves carrofieras con las ciglefias, en

concordancia con la clasificacion presentada por Garrod en 1873 (Sibley & Ahlquist, 1990).

La inferencia filogenética y las clasificaciones han estado sujetas a la cantidad y calidad
de los caracteres morfologicos y funcionales que puedan ser determinados para un individuo o
grupo de individuos (Suarez-Diaz & Anaya-Mufioz, 2008). A pesar de los analisis rigurosos
entorno a las propiedades visibles y medibles de las especies, los datos recopilados no han
generado una resolucion convincente sobre la historia evolutiva de los buitres americanos, pero la
mayoria de investigaciones posteriores a 1950 han agregado un nuevo elemento de andlisis a las

metodologias que se venian aplicando anteriormente: los datos moleculares.

Las investigaciones de las Gltimas décadas han incorporado secuencias genéticas como
parte de un nuevo enfoque que reanaliza las relaciones filogenéticas que comparten las diferentes
especies que componen los grupos taxondmicos que ya se han identificado y establecido en
estudios previos.

La filogenia molecular estudia la afinidad entre especies comparando secuencias
homologas de ADN o proteinas que permitan establecer un grado de semejanza o diferencia para
determinar el nivel de parentesco entre las especies y el tiempo de divergencia como resultado de
la evolucion molecular (Patwardhan et al., 2014). Junto a las herramientas computacionales y los
métodos de secuenciacion se ha potenciado la capacidad de analisis que se desarrolla en este

campo de investigacion.

21



La reevaluacién de la clasificacion de los vertebrados inicié en 1964 mediante ensayos
que elaboraron comparaciones empleando el método de ADN-agar, evaluando la secuencia
genética de algunos mamiferos y un pez. Para la clase aves, los estudios moleculares comenzaron
con las investigaciones de Schultz (1972) y Shields (1975) (Sibley & Ahlquist, 1990) quienes
analizaron las secuencias de ADN repetido de seis especies de galliformes y once especies de
paseriformes, respectivamente. No obstante, los estudios moleculares no han estado exentos de
controversia, debido a que los resultados obtenidos mediante los métodos de analisis actuales
suelen confrontar la idea de que las clasificaciones deben expresar tanto la genealogia (filogenia)

como los grados de especializacion morfoldgica (Sibley & Ahlquist, 1990).

Las investigaciones filogenéticas que centran sus esfuerzos en precisar las relaciones
evolutivas de los carrofieros americanos y del viejo mundo también han realizado ensayos
contrastando la bioquimica y caracteres moleculares de este grupo de aves. En algunos de los
resultados obtenidos se ha sefialado que las semejanzas fenotipicas entre ambos conjuntos de aves
es el resultado de procesos de adaptacion a nichos ecologicos similares (O"Neal , 2016) Ademas,
se ha determinado que los buitres del nuevo mundo y las cigiefias no s6lo comparten las
similitudes en los huesos nasales, los lagrimales, el etmoides y los palatinos, sino que también
poseen otro conjunto de particularidades en comdn como: a) el mecanismo de excrecion en las
patas para refrescarse, b) la composicion de las secreciones de las glandulas uropigiales, c) la
anatomia de los musculos de las patas y la pelvis, y d) el color del plumaje (Ligon, 1967; Wink,
1995) favoreciendo los planteamientos que sugieren que podria existir mayor afinidad entre las

cigiefias y los buitres americanos que entre los dos grupos de aves carrofieras.

2. Marco Teobrico
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La gran mayoria de los estudios que reevaltan las relaciones filogenéticas de las aves,
emplean técnicas de analisis como la hibridacion del ADN-ADN, genomas mitocondriales
completos, diferentes secuencias de exones nucleares, ARN ribosomico e intrones nucleares
(Hackett etal., 2008). La disponibilidad de datos moleculares ha permitido contrarrestar la
historia evolutiva descritas por los caracteres morfoldgicos, pero la disponibilidad de mas datos
no implica que los andlisis y resultados sean méas efectivos o precisos ya que, aunque ahora se
tiene méas informacion sobre las especies de buitres, los resultados de las investigaciones
filogenéticas contindan siendo contradictorios y los buitres americanos siguen siendo uno de los

ordenes con mas reajustes dentro de la clase aves.

2.1 Marcadores moleculares

Para la sisteméatica molecular, la fuente primaria de la que se extra informacion relevante
sobre algin aspecto bioldgico que desarrollan las especies que estén siendo estudiadas son los

marcadores moleculares.

Los marcadores moleculares son biomoléculas que estan asociadas a segmentos de ADN
0 de aminoéacidos que pueden proporcionar informacion sobre las distintas formas de vida (Chan
et al., 2020). Estas moléculas permiten realizar diferentes tipos de ensayos, con los que se puede
efectuar distinciones entre los genotipos de especies, construir mapas genéticos, determinar la
diversidad o dindmica genética de una poblacién, distinguir taxones o determinar las relaciones
de parentesco que comparten un grupo de organismos vivos (Grover & Sharma, 2016;
Schldétterer, 2004).

Los marcadores moleculares son considerados herramientas de analisis ampliamente
utilizadas y valoradas en diferentes campos de investigacion. Si bien, los avances en las técnicas
de secuenciacion y los métodos de analisis molecular han permitido determinar y desarrollar
diversos tipos de marcadores moleculares, la aplicabilidad o el uso de éstos suele estar

determinada por: a) el objetivo en el que se centra una investigacion, b) la cantidad de ADN
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disponible para la investigacion, c) los conocimientos técnicos de los investigadores y d) los
recursos requeridos para el desarrollo del estudio (Grover & Sharma, 2016).

Para las aves, los analisis filogenéticos han empleado primordialmente dos tipos de
marcadores moleculares. Los marcadores de tipo mitocondrial (ADNmt) y los nucleares (ADNn).
La utilidad y resolucién de cada marcador depende mayormente del grado de variacion de la
secuencia, algo que puede limitar el analisis entre los niveles taxonémicos y condicionar la

eleccion de los marcadores genéticos (Chan et al., 2020).

2.2 Marcadores mitocondriales y marcadores nucleares

El ADN mitocondrial se ha empleado consecutivamente para inferir el pasado evolutivo
demografico de las poblaciones de especies. Gracias a los métodos de determinacion,
amplificacion y secuenciacion se han podido identificar varios marcadores genéticos, sobre los
que destacan los genes codificadores de proteinas como: el citocromo b (CYTB), citocromo ¢
oxidasa subunidad I (COXI), la NADH deshidrogenasa (NADH1) e incluso genes de ARN
ribosémico (ARNr) como el 12S y 16S (Patwardhan et al., 2014).

Una de las propiedades que posee el ADN mitocondrial es el alto nivel de variacion en las
secuencias genéticas como resultado de los procesos de rapida evolucién. La elevada tasa de
mutaciones, la herencia maternal y la falta de recombinacion del material genético convierten a
los genes mitocondriales en herramientas muy Utiles para resolver los niveles taxondémicos de
familia y género. Sin embargo, el ADN mitocondrial sélo representa una pequefia porcion de
todo el genoma que poseen los organismos vivos y para algunos investigadores, los datos de las
secuencias mitocondriales representan un Unico marcador genético. Por lo tanto, a nivel
molecular también pueden generarse discordancias entre las historias evolutivas que describan las

secuencias genéticas (Kimball et al., 2021; Patwardhan et al., 2014).
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El ADN nuclear (ADNn) es un polimero de desoxinucledtidos que se encuentra
organizado en cromosomas dentro del ndcleo de la célula. Las secuencias de bases contienen y
resguardan la informacion genética que se hereda a la descendencia de todos los organismos
vivos (Curtis et al., 2008a; Voet et al., 2007). Asi como el ADN mitocondrial, el ADNn también
posee regiones codificantes especificas que pueden variar en tamafio o funcién. Ademas, no todo
el material genético da origen a biomoléculas que operan en los procesos fisiologicos y de

desarrollo de las especies.

A diferencia del ADNmt, el ADNn se hereda de ambos progenitores y sufre procesos de
recombinacion, asi que las especies que se encuentran estrechamente relacionadas poseen una
composicion similar de bases en contraste a especies evolutivamente mas distantes, que
probablemente muestren una composicion de bases distinta. Esto permite emplear los datos
moleculares del ADN nuclear para evaluar niveles taxondémicos superiores (Chan et al., 2020;
Lehninger, 1985).

El ADN mitocondrial produce primordialmente dos tipos de marcadores moleculares, los
genes codificantes de proteinas y los ARNr, mientras que, del ADN nuclear se han identificado
una amplia variedad de marcadores como: a) Fragmentos de restriccion de longitud de
polimorfismo (RFLP) que han permitido analizar variaciones de sustituciones silenciosas de una
sola base en la secuencia de reconocimiento de enzimas, b) microsatélites o repeticion de
secuencias simples (SSR) que son elementos cortos de ADN repetidos en tandem, que al
replicarse generan alelos con diferentes unidades de repeticion, facilitando la deteccion de
patrones de herencia entre los organismos, c¢) los polimorfismos de un solo nucleo6tido (SNPs)
gue se encuentran en regiones genomicas codificantes y no codificantes, relacionandose en
algunos casos con mutaciones que estan asociados a enfermedades, entre muchos otros (Grover
& Sharma, 2016; Schlétterer, 2004; Voet et al., 2007).

Asi como llliger (1811) y Garrod (1874) plantearon reestructuraciones a la clasificacion

tradicional de los buitres americanos empleando un nuevo conjunto de caracteristicas

morfoldgicas que no se habian observado antes, Avise et al. (1994) y Wink (1995) presentaron
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nuevas pruebas sobre las relaciones filogenéticas de los carrofieros americanos utilizando, por

primera vez para este grupo, secuencias del genoma mitocondrial.

2.3 Filogenia molecular de los buitres americanos con marcadores mitocondriales

Avise et al. (1994) elaboraron un estudio comparativo que empleaba fragmentos de ADN
mitocondrial que contenia el 88% de las secuencias nucleotidicas del gen citocromo b (CYTB) de
varios ejemplares de ambos conjuntos de buitres, cigiefias, ibis, pelicanos y otras especies que
han sido vinculadas a los carrofieros americanos, incluyendo como grupo externo las secuencias
de la especie Gallus gallus. Con la informacidn recopilada se hicieron varias pruebas mediante
los programas bioinforméaticos PAUP, PHYLIP, aplicando modelos como UPGMA, neighbour-
joining (N-J) y maxima parsimonia con los que se infiri6 el grado de parentesco de las especies y

se intentd reconstruir los arboles filogenéticos de esta clase de aves.

La investigacion de Avise etal. (1994) manejé diferentes métodos filogenéticos para
encontrar resultados estadisticos que apoyaran los datos analizados y para que las conclusiones

que se obtuvieran no se limitaran a un sélo tipo de enfoque (Figura 13).

Aunque los resultados no fueron completamente concluyentes, los analisis indicaron que
al menos el 50% de los arboles consensos obtenidos agruparon a una o varias especies de buitres
del nuevo mundo con una especie de cigiiefia. Estos arboles contaron con un soporte de nodos
externos (por bootstrap) que iba de 75 a 98% y en algunos casos, las topologias obtenidas

generaron un grupo unico en donde se reunian solo los buitres americanos.
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Figura 13. Arboles filogenéticos obtenidos del conjunto de secuencias del gen CYTB en los estudios de Avise et al.
(1994).

Wink (1995) evalud la afinidad entre ambos grupos de aves carrofieras utilizando la
secuencia de nucleotidos del gen mitocondrial citocromo b (CYTB) de once buitres del viejo
mundo, cinco especies del nuevo mundo y algunas secuencias de ejemplares del orden

Ciconiiformes, incluyendo como grupo externo a Gallus gallus.

La reconstruccién de los arboles filogenéticos se desarrollé con el método de maxima
parsimonia utilizando el programa PAUP 3.1.1, un andlisis de neighbour-joining y el grupo de
pares no ponderados con medias aritméticas (UPGMA) disponible en el paquete de aplicaciones

del programa MEGA.
Los métodos aplicados produjeron resultados muy similares en cuanto a la topologia de

los arboles, con nodos estrechamente conectados que reunen las diferentes familias de aves en

varios grupos (Figura 14). Los buitres suelen verse organizados en tres clados, agrupando a los
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carrofieros americanos en un Unico conjunto, independiente del resto de las especies de buitres

Accipitriformes.
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Figura 14. Arbol filogenético consenso obtenido de los datos moleculares del gen CYTB que refleja las relaciones de
parentesco entre los grupos de aves estudiados mediante tres métodos de anélisis (Wink, 1995)

Aunque los arreglos obtenidos estan soportados por altos valores de bootstrap (Figura
14) los investigadores consideraron que los datos de las secuencias mitocondriales no eran
suficientes para resolver las relaciones filogenéticas entre los grupos de buitres, pero con la
informacién extraida, plantearon la posibilidad de que existe mayor grado de afinidad
filogenética entre los buitres de nuevo mundo y las especies de cigiefias, apoyando la divergencia
de ambos grupos de carrofieros y descartando el surgimiento de estas especies a partir de algun

ancestro comun.

Avise etal. (1994) y Wink (1995) no presentaron resultados concluyentes sobre las
relaciones filogenéticas entre los grupos de aves carrofieras y de éstos con las cigiefias, debido a
que consideraban que los datos analizados no eran suficientes para afirmar o desestimar el nivel

de afinidad entre los grupos de estudios. Sin embargo, aunque ambas investigaciones emplearon
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diferentes metodologias para analizar la informacion proporcionada por los marcadores
moleculares, las topologias de los arboles obtenidos se mostraron similares y en ambos estudios,
los buitres americanos quedan separados de los buitres del viejo mundo. Ademas, la distancia en

el tiempo evolutivo pareciera ser menor entre las cigliefias y los carrofieros Cathartiformes.

Los datos que comenzaron a obtenerse de las investigaciones que evaluaban los caracteres
moleculares y las topologias ya establecidas fueron contribuyendo a la resolucion de las
filogenias existentes; sin embargo, en el caso de los buitres americanos las propuestas
filogenéticas no han sido satisfactorias, por lo que las propuestas generadas eran poco fiables
sobre los grupos con los que estas aves presuntamente comparten mayor afinidad.

2.4 Filogenia molecular de los buitres americanos con marcadores nucleares

Ericson et al. (2006) estudiaron el conjunto de datos moleculares que fue extraido de
cinco regiones genéticas (c-myc (exon 3), RAG-1, mioglobina (intron 2), B-fibrindgeno (intrén 7)
y ornitina descarboxilasa), de 87 especies de neoaves que representaban 75 familias de aves
modernas que se encontraban identificadas en la clasificacion tradicional. A este conjunto de
datos se aplicod un analisis bayesiano que resulté en un arbol filogenético en donde se definian
varios clados de neoaves que coincidian con los resultados obtenidos en analisis previamente
efectuados. Cuatro de los cinco genes utilizados organizan a todas las aves rapaces, incluidas dos
especies de buitres americanos, en el grupo de aves terrestres y arbdreas marcadas en color verde
en la Figura 15, sefialando que los buitres americanos poseen una clara afinidad con las rapaces,
mientras que las ciglefias estarian vinculadas con los pelicanos (Pelecanidae), garzas (Ardeidae),
ibis (Threskiornithidae), pato zapatero (Balaenicipitidae) y el piquituerto (Fringillidae), con
quienes constituirian un clado no monofilético definido como el grupo de aves acuaticas y semi-

acuaticas resaltadas en azul dentro del arbol filogenético (Figura 15).
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Figura 15. Arbol filogenético inferido con la informacién de cinco genes nucleares empleando el analisis de bayesiano
(Ericson et al., 2006)

La reconstruccion filogenética de Ericson et al. (2006) se enfocaba en evaluar el tiempo y

el patron de divergencia en que habian surgido las Neoaves, sugiriendo que la diversificacion
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temprana que dio origen a todas las aves modernas se produjo después del Paleoceno. Esta
investigacion no buscaba determinar las relaciones filogenéticas entre grupos particulares de aves
y los esfuerzos investigativos no han resuelto las relaciones entre las ramas mas profunda del

arbol evolutivo de las aves.

Una hipétesis coman sugiere que los datos de los genomas completos de las especies
tendran un mejor apoyo estadistico en la reconstruccion filogenética de las aves. Jarvis et al.
(2014) emplearon 45 secuencias de genomas de aves que han sido recopilados o ensamblados
para desarrollar un andlisis que tuviera especies representantes de todos los 6rdenes existentes
que han sido aceptados en diferentes clasificaciones. Sin embargo, debido a la complejidad de los
datos recopilados para este estudio, los recursos para elaborar el andlisis informéatico de los
diferentes genomas complicaban la estimacion de los arboles filogenéticos, por lo que, los
investigadores desarrollaron un programa computacional méas eficiente que la herramienta
RAXML para concatenar las secuencias a una escala gendémica con la que construyeron un arbol

genético que revelo una divergencia dentro de las neoaves actuales (Figura 16)
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Figura 16. Arbol filogenético desarrollado para 45 especies representativas de todos los 6rdenes de neoaves, mediante
un andlisis con ExaML bajo el modelo GTR+GAMMA (Jarvis et al., 2014)

El arbol filogenético obtenido del total de los datos nucleares indica que las neoaves
divergen en dos clados hermanos, los Columbiformes y los Passeriformes, ubicando en este
ultimo clado al 60% del total de especies existentes. Los Passeriformes a su vez, se subdividen en

dos grupos, las aves terrestres y las aves centrales. En el clado de las aves terrestres, sefialado en
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la topologia del &rbol de la Figura 16 con lineas verdes, se encuentran contenidos los halcones,
seriemas, pajaros carpinteros, buhos y las rapaces Accipitriformes, siendo este Gltimo grupo, el

taxdn que contienen a los buitres del nuevo mundo.

Por su parte, Prum et al. (2015) presentaron un analisis filogenético de 198 especies de
aves, tomando como muestra de ensayo 349 loci ubicados en las regiones conservadas de anclaje
del genoma nuclear, flanqueadas por zonas mas variables con el objetivo de resolver con mayor
probabilidad los internodos cortos en la base de las neoaves. Las muestras evaluadas incluian
multiples especies como representantes de grupos cuya monofilia o interrelacion filogenética han
sido controvertidas, sobre los que se menciona a las ciglefas, pero no a los buitres del nuevo

mundo.

El analisis bayesiano desarrollado en el trabajo de Prum et al. (2015) respalddé muchas de
las relaciones filogenéticas propuestas en trabajos anteriores y si bien, concuerda con el
planteamiento presentado por Jarvis et al. (2014) sobre el clado de las aves terrestre, define a las

aves Accipitriformes como el grupo hermano de un nuevo clado identificado como Telluraves.
El estudio de Prum et al. (2015), (Figura 17) ubicé a los catértidos dentro del orden de los

Accipitriformes, apoyando la hipotesis que establece una Unica relacion de parentesco entre

ambos conjuntos de aves carrofieras.
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Figura 17. Arbol filogenético inferido para 198 especies de aves existentes que se han clasificado en todos los 6rdenes

y familias establecidos hasta la fecha (Prum et al., 2015)

De acuerdo a los estudios desarrollados por Jarvis et al. (2014) y Prum et al. (2015), los
buitres americanos son parte del orden Accipitriformes. Sin embargo, estas investigaciones
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emplearon en algunos casos, un solo representante de cada orden o familia para intentar evaluar y
precisar las relaciones filogenéticas de todas o casi todas las categorias en que se organizan las
especies de aves existentes. La baja representacion de especies involucradas en dichos analisis
limitaba la resolucion filogenética entre las aves que conforman los grupos internos de los

Ordenes taxondmicos.

2.5 Estado taxonomico y filogenético actual de los buitres americanos

Los rapaces son depredadores claves en casi todos los ecosistemas en que se
desenvuelven, y se encuentran distribuidos en todos los continentes, excepto la Antartica. Todas
las especies de aves denominadas rapaces 0 aves de presa constituyen un conjunto no
monofilético de tres ordenes taxonomicos donde se han clasificado algunas de las especies de

aves terrestres mas estudiadas en diversos campos de investigacion (Cho et al., 2019).

De acuerdo a las propuestas de clasificacion mas reciente, la mayoria de las rapaces
diurnas se organizan en la familia Accipitridae, que comprende 250 especies, excluyendo de este
taxén a Sagittarius serpentarius y Pandion haliaetus que representan cada uno, una familia
(Winkler et al., 2020). Ademas, no considera a ninguna de las especies de los buitres americanos
como parte del orden Accipitriformes, lo cual contradice las propuestas de clasificacion
planteadas a partir de los resultados obtenidos en los trabajos efectuados por Jarvis et al. (2014) y

Prum et al. (2015) en relacion al vinculo filogenético que existe entre las aves de presa.

La mayoria de los estudios que han analizados las relaciones filogenéticas de todas las
aves, ha empleado comunmente los datos moleculares de una sola especie de buitre catértido,
Cathartes aura. La baja representacion de especies de este grupo o la poca disponibilidad de
datos moleculares de las demas especies de carrofieros americanos ha generado cuestionamiento
sobre si los resultados de los estudios que afirman que ambos grupos de buitres pertenecen a un
unico orden taxondmico son prueba suficiente para descartar la posibilidad de que las similitudes

fenotipicas de los carrofieros se deban a un proceso de convergencia evolutiva.
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Chung et al. (2015) elaboraron un andlisis del genoma completo y transcriptdmica de
varias especies de aves de la familia Accipitridae y buitres de la familia Cathartidae para
identificar las adaptaciones genéticas convergentes que estaban vinculadas al habito carrofiero.
Los resultados obtenidos indicaron que posiblemente existen nueve genes seleccionados
positivamente (PSG) en las especies de buitres Aegypius monachus y Cathartes aura. Este
conjunto de genes puede desempefiar un papel fundamental en contrarrestar el efecto de
patdgenos encontrados en la carne consumida por los buitres, complementando las funciones de
las secreciones gastricas. Los analisis también identificaron siete genes que operan en las vias de
secrecion del acido gastrico, equilibrio de fluidos, regulacion de pH y elementos de secuencias

genéticas conservadas que poseen una sefial de convergencia en tres especies de buitres.

Aunque los datos moleculares empleados en el estudio de Chung etal. (2015)
proporcionaron informacion sobre las adaptaciones genéticas que han permitido a este linaje
ocupar con éxito un nicho tan particular y revelaron indicios sobre procesos de seleccion de genes
asociados a respuestas inmunitarias, la informacion encontrada no fue suficiente para probar la

convergencia evolutiva planteada para los buitres Cathartidae y los buitres Accipitridae.

La capacidad de comer carne en descomposicién es, probablemente, uno de los aspectos
mas resaltantes del comportamiento de los buitres. Las investigaciones que han centrado sus
analisis en determinar las adaptaciones moleculares que subyacen en los carrofieros plantean que
estas especies han evolucionado de manera independiente al menos tres veces en el linaje de las
aves (Zou et al., 2021).

La seleccion positiva sobre los genes que operan en la via de secrecidon de los acidos
gastricos, la microbiota intestinal que promueve la descomposicion, los microbiomas de la piel
facial que proporcionan una proteccién al ataque de posibles patégenos que se encuentren en la
carne y un robusto sistema inmunitario son algunas de las caracteristicas que se han identificado
en los estudios mas recientes, pero al parecer, no todas estas adaptaciones estan presentes en

todas las especies de buitres.
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Zou et al. (2021) desarrollaron un estudio comparativo empleando las herramientas JTTF
gene model y Accurate Detection of Convergent Amino-Acid Evolution (PCOC) para determinar
posibles sustituciones de aminoacidos en la secuencia de genes que estuviera involucrados en
procesos de secrecion del acido gastrico y el sistema inmunitario de las especies
Gypshimalayensis, Gypaetusbarbatus y Cathartes aura. Los modelos de analisis empleados en el
estudio determinaron que ciertos genes involucrados en los procesos fisiol6gicos no estaban
presentes en todas las especies de carrofieros estudiados, revelando que algunos genes
identificados para las especies de los buitres Accipitridae, estan ausentes en los carrofieros
Cathartidae, lo cual apoya la hip6tesis sobre el origen de estos linajes a partir de un proceso de
convergencia evolutiva que involucra procesos de sustitucién de aminoécidos en el genoma de

las especies de ambos linajes de carrofieros.

Urantowka etal. (2021) realizaron una comparacion entre 33 representantes de los
Accipitriformes y cinco miembros de Cathartiformes. Tomaron como grupo externo tres especies
de Strigiformes para identificar duplicaciones en los mitogenomas de estas especies mediante un
enfoque bayesiano y un algoritmo de maxima verosimilitud, con el fin de inferir la afinidad entre
ambos grupos de aves. De acuerdo a los resultados de este estudio, el ancestro comin que dio
origen a los Accipitriformes y Cathartiformes poseia una regién genética completamente
duplicada donde se encontraban algunos genes como CYTB y ND6. Sin embargo, el proceso de
duplicacion y reordenamiento de genes habia sido previamente sefialado para otros grupos
aviares, entre ellos los Ciconiiformes y Pelecaniformes, que para este trabajo no fueron tomados
en cuenta en la comparacion de los genes o regiones de control evaluadas para determinar la

filogenia de los buitres.
Aunque la topologia del arbol filogenético (Figura 18) obtenido en este analisis no

agrupa a los buitres americanos dentro del orden de los Accipitriformes, los resultados sostienen

la idea sobre el vinculo filogenético que comparten ambos conjuntos de carrofieros.
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Figura 18. Arbol filogenético que muestra las relaciones entre los Accipitriformes y Cathartiformes inferido con

MrBayes durante el andlisis molecular efectuado por Urantéwka et al. (2021)

A pesar de que se trata de un estudio reciente, las comparaciones entre especies sélo se
realizaron entre un grupo limitado de aves y no incluye especies utilizadas en estudios
filogenéticos anteriores. Ademas, no se tienen claras las fuerzas de seleccion que pudieron haber

operado en el reordenamiento de las secuencias.

Los buitres probablemente son el grupo de animales mas asociados con el estilo de vida
carrofiero dentro de los vertebrados; sin embargo, hay genes compartidos entre algunas especies
de buitres y los Hyaenidae, lo que sugiere que los mamiferos carrofieros y los buitres podrian

compartir algunas adaptaciones moleculares relacionadas al carrofieo (Zou et al., 2021).
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El carrofieo, aunque es la forma de vida obligatoria en los buitres, no es exclusivo de este
grupo. Existen algunas especies de A&guilas, ciglefias 0 gaviotas que pueden adoptar
temporalmente un estilo de vida carrofiero (O"Neal, 2016), lo que sugiere que los organismos que
poseen este tipo de alimentacion tienen de los mecanismos fisioldgicos que permiten un consumo

efectivo de carne en estado de descomposicion.

Asi como los Accipitriformes, los Ciconiiformes y Pelecaniformes también han sufrido
reestructuraciones de su clasificacion. Aunque se consideraba que los Pelecaniformes eran un
grupo monofilético a pesar de la diversidad morfol6gica de las especies que constituyen este
orden, estudios recientes han determinado que los nodos mas profundos de este clado podrian
estar mal resueltos (Gibb et al., 2013), lo que podria explicar la gran heterogeneidad morfoldgica

entre las especies de las familias que constituyen este grupo taxonémico.

De la misma forma que los Cathartiformes, todas las especies de Ciconiiformes se
agrupan en una unica familia, y aungue son las especies de este grupo taxonémico las que han
presentado similitudes morfoldgicas con los buitres americanos y con las que se han hecho
vinculaciones filogenéticas en estudios anteriores, hay investigaciones que consideran algunas
especies de pelicanos debido a que anteriormente cuatro de las cinco familias que constituian el

orden donde se agrupan las ciglefas ahora forman parte del orden Pelecaniformes.

Ademas de las similitudes morfolGgicas entre las cigtiefias y los buitres descritas en el
trabajo de Ligon (1967), es imperativo mencionar que existen especies de Ciconiiformes como
Leptoptilos javanicus, Leptoptilos crumenifer, Leptoptilos dubius y Mycteria americana que
poseen cuellos y cabezas desnudas, una caracteristica conspicua que esta presente en todas las
aves carrofieras y aunque se ha sefialado que las patas de los buitres estan mejor adaptadas para el
desplazamiento en tierra (Wink, 1995), se considera que los carrofieros americanos poseen patas
mas débiles en comparacion con las patas de los buitres de nuevo mundo y estos ultimos
parecieran tener una estructura mas similar a las patas de las ciguefias (Figura 19) (O"Neal,
2016).
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Figura 19. Comparacion de la estructura de las patas de un aguila, una especie de buitre género Gyps, una cigiefia y
un buitre del nuevo mundo (O”Neal, 2016)

Si bien la importancia de los caracteres morfoldgicos sigue siendo determinante para el
establecimiento de las relaciones filogenéticas de algunos grupos taxondmicos, los métodos de
analisis modernos, ademas de seguir tomando en cuenta los caracteres morfologicos de las
especies, también consideran los caracteres fisioldégicos y geneéticos para la evaluacion de las
relaciones filogenéticas de las especies que constituyen los diferentes grupos de organismos.
Adicionalmente, aunque el nimero de caracteres comparables entre especie se ha ampliado, la
discrepancia entre los resultados de los estudios taxondémicos y de sistematica persisten dentro de

los andlisis que evallan la historia evolutiva de las especies de las aves modernas.

2.6 Clasificacion y arboles filogenéticos

En la construccion de arboles filogenéticos con los que puedan definirse grupos
taxondmicos, es necesario: a) determinar el caracter con el que se haran las comparaciones, b)

identificar las especies que expresan dicho caracter ¢) el modelo evolutivo con el que analizaran
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los datos comparativos, y d) el método de reconstruccion que permita determinar la relacién que
pueda o no existir entre las especies que poseen dicho caracter (Schneider & Cannarozzi, 2009).

Dentro de los analisis filogenéticos, el establecimiento de una o varias especies que
represente el grupo externo puede ser un factor determinante al momento de inferir las relaciones
entre potenciales grupos hermanos. El grupo externo generalmente esta definido por especies que
no estan tan estrechamente relacionadas con los grupos internos de un arbol filogenético, pero
que pueden ayudar a determinar caracteres ancestrales que pudiera haber poseido el antepasado
comun de las especies que se evaltan y la distancia de las ramas entre los taxones que se analizan

en los estudios filogenéticos (Schneider & Cannarozzi, 2009).

En los estudios filogenéticos de las aves, uno de los grupos externo mas empleados son
las especies del orden Galliformes debido a que el orden génico tipo gallina ha prevalecido en los
mitogenomas aviares conocidos, y se asumid que era ancestral para todas las Aves
denominandolo tipico, estandar o comun. Por estas razon, recurrentemente se suele definir a las
especies de este orden como el grupo externo dentro de varios estudios filogenéticos (Urantdwka
etal.,, 2021). Sin embargo, para el andlisis de los buitres americanos, algunos de los grupos
externos mas empleados son los Strigiformes o los Falconiformes que, aunque no se han
vinculado con los buitres americanos por similitudes morfoldgicas, algunas propuestas de
clasificacion como la de Garrod (1873) los han relacionado al agrupar a las especies de buhos y

halcones junto con los buitres americanos y demas rapaces en una Unica categoria taxonémica.

2.7 Planteamiento del problema

La comparacion de caracteres morfoldgicos, habitos alimenticios o de comportamiento,
mitogenomas y genes relacionados a procesos fisiologicos no ha sido prueba suficiente para
determinar las relaciones filogenéticas de los carrofieros americanos con los grupos taxonémicos
con los que se han vinculado constantemente. Ademas, debido a que la evidencia presentada no
ha podido determinar el grupo hermano de los buitres del nuevo mundo, ain persiste ciertas
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dudas sobre el estado taxondémico y filogenético que existe entre los buitres del nuevo mundo y

todas las especies con las que han sido vinculados.

La falta de claridad que se mantiene en torno a las relaciones filogenéticas de los buitres

americanos permite continuar analizando la historia evolutiva de este grupo particular de aves,

por lo tanto, en esta investigacion nos hemos planteado las siguientes preguntas:

¢Estaran los buitres del nuevo mundo mas emparentados con las especies del orden
Accipitriformes?

¢Cudl es el grupo hermano de los Cathartiformes?

3. Hipotesis

Los Cathartiformes poseen una relacion filogenética mas estrecha con las especies del

orden Ciconiiformes que con las aves de los ordenes Accipitriformes, Pelecaniformes o de

cualquier otro grupo taxonémico con la que se hayan vinculado anteriormente.

4. Objetivos

4.1 General

Determinar las relaciones filogenéticas que existen entre las especies de los oOrdenes

Cathartiformes, Accipitriformes y Ciconiiformes, utilizando marcadores moleculares.

1)

2)

4.2 Especificos

Determinar mediante un analisis bioinformatico los marcadores moleculares tanto
mitocondriales como nucleares que aporten mayor resolucion para la reconstruccion de la
filogenia de las especies pertenecientes al orden Cathartiformes junto con las especies de
aves de los grupos taxonomicos de interés contempladas en el presente estudio.

Generar arboles filogenéticos que permitan establecer las relaciones de parentesco entre

los grupos de aves de estudiadas.
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3) Determinar el grupo hermano de los Cathartiformes mediante la comparacién de los

modelos evolutivos utilizados en el andlisis.

5. Metodologia

5.1 Determinacion de los grupos taxondmicos y los marcadores moleculares

5.1.1 Eleccidon de grupos taxondémicos vinculados a los Cathartiformes

Para identificar y seleccionar las secuencias nucleotidicas de marcadores mitocondriales y
nucleares que permitieran evaluar correctamente la historia evolutivas de los buitres americanos,
se determind que la informacion molecular recopilada debia corresponder al mayor numero de
especies que formaran parte de los 6rdenes Accipitriformes, Ciconiiformes, Pelecaniformes y
Falconiformes donde se clasifican las aves que han sido vinculadas y utilizadas continuamente en
los estudios que analizan el estado taxonémico y las relaciones filogenéticas de los

Cathartiformes.

5.1.2 Seleccion de los marcadores moleculares

De acuerdo con los datos moleculares referidos en los estudios previos y la informacion
disponibles en los portales Web consultados, se seleccionaron marcadores mitocondriales y
nucleares con secuencias genéticas identificadas para las especies constituyentes de los taxones

de aves considerados en la determinacion del grupo hermano de los carrofieros americanos.
La identificacion de las secuencias de genes homologos se realiz6 empleando la

herramienta BLAST disponible en los portales Web del National Center for Biotechnology
Information (1988) y The UniProt Consortium (2021).
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Existen varios programas informéticos que se fundamentan en alguna medida de similitud
entre las secuencias que estén depositadas o caracterizadas en grandes bases de datos, para
determinar o asignar valores a regiones localmente similares entre dos 0 mas secuencias que
puedan estar asociadas a una funcion especifica efectuada por un mismo gen o proteina (Altschul
etal., 1990).

Las medidas que definen el grado de similitud entre secuencias genéticas, pueden
clasificarse en locales o globales, segun el grado de optimizacion que efecttan los algoritmos que
operan en los programas informaticos. Las similitudes locales suelen buscar secuencias
relativamente conservadas que pueden compararse con genes parcialmente secuenciados,
mientras que las similitudes globales pueden buscar semejanzas de pequefias secciones de

secuencias en grandes tramos del codigo genético (Altschul et al., 1990).

En la determinacién de los marcadores moleculares mitocondriales, se emplearon
secuencias de genes que ya se encontraban anotados, curados, identificados y con un estatus de
secuencia referencia (RefSeq) en la base de datos del NCBI, extraidos de muestras biolégicas
como sangre o tejido muscular durante ensayos moleculares de las especies de aves que han sido
vinculas a los buitres americanos y que se encuentran referidas en los trabajos de investigacion

analizados durante el desarrollo de este estudio.

Las secuencias genéticas escogidas fueron analizadas contra la base de datos de la
nucleotide colletions (nr/nt), para identificar secuencias de genes mitocondriales en las especies
que conforman el orden Accipitriformes, Cathartiformes, Ciconiiformes, Pelecaniformes y

Falconiformes que anteriormente no habian sido incluidas en los ensayos filogenéticos.

Del conjunto de secuencias identificadas, se seleccionaron aquellas que mostraron buenos
valores en los parametros de: a) porcentaje de identidad, b) e-valor, ¢) porcentaje sobre la calidad
de cobertura de las secuencias identificadas, d) valoracion total de la secuencia entre otros. Esto

permiti6 efectuar una buena comparacion de las propiedades de los marcadores mitocondriales y
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establecer modelos evolutivos con los que se infirio el grado de afinidad entre las especies

analizadas durante el estudio.

Por su parte, los marcadores nucleares fueron identificados empleando un procedimiento
similar al antes descrito, pero debido a que el conjunto de datos de las secuencias genéticas
fueron extraidos de los recursos suplementarios del trabajo filogenético de Prum et al. (2015), se
realizd una limpieza de las secuencias nucleotidicas contenidas en estos resultados, para extraer
los datos que correspondieran Gnicamente a las especies de los grupos taxonémicos que han sido
vinculados a los carrofieros americanos, descartando las especies de aves que no formaran parte
de ninguno de los cinco 6rdenes que han sido empleados en la reconstruccidn filogenética de los

buitres.

Las secuencias de nucledtidos de las especies seleccionadas fueron inicialmente
identificadas haciendo analisis de BLAST con los datos publicos de la base de datos whole
genomes hot guns contigs disponible en el NCBI. Posteriormente, para ratificar la identidad de
los genes encontrados en este primer analisis, se efectud una segunda prueba, contrastando las
secuencias de los genes nucleares con la informacién disponible en la base de datos del portal

Web Uniprot, usando la misma herramienta bioinformatica.
El objetivo de realizar una doble revisidn de las secuencias nucleares seleccionadas, era

corroborar que la informacion genética recopilada correspondiera con la identidad de los
marcadores seleccionados para el desarrollo del andlisis filogenético.

5.1.3 Construccidn de una base de datos y tratamiento de las secuencias

Los marcadores moleculares fueron identificados, seleccionados, catalogados Yy
organizados de acuerdo: a) tipo de marcador molecular, b) funcion y c) calidad y cantidad de

secuencias disponibles para la construccion de los arboles filogenéticos, prescindiendo de
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aquellos que no contenian suficientes secuencias anotadas y curadas para la gran mayoria de las

especies de los grupos taxonémicos evaluados en este estudio.

Con la informacién de cada marcador molecular seleccionado se elaboré una base de
datos local en el programa Excel, donde se identifico: a) el nombre de la especie, b) el
seuddénimo, c) el orden taxonémico, d) la familia taxondmica, €) la fuente o base de datos de
donde se extrajo la informacién y f) el cddigo de acceso con el que se encuentra identificada cada

una de las secuencias descargadas que corresponden a cada marcador molecular.

La base de datos local sirvid para elaborar un registro de la informacién bésica de cada
uno de los marcadores y de las especies de cada grupo taxonomico, facilitando la determinacion
del nimero total de secuencias identificadas para cada marcador, favoreciendo a su vez, el
desarroll6 de histogramas en donde se puede apreciar con detalle el nimero de especies por orden
y familia para la determinacion individual y consenso de las relaciones filogenéticas de los
buitres catartidos con respecto a los demas grupos de aves (Anexo 9.1 Grupos taxondmicos de

aves vinculados a los buitres americanos).

Una vez construida la base de datos se procedi6 a realizar una revisién manual de todas
las secuencias que conformaron el conjunto de los marcadores moleculares identificado,
empleando la herramienta bioinformatica BioEdit (Hall, 2004). Las secuencias de nucleétidos se
editaron para corregir los posibles errores de bases ambiguas que estaban presentes en los datos
descargados. Las secuencias de todos los genes fueron orientas en la misma direccion,
garantizando de que estuvieran en marco abierto de lectura y asi evitando errores en el

alineamiento de las secuencias.

Una vez completada la revision de todas las secuencias, se efectuaron alineamientos
multiples de las secuencias codificantes mediante los programas: MAFFT (Katoh et al., 2002) y
MUSCLE (Edgar, 2004) en MEGA-X (Kumar et al., 2018). Los alineamientos obtenidos para
cada marcador fueron sometidos a una segunda revision con el propdésito de examinar o

reconocer posibles secuencias problematicas que no hubieran sido identificadas inicialmente y
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confirmar que la edicion y alineamiento de las secuencias de cada marcador fue ejecutado

correctamente.

5.2 Elaboracion de arboles filogenéticos y matrices multigénicas

Aungue el conjunto de datos compilado para cada marcador molecular puede y debe
evaluarse individualmente para corroborar que dicho caracter reconstruye correctamente la
historia evolutiva de las especies estudiadas en los analisis filogenéticos efectuados, las
investigaciones modernas suelen inferir las relaciones de parentesco entre los organismos a partir
de un conjunto variado de marcadores moleculares, elaborando matrices multigénicas que
permiten generar topologias Unicas al concatenar la informacion molecular del mayor nimero de
especies 0 grupos taxondmicos y potenciar la estimacion de las relaciones evolutivas de todos los

organismos evaluados.

En este estudio se uso6 la herramienta Sequence Matrix (Vaidya etal., 2011) para
concatenar los datos de diferentes marcadores moleculares en una matriz multigénica que facilito
la lectura de la informacion genética, evitando la pérdida de informacion y optimizando la
inferencia de una filogenia Unica sobre un conjunto muy diverso de genes y especies, mostrando
una interfaz (Anexo 9.2 Interfaz de la matriz multigénica) en donde se logré apreciar la longitud
de las secuencias y las especies con informacion molecular disponible para cada marcador

identificado y seleccionado para el analisis filogenéticos.

Los archivos introducidos en el programa contenian las secuencias ya editadas y los
alineamientos de cada marcador molecular en formato FASTA, siguiendo las pautas estipuladas
para el uso adecuado del programa, minimizando la posibilidad de generar errores que afectaran
los resultados en los nodos de las ramas y la distancia evolutiva en los arboles filogenéticos
(Figura 37).
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La elaboracion de los arboles filogenéticos puede efectuarse mediante diversos programas
y herramientas bioinformaticas. Sin embargo, existen algunos modelos que operan mejor de
acuerdo a las propiedades que posea el conjunto de datos que requiere ser analizado para
determinar las relaciones filogenéticas de un grupo dado de especies. En este sentido, para
generar una filogenia consenso a partir de todo el conjunto de marcadores moleculares
seleccionados y empleados durante la investigacion, fue necesario realizar alineamientos
individuales de los marcadores moleculares como paso previo para elaborar matriz multigénicas a
partir de las cual se construyeron arboles filogenéticos concatenados y consensos con los que se

infirieron las relaciones filogenéticas de todas las especies evaluadas en la investigacion.

En este estudio, la construccion individual de los arboles filogenéticos de cada marcador
molecular se baso en la herramienta FastTree (Prince et al., 2009) utilizando servidores locales,
mientras que la elaboracion de los arboles consenso se realizd a partir de las matrices generadas
con el programa SequenceMatrix y empleando la herramienta RAXML (Liu etal., 2011)
disponible en el servidor del portal Web CIPRES (Miller et al., 2010).

RAXML ha sido el principal método de estimacion de maxima verosimilitud (ML) a gran
escala que posee una buena precision estadistica en la determinacion de filogenias donde se
emplean cientos o miles de secuencias para la inferencia de las relaciones filogenéticas entre un
conjunto de especies. No obstante, las exigencias computacionales que requiere este programa
pueden dificultar la obtencion rapida de resultados, teniendo en algunos casos largos tiempos de
ejecucion cuando se tiene un amplio set de datos (Liu et al., 2011).

El programa FastTree utiliza criterios que reducen la complejidad espacial y temporal al
inferir una filogenia. Este programa implementa el método de agrupacion de vecinos mas
cercanos (NJ) para generar perfiles de los nodos internos que constituyen un arbol filogenético,
favoreciendo la determinacion de la distancia entre las secuencias de dos subarboles. Ademés
emplea combinaciones heuristicas para reducir el nimero de uniones consideradas, acelerando el
calculo de las distancias entre especies, aminorando el costo computacional y de almacenamiento

exigido en otros programas (Prince et al., 2009).
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Todos los arboles obtenidos fueron editados con el programa MEGA X (Kumar et al.,
2018) y los recursos de edicion y ajuste disponibles en el portal Web ITOL Interactive Tree of
life (Letunic & Bork, 2021). Los ordenes y familias de aves fueron identificados con colores
contrastantes, salvo a las tres familias del orden Pelecaniforme, que, al ser parte de un mismo
taxon, se le asign6 un patron de coloracion similar para sefialar la disposicion y comportamiento

de estos grupos dentro las topologias obtenidas.

Las especies del orden Accipitriformes fueron identificadas con un azul oscuro, mientras
que los miembros de los buitres del orden Cathartiformes y las ciguefias Ciconiiformes se resefian
en color rojo y naranja respectivamente. Todos los miembros de orden Pelecaniformes se
describen con varios tipos de tonalidades verdes, reconociendo a la familia Pelecanidae, Scopidae
y Balaenicipitidae con el verde relativamente oscuro, la familia Ardeidae de un verde manzana y
la familia Threskiornithidae con el verde mas suave. El orden Falconiformes se refleja en morado

para facilitar su distincién como grupo externo de los otros taxones.

Todos los arboles filogenéticos cuentan con dos leyendas que sefialan el color que
identifica a cada grupo taxonémico y los valores de bootstrap obtenido en los nodos de las ramas.
Adicionalmente, los arboles obtenidos de la matriz mitocondrial, nuclear y concatenada presentan
una simbologia de imagenes donde se precisa la ubicacién de los tres principales grupos de
interés dentro de la filogenia inferida. Cada especie contenida en las matrices esta descrita con el

nombre cientifico correspondiente.

6. Resultados

6.1 Grupos taxondémicos y marcadores moleculares

La seleccidon de las especies aviares y los marcadores moleculares que se utilizaron;

estuvo inicialmente sujeta a la informacion descrita y empleada en las metodologias de los
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estudios filogenéticos consultados durante la revision bibliogréfica y los datos publicos o

recursos suplementarios disponibles en dichas investigaciones.

Con la informacién molecular de las especies que han sido recurrentemente empleadas
como modelos de estudios en los analisis filogenéticos que evallan las relaciones evolutivas de
los buitres Cathartiformes (Anexo 9.1), se logaron identificar las secuencias nucleotidicas de un
mayor numero de aves que correspondieran a los grupos taxondémicos de interés, haciendo mas
exhaustiva la informacion molecular de cada taxén y permitiendo determinar con mayor potencia
estadistica el vinculo entre los distintos 6rdenes y familias aviares en torno a los buitres

americanos.

Aunque este analisis cuenta con informacién de genes nucleares y mitocondriales (Figura
20 a Figura 23), las especies de cada orden taxondmico cuentan con mayor informacion
correspondiente a las secuencias de los marcadores mitocondriales en contraposicion a los datos

reportados para los marcadores nucleares.

Figura 20. Numero de secuencias identificadas para cada marcador mitocondrial empleado en el andlisis filogenético

para la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos.
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Figura 21. Numero de secuencias identificadas para los marcadores nucleares empleados en el analisis filogenético

para la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos.

51



Figura 22. Nimero de secuencias identificadas para los marcadores nucleares empleados en el andlisis filogenético

para la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos.

Figura 23. Numero de secuencias identificadas para los marcadores nucleares empleados en el andlisis filogenético

para la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos.

Los genes nucleares resefiados en los graficos de las Figura 21, Figura 22 y Figura 23,
fueron identificados empleando la informacion molecular del conjunto de loci utilizados en el
estudio de Prum et al., (2015).

A pesar de que la cantidad de secuencias identificadas para este conjunto de marcadores
moleculares resulté ser considerablemente inferior en contraste con la cantidad de secuencias
determinadas para los marcadores nucleares, cada marcador molecular mitocondrial y nuclear
cuenta con informacién de al menos tres especies representativas de todos los grupos
taxonomicos de interés, logrando reunir informacion de cada taxén, lo que nos permiti6 elaborar
un analisis comparativo con el mayor nimero de ejemplares aviares de todos los grupos

vinculados a los carrofieros Cathartiformes.
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Para el conjunto de marcadores nucleares, los genes que poseen el mayor nimero de
especies con informacion molecular, fueron PRDM16, NDNF, HIVEP2 (Anexo 9.3.2 ) A
diferencia de los marcadores CYTB, ND2 y ATP8 (Anexo 9.3.1 ). Dichos genes no son
ampliamente conocidos y aln estan bajo estudio, por lo que la cantidad de aves con secuencias
nucleotidicas que coinciden con la identidad de estos y el resto de los marcadores nucleares suele

ser inferior a 41 especies.

6.1.1 Especies por orden taxonémico

En la Figura 24 se muestra representado el niumero de especies los grupos de aves que se
han empleado para la inferencia filogenética de los buitres americanos. En las barras azules se
resefia, el nimero total de especies que constituye actualmente cada orden taxondémico segun las
ultimas propuestas filogenéticas. En barras rojas se resefia el nimero de especies para las que
encontraron secuencias que correspondieran a los marcadores nucleares, mientras que las barras
verdes reflejan el ndmero de especies con informacion de secuencias nucleotidicas que

corresponde a los marcadores mitocondriales en cada conjunto de aves.
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Figura 24. NUmero de especies por orden taxonémico con informacién molecular identificas para ambos conjuntos de

marcadores en la base de datos del portal Web del NCBI y Uniprot

De los cinco 6rdenes aviares, el grupo de los Accipitriformes, es el taxdén compuesto por
la mayor cantidad de aves. Aunque éste posee el mas amplio conjunto de informacién molecular
tanto para los marcadores mitocondriales, como para los marcadores nucleares, la cantidad de
secuencias identificadas para el andlisis molecular corresponde a 85 especies de rapaces, quienes

representan apenas el 34,2% de todas las especies que componen este taxon.

De todos los taxones, el orden Cathartiformes fue el grupo aviar del que se logré obtener
informacidén molecular de todas las especies de carrofieros para algunos marcadores moleculares,
teniendo una representacion del 100% de todo el grupo durante el analisis molecular. Sin
embargo, hay que resaltar que este es el Gnico grupo compuesto por un nimero muy reducido de
especies, que ademas poseen una zona de distribucion restringida, lo que podria haber facilitado
la identificacion de secuencias nucleotidicas en estudios previos, en contraposicién a las especies

de los demaés taxones.
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De los drdenes Ciconiiformes y Pelecaniformes se identificaron secuencias nucleotidicas
de 16 y 33 especies respectivamente, lo que comprende al 80% y 29% de todas las especies que
constituyen a cada grupo. Asi como los Cathartiformes, los Ciconiiformes se componen de una
sola familia taxondmica y la riqueza de aves que constituye este grupo es mas reducida en

contraposicion a la cantidad de especies que conforman el orden Pelecaniformes.

El grupo externo, los Falconiformes comprende 65 especies, sin embargo, para este
analisis solo se lograron identificar secuencias de 13 especies (20%), siendo la mayoria de las

aves con informacion molecular disponibles en las bases de datos, especies del género Falco.

6.1.2 Especies por familia taxonomica

Cada orden taxonomico, puede estar compuesto de varias familias, en las que se
organizan las especies de un grupo particular de organismos, segln un conjunto de caracteristicas
especificas. Debido a que los grupos empleados en este estudio han sufrido reestructuraciones en
su clasificacion interna, las secuencias genéticas de los marcadores mitocondriales y nucleares
fueron organizadas siguiendo la composicion estructural de las familias que conforman cada

orden de aves.

De los cinco o6rdenes taxonomicos, sélo los Accipitriformes y Pelecaniformes se
subclasifican en varias familias. En este analisis, la informacion de las secuencias genéticas
identificadas para las aves del orden Accipitriformes corresponde Unicamente a la familia
Accipitridae. Para el grupo de los pelicanos, se encontraron secuencias genéticas de varias
especies que incluyen a Scopus umbretta y Belaeniceps rex quienes representan individualmente,

una familia taxonémica de las cinco que componen al orden Pelecaniformes.

Los datos descritos en las Figura 25, Figura 26, Figura 27, Figura 28, Figura 29, Figura 30
y Figura 31 sefialan el nimero de especies con secuencias identificadas para cada marcador
molecular por cada familia taxondmica, la descripcidon de grupos en estos graficos, emplea el

codigo de colores definido para los arboles filogenéticos en la metodologia con el proposito de
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facilitar la lectura e interpretacion de las relaciones filogenéticas entre los grupos aviares dentro
de las topologias logradas en las filogenias para comprender los niveles de afinidad entre las

especies de cada orden.

Figura 25. Numero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores mitocondriales por familia

taxonomica.
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Figura 26. Nimero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores mitocondriales por familia

taxonoémica.
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Figura 27. Ndmero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores nucleares por familia taxonémica.
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Figura 28. NUmero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores nucleares por familia taxonémica
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Figura 29. Ndmero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores nucleares por familia taxonémica

60



Figura 30. NUmero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores nucleares por familia taxonémica
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Figura 31. Ndmero de especies con secuencias correspondientes a los marcadores nucleares por familia taxonémica

Las gréficas de las Figura 27, Figura 28, Figura 29, Figura 30 y Figura 31 representan a
las especies Scopus umbretta y Belaeniceps rex de las familias Scopidae y Balaenicipitidae,
respectivamente, en tonos marron y grisaceo para resaltar la presencia de estas aves dentro del
conjunto de datos descritos en las graficas. Sin embargo, debido a que estas especies s6lo poseen
informacion de secuencias nucleares, en los arboles filogenéticos, estos ejemplares fueron
detallados en el mismo tono verde con que se sefialan a los miembros de la familia Pelecanidae,
para asi lograr reconocer si dichas especies se agrupan junto a diferentes familias del orden

Pelecaniformes.
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La informacion de Scopus umbretta y Belaeniceps rex utilizada en el analisis filogenético
corresponde a los datos publicos de la investigacion de Prum et al. (2015). A pesar de que se
intentd obtener informacion de estas especies para el resto de los marcadores moleculares, la
cantidad y calidad de las secuencias era muy baja. Por ello, sélo se considerd dejar las secuencias
que ya habian sido trabajadas y anotadas en estudios previos, para evitar afectar la resolucion de

los arboles filogenéticos generados por los modelos bioinformaticos.

6.2 Arboles filogenéticos

6.2.1 Arboles consenso de partida

Para corroborar la calidad de las secuencias moleculares de los marcadores mitocondriales
y nucleares, se efectuaron analisis individuales de cada marcador para posteriormente elaborar
matrices multigénicas con aquellos genes gque reconstruyeran correctamente las filogenias de las

especies aviares y asi construir los arboles filogenéticos con el mayor conjunto de datos.
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Adicionalmente, se elaboraron éarboles de partida donde se excluyeron los datos
moleculares de los Cathartiformes (Figura 32 y Figura 33) con el objetivo de precisar la afinidad
de las especies dentro de cada familia aviar y evaluar la distribucion de estos grupos dentro de los

taxones en los que han sido clasificadas.

Figura 32. Arbol filogenético inferido con la matriz multigénica de los marcadores mitocondriales de seis familias

taxondémicas de las aves empleadas en el analisis.
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Figura 33. Arbol filogenético inferido con la matriz multigénica de los marcadores nucleares de seis familias

taxondémicas de las aves empleadas en el anélisis.

Las topologias obtenidas en los arboles filogenéticos de partida probaron tener una buena
calidad resolutiva para organizar a las diferentes especies que constituyen cada grupo de aves. Sin
embargo, aunque los analisis efectuados con los modelos evolutivos agruparon a las especies de
cada familia dentro de los grupos correspondientes; la topologia del arbol filogenético inferido
con la matriz multigénica de los marcadores mitocondriales no reconstruye el orden
Pelecaniformes, a pesar de contar con mas informacion molecular para cada grupo en contraste

con los genes nucleares.
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6.2.2. Arboles consenso obtenidos para los buitres americanos

Los arboles filogenéticos consenso de ambos conjuntos de marcadores moleculares que si
contienen la informacion de las especies del orden Cathartiformes agrupan a todas los carrofieros
americanos en un orden unico, separado de los Accipitriformes. Sin embargo, segun la topologia
obtenida para el arbol desarrollado a partir el conjunto de marcadores mitocondriales, los
catartidos estan mas vinculados a los pelicanos y las cigliefias (Figura 34), mientras que la
filogenia obtenida de la matriz multigénica del conjunto de marcadores nucleares, sefiala que los
carrofieros americanos comparten un vinculo filogenético mas cercano con los halcones (Figura
35).

Figura 34. Arbol filogenético inferido con la matriz multigénica de los marcadores mitocondriales de todos los grupos
taxonoémicos de aves empleadas en el analisis
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Figura 35. Arbol filogenético inferido con la matriz multigénica de los marcadores nucleares de todos los grupos

taxonoémicos de aves empleadas en el analisis.

Al incluir las secuencias genéticas correspondientes a las especies de Cathartiformes, las
topologias obtenidas originalmente, no variaron con respecto a los primeros resultados, sin
embargo, los arboles filogenéticos desarrollados empleando los marcadores mitocondriales y
nucleares no describen con certeza cual es el grupo taxondmico que estd mas relacionado
filogenéticamente con los buitres americanos, ya que en ambas filogenias, el andlisis obtenido

sefiala que los Cathartiformes se vinculan con grupos distintos.

Debido a que las propiedades de cada conjunto de marcadores varian en algunos aspectos,

se realizé6 una matriz concatenada donde se condensd la informacidon molecular de los 41
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marcadores moleculares y se produjo una filogenia Unica para determinar el nivel de afinidad
entre cada uno de los grupos aviares y determinar con la mayor informacion posible el grupo

filogenético mas vinculado a los Cathartiformes (Figura 36).

En este arbol filogenético se observd que los buitres americanos se encuentran mas
relacionados a las cigiefias. Ademas, la topologia del arbol filogenético obtenida del analisis de
todo el conjunto de marcadores moleculares, sefiala que los buitres americanos y las cigiefias

forman parte de un clado mayor, junto con las especies del orden Pelecaniformes.

Figura 36. Arbol filogenético concatenado inferido con la informacion de las secuencias identificadas para la totalidad

de los 41 marcadores moleculares
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7. Discusion

7.1 Los marcadores moleculares

Ni los estudios de Avise et al. (1994), Wink (1995) y Urantéwka et al. (2021) ni las
investigaciones de Ericsson et al. (2006), Jarvirt et al. (2014) y Prum et al. (2015) incluyeron
informacién de secuencias nucleotidicas que procedieran simultaneamente del genoma
mitocondrial y nuclear para sus andlisis de las relaciones filogenéticas entre los diferentes grupos

de aves.

Aunque las metodologias de los primeros trabajos mencionados elaboraron inferencias
filogenéticas para determinar exclusivamente el nivel de asociacion entre los carrofieros
americanos, los buitres del viejo mundo y las cigiiefias, la informacién molecular que utilizaron
solo comprendia fragmentos de secuencias nucleotidicas del gen mitocondrial CYTB y elementos
genéticos duplicados de ciertas especies representativas de algunos &rdenes taxondémicos
vinculados a los Cathartiformes, acotando la resolucion de las filogenias a un solo tipo de

genomay a un grupo determinado de especies.

En contraposicion a los trabajos de Avise et al. (1994) y Wink (1995), las relaciones
filogenéticas de los buitres americanos evaluada en este estudio, fueron analizadas empleando las
secuencias nucleotidicas de 11 marcadores mitocondriales y 30 marcadores nucleares para
determinar la afinidad entre los buitres Cathartiformes y los demas linajes aviares empleando
secuencias completas, con altos porcentajes de identidad y de propiedades distintas para elaborar

una filogenia Unica que describa la historia evolutiva de los carrofieros americanos.

Si bien los trabajos de Avise et al. (1994) y Wink (1995) desarrollaron filogenias
empleando enfoques diferentes, el Unico caracter comparativo entre las especies eran las
secuencias de gen CYTB, por lo que, para corroborar que la filogenia obtenida a partir de las
secuencias de este marcadores describia correctamente las relaciones evolutivas entre las especies

de aves, era necesario realizar anélisis comparativos con marcadores moleculares que tuvieran
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propiedades diferentes para contrastar y comparar las filogenias obtenidas en esa investigacion a

partir de las secuencias del gen CYTB.

Urantowka et al. (2021) elaboraron comparaciones con regiones duplicadas del
mitogenoma correspondientes a las especies de buitres Accipitriformes y Cathartiformes que
produjeron filogenias sustentadas con valores de bootstrap en donde se observa un alto grado de
afinidad entre los buitres americanos y los buitres del viejo mundo. Sin embargo, su metodologia
no considero a ninguna especie de ciglefa, garza o ibis, a pesar de que a ciertos ejemplares de los
ordenes Ciconiiformes y Pelecaniformes se les han identificado regiones duplicadas de sus
mitogenomas. Por lo tanto, la ausencia de informacion de estas especies aviares dentro del
analisis hace que las comparaciones efectuadas con los mitogenomas sean insuficientes para

describir con precision la afinidad filogenética entre ambos conjuntos de buitres.

A pesar de que los marcadores moleculares con los que se elaboraron las filogenias de las
investigaciones de Avise et al. (1994), Wink (1995) y Urantowka et al. (2021) no son
exactamente los mismos, los resultados obtenidos tanto en las investigaciones mencionadas como
en este estudio, asignan a las especies de buitres americanos en un orden taxonémico Unico que

no muestra ninguna relacién con los buitres Accipitriformes.

Sin embargo, las filogenias producidas en los trabajos de Ericsson et al. (2006), Jarvirt et
al. (2014) y Prum et al. (2015) disienten de nuestros resultados, debido a que presentan arboles
filogenéticos donde los buitres del nuevo mundo forman parte del orden de rapaces diurnas
Accipitriformes, manteniendo la postura clasica de reunir a ambos grupos de aves carrofieras en

un solo taxon.

Las presiones selectivas que sufren los marcadores moleculares y la cantidad de
informacion recopilada para los analisis moleculares pueden determinar la calidad y precision
con la que se infieren las relaciones filogenéticas de las aves. Los estudios que han intentado
determinar el vinculo filogenético entre las especies de la clase aves empleando exclusivamente

marcadores mitocondriales o nucleares han obtenido arboles filogenéticos que no muestran
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topologias similares, describiendo filogenias diferentes para varios grupos de aves, lo que supone
que la historia evolutiva que cuentan los marcadores mitocondriales no es la misma que cuando
se analiza empleando informacion del genoma nuclear. De ser esto completamente cierto, las
topologias de los arboles construidos Gnicamente con la informacion de los genes nucleares
durante esta investigacion deberian tener una organizacién similar o equivalente a algunas de las
filogenias elaboradas en los trabajos de Ericsson et al. (2006), Jarvirt et al. (2014) y
especialmente de Prum et al. (2015), dado que gran parte de la informacion molecular utilizada
para la busqueda de las secuencias nucleotidicas de los marcadores nucleares provienen de los

datos publicos presentados en dichas investigaciones.

Es importante sefialar que los trabajos de Ericsson et al. (2006), Jarvirt et al. (2014) y
Prum et al. (2015) no se enfocaron exclusivamente en determinar las relaciones evolutivas de las
aves carrofieras. Por ende, la informacion correspondiente al genoma nuclear de especies
representativas de los 6rdenes Accipitriformes, Cathartiformes y Ciconiiformes es bastante escasa
dentro de esos analisis, y a pesar de que las topologias obtenidas agrupan tanto a los buitres
americanos como a los buitres del viejo mundo en un mismo orden, los valores de bootstrap de
los clados internos son considerablemente bajos como para sostener fehacientemente estos

resultados.

En torno a la determinacidn e identificacion de los marcadores moleculares, es importante
mencionar que a pesar de que en los trabajos de Chung et al. (2015) y Zou et al. (2021) se
identificaron secuencias genéticas conservadas que poseian una sefial convergente y genes que
operaban en la secrecion de acido gastrico y en el sistema inmunitario, dichos marcadores no se
encuentran presentes en todas las especies de buitres. Por lo tanto, emplear estos datos no habria
sido eficiente para determinar efectivamente las relaciones filogenéticas de los buitres
Cathartiformes, debido a la limitada cantidad de informacién y a la ausencia de los marcadores

moleculares de eleccidn en todas las especies, para el analisis comparativo.
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7.2 Los arboles filogenéticos

En particular, aunque el acervo de genes nucleares cuenta con menos secuencias que
correspondan a las especies aviares de cada taxdn, en contraposicion al conjunto de secuencias
halladas para los genes mitocondriales, el andlisis individual de cada marcador permitid
corroborar que estos genes efectivamente logran reconstruir las filogenias de los distintos grupos
de aves, produciendo arboles con topologias similares a las propuestas de clasificacion recientes,
asi como a las presentadas en los estudios evaluados durante la revision bibliogréfica.

Con excepcion del marcador mitocondrial COX 2 (Figura 43), todos los demas genes
utilizados en el andlisis agrupan correctamente a cada una de las especies de aves a nivel
taxondmico de familia. La filogenia inferida con las secuencias de COX2 indica que las especies
aviares Micrastur gilvicollis, Herpetotheres cachinnans, Pelecanus crispus, Pelecanus
occidentalis y Pelecanus conspicillatus comparten un vinculo de afinidad a pesar de ser especies
de o6rdenes completamente distintos. Este resultado particular indica que cuando se trabaja con
este marcador molecular, debido a la diversidad del marcador, se requiere de un mayor numero
de secuencias que correspondan a mas especies del orden Falconiformes para determinar
correctamente el grado de parentesco entre los halcones, evitando producir grupos convergentes
con especies que nNo necesariamente comparten una historia evolutiva reciente, y que tampoco se

han vinculado en ninguna propuesta de clasificacion.

Para las filogenias consenso obtenidas de la concatenacion de los genes mitocondriales y
nucleares (Figura 34 y Figura 35), el &rbol correspondiente a la matriz de marcadores
mitocondriales vincula a los buitres americanos con las especies aviares de los Ordenes
Ciconiiformes y Pelecaniformes en un clado mayor que posee un soporte estadistico de bootstrap
de 74. Por su parte, el arbol filogenético desarrollado con el conjunto de marcadores nucleares
agrupa a los buitres Cathartiformes en un clado junto a los Falconiformes con un soporte

estadistico de bootstrap de 60.

Aunque los arboles filogenéticos inferidos a partir de las matrices multigénicas de los dos

conjuntos de marcadores moleculares produjeron topologias que describen el vinculo entre las
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especies a nivel de familia (Figura 34 y Figura 35), los resultados podrian suponer que la
resolucidn filogenética inferida con los marcadores mitocondriales se encuentra mejor respaldada
que los analisis realizados con los marcadores nucleares, dado que los primeros estan
representados por un mayor numero especies. Sin embargo, aunque los resultados obtenidos de
los andlisis efectuados con las matrices son discrepantes con respecto a la determinacién del
grupo taxondmico filogenéticamente mas vinculado a los buitres americanos, la heterogeneidad
de ambos conjuntos de marcadores moleculares no muestra una historia evolutiva muy diferente
en torno a las especies de constituyen cada grupo taxonémico, lo que nos permitié elaborar una

matriz concatenada donde se agrupo la informacion de los 41 marcadores moleculares.

Aunque se considera que la diversidad de informacion que se emplea en los analisis
moleculares puede generar una falsa sefial filogenética, y la agrupacién de algunas especies
podria no ser la correcta, existen estudios que han demostrado que la falta o variabilidad de datos
no influye negativamente sobre la topologia de los arboles, las estimaciones de longitud de las
ramas o el soporte de nodos; ademads, al concatenar los datos recopilados se potencia la
estimacion de las relaciones filogenéticas que pueden existir entre un grupos de especies
(Figueroa et al. 2016).

La concatenacion de datos en matrices multigénicas optimiza la determinacion de las
relaciones filogenéticas y uno de los enfoques de analisis considera que es conveniente tener un
gran nimero de marcadores moleculares para un conjunto muy limitado de especies, ya que la
amplia variedad de marcadores proporcionaria un mejor apoyo para resolver las relaciones de

niveles superiores, sin dejar de resolver todas las relaciones a nivel de especies (Cho et al. 2011).

Esta idea puede observarse en la topologia del arbol concatenado (Figura 36) donde se
aprecia que la distribucion de todas las especies a las para las que se hallé informacion molecular
corresponde con las familias taxonomicas en las que han sido clasificadas. Si bien el conjunto de
especies a los que se les determind informacién de todos los marcadores moleculares
identificados en las bases de datos es limitado, especialmente para los marcadores nucleares, la

similitud en torno a la historia evolutiva descrita por ambos conjuntos de marcadores moleculares
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permitié construir un arbol concatenado que contiene los datos de los 41 genes utilizados en el
andlisis filogenético. Esto permitié constatar la topologia de todas las filogenias elaboradas
durante esta investigacion y determinar que los Cathartiformes y Ciconiiformes se encuentran
relacionados en un nodo con un soporte estadistico de bootstrap de 84 y forman un clado junto

con las especies de Pelecaniformes.

Un aspecto resaltante en torno al desarrollo de los arboles filogenéticos es que, si bien las
topologias individuales y consenso inferidas en este estudio no muestran una distribucion
concretamente definida para el orden Pelecaniformes, los resultados demuestran que las
relaciones filogenéticas de las especies aviares no se presentan de manera aleatoria o
incongruente a las propuestas de clasificacion existentes en las que se han organizado todas las
especies empleadas en este estudio. Por lo tanto, las evidencias presentadas por esta investigacién
permiten corroborar el vinculo filogenético intraespecifico entre los ejemplares de cada grupo

aviar.

7.3 El grupo hermano de los Cathartiformes

Los analisis efectuados en este trabajo lograron determinar mediante sistematica
molecular que los buitres americanos y los carrofieros del viejo mundo no comparten ninguna
relacion filogenética cercana, confirmando que ninguna de las especies de los Cathartiformes
pertenece al orden Accipitriformes, y rechazando las propuestas que contintan agrupando a

ambos conjuntos de buitres dentro de un mismo orden taxonémico.

Aunque la filogenia resultante en este estudio muestre que los Cathartiformes se agrupan
junto con el gran clado donde se incluyen a los Pelecaniformes y a los Ciconiiformes (Figura 36),
nuestros datos apoyan los planteamientos que habian sefialado que los buitres del nuevo mundo y
las cigliefias pueden compartir algunas relaciones filogenéticas debido al conjunto de
caracteristicas morfoldgicas comunes que poseen Unicamente las especies de estos dos grupos

taxondmicos, como el mecanismo de excrecién en las patas para refrescarse, la composicion de
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las secreciones de las glandulas uropigiales, la anatomia de los masculos de las patas y la pelvis,
y el color del plumaje.

En virtud de los analisis hechos en este trabajo y considerando el conjunto de
caracteristicas morfologicas descritas para las especies de catartidos y ciglefas, se logro
determinar que el grupo taxonémico que parece estar filogenéticamente mas relacionado con los
buitres Cathartiformes son las aves del orden Ciconiiformes. Sin embargo, estos grupos de aves
no forman un clado completamente aislado del resto de los grupos taxonémicos, sino que se ven
agrupados junto con las especies del orden Pelecaniformes. Cabe destacar que si bien en el arbol
concatenado (Figura 36) todas las familias se agrupan en un subclado separado de las cigliefias y
los buitres del nuevo mundo, en algunos de los arboles de los marcadores moleculares
individuales se observa un vinculo entre los Cathartiformes y algunas especies de pelicanos
(Figura 40, Figura 45, Figura 63 y Figura78).

8. Conclusiones

En base a los resultados obtenidos en este trabajo de reconstruccion filogenética de las
especies de Cathartiformes, Ciconiiformes, Accipitriformes, Pelecaniformes y Falconiformes,
podemos concluir:

a. Ninguna de las aves Cathartiformes posee relacion con las rapaces del orden
Accipitriformes, constatando que no existe ningin vinculo filogenético entre los
buitres del viejo mundo y los carrofieros del nuevo mundo.

b. Los buitres americanos (Cathartiformes) se encuentran mas estrechamente
relacionados con las aves del orden Ciconiiformes, siendo las cigiefias, muy

probablemente, el grupo hermano de los catartidos.
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9. Anexos

9.1 Grupos taxondmicos de aves vinculados a los buitres americanos

Accipitridae

Ardeidae

Ciconiidae

Falconid
ae

Pelecanidae

Threskiornithidae

Aquila audax

Ardeola bacchus

Ciconia boyciana

Falco amurensis

Pelecanus crispus

Mesembrinibis cayennensis

Aquila chrysaetos

Ardea cinerea

Ciconia ciconia

Falco cherrug

Pelecanus conspicillatus

Eudocimus ruber

Accipiter cirrocephalus

Ardea herodias

Ciconia maguari

Falco columbarius

Pelecanus erythrorhynchos

Nipponia nippon

Aquila fasciatus

Ardea insignis

Ciconia nigra

Falco peregrinus

Pelecanus occidentalis

Platalea minor

Accipiter gentilis

Ardea intermedia

Mycteria americana

Falco naumanni

Pelecanus onocrotalus

Platalea leucorodia

Accipiter gularis

Ardea modesta

Falco rusticolus

Pelecanus rufescens

Plegadis ridgwayi

Aquila heliaca

Ardea purpurea

Falco sparverius

Pelecanus philippensis

Threskiornis aethiopicus

Aegypius monachus

Bubulcus ibis

Falco subbuteo

Pelecanus thagus

Aquila nipalensis

Botaurus stellaris

Falco tinnunculus

Accipiter nisus

Butorides striata

Aquila rapax

Egretta eulophotes

Accipiter soloensis

Egretta garzetta

Accipiter trivirgatus

Egretta novaehollandiae

Aquila verreauxii

Egretta sacra

Accipiter virgatus

Ixobrychus eurhythmus

Buteo albigula

Ixobrychus flavicollis

Buteo brachyurus

Ixobrychus sinensis

Buteo buteo

Nycticorax nycticorax

Buteo galapagoensis

Nyctanassa violacea

Buteo hemilasius

Butas turindicus

Buteo jamaicensis

Buteo lagopus

Buteo lineatus
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Butastur liventer

Buteo magnirostris

Buteo
gallusmeridionalis

Buteo oreophilus

Buteo polyosoma

Buteo regalis

Buteo ridgwayi

Buteo rufinus

Buteo solitarius

Buteo swainsoni

Buteo gallusurubitinga

Circaetus pectoralis

Circus cyaneus

Circus melanoleucos

Circus spilonotus

Elanus caeruleus

Geranoaetus melanoleucus

Geranospiza caerulescens

Haliaeetus albicilla

Harpyhaliaetus coronatus

Haliaeetus leucocephalus

Hieraaetus morphnoides

Hieraaetus pennatus

Haliaeetus vocifer

Hieraaetus wahlbergi

Ictinia mississippiensis

Ictinia plumbea

Milvus migrans

Milvus milvus

Nisaetus alboniger
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Nisaetus nipalensis

Pernis ptilorhynchus

Rostrhamus sociabilis

Spizaetus africanus

Spilornis cheela

Spizaetus isidori

Spizaetus lanceolatus

Spizaetus tyrannus

9.2 Interfaz de la matriz multigénica

|£/ SequenceMatrix 1.9

File Citation

Import  Export  View

Help Sequences

Delete column H Make outgroup H Delete taxon u Excise entire taxon ” Find distances ” Display pairwise distances

Taxon Total length | No of charsets 125 maff 165 maff ATP6 maff ATP8.maff | COX1.maff | COX2maff | COX3 maff | CYTB maff ND1.maff ND2 maff ‘ ND6.maff
Arde insig 8781 bp 10 1042 (71 indels) 1734 (153 indels) 684 171 (3 indels No data) 684 784 1143 978 1039 522
Arde.inter 10337 bp 11 1040 (68 indels) 1741 (157 indels) 684 171 (3 indels) 1551 684 784 1143 978 1039 522
Arde.modes {10337 bp 11 1040 (69 indels) 1741 (158 indels) 684 171 (3 indels) 1551 684 784 1143 978 1039 522
Arde.noave |10337 bp 1" 1040 (70indels)  |1741 (146 indels) 684 171 (3indels) 11561 684 784 1143 978 1039 622
Arde.purpu__|10337 bp 1 1040 (71 indels) |1741 (160 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522
Bost haged 8596 bp 10 1040 (85 indels) |(No data) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 |522
Bota.lenti 2183 bp 2 1040 (67 indels) _|(Mo data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1143 (No data) (No data) (Mo data)
Botastel 7912 bp 9 1040 (B4 indels) |(No data) 684 171 (3 indels) 1551 (No data)  |784 1143 978 1039 522
Bubu.ibisi  |10337 bp 1" 1040 (68 indels) |1741 (162 indels) 684 171 (3 indels) 11551 684 784 1143 978 1039 522
Butaindic 10339 bp 1 1041 (89 indels)  |1742 (148 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522 (3 indels’
Butaliven  |10338 bp 11 1040 (88 indels) |1742 (148 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522 (3 indels’
Bute.albig 6275 by 7 1040 (67 indels) 1742 (154 indels) 1684 171 (3indels) |(Nodata) |(Nodata) |(Nodata)  [1077 (Mo data) 1039
Bute.brach  |6275 bg 7 1040 (B8 indels) 1742 (155 indels) 684 171 (3 indels) _|(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1039
Bute buteo 8588 bp 9 (No data) 1742 (152 indels) |(No data)  [171 (3 indels) |1551 654 784 1143 978 1039 496 (3 indels)
Bute.galap |6275 bp 7 1040 (68 indels) |1742 (156 indels) 684 171 (3indels) |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1038 [522 (3 indels
Bute.hemil 10338 bp 11 1040 (88 indels) |1742 (157 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522 (3 indels’
Bute jamai__|6214 bp 7 1040 (67 indels) 1742 (155 indels) 684 171 (3 indels) _|(No data) (No data) (No data) 1077 978 (No data 522 (3 indels;
Bute lagop 10338 bp 11 1040 (67 indels) 1742 (156 indels) 684 171 (3 indels) 1551 684 784 1143 978 1039 522 (3 indels]
Butelinea  |6275 bp 7 1040 (71indels) 1742 (156 indels) 684 171 (3 indels)  |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels)
Bute.magni__|6275 bp 7 1040 (72 indels) |1742 (152 indels) 684 171 (3indels) |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels]
Bute.merid _|6275 bp 7 1040 (71indels) 1742 (151 indels) 684 171 (3 indels)  |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1038 522 (3 indels’
Bute oreop  |2055 bp 2 (No data) (No data) (Mo data) (No data) (No data) (No data) (Mo data) 1016 (Mo data) 1039 (No data)
Bute poeci_|2055 bp 2 (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1016 (No data) 1039 (Mo data)
Bute.polyo  |6969 bp 8 1040 (71indels) 1742 (154 indels) 684 171 (3 indels) 694 (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels)
Buteregal 7219 bp 8 1040 (68 indels) |1742 (158 indels) 684 171 (3indels) 1944 (No data) |(No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels]
Buteridgw  |5753 bp 6 1040 (71 indels) 1742 (155 indels) 684 171 (3 indels)  |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1038 (No data)
Bute.rufin 4472 bp 6 1040 (68 indels)  |(No data) 684 171 (3indels)  |(No data) (No data) (No data) 1016 (No data) 1038 522 (3 indels’
Bute.solit 6275 bp 7 1040 (67 indels) 1742 (156 indels) 684 171 (3 indels) _|(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels;
Bute.swain  |7219 bp 8 1040 (68 indels) 1742 (155 indels) 684 171 (3 indels) 944 (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 522 (3 indels)
Buteurubi  |6275 bp 7 1040 (69 indels) 1742 (153 indels) 684 171 (3 indels)  |(No data) (No data) (No data) 1077 (No data) 1039 |522 (3 indels)
Butojamai _|1039 bp 1 (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1038 [(No data)
Buto.stria 10337 bp 11 1040 (89 indels) |1741 (149 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522
Buto.vires 1738 bp 2 (No data) (No data) (No data) (No data) 697 (No data) (No data) 1041 (No data) (No data) (Mo data)
Cath auras 10333 bp 11 1039 (B6 indels) 1741 (143 indels) 684 168 1551 684 784 1143 978 1039 |5_22
Cath.burro 9649 bp 10 1039 (66 indels) 1741 (149 indels)  |(No data) 168 1551 684 784 1143 978 1039 522
Cath.melam |2178 bp 2 (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1143 (No data) 1035 (No data)
Cico.abdim _|1723 bp 2 (No data) (No data) (No data) (No data) 657 (No data) (No data) 1066 (No data) (No data) (No data)
Cicoboyci 10338 bp 11 1041 (73 indels) 1741 (138 indels) 684 171 (3indels) 1551 684 784 1143 978 1039 522
Cico.cicon 10338 bp 11 1041 (73 indels) 1741 (142 indels) 684 171 (3 indels) 1551 684 784 1143 978 1039 522
Cico.episc 1054 bp 1 (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1054 (No data) (No data) (No data)
Cico.magua |9301 bp 10 1042 (70 indels) 1742 (135 indels) 684 171 (3 indels) 11551 684 784 1143 978 (No data)  |522
Cico.nigra 10338 bp 1 1041 (70indels)  |1741 (144 indels) 684 171 (3indels) |1551 684 784 1143 978 1039 522
Cico.storm  [1052 bp 1 (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) (No data) 1052 (No data) (No data) (No data)

Figura 37. Interfaz de la matriz multigénica obtenida de la concatenacién de los marcadores moleculares identificados

para la inferencia de los arboles filogenéticos
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9.3 Informacién de los marcadores moleculares

Todos los genes identificados para el analisis filogenético actlan dentro de algln proceso
que facilita la sintesis de ATP, la transferencia de electrones en la cadena transportadora,
reguladores de transcripcion, traduccion de sefiales, crecimiento y desarrollo de células nerviosas
entre otros procesos. Ninguno de los marcadores moleculares opera dentro de procesos

fisiologicos asociados al emblemaético estilo de vida carrofiero de los buitres.

9.3.1 Marcadores mitocondriales empleados en el andlisis molecular

Nombre del Gen Seuddénimo de Gen Funcién

12S rRNA MT-RNR1 | RNR1| 12S RNA Participa en la sintesis de proteinas y reconocimiento de los
codonesmRNA.  Ademés,puede intervenir en  procesos
fisiolégicos de algunas moléculas que regulan sensibilidad y

homeostasis de la insulina

16S rRNA MT-RNR2 | 16S RNA Codifica para la subunidad ribosomal del mRNA. Al igual que el
gen 12S, participan en la sintesis de proteinas en las mitocondrias.

Es una de las subunidades de la ATP-sintasa que opera en
conjunto con la subunidad ATP8 para efectuar la translocacion de
ATP sintasa subunidad A MT-ATP6 | ATP6 los protones en la membrana mitocondrial interna, facilitando la
sintesis de ATP a partir de ADP.

La ATP8 forma parte del complejo de la enzima ATP-sintasa y
junto con la subunidad ATP6, impulsando la sintesis de ATP en
Proteina ATP8 sintasa MT-ATP8 | ATP8 las mitocondrias.

Es una las subunidades principales de la enzima citocromo ¢
oxidasa, que contribuye con la transferencia de electrones a
moléculas de oxigeno y el establecimiento de un gradiente de
Citocromo ¢ oxidasa MT-COI | COI | COXI| COX1 protones para la sintesis de ATP.

subunidad 1

Es una de las subunidades que forma parte de la enzima

citocromo ¢ oxidasa, y tiene como funcidn principal facilitar la

Citocromo ¢ oxidasa MT-CO2 | COIl | COX I} COX2 transferencia de electrones para reducir el oxigeno a agua.
subunidad 2

Al igual que las subunidades ya descritas, el COX3 opera dentro
de la cadena respiratoria de las mitocondrial al facilitar la

transferencia de electrones desde el citocromo c al oxigeno
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Citocromo ¢ oxidasa
subunidad 3

MT-CO3| COlll | COXIlI| COX3

molecular e impulsar el bombeo de protones con los que se
genera un gradiente electroquimico que se utiliza para la sintesis
de ATP.

Citocromo b

MT- CYTB |CYTB | COB

Es una proteina que forma parte de la cadena respiratorio
mitocondrial, que actia en la transferencia de electrones y
contribuye en la generacion de un gradiente de protones que se
utiliza para la sintesis de ATP.

NADH deshidrogenasa
subunidad 1

MT-ND1 | NADH1 | ND1

Subunidad central de la cadena respiratoria NADH
deshidrogenasa de la membrana mitocondrial que cataliza la

transferencia de electrones

NADH deshidrogenasa
subunidad 2

MT-ND2 | NADH2 | ND2

Asi como la NADH1, la NADH2 forma parte del complejo | de la
cadena respiratoria NADH deshidrogenasa que opera en la
transferencia de electrones a través del complejo para la
conversion de la energia de los electrones que serén transferidos

al gradiente de protones.

NADH deshidrogenasa
subunidad 6

MT-ND6 | NADH6 | ND6

Es una de las subunidades que forma parte del complejo | de la
cadena respiratoria NADH y que opera en la transferencia de
electrones para la formacion de moléculas de ATP en las

mitocondrias.

*La informacion presentada en la tabla fue recopilada empleando los recursos disponibles en los

portales Web del NCBI, UniProt y GeneCards. Este recurso proporciona una descripcién breve de cada

gen identificado y empleado en el analisis, incluyendo sus nombres, seudénimos y la funcion que

desempefian en los procesos metabolicos que actuan.

9.3.2 Marcadores nucleares empleados en el anélisis molecular

Nombre del Gen

Seuddénimo de Gen

Funcion

PR/SET Domain 16 | PR
Domain-Containing Protein
16\

PRDM16

Se une al ADN y funciona como regulador transcripcional. También
se ha determinado que en pruebas in vitro, esta proteina muestral
actividad de histona metiltransferasa y monometila en el 'Lys-9' de la
histona H3 (H3K9mel), catalizando la monometilacién de la histona
H3 libre en el citoplasma, que luego es transportada al nlcleo e
incorporada a los nucleosomas, donde las metiltransferasas SUV39H
la utilizan como sustrato para catalizar la trimetilacion del 'Lys-9' de
la histona H3.
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Parece unir la red distrofina/utrofina con filamentos de microtubulos

\via las sintrofinas, ademas opera en fosforilacion de DMD o UTRN

Threonine Kinase 2 | MAST?2 modulando sus afinidades para las proteinas asociadas al proceso.
Threonine Protein Kinase
Adhesion G Protein-Coupled ADGRL2 Receptor probablemente implicado en la regulacion de la exocitosis.
Receptor L2
Proteina de andamiaje secretada que desempefia un papel esencial
durante el desarrollo temprano. Aparentemente, puede tener una
funcion relacionada con la matriz implicada en el desarrollo
Olfactomedin-LikeProtein 3 OLFML3 placentario y embrionario, o funciones similares en otros procesos
fisioldgicos.
Beta-1,3-Galactosyltransferase B3GALT2 Interviene en la biosintesis de los glucidos de los glicolipidos y las|
2 glicoproteinas.
Proteina clave para la organizacién de los microtibulos que se une
especificamente al extremo negativo, regulando su dinamica Y
organizacion.
Calmodulin-Regulated CAMSAP2
Spectrin-Associated Protein 2 Reconoce especificamente los extremos negativos de los microtibulos
en crecimiento y estabiliza de forma auténoma la red de microtubulos|
formada por la polimerizacion de los extremos negativos de los
microtdbulos.
El receptor muscarinico de la acetilcolina media diversas respuestas|
celulares, incluida la inhibicion del adenilato ciclasa, la degradacion
MuscarinicAcetylcholine CHRM3 de los fosfoinositidos y la modulacion de los canales de potasio
Receptor M3 mediante la accién de las proteinas G
Proteina separadora de microtubulos dependiente de ATP. Corta los
microtdbulos a lo largo de su longitud y despolimeriza sus extremos,
principalmente el extremo negativo, suprimiendo el crecimiento de los|
Fidgetin, MicrotubuleSevering FIGN microtubulos desde los centrosomas y su unioén a ellos.
Factor
Ras-Associated-leckstrin RAPH1 Mediador de sefiales de membrana localizadas. Implicado en Ia
Homology Domains- regulacion de la dinamica lamelipodial.
Containing Protein 1
Receptor atipico de quimiocinas que controla los niveles y la
localizacién de quimiocinas a través de la unién de quimiocinas de
AtypicalChemokine Receptor ACKR3 alta afinidad que se desacopla de las cascadas de transduccién de|
3 sefiales clasicas impulsadas por ligandos, permitiendo la degradacion
0 transcitosis de quimiocinas.
Phospholipase C Like 2 PLCL2 Puede desempefiar un papel en la regulacion de algunas moléculas en
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el reticulo endoplasmico.

Interviene en el trafico vesicular a nivel del aparato de Golgi,
mediando la entrega de vesiculas de transporte que contienen

Golgi Autoantigen, GOLGA4 proteinas ligadas a GPI desde la red trans-Golgi a través de su
GolginSubfamily A, 4 interaccién con MACFL.
Zinc Finger And BTB Domain ZBTB20 Puede ser un factor de transcripcion que puede estar implicado en Ia
Containing 20 hematopoyesis, la oncogénesis y las respuestas inmunitarias.
Proteina secretora que interviene en procesos de crecimiento Yy
regulacion. Puede promueve la migracion, el crecimiento y Ia
NeuronDerivedNeurotrophic NDNF supervivencia de las neuronas, asi como el desarrollo de las neuritas, V|
Factor del sistema olfativo.
Puede desempefiar un papel en los procesos de sefializacion de
RelaxinFamilyPeptide RXFP3 neuropéptidos.
Receptor 3
Factor de transcripcion que se une especificamente a los elementos
que responden a RAS (RRE) de los promotores de los genes.
Ras Responsive Element RREB1 Reprime el gen del angiotensindgeno.
Binding Protein 1
Esta proteina se une especificamente a la secuencia de ADN 5'-
GGGACTTTCC-3' que se encuentra en los elementos potenciadores
Transcription Factor HIVEP2 HIVEP2 de numerosos promotores virales como los del SV40, CMV o VIH1.
IAdemas, se encuentran secuencias relacionadas en los elementos
potenciadores de una serie de promotores celulares, incluidos los de
los genes MHC de clase |, del receptor de interleucina-2, del receptor|
de somatostatina Il y del interferon-beta. Puede actuar en la activacion
de las células T
Componente de reconocimiento de sustrato del complejo de
F-Box OnlyProtein 30 FBXO030 ubiquitinas ligasas E3 de tipo SKP1-CUL1-F-box, su funcién es
requiere para la atrofia muscular tras la denervacion.
A-Kinase Anchor Protein 12 AKAP12 Proteina de anclaje que media la compartimentacion subcelular de I3
proteina quinasa A (PKA) y la proteina quinasa C (PKC).
Proteina de andamiaje de la cito-matriz presinaptica en la zona activa
(CAZ) que es el lugar de la sinapsis donde se libera el
neurotransmisor.
Piccolo PCLO

PresynapticCytomatrixProtein

Participa en la formacion de organulos membranosos derivados del
Golgi, denominados vesiculas de transporte Piccolo-Bassoon (PTV),
que son transportados a lo largo de los axones hasta los lugares de los

contactos sinapticos nacientes.
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AdenosineDeaminase, RNA- ADARB2 Evita la union de otras enzimas ADAR a objetivos durante procesos in
Specific, B2 vitro, disminuyendo la eficiencia de estas enzimas.

FAT AtypicalCadherin 3 FAT3 Puede desempefiar un papel en las interacciones entre las neuritas
derivadas de subconjuntos especificos de neuronas durante el
desarrollo.

G Protein-Coupled Receptor GPR12 Promueve el crecimiento de las neuritas y bloquea la inhibicion de Ia
12 mielina en las neuronas.
Vacuolar VPS18 Desempefia un papel en el trafico de proteinas mediado por vesiculas

ProteinSortingProtein 18 hacia compartimentos lisosomales, incluyendo las vias de transporte
de membrana endocitica y autofagica.

Membrane Integral NOTCH2 MINAR1 Regula negativamente la angiogénesis y el crecimiento celular de
Associated Receptor 1 neuritas en neuronas del hipocampo.
Myeloid Associated MYADML2 AUn se mantiene en estudio
Differentiation Marker Like 2
/Actia como regulador transcripcional implicado en procesos de
desarrollo como la formacion de neuronas. También puede promueve
el mantenimiento de las motoneuronas que gobiernan la funcion de las|
Teashirt Zinc TSHZ3 \vias respiratorias superiores y en la diferenciacion de las célulag
FingerHomeohox 3 musculares lisas de la uretra proximal durante los procesos de
desarrollo.
Family With Sequence FAM217B AUn se mantiene en estudio

Similarity 217 Member B
Participa en el crecimiento de las neuritas regulando la adhesion
célula-célula a través de la via de sefializacion de la N-cadherina,
IAdicionalmente, puede actuar regulando la expresion de genes

NeuriteExtension and NEXMIF codificadores de proteinas, como las N-cadherinas y la integrina beta-
Migration Factor 1 (ITGB1).

Puede desempefiar un papel en la transduccion de sefiales en respuesta

a la insulina y, en menor medida, en respuesta a la IL4 y la GH en Ia

Insulin Receptor Substrate 4 IRS4 mitogénesis, ademas interviene en el crecimiento, la reproduccion y la

homeostasis de la glucosa.

* La informacion presentada en la tabla fue recopilada empleando los recursos

disponibles en los portales Web del NCBI, UniProt y GeneCards. Este recurso proporciona una
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descripcién breve y parcial de las funciones de cada gen nuclear identificado y empleado en el

analisis. Debido a que algunos genes contintan en investigacion, se desconoce su funcion exacta.

9.4 Arboles filogenéticos individuales

9.4.1 Arboles mitocondriales

Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

[ ] ciconiidae

. Pelecanidae

D Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0
« 025

0.5

0.75

Figura 38. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial 128, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos

84



Colored ranges

. Accipitridae

B cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae
[] Ardeidae

|| Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0.14
« 0.35
e 057
e 0.78
o1

Figura 39. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial 16S, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

- Cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

] Ardeidae

|| Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0
« 0.25

0.75

Figura 40. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial ATPS, para las siete familias de aves empleadas

en la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

[ Ardeidae

[ Threskiomithidae
[ Falconidae

bootstrap

0.084
« 031
e 0.54
e 0.77
e 1

|
iz
s 8
3 b
.§-
a3

Figura 41. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial ATP6, para las siete familias de aves empleadas

en la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

- Ardeidae

|:| Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0.042
+ 028
e 0.52
e 0.76
o 1

Figura 42. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial COX1, para las siete familias de aves empleadas

en la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

B cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

. Ardeidae

|| Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0.073
+ 03
e 054
e 077

e 1

Figura 43. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial COX2, para las siete familias de aves empleadas
en la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos

89



Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

[] ciconiidae

. Pelecanidae

[T Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0.12
+ 034
e 056
e 0.78
e 1

Figura 44. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial COX3, para las siete familias de aves empleadas

en la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges
. Accipitridae
. Cathartidae
[] ciconiidae

[ Pelecanidae
[T Ardeidae Py,

D Threskiornithidae p:::iﬂdﬂw iy

. "'ar.mi:eo ﬁ
. Falconidae Threne o ~— l\

re.aeth;

Sero.crem __Jo—_ | |
bootstrap :;:::md:}—f_,f |
0.049 Edorieel @

« 0.29
e 052
® 0.76
® 1

Figura 45. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial CYTB, para las siete familias de aves empleadas

en la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos

91



Colored ranges

B Accipitridae

[l cathartidae

[T ciconiidae

. Pelecanidae

. Ardeidae

|| Threskiomithidae
- Falconidae

bootstrap

0.013
e 0.26
e 0.51
® 075
e 1

Figura 46. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial ND1, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

D Ciconiidae

[ Pelecanidae

D Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap

.0 Egre.garze ﬁ_

re.sacra —

Egre.eulop IY_*_ b—j.,_f-—'

e 0.25
e 05
e 0.75

Mese.cayen !

Eudo.rypey - -

Figura 47. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial ND2, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

B cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

[] Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0
« 025
e 05
e 0.75
e 1

Figura 48. Arbol filogenético inferido con el marcador mitocondrial

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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9.4.2 Arboles nucleares

Colored ranges

B Accipitridae

B cathartidae

[ ciconiidae

. Pelecanidae

. Ardeidae

|| Threskiomithidae
B Faconidae

bootstrap
0.22
« 042
e 061
e 0381

o 1

Figura 49. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear PRDM16, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

[] ciconiidae

I Pelecanidae

. Ardeidae

D Threskiornithidae
P Falconidae

bootstrap
0.12
+ 034
e 0.56
e 0.78
o 1

Figura 50. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear MAST2, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Figura 51. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear ADGRL2, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

[] Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap

0.38

0.54
e 0.69
e 084
e 1

Figura 52. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear OLFML3, para las siete familias de aves empleadas en
la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

[l cathartidae

. Ciconiidae

B Pelecanidae
. Ardeidae

[ ] Threskiomithidae
[l Falconidae

bootstrap

0

0.25

e 0.75

Figura 53. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear B3GALT2, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

[T Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrep Nipnippo
0

0.25

e 075

Figura 54. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear CAMSAP2, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitidae

. Cathartidae

. Ciconiidae

I Pelecanidae

- Ardeidae

[ ] Threskiomithidae
. Falconidae

bootstrap
0
« 0.25

e 075
e 1

Figura 55. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear CHRM34, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

- Nipp.nippo

B Accipitridae

. Cathartidae

[] ciconiidae

[ Pelecanidae

[7] Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0.29
« 047
e 0.65
0.82

[ ]

e 1

Figura 56. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear FIGN, para las siete familias de aves

empleadas en la determinacién del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae

Threskiornithidae

HEENEEN

Falconidae

bootstrap
0.22
- 042
e 061
e 081
o 1

Figura 57. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear RAPH1, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

[ ciconiidae

. Pelecanidae
. Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0.17
« 0.38
e (.59
e 0.79
o 1

Figura 58. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear ACKR3, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

[ ciconiidae

. Pelecanidae

] Ardeidae

[ ] Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
-0
« 0.25

e 075

e 1

Figura 59. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear PLCL2, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae
|| Ardeidae

D Threskiornithidae
B Fralconidae

bootstrap
- 01
« 0.34

0.56
0.78
1

PRl

L
I

|
[ =

Harp.caem _._4.
uafedasaiN: —
JadwrddN .

Figura 60. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear GOLGAA4, para las siete familias de aves empleadas en
la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

. Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0.17
« 038
¢ 0.58
e 0.79
e 0.99

Figura 61. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear ZBTB20, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Figura 62. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear NDNF, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae
. Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0
0.25
0.5

e 075
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Figura 63. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear RXFP3, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae
Threskiornithidae

Falconidae

HEEENEN

bootstrap
0.055
« 029
e 053
e 0.76

o 1

Figura 64. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear RREB1, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

I Pelecanidae

I Ardeidae

|| Threskiomithidae
B ralconidae

bootstrap
0.24
» 043
e 062
e 081

e 1

Figura 65. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear HIVEP2, para las siete familias de aves empleadas en
la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae

Threskiornithidae

EEESEN

Falconidae

bootstrap
+ 0.24
« 043
e 0.62
e 0381

e 1

Figura 66. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear FBXO30, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

. Cathartidae

[ ] ciconiidae

. Pelecanidae

. Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0.067
« 03
e 053
e 0.77

e 1

Figura 67. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear AKAP12, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

] ciconiidae

[ Pelecanidae

. Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
0

« 025

e 0.75

Figura 68. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear PCLO, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

[] Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0.031
- 027
e 0.52
e 0.76

e 1

Figura 69. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear ADARB2, para las siete familias de aves empleadas en

la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

B cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

. Ardeidae

[ ] Threskiomithidae
. Falconidae

bootstrap
0.17
« 0.38
e 0.58
e 0.79
e 1

Figura 70. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear FAT3, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae
Threskiornithidae

Falconidae

HEENEN

bootstrap
0
« 0.25

e 0.75

Figura 71. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear GPR12, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

[ cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

[T Ardeidae

D Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
0
0.25

e 0.75

Figura 72. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear VPS18, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

. Accipitridae

B cathartidae

[ ciconiidae

I Pelecanidae

[T Ardeidae

|| Threskiomithidae
- Falconidae

bootstrap
0.065
« 03
¢ 0.53
e 077
o 1

Figura 73. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear MINARL1, para las siete familias de aves empleadas en
la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

- Cathartidae

. Ciconiidae

. Pelecanidae

[] Ardeidae

D Threskiornithidae

. Falconidae

bootstrap
- 0.29
o 047
e 064
e 082

e 1

Figura 74. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear MYADML2, para las siete familias de aves empleadas
en la determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae

Threskiornithidae

HEEESENE

Falconidae

bootstrap
- 0.018
= 0.26
e 051
e 075

e 1

Figura 75. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear TSHZ3, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitridae

. Cathartidae

[ ciconiidae

. Pelecanidae

[ Ardeidae

[ ] Threskiornithidae
. Falconidae

bootstrap
- 0.018
+ 0.26
e 051
e 075

o 1

Figura 76. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear F217B, para las siete familias de aves empleadas en la

determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

Accipitridae
Cathartidae
Ciconiidae
Pelecanidae
Ardeidae

Threskiornithidae

HEEEEN

Falconidae N\?'se_.:’we.t\

bootstrap | Nipp.nippo

0

. 025  Harp.caery

e 075

Figura 77. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear NEXMIF, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos
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Colored ranges

B Accipitidae

. Cathartidae

. Ciconiidae

[ Pelecanidae

. Ardeidae

D Threskiornithidae
B Falconidae

bootstrap
- 0.28
* 046
e 064
e 0.82
e 1

Figura78. Arbol filogenético inferido con el marcador nuclear IRS4, para las siete familias de aves empleadas en la
determinacion del grupo hermano de los buitres americanos.
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