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Abstract.—�������� ��� �������� ����������� ������� ������� ��� ��� ����������� ��� ���������� ����� ��������� �������� ��� ����������� ��� ������������������ ��� �������� ����������� ������� ������� ��� ��� ����������� ��� ���������� ����� ��������� �������� ��� ����������� ��� ���������� 
���������� ���� ����� ����g���y �g������. Y�� � ��y���g������� ������������ ���gg������ ���� �����g��� ��� ������ ����� �� �������� ������� ��y ����� �� 
��� ����������� ��� �������� �����������. F������������ �����g��� ��� ��� ��g��� ��� �������� ������������� ���� �� ������� �y g������ �� ���������� ��� 
�������������. O��� ������� ����� ��� ������������� ������� �����g���� ��� �������� k���g��� ��� ��� ���� ��� ��g���y ���������� ���� �������������g 
��������. T� ���������g��� �������� ��� ����������� ��� �������� ������������� ���� �������� ��������������� �� ���k q������������ ��������������� ��� ������ 
����� N�� W����� ��������� (Icterus ����.) ���� ����� ����� ������������-������ ����������������� �� ������� �������������y �����g��� ��� ����� ���� �������� 
�������������. O�� fi������g�� ���gg���� ���� ����� ������������� ��� ������������ ���� �������g��y ����������� ��� ���� �������� ������������� ���� �����g�� 
����������y�� ������������y �����g� ��� ������� ��� ������������ ���� ����������. Th����� �����g��� ��� ��������—������ ����� �����—������ ������ �� ����� 
�� ��� ����������� ��� �������� ������������� ��� ���������. Th���� �������� g������ ��� �������g �������� ������������� �����g� ��� ������� ��� �������� 
������������� ���� ���������� ������g ���������� �������� ��� ��������� ������g ���� �����������������. O�� ��y���g������� ���������� ���gg���� ���� 
��������� ��� �������� ������������� �������� �������� ���� ������ ����������� �������� �����g� ����������� ����� �������������. Th���� fi������g�� ���� 
���������� ��������������� ���� ������� ��������� ���������g�����g ��� ��������� �������� ��� �������� �������������. Received 2 July 2007, accepted 5 
February 2008.

K�y ������: ������������-������ ������������������� ��������������������-������ ������������������� �������� Icterus�� ����������� ��fl�������� ������������y�� �������� �����������. 
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Resumen.—���� ���������� �� �����fi���� �������� ����������������� ��� ���������� ��� ��� ����������� �� ����g��� ������������ ��� ����� ������������� ���������� �� �����fi���� �������� ����������������� ��� ���������� ��� ��� ����������� �� ����g��� ������������ ��� ����� ��������� 
���������� q�� ��� ����������� �� ��� ������������ ���������� ��� ����� �������� �� ����� ��� g���� ������ �g�������. ���� �����g��� ���� ������������ 
fi���g���é���� ���g���� q�� ����� �������� ��� ����� ����g��� �������������� o ������������� ������� ��������� � ��� ����������� �� �����fi���� ��������. 
A���á���� ����� �������� ��� ��� ������� �� ������������� ������� ���� ���������� ��� ��� ��q���������� � ��� �é����� �� ����g��� ������������. U�� ���� 
���ú�� �� ����g� ���������� ������������ ��� ���� ��� ������ �������� ��� ��� ���� �� ��������� ����������� y �����������������. P��� ���������g�� �á�� 
���������������� ��� ����������� �� ����g��� ������������ ��� ����� �������� y ��� ������������� ���������� �������� ������������������� ��� ������ ��� ������� 
���������� �� Icterus y ����g� �������� ���� ����������������� �� ��������� ��������������� ���� ��������� �������� ������������ ���� ������j� ���������� ��� 
������� y ��������. N��������� ������������� ���g������ q�� ��� ������ ���� ������j� ���������� ��� ����� ������� ��� ������������ y ��� ���������� ����������� 
�������������� ���� q�� ��� ����� �������� �� �������� ���������������� ���������������� ��� ��� �������������� �� ��� ������������ y ��� �����������. P�� 
������ ����� ����� �������� �� ��� ������������ ������������� y ��� �� ��� �������������� ����� q�� �������� g������� ��� ����������� �� ������������� �������� ��� 
Icterus. E������ ��q������������� ���������� �� ������� ������������� �������� ��� ��� �é����� �� ������j� ���������� ��� ����� �������� �������� ���y����� 
��� �ú���������� �é������ �� ����fi������� �� ����������� y �� �����������������. N��������� ������������� fi���g���é������ ���g������ q�� ����� ���������� 
�� ������������� �������� ��� ������� ��������� q�� ��� �����fi���� �� ������ ����g� ��� ��� �������� �� ����g��� ������������ ��� ����� �������. E������ 
����������������� �������� ���������������� ������������� ���� ��������� ���������g��������� ������ ����� �������� ������������������ ���� ������������� ��������. 

—  778  —

The Auk 125(4):778–789�� 2008
 Th� A�������� O����������g������’ U�������� 2008.2008.. 
P������� ��� U�A.

1P�������� ���������: U����������y ��� ���y�������� ����������� ��� ������gy�� �������g� P��k�� ���y������ 20742�� U�A. E-�����:U����������y ��� ���y�������� ����������� ��� ������gy�� �������g� P��k�� ���y������ 20742�� U�A. E-�����:E-�����: �������1@���.���

The Auk, V���. 125�� N����� 4�� ��g��� 778–789. I��N 0004-8038�� ������������ I��N 1938-4254.I��N 1938-4254. 1938-4254.  2008 �y Th� A�������� O����������g������’ U������. A���� ��g���� ���������. P������� ������ 
����� ��q������� ���� ������������� �� ��������y �� ��������� �������� ��������� �����g� ��� U����������y ��� ������������� P������’�� R�g���� ���� P�������������� ���������� ����://���.���������j����������.
���/��������I�����.����. �OI: 10.1525/��k.2008.07112 �OI: 10.1525/��k.2008.07112

�imorphism in color�� �� �������� ��������������� ��� � ������� 
����� ��� �������� ����������� ���� ��� ������� ��� ����y ������������ ��������-
���g �������� fi����� ���� ���z�����. Th� ������������� �������������� ���� ��� ������-
����� ��� �������� ����������� ��� ���� �������� ������������ ������� �� ����������� 

����� ��������������� �������� ��������� ������������ ��������� ����� ��������-
����� ��� ���������� (������� 1871�� A������������ 1994). Th���������� ���������-
���� ������� �����������y �������� � ������ ������������ ����������� ���� ������������ ��� 
����� ������������� ��������g �� �������� ����������� (F�g. 1). I�� ����������� 
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������������� ������ ������� �������� ���� ��������� ���� g������ ��g����� 
��� �������� ����������� ���� ������������ �������g�� �������� ������������ 
����� ���������y �������� ������������ ��������� (�.g.�� ����������g� �� ���. 
1995�� O������ ���� H������y 1998). 

H�������� ����� ��� ����y ����������� �����g���� ��� �������� 
k���g����� ��� ����� ����� ���� �������� ������� ��� �q������y ���������� 
(�.�.�� ���������� ��������������; A���������� 2000�� A���������� ���� 
Pä��� 2006). F������������ � ��y���g������� ������������ ���gg������ ���� 

�������� ������������� ��y �� ������������ (���� ������� ��� ������������ 
���g��) ���� ���� � ��������� ��� �������� �������������—������ ����� ��� 
���������� ��� ����� �������������—��y ����� �� �������� ������������� 
(F�g. 1; ������� 1998�� W������ 2001�� O������� ���� H��������� 2006). 
Th����� �������� ������������� ��� � ���������� ��������� ���� ���� �� 
g��������� �����g� ���������� �������������� ������y�� (����������� ���� 
����k�� 1993�� �������g���� �� ���. 1997). F��� � ������ ������������ � g���� 
��� ����� ������������� ��y g�������� �������������. F��� ��� ���������� 
������������ � ������� ��� �������� ������������� ��y ������ g�������� ��������-
����� (F�g. 1; O������� ���� H��������� 2006). A��������������y�� ������������ 
���������� ��y ����k ���������� �������������� ���� �������q����� g������ ���  
�������� ������������� ��y ����� �� �������� �������������� (�g���� ���� 
���� ������� ������������ ���g��; �.g.�� I����� 1994�� ������� 1998�� O�-
������ ���� H��������� 2006). Th��� ����������y ���gg������ ���� ��������� 
��y���g������� ��������� ��� �����������y �� ���������� ����� ������y 
���� ���� �� ������������� ��� � ������ ��� ����������. 

N�� W����� ��������� (g������ Icterus) ��� ��� ������ ��y����� ���� ���-
������g�����g ��� ����������� ��� �������� �������������. A���� ����� ��������� 
������ �� ���� ������������ ��g���y �������������g ������g� ���������� 
���� ��� �������� ���������������y �y ������������� ���� �������������� 
(��� � ���� ����������� ����������������� ������ ������� ������; H��������� 
�� ���. 2007��� �). �y ������������ �������� ������������� �������� �� ���y 
��������������y �������� ���������. Th���� ��������������� ���gg���� ���� 
�����g��� ��� �������� ������ ���� �������� ���� �� �������������y �����g��� 
��� �������� ������������� ��� ���������. N�� W����� ��������� ������ ���y 
��������������y ��� ����� ��g��� ��� �������� �������������. I�� ����� ����-
������� ������� ���� ���������� ������ �� �� ����������y �������������� ���� 
��� �����������g���������� �� ��� ������ �y��� �������� ������� ��� ����-
�������y ����������� (F�g. 2). F��������y�� N�� W����� ��������� ���� � ������- 
���������� ����������� ��y���g���y ���� ��� ���������� �y ���� ����-
����������� �NA ���� ��������� ���������� (O������� �� ���. 1999�� A������� 
���� O������� 2003). Th��� ��y���g���y ���� ����� ����� �� ���������g��� 
���� ����� �������� (O������� ���� ����y��� 2000) ���� ����� ������ ���-
�������� ��� ��������� (H��������� �� ���. 2006�� 2007�). 

T� ���������g��� ��� ����������� ��� �������� ������ ���� �������� ��-
������������� �� ��������� ������� ������������ ������g � ������������� 
���� ��������������� �����g��� ��� �������� ������ �������� ��� �������-
���� ��y���g���y. W� ����� �������� ��� ������������������� ��� �������� 
������ �����g��� �� ��������� ������������������� ��� ����� ������������. Th���� 
�������� ��������� ��� �� q��������y ��ff��������� �������� ������� ����  
���������� ���� ����� ������������� ������ ���������� ��� ������������� ��-
������y�� ������� ��������g � ���������� ���������. W� �y��������z�� 
���� ��������� ���� �������� ������������� �����g� ��� ������� ��� ������-
���� �������� ������������.

Methods

Color scoring.—W� ��������� ������ �������� ������� ������������ ����� 
��� �������������� N��������� ������� ��� N������� H������y�� ��������� 
������� ��� N������� H������y�� ���� F����� ������� ��� N������� H������y. 
W�������� �������� ���z� ����������� �� ��������� fi�� ���������� ����� 
���� ��� ��� 43 ���� ���� ����� ��y���g������� �������-�����g�� �������-
������� ��� ����������� (O������� �� ���. 1999) ���� ������ ������������ ���� 
���� ��� g��� ����������� (�.g.�� ����������� ���������y�� ���������� ���� 
������� ��������y). ����y ��������� ���� �����y�� ������g� ������������� 
���� ��� ��ff��������� �������� ������ ���� ���������� ������g� ���� �� 
�������� ��� ������������ ������������y ��� ��������� ���� ����k ���������� �����-
�g�. Th���������� �� ����� ��� ���������� ��� ���������� �����k ������g��� 

fig. 1. Two different evolutionary pathways that can lead to sexual dichro-
matism. Either (A) a gain of male or (B) a loss of female elaboration can 
generate sexual dichromatism. Dull species are shown as gray, and elabo-
rate species are shown as black. “+E” indicates a gain of elaboration, and 
“–E” indicates a loss (redrawn from Omland and Hofmann 2006).
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����������� ��������������� ��� ������ �������� �������������� ����� ���������� ���� 
��� ���� ��� ������������� �� �������� ���������� ���������� (Py��� 1997�� J���-
������� ���� ���k� 1999). 

W� ��������� ��� ������g� ��� �������� ��������� ���� ��� O����� 
O������ (����������� F�������) U��2000 ������������� ���� � �������� 
������� ���g�� ������� ������������g ��� ����� �������� ���� �� ��� ����� 
�������� �� �������� ����� ������������ (H��������� �� ���. 2006; ������ 
���� A������������ ���� P��g�� 2006). R�fl�������� �������� ���� ���-
������ ����� 300 �� 700 ��� (����� ������������� ���� ��������� ��g������) 
���� ���� ��������� �� � ������������ (������������ N���� ��������� N�� 
H���������) ��ff���� ����� ���������� ���� ��� ���k. ��������������� 
���� ��k��� ����� ������� ��ff������ ���y ��g������: ��������� ������y�� �������� 
������ �������� ���k�� ���� ��������. A���� ��������������� ���� ��k��� 

��� ������������� ��������������� �� ��� �������� ����������� ������ ��������� 
������������� ����� �����-������������g ���������� ��� ���� ���y ��g����. 

W� ������� ��� q�������������� ������������� ����������� ����� 
��fl�������� ��������: ���������� ������������ ���� �����g� ���g���������. 
��������� ������������ ���� ����� �� ��������� ��������� (����������� y���-
���� �� �����g�) �����������-������ ������g�. ��������� ������������ 
g����������y �������������� �� ��� ����������� ��� ������ �����y �� ������ 
(�.g.�� ����k ���. ���) ���� ���� ������������ ��� ��� ��ff������� �������� 
������� ���� �������� ��fl�������� ��� ��� ��������� ��g���� ��� ��� 
��������� (400–700 ���). A����g� ���g��������� ���� ����� �� ��������� 
���������� (�����k �� ���k ������)�� ����������-������ ������g�. A�-
���g� ���g��������� �������������� �� ��� ����������� ��� ���g��������� (�.g.�� 
�����k ���. g��y) ���� ���� ��fi���� ��� ��� �����g� ��fl�������� �������� 

fig. 2. Reflectance spectra and photographs from (A) monochromatic Icterus gularis and (B) dichromatic I. galbula. Monochromatic males and females 
are almost identical, both spectrally and visually, for carotenoid- and eumelanin-based plumage. Dichromatic species differ considerably, spectrally and 
visually, on both the back and the breast.
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��� ������� ��������� (300–700 ���; ���� ��������� ��������������� ��� 
������ ���� ����� ������ ������������� ���� A������������ ���� P��g�� 2006�� 
�����g������ 2006). O�� �����g�������� ��� “���������” �������� “���-
�������” ���� � g����� ���y ��g���� ���� ������ ��� ��� ������ ����� 
������g�. 

Ancestral-state reconstruction.—W� ��������������� �������� 
������������ ���� ���������� ���g��������� ��� ������������� ������-
����� ������������g �������� ���������� �����������y ���� �������������-
���g �����g��� ��� ����� ������������ (H��������� �� ���. 2006; ������ ����  
O������� ���� H��������� 2006). W� ����� ��� ������-��������g ���g��� 
�O�ET (�������������-��������� ������ E����������� ���� T�������g) �� 
�������� ����� ������ ��� ����������� ����� fi��� ��� �������� ����������-
��� ����������� (O�k���y �� ���. 2005�� ��� �� ���. 2006). �O�ET ������ 
������� ���k�������� ���� Ak��k�’�� �������������� ���������� (AI�) �� 
���������� ����� ������ ��� ����������� ����� fi��� � ��������� g����� � 
����������� ���� �������gy. �O�ET �������� � ����������� ������ ��� 
������������� ����� ��� ����� ������������� �y �������� ����������y�� ���� ���� 
������������� ����������� (O�k���y �� ���. 2005�� ��� �� ���. 2006). Th���-
������� �� ��������������� �������� ������������ ���� ���������� ���g��������� 
������g �������� ����������y ��� �E�QUITE (���������� ���� ���������� 
2006). W� ����� �������� ������ ������������������� ��� �������� �������-
������ ����������� ���� ������������������� ��� ��� ����� ����������� ��� 
�������. 

W� ������ ������� �� ����� ������� ��� ���������� ���� ������� �� ����-
�������� ��������������� ��� ��������� ������g ���� ����������������� (O�-
������ 1999�� H��������� �� ���. 2006�� O������� ���� H��������� 2006). W� 
���������z�� ��� ��ff��������� �������� ������� ���� ���������� ����� ����� 
��������� ��������: �������g��y ������������� ����������y �� �����g����y ��-
����������� ���� ��������������. W� ��������� ��� ��������������� 
���� ���� ���y ��g���� ���� ������ � ����k ������ ������ ��� ��� �������-
������� ��� �������� (P���� ���� ����y��� 2002). Th��� �������� �������� ���� 
���� ����������������� �������� ��� ����� ���y ��g������ ����� �������� 
�� �� ��������� ��ff��������� (�.g.�� F�g. 3A�� �)�� �������� ��� ����� ���y 
��g������ ��� �����g� ����� �����g�� ���� �������� ������������� ��-
������ �� �� ������������� (�.g.�� F�g. 3�). W� ����� ����� ������� 
����������y�� ���� ���������� ������� ���k�������� (���� ��������� 
���k�� k ������; ��������� �� ���. 1997) ��� �E�QUITE�� �� ������������� 
�����g��� ��� �������� �������������. 

Results

Carotenoid saturation.—F������ ��������� ������ ��������������y ��� ��-
��������� ������������ �������� ���������. I�� ����� ������ �������� ��������� 
��� �����������-������ ������g� ���� ���� ��g���y ���������� ���� ��-
��������y �����������g���������� ����� ���� ��� ������� (�.g.�� A�������� O�������� 
I. gularis; F�g. 2A). I�� ����� ������ ���������� ��� ����������y ���������� 
������g��� ������� ���� ����� ���������� �������� ���y ��g������. F�������� 
��� � ���� ���� ��� ���������y ������������� �����������-������ �����-
�g� (�.g.�� ���������� O�������� I. galbula; F�g. 2�). �y ������������ ������� 
������� g����������y �� ���� ��g���y ���������� ����������� ������������ 
(�y��������y ≥90%; ���� A��������). W���� �� q��������������y ���-
����� ����� ���� �������� �������������� �� ������� ���� ��� ���������� ����-
�������� ��ff��������� ����g�� ����� 0 �� 37% (A��������). 

I�� ���� ��������� ����� ������� ���� ��� �����������-������ (������-
�����) ������g� ��� ����� ��������� ������y�� ���� ���� (32�� 36�� ���� 38 ��� 
��� 43 ������ �������������y)�� ���� �� ��������� ��� ������������������� ��� 
������������ ��� ������ ���y ��g������. A�����������-������ ����������������� 
���gg������ ���� ����� ��� ����� ���������� �������������y �����������—��� 

������ ��� � ���� ������������—��� �������� ����������� ������������. ���-
������g ��� ������������-������ ������������������� ��� �������� ������������ 
���� ������������������� ��� ����� ������������ ��� ��� ����� ���y ��g������ 
���gg������ ���� �����g��� ��� �������� ������������ ���� ��������������� ����  

fig. 3. Rank plots of (A) back and (B) throat achromatic brightness dif-
ferences and (C) breast saturation differences for each taxon. Horizontal 
lines represent the cutoff points for the discrete character states. Although 
all the other choices of cutoff point were straightforward (data gaps), the 
lower cutoff for the breast was arbitrary.
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g����������g ����������� (F�g. 4). �������� �����g��� ���� ���������g 
�����y ��� ���� ������ �� ���� ����� �� ������������� ��ff��������� ��� �����-
������� �������� ������� ���� ���������� ���� ���� ���y ��g���� ������� 
��������g � ���������� ���������. Th���� ������������� ������������-
������� ���gg������ ���� ����� ���� �������� ������������ ��ff���� �y ��-
�����������y 5–10% (4.9–13.3%) ��� ��� ������������ ������� (T����� 1). 
H�������� �������g ����������� ��� ������������ �������� �� ���� �������� 
���������� ������ ����������������y (F�g. 5). 

Melanin achromatic brightness.—A���� ����� ��������� ��� �����k 
�� ���k-������ ���������� ������g� ���� ���� ��fl�������� �������� 
����� ���������� ���y ��g������ (�y��������y ≤5%). �y ������������ ���-
����� ��������� ������ ��������������y ��� ���������� ���g��������� ��-
������ ��������� (A��������). Th����� ���� ���������� ������g��� ��� 

���������� ������ ��� ������� ��fl�������� (���k ���������� ������g� 
��j������ �� ���������� ��������� ������g� �������� � ��g���y ����-
���������g ��������). ���� �������� ��������� ��� ����������-������ �����-
����� ������g� ���� ���� j���� ��� ���k (��� �q������y ���� ��fl��������) 
��� ���� ��� ������� (F�g. 2A). I�� ����� ������ ���������� ��� ���g���� 
(����������) ������g��� ���� ���������� ��� � ���� ���� ��� g��y����- 
����� �� ������������� ����������� ������g� ��� ��� ����� ��g������ 
����� ������� ��� �����k ������g�. W���� �� q��������������y ���-
����� ����� ���� �������� ���������� ���g����������� �� ������� ���� ��� 
��ff��������� ��� ���������� ���g��������� ������� ���� ����g�� ����� 0 �� 
24% (A��������). 

����� ������� ���� ��� ���������� (�����k) ������g� ��� ����� 
���k�� ���� �������� (34 ���� 43 ��� ��� 43 ������ �������������y)�� ���� 

table 1. Reconstructed ancestral values for colorimetric characters within males and females and the difference between males and females. Because 
both male and female spectral locations were changing, we did not reconstruct the difference between male and female spectral location. 

Achromatic brightness 
(percent reflectance) Saturation (nm) Spectral location (nm)

Male Female Difference Male Female Difference Male Female

Breast — — — 92.4 85.3–86.3 4.9–6.1 531 516–518
Rump — — — 92.3–92.7 74.0–84.8 4.0–13.3 523–530 519–521
Belly — — — 91.5–92.1 79.0–86.6 0.9–9.8 519–520 515–516
Crown 3.8–4.2 5.6 1.5–2.1 91.7–92 87.7–88.2 3.2–3.5 538–549 535–538
Throat 3.9 4.4–4.7 0.6–0.7  — — — — —
Back 4.0–4.7 9.5–10.1 5.3 — — — — —

fig. 4. Reconstruction of male and female breast saturation (%) for one (of three) major oriole clades. All males have highly saturated carotenoid 
coloration, and only changes in female saturation appear to lead to dimorphism. Two of the taxa that have evolved the strongest dichromatism in 
saturation are highlighted (*). Character states were reconstructed as continuous characters using linear parsimony and are discretized for illustrative 
purposes only. Phylogenetic relationships are from Omland et al. (1999).
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�� ��������� ��� ����������������� ��� �����g� ���g��������� ��� ������ 
��� ���y ��g������. A�����������-������ ����������������� ���gg������ ���� 
����� ��� ����� ���������� ������������—��� ������ ��� � ���� �����������—
��� �������� ���������� ���g���������. ���������g ��� ������������-������ 
������������������� ��� ��� ���������� ���g��������� ��� �������� ������ 
���� ���k ���� ��� ������������������� ��� ����� ���������� ���g��-
������� ��� ��� ����� ���y ��g������ ���gg������ ���� �����g��� ��� �������� 

���g��������� ���� ��������������� ���� g����������g ��� ��ff��������� ��-
������ ��� �������. A�� ���� �������������� �����g��� �������� �����y ��� 
���� ������ ���� �� ���� ����� �� ������������� ��ff��������� ��� ����� ���� 
�������� ���������� ���g��������� ���� ��� ������ ���� ���k. O�� ��-
�������� ���gg������ ���� ��� ��� ������������ ��������� ����� ���� �������� ���-
������� ���g��������� ��ff���� �y ~4.5% ��fl�������� ��� ��� ���k ���� 
�y <1% ��� ��� ������ (T����� 1). O���� �g������ �������g ����������� ��� 

fig. 5. Reconstruction of the difference between male and female breast saturation. Multiple increases and a few decreases in saturation dimorphism 
can be found throughout the phylogeny. Two examples of strong sexual dichromatism that have evolved in divergent lineages are marked (*). Differ-
ence values were obtained by subtracting the less-saturated females from the more-saturated males. Character states were reconstructed as continu-
ous characters and are discretized for illustrative purposes only. When a range of values was possible, only the minimum values are shown. Dotted 
lines represent taxa that did not have carotenoid-based breasts in both males and females. Molecular phylogeny is from Omland et al. (1999).
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���������� ���g��������� �������� �� ���� �������� ���������� ������ ���-
�������������y (F�g. 6). 

Discrete changes.—O�� ������������������� ��� ��������� ����-
����� ���� ���������� ������ ����������� ������ ���gg������ ���� ����-
������ �������������� g������ ��� �������g �������� ������������� ��� 
��������. �������� ��� ������ ����� �������� �� ���y ���� ���� 
�����������y (F�g. 3�)�� �� ��������������� ������ ��ff������� ��� �  

������y ��������� ���� ���� ������ ��������� �� ���������� �����-
�������. ���� ������� ���k�������� ���� ������� ����������y ���g-
g������ ���� ����� ���� ���������� g������ ��� ����������� ��� ������ 
���g��������� (F�g. 7). Th� ������������ ������������������� �������� ����� 
���y ��g������ ������ ��� ������� ���y �������� � �������������� 
�� � ����������y ����������� ����������. Th� ������� �������-
���k�������� ����������������� ���y �����g����y �������� ��� ���������� ���� 

fig. 6. Reconstruction of the difference between male and female back achromatic brightness as a continuous character. Multiple increases and a 
few decreases in achromatic brightness dimorphism can also be found throughout the phylogeny. Note that taxa in two clades appear to have evolved 
strong dichromatism; two of these species are highlighted (*). Differences were obtained by subtracting the darker (less reflective) males from the 
lighter (more reflective) females. See Figure 5 caption for methods of reconstruction.
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�������� ����������� ��� ������������ (T����� 2). H�������� ���� ��� 
����-������������ ���� ���k-����������-���g��������� ���k�������� ��-
����������������� �������� �������������� (T����� 2). �y ������������ 
����� ��� ��� �������-����������y ������������������� �������� � �����-
�����y ��������� ���������� ������ ���� ��� ������ ����� �������� 
����������� ���� �������������� ���� �q������y ��������������� 
(T����� 2). 

discussion

O�� ���������� ������������� ���� �����g��� ��� ��������—������ ����� 
�����—������������ ���� ���� �� ��� ����������� ��� �������� ��������-
����� ��� N�� W����� ���������. W� ������� ���������� ���������� ��� �������� 
������������� ��������g �� �������������� g������ ��� �������g �������� ������-
������� �������� ���������� ���y ��g������. Th��� ������������� ���������� 

fig. 7. Reconstruction of the difference between male and female throat achromatic brightness as a discrete binary character demonstrating that dif-
ferent methods of character coding and reconstruction support multiple gains of sexual dichromatism through the loss of female elaboration. Elabo-
rate monomorphism is reconstructed as the ancestral state. Dichromatic throat coloration appears to have evolved as many as six times. Branch colors 
represent the most parsimonious reconstruction, and pie charts represent proportional likelihoods. Although not shown to scale, branch lengths from 
Omland et al. (1999) were included in the likelihood reconstructions.
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���� ��������� (�����������) ���� ���������� (�����k) ������g� (���� 
H��������� �� ���. [2008] ���� ���� ��������� ������y�����). Th� �������� 
����������� ��� �������g ������������� �������� ��� �����g��� ��� �������� 
������������ ���� ���������� �y ����� ��� ��y���g������� ����������� ���� 
�� �����. I������������g��y�� �������g� ���� ��� �������g��y ������������ ��� 
������������������� ��� q������������ ������ ��������������� ���gg������ 
���� ��� ������������ ������� ��y ���� ����� �����g����y ����������� ���� 
���� ��������� �������������� ������������ ��� �������� ������������� ��y ������ 
���� �������� (�������g� ��� ��g��������� ��� ������ �����g��� ��� ���� 
��� g���� ��� ������ ����� �������g ������������� ��� g������). Th����� �� 
������������� �����g��� ��� ������������� ��� ����������� ���� �������� ��� 
����y ����� ������ �� ��� ���������� �� ���������� q��������������y�� �������� 
��� ������ ��� ����� ������������. 

W���� �� ���������z�� ��� ���� �� ����� ��� �������������� ��� 
��� fi������g�� �� ��ff������ �������� ��� ��������� ������g ���� ��-
����������������� �� ��������� �����g����y ��ff������ ����������. ������� 
���k�������� ������� �� ������ � ������������ ������������ �������� 
������� ����������y �������� �������� ����������� (��ff��������� 
���� ��� ����� ���k���y ������������� �� ��� ������������� ��� ������� 
���. ���������� �����g�; ���������g��� �� ���. 1998�� O������� 1999.) 
Th��� ����g���y ��� ��� ��������� ������������-������ ������������������� 
���gg������ ���� ��� ���������� ������������� ������������ ������ ��� �����g��  
�������������—������ ������� �����g��� ������ ����������� ���������-
�������—�������� �� ������������ �����������y. �������� ����� �������� 
�� ������ ��� ������������� ������������������� �������� ����� �������� 
�� �� �����������y ������������� ���������� ��� �������������—�����-
�������y �������� �������������� ���� �����g����y ����������� ����—
���� ����� ���y ��g������. I�� ������ ��������� ���������z���g ���� ������ ����� 
�� ������������z� ����� �����g��� ���� ��������������z� ��������� ��-
������ ��� ��� ��������g ��� �����g����y �� ����������y ����������� ���� 
����� ���� ��� ��� ��������� �������� (H��������� �� ���. 2006). R�g���-
��������� ����� �������� ��� ����������������� ���gg������ ���� g������ ��� �������g 
�������� ��������������� �����������g ����� ���������� ��� �������� ��������-
������� ��� �������� ���������� ������. 

A ��y���g������� ������������ ���gg������ ���� ���� ������������ 
���� ����������� ��� �������� ������������� ���� ����� (O������� ���� 
H��������� 2006). A�������������y ���������� ���������� ��y ������ ����� 
��������������� ���� ��������������y ���� ���������� ��y g���� ���������� ����-
��������. I�� ��� ������� ������� ������������� �������������� �������� ��� 
��� ��������� ������������� ����������� (�������� ���� ����� ��������-
����� ��������� �����������). �������� �y���������� ���� ����� ��������� 
�� ��������� �������������y �����g��� ��� �������� �������������. ����������� 

��� �������� ������������� ���� �������� ����� ������g����� �� �������������-
���� ����������� ������������y ������������ ����� ��y �������� ���� ������� 
������������� ��� ���������� ��� ����� ��������� ��� ���� ������� (W�������� 
1889�� W������ 1999�� ���y��� ���� H����� 2003�� A���������� ���� Pä��� 
2006). A��������������y�� �������� ������������� ��y ��������� ����� 
�gg���������� �� ������������ ��� ����������� ��� ����� ���� ������� ��� ��-
g�����y ��������� ���� ������ ��������g ����������� (H��������� 1961�� 
���y��� ���� H����� 2003). Th��� ��� ������ ��������� �y���������� �� ��-
������� ��y ������������ ��� �������� ������������� ��y �� ��������. O��� ��� 
���� �������� ������������ ��y ��� ��� ���� �������—������������y ��� ����-
����� ���� ����� �����g-���� ���� ������� (�.g.�� I����� 1994�� A�����-
����� ���� F����g���� 2001). H�������� ����� �������� ��������� ��y ������ 
����� �������� �������������—���� ���������� ���������� ��y ����y � ����� 
��� ������������ ���������� �� ������� ���� ����������� (W����-E������� 
1983�� ���y��� ���� H����� 2003�� A���������� ���� Pä��� 2006). O�� 
������������-������ ������������������� ���gg���� ���� ��� ����������� ��� 
������������� ��y �� ���� �������� ����� �������y “g�������g” �� 
“��������g” “�������������” �� “����������������.” Th����� ������ ����-
�������� �y���������� ����� ���� �� ���������y �����������. R������� ����� 
� �����g����y �� ����������y ����������� ������������ ������������ ��y ��� 
�� ��������� �������� ������������� ����������y ��� ����� ���� ���� �� 
���������� ������������� ��� ������� (��� ���� ��� ����������y ����� ��� ��� 
��������� ����g����). 

�������� ������� ��������� ���� ���� ����� ��������� q������������ 
�������� �� ������ �������� ������������� ���gg���� ���� �������� ������ 
��ff��������� �������� ��� ������� ��� ����������� �������� ��� ������ 
�������g� (�.g.�� ����������� �� ���. 2003�� ��y�� �� ���. 2004�� E����� 2005�� 
H��������� �� ���. 2007�). O�� fi������g ���� ����y ��������� ���� �����g�� 
�������� ������������� ��� �����������- ���� ����������-������ ������g��� 
���� ���� ��� ������������ ������� ��y ���� ����� �����g����y ������������� 
fi��� ������ ��� ��� �������� ��� ������ ���������. W������ ������ ���������� ��� 
q������fi������� ��ff��������� ��� ������g�������y ��������g����� ��� ��������� ��-
������� �� �� ������. H�������� ����y ������� ��������� ���� ����������� 
��� ����������� ��� �������� ������ ��ff��������� ��� ����� ���� (�.g.��  
A������������ �� ���. 1998�� H���� �� ���. 1998�� ����������� �� ���. 2003�� ������ 
�� ���. 2005). I�� ����������� ��� ���������� �����g��� ������ ���� ���-
�������� ���� ���������� ��������� ��� ������������� �����������y ���g-
g���� ���� ����� ��y �� ���������� ���������������� �������� �����g�� ���� 
�������g �������� �������������. 

F��������y�� ��� ���������� ������������� ���� ��� ��ff������ ������y�� 
��������� �y ��y���g������� ����������� ��� ���� �������y ��������-
����; ���y ��y �� ������� ������� ����y ������—���� ����� ��������— 
�������g��� (�������g���� �� ���. 1997�� W������ 2001�� O������� ����  
H��������� 2006). O�� fi������g�� ��ff�� ����� ��� ������������� ����-
��g� ���� ����������� ����� ������������� ������� �� �������� �����-
������ (������� 1871�� A������������ 1994). Th�y ������ ��ff�� ����� 
��������� ��������� ���������g�����g ��� ����������� ��� ���������� �������� 
������� (�.g.�� I����� 1994)�� ����� ���gg������ ���� ���������������� 
���� g������ ����� � ����������� ����������. A������g� ��� �����g�� ���-
��������� ��� �������� �������������—������ ������� g������ ��� �������g �����-
�����������—���� �� ��������� �g��� ���� ��� ���������� ��� ������ 
����������� ��� ����g� ����������� ��� �������� �������������—�����������g ��� 
���������� �������������� g������ ��� �������g �������� �������������— 
������ �� �� ������� ���� ��������� ��� �������������g ������� ���� ������� 
���������. Th���������� ��� ���������� ������� � ������� ���� ��������g ���� 
��������g �y���������� ����� ��� ������g����� ���� �������������y ���������� 
����� ��� �����g��� ��� ��������g ��������� �� ��g�����y ���������� ���� 
���� ������� ��� �������� g������ ���� ���������� ��� ������g� ������������� 
��� ���������� ���������. 

table 2. Proportional likelihood values and most-parsimonious ances-
tral states for discretized colorimetric characters. The three states were 
monochromatic (Mono), slightly or moderately dichromatic (Mod), and 
strongly dichromatic (Strong; see Fig. 3).

Likelihood

Mono Mod Strong Parsimony

Throata 99.2 — 0.8 Mono
Backa 50.3 42.6 7.1 Mod
Breastb 42.5 54.3 3.2 Mod
Rumpb 71.7 22.4 5.8 Mono/Modc

a Achromatic.
b Chromatic.
c Both states were equally parsimonious.
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appendix. Achromatic brightness and saturation values of male and female orioles (means ± SE). Dashes indicate taxa that do not have the type of 
plumage for the measurement reported (e.g., a carotenoid back, or a eumelanin rump). Taxa with phaeomelanin-based plumage that were excluded 
from the chromatic color analyses are designated “P.” 

Brightness Saturation

n Back Throat Breast Rump Belly

males
Icterus abeillei 5 4.7 ± 0.3 3.9 ± 0.1 91.1 ± 0.7 — 85.7 ± 1.3
I. auratus 5 — 4.1 ± 0.1 92.4 ± 0.7 93.2 ± 0.2 93.4 ± 0.3
I. auricapillus 5 4.2 ± 0.3 4.0 ± 0.3 91.2 ± 0.8 92.7 ± 0.9 92.1 ± 0.5
I. bonana 5 3.8 ± 0.3 3.5 ± 0.2 P P P
I. bullockii 5 4.9 ± 0.2 4.9 ± 0.3 89.4 ± 1.2 88.1 ± 1.5 89.3 ± 1.2
I. bullockii parvus 5 5.5 ± 0.5 4.9 ± 0.6 90.6 ± 1.3 84.8 ± 2.3 81.7 ± 5.9
I. cayanensis cayanensis 5 3.8 ± 0.3 3.4 ± 0.3 — — —
I. cayanensis periporphyrus 2 3.4 ± 0.2 3.5 ± 0.5 — — —
I. cayanensis pyrrhopterus 5 4.5 ± 0.3 4.0 ± 0.1 — — —
I. chrysater chrysater 5 — 3.4 ± 0.1 93.6 ± 0.3 92.8 ± 0.6 92.9 ± 0.3
I. chrysater hondae 3 — 3.6 ± 0.4 94.2 ± 0.9 94.6 ± 0.9 94.7 ± 0.5
I. chrysocephalus 5 4.3 ± 0.1 3.8 ± 0.2 — 92.2 ± 0.6 —
I. cucullatus igneus 5 3.3 ± 0.1 2.7 ± 0.1 94.8 ± 0.1 94.6 ± 0.2 92.6 ± 0.4
I. cucullatus nelsoni 5 5.0 ± 0.7 4.5 ± 0.6 92.4 ± 1.0 90.6 ± 1.9 89.4 ± 1.0
I. dominicensis dominicensis 5 4.5 ± 0.4 4.3 ± 0.3 — 87.6 ± 2.8 87.0 ± 1.3
I. dominicensis melanopsis 5 4.5 ± 0.2 4.1 ± 0.2 — 93.6 ± 0.2 —
I. dominicensis northropi 2 4.6 ± 0.3 3.1 ± 0.0 89.5 ± 0.9 92.3 ± 1.0 90.8 ± 0.4
I. dominicensis portoricensis 5 4.6 ± 0.2 4.0 ± 0.2 — 93.6 ± 0.9 —
I. dominicensis prosthemelas 5 3.2 ± 0.2 3.6 ± 0.2 — 92.6 ± 0.5 91.5 ± 0.7
I. galbula 5 3.7 ± 0.1 3.6 ± 0.2 95.0 ± 0.4 94.6 ± 0.5 93.9 ± 0.5
I. graceannae 5 3.8 ± 0.1 3.4 ± 0.2 93.8 ± 0.4 93.4 ± 0.4 92.0 ± 0.4
I. graduacauda audubonii 5 — 3.3 ± 0.1 93.0 ± 0.6 85.1 ± 2.7 92.9 ± 0.4
I. graduacauda graduacauda 5 — 3.9 ± 0.2 90.8 ± 1.1 80.5 ± 3.2 89.0 ± 1.0
I. gularis gularis 5 4.2 ± 0.2 5.3 ± 0.2 93.2 ± 0.5 93.2 ± 0.7 92.1 ± 1.1
I. gularis tamaulipensis 5 4.3 ± 0.1 4.7 ± 0.1 93.0 ± 0.4 93.1 ± 0.5 92.3 ± 0.4
I. gularis yucatanensis 5 4.5 ± 0.3 4.0 ± 0.2 93.1 ± 0.7 94.1 ± 0.2 94.1 ± 0.2
I. icterus ridgwayi 5 3.5 ± 0.1 3.5 ± 0.1 94.8 ± 0.5 95.4 ± 0.3 94.3 ± 0.3
I. jamacaii strictifrons 4 3.5 ± 0.1 2.7 ± 0.2 94.3 ± 0.4 93.6 ± 1.3 94.3 ± 0.5
I. jamacaii croconotus 5 — 3.4 ± 0.2 95.6 ± 0.4 94.9 ± 0.5 95.1 ± 0.5
I. laudabilis 5 3.5 ± 0.2 3.9 ± 0.2 — 92.1 ± 0.9 90.9 ± 0.9
I. leucopteryx leucopteryx 5 — 3.8 ± 0.6 89.5 ± 1.7 79.3 ± 1.7 87.9 ± 1.8
I. maculialatus 5 4.0 ± 0.4 3.9 ± 0.3 92.4 ± 0.6 92.7 ± 1.0 91.2 ± 0.6
I. mesomelas mesomelas 5 3.7 ± 0.3 4.1 ± 0.2 93.3 ± 0.2 90.9 ± 1.7 92.1 ± 0.4
I. mesomelas salvinii 5 4.3 ± 0.2 4.7 ± 0.2 92.6 ± 0.4 90.8 ± 1.4 92.0 ± 0.6
I. mesomelas taczanowskii 1 3.7 3.7 95.2 92.9 94.2
I. nigrogularis nigrogularis 5 — 4.3 ± 0.3 93.2 ± 0.6 93.2 ± 0.5 93.4 ± 0.3
I. nigrogularis trinitatis 1 — 3.7 94.4 90.1 92.0

(Continued)
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appendix. Continued. 

Brightness Saturation

n Back Throat Breast Rump Belly

males

I. oberi 5 4.7 ± 0.3 3.9 ± 0.2 — 91.2 ± 0.6 89.0 ± 1.3
I. parisorum 5 4.8 ± 0.4 3.9 ± 0.2 90.2 ± 0.8 89.1 ± 1.4 89.9 ± 0.2
I. pectoralis pectoralis 5 4.3 ± 0.1 3.7 ± 0.2 93.3 ± 0.6 94.0 ± 0.3 93.2 ± 0.7
I. pustulatus formosus 5 — 3.9 ± 0.4 92.7 ± 0.2 94.3 ± 0.2 92.1 ± 0.8
I. pustulatus sclateri 5 — 3.9 ± 0.2 93.9 ± 0.4 93.2 ± 1.0 92.9 ± 0.6
I. spurius fuertesi 5 5.8 ± 0.4 5.0 ± 0.5 P P P
I. spurius 5 3.4 ± 0.3 3.0 ± 0.3 P P P
I. wagleri 5 5.6 ± 0.2 4.4 ± 0.2 93.0 ± 0.4 92.1 ± 0.3 91.5 ± 0.8

females
I. abeillei 5 13.8 ± 2.4 21.8 ± 1.9 65.9 ± 7.4 — —
I. auratus 5 — 5.3 ± 0.4 90.9 ± 1.5 83.5 ± 1.8 88.6 ± 1.4
I. auricapillus 5 4.0 ± 0.1 3.3 ± 0.2 92.9 ± 0.6 93.0 ± 0.2 91.6 ± 1.3
I. bonana 4 4.5 ± 0.2 4.2 ± 0.3 P P P
I. bullockii 5 13.9 ± 1.3 24.4 ± 3.7 81.4 ± 2.6 60.4 ± 7.5 52.0 ± 3.6
I. bullockii parvus 5 14.6 ± 0.5 28.9 ± 2.0 63.5 ± 2.5 — —
I. cayanensis cayanensis 5 4.3 ± 0.6 3.6 ± 0.4 — — —
I. cayanensis pyrrhopterus 4 4.9 ± 0.6 4.8 ± 0.5 — — —
I. chrysater chrysater 5 — 3.8 ± 0.3 91.8 ± 0.7 89.1 ± 1.8 91.3 ± 0.8
I. chrysater hondae 5 — 4.3 ± 0.1 92.5 ± 0.4 91.3 ± 0.9 92.9 ± 0.5
I. chrysocephalus 3 4.1 ± 0.3 4.3 ± 0.2 — 92.8 ± 0.9 —
I. cucullatus igneus 3 10.1 ± 0.6 17.9 ± 0.9 88.3 ± 2.0 83.5 ± 1.6 86.6 ± 1.8
I. cucullatus nelsoni 5 11.9 ± 0.8 28 ± 2.6 77.2 ± 3.5 63.5 ± 3.7 70.7 ± 3.5
I. dominicensis dominicensis 5 4.2 ± 0.2 3.8 ± 0.2 — 91.4 ± 0.6 87.4 ± 0.7
I. dominicensis melanopsis 5 9.3 ± 0.3 4.7 ± 0.2 — 84.8 ± 1.2 —
I. dominicensis northropi 3 11.3 ± 0.6 12.5 ± 0.8 76.2 ± 2.8 74.7 ± 1.6 79.3 ± 1.9
I. dominicensis portoricensis 5 3.9 ± 0.1 3.6 ± 0.3 — 92.0 ± 1.4 85.9 ± 1.9
I. dominicensis prosthemelas 5 9.7 ± 1.5 3.7 ± 0.1 91.6 ± 0.2 88.6 ± 1.1 90.6 ± 0.8
I. galbula 5 8.3 ± 0.8 14.9 ± 1.8 84.3 ± 1.2 67.9 ± 8.1 70.3 ± 5.7
I. graceannae 2 4.0 ± 0.3 3.6 ± 1.3 94.1 ± 0.2 94.6 ± 0.8 91.8 ± 1.2
I. graduacauda audubonii 5 — 4.5 ± 0.1 91.1 ± 0.8 71.9 ± 5.6 90.5 ± 1.2
I. graduacauda graduacauda 5 — 4.5 ± 0.2 88.4 ± 1.2 63.6 ± 7.0 85.9 ± 3.1
I. gularis gularis 4 4.6 ± 0.2 5.0 ± 0.3 92.1 ± 0.3 93.5 ± 0.5 90.8 ± 1.8
I. gularis tamaulipensis 5 3.4 ± 0.2 3.8 ± 0.2 94.7 ± 0.6 93.2 ± 0.6 93.6 ± 0.4
I. gularis yucatanensis 5 3.9 ± 0.2 4.5 ± 0.4 94.0 ± 0.4 92.9 ± 0.8 92.3 ± 1.0
I. icterus ridgwayi 5 3.4 ± 0 3.7 ± 0.1 94.9 ± 0.2 94.4 ± 0.5 93.8 ± 0.5
I. jamacaii strictifrons 3 4.9 ± 0.7 4.3 ± 0.7 92.0 ± 1.8 91.7 ± 0.5 91.4 ± 0.9
I. jamacaii croconotus 5 — 4.0 ± 0.3 94.4 ± 0.5 94.5 ± 0.5 94.0 ± 0.6
I. laudabilis 4 3.6 ± 0.2 3.6 ± 0.3 — 92.4 ± 0.6 90.2 ± 0.5
I. leucopteryx leucopteryx 2 — 4.1 ± 0.3 82.9 ± 3.0 72.1 ± 5.8 78.1 ± 2.0
I. maculialatus 2 9.5 ± 0.2 4.9 ± 0.7 86.3 ± 0.9 73.7 ± 0.8 83.2 ± 4.3
I. mesomelas mesomelas 5 3.7 ± 0.2 3.4 ± 0.1 93.1 ± 0.6 91.0 ± 1.5 92.3 ± 1.0
I. mesomelas salvinii 5 3.8 ± 0.1 4.1 ± 0.2 92.7 ± 0.3 93.7 ± 0.2 92.4 ± 0.4
I. mesomelas taczanowskii 2 4.2 ± 0.0 4.1 ± 0.4 95.1 ± 0.3 92.6 ± 0.6 92.0 ± 0.1
I. nigrogularis nigrogularis 5 — 3.7 ± 0.2 93.9 ± 0.7 93.5 ± 0.5 94.0 ± 0.3
I. nigrogularis trinitatis 1 — 4.1 92.2 92.8 89.4
I. oberi 4 8.0 ± 0.3 13.9 ± 1.4 80.4 ± 1.4 67.2 ± 1.5 79.3 ± 1.3
I. parisorum 4 9.3 3.4 85.3 ± 0.6 74.0 ± 1.4 79.0 ± 1.0
I. pectoralis pectoralis 5 5.2 ± 0.5 4.3 ± 0.1 89.9 ± 0.8 85.6 ± 1.6 87.0 ± 1.3
I. pustulatus formosus 5 — 6.8 ± 1.0 89.2 ± 1.2 86.3 ± 2.4 86.0 ± 2.1
I. pustulatus sclateri 3 — 5.0 ± 0.2 89.2 ± 1.2 84.9 ± 3.4 87.6 ± 2.0
I. spurius fuertesi 5 12.5 ± 1.4 26.7 ± 2.4 65.8 ± 7.2 54.1 ± 7.1 64.7 ± 4.4
I. spurius 5 9.6 ± 0.2 25.7 ± 1.7 79.9 ± 1.2 64.8 ± 1.5 74.3 ± 2.3
I. wagleri 5 4.5 ± 0.1 3.5 ± 0.2 92.8 ± 0.5 90.8 ± 1.2 91.8 ± 0.8
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