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Resumen

Presentamos un analisis de la diversidad y de los patrones biogeograficos de 260 especies de aves residentes de
los bosques tropicales de México, realizado a partir de datos historicos (recolectados entre el siglo XVIII y 2007)
y registros de presencia de la ultima década (2013-2023). Realizamos comparaciones del nimero y cambio de
composicion de especies, considerando las matrices de distribucion “historica” y “actual”, y un andlisis de parsimonia
de endemismos. De acuerdo con los datos histdricos, la mayor riqueza de especies se localiza en la vertiente del Golfo
de México y la peninsula de Yucatdn, mientras que los bosques estacionalmente secos de la costa del Pacifico y la
Cuenca del Balsas presentaron los valores mas altos de especies endémicas. Sin embargo, los datos recopilados en
la ultima década muestran una disminucion significativa del nlimero de especies en todas las areas analizadas. La
estimacion de la diversidad beta indico valores elevados de cambio en la composicion de especies para las matrices
evaluadas. La hipdtesis biogeografica obtenida indica la existencia de 2 grandes grupos: i) vertiente pacifica de México
y la Cuenca del Balsas y ii) norte de la provincia Veracruzana, el norte del Istmo de Tehuantepec y la peninsula de
Yucatan.
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beta; Neotropico
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Abstract

We present an analysis of diversity and biogeographic patterns of 260 resident bird species in the tropical forests
of Mexico, based on historical data (collected between the 18" century and 2007) and presence records from the
last decade (2013-2023). We performed comparisons of the number and composition change of species, considering
the “historical” and “current” distribution matrices, and a parsimony analysis of endemicity. According to historical
data, the highest species richness is located on the slope of the Gulf of Mexico and the Yucatan Peninsula, while
the seasonally dry forests of the Pacific coast and the Balsas Basin presented the highest values of endemic species.
However, data collected in the last decade show a significant decline in the number of species in all areas analyzed.
The beta diversity estimation indicated high values of change in species composition for the matrices evaluated.
Biogeographic hypothesis obtained indicates the existence of 2 main groups: i) Pacific slope of Mexico and the Balsas
Basin and ii) north of the Veracruzan province, the north of the Isthmus of Tehuantepec and the Yucatan Peninsula.

Keywords: Analysis of endemicity; Anthropic changes; Conservation; Geographic distribution; Beta diversity;

Neotropics

Introduccion

El estudio de los patrones de distribucion de las
especies es esencial para reconstruir su historia evolutiva
y potenciar los esfuerzos de conservacion en el contexto
contemporaneo de pérdida acelerada de la biodiversidad.
El arreglo espacial de la diversidad bioldgica es el producto
complejo de la historia compartida entre las biotas y las
areas que éstas ocupan. Uno de los mejores ejemplos de
esta complejidad lo constituye la biota mexicana, cuya
diversidad es un reflejo de la posicion geografica, historia
geologica, relieve y clima de México (Ramamoorthy
et al., 1993). En este pais pueden distinguirse hasta 17
provincias fisiograficas y 2 regiones climaticas separadas
por el tropico de Cancer, lo que junto con una posicion
geografica limitrofe entre las regiones biogeograficas
Neartica y Neotropical, ha producido una diversificacion
biologica notable a nivel global (Morrone, 2019). La
diversidad de México, tanto a nivel de ecosistemas como
de especies, se distribuye heterogéneamente, formando
patrones espaciales complejos de paisajes con diferente
composicion bidtica, aun entre areas relativamente
cercanas (Koleff et al., 2008).

Losbosques tropicales de México (BTM) se encuentran
entre las comunidades vegetales mas exuberantes del pais,
con una compleja estructura y composicion taxondémica
(Conabio, 2022; https://www.biodiversidad.gob.mx/eco-
sistemas). La posicion geografica de éstos en el extremo
septentrional del Neotropico, y el confinamiento (durante
gran parte de su extension) entre las costas Atlantica
y Pacifica de México y los sistemas montafiosos que
conforman la Zona de Transicion a la Region Nedrtica,
han generado condiciones particulares para la evolucion
de los componentes bidticos que los caracterizan. La
estrecha faja de area ocupada por estos bosques y la
influencia de las serranias adyacentes han potenciado el

efecto de las oscilaciones climaticas del Pleistoceno en el
aislamiento y reconexion de las comunidades forestales
neotropicales (Prance, 1982; Toledo, 1982: Metcalfe
et al., 2000). Como resultado de estos procesos, los BTM
estan caracterizados por la presencia de un gran nimero
de taxones endémicos y poblaciones diferenciadas
morfologica y/o genéticamente (e.g., aves: Castillo-
Chora, Sanchez-Gonzalez et al., 2021; Llanes-Quevedo
et al., 2022; Rocha-Moreira et al., 2020; anfibios:
Mulcahy y Mendelson, 2000; mamiferos: Hernandez-
Canchola y Leon-Paniagua, 2017). Ademas, los BTM
se encuentran entre los ecosistemas mas amenazados de
toda Mesoamérica (Ceballos y Valenzuela et al., 2010;
Dinerstein et al., 1995; Garcia-Oliva y Jaramillo, 2011).

Los BTM han sido clasificados en 2 tipos principales,
bosques huimedos y los estacionalmente secos, atendiendo
a la abundancia de las precipitaciones y a las caracteristicas
de su vegetacion dominante (Villasefior y Ortiz, 2013).
Los primeros constituyen comunidades dominadas
por arboles perennifolios (de entre 35-40 m de altura
generalmente), en zonas con precipitacion abundante
(preciptacion media anual superior a 2,000 mm) y entre
el nivel del mar y los 1,000 m (Conabio, 2022; https://
www.biodiversidad.gob.mx/ecosistemas/). Por otra parte,
los bosques estacionalmente secos presentan arboles
relativamente mas bajos (5-15 m), en zonas calidas con
precipitaciones medias anuales que oscilan entre 300-1,200
mm y largas temporadas de sequia de entre 5 a 8 meses.
Generalmente, estos ecosistemas se distribuyen entre el
nivel del mar y 1,900 m snm (Conabio, 2022; https://
www.biodiversidad.gob.mx/ecosistemas/). Los bosques
secos son mas abundantes en la vertiente pacifica del
pais, en las provincias biogeograficas Cuenca del Balsas
y Tierras Bajas del Pacifico, mientras que los humedos se
distribuyen, principalmente, en las provincias Veracruzana
y Peninsula de Yucatan (Morrone, 2019).
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A la fecha, se han realizado varios estudios evolutivos y
biogeograficos que han estado encaminados a comprender
los patrones de distribucion y variacion de los BTM y la
fauna asociada a ellos. En algunos casos, estos ecosistemas
han sido incluidos como parte del analisis de regiones
geograficas especificas, como la Peninsula de Yucatan
(Cortés-Ramirez, 2012) o el oeste de México (en conjunto
con bosques de montafia pertenecientes a la Zona de
Transicion Mexicana; Garcia-Trejo y Navarro-Sigiienza,
2004). En otros casos, los trabajos se han realizado
analizando por separado los bosques himedos o los
estacionalmente secos en México (e.g., plantas del género
Bursera: Becerra, 2005; aves de la costa del Pacifico
mexicano: Castillo-Chora, Sanchez-Gonzalez et al., 2020;
Rios-Muiloz y Navarro-Sigiienza, 2012), incluyendo toda
Mesoamérica (mamiferos de bosques humedos: Olguin-
Monroy et al., 2013; aves de bosques htimedos: Castillo-
Chora, Zamudio-Beltran et al., 2021; Miller et al., 2011;) o
abarcando el Neotropico (e.g., aves: Prieto-Torres, Rojas-
Soto, Bonaccorso et al., 2019; Prieto-Torres, Rojas-Soto,
Santiago-Alarcon et al., 2019).

Sin embargo, a pesar de que las provincias neotropicales
mexicanas, que incluyen los bosques tropicales de México
y América Central, constituyen una unidad biogeografica
natural (i.e., el dominio Mesoamericano; Morrone, 2014),
ningun trabajo ha integrado el estudio de faunas asociadas
a todas ellas para la obtencion de patrones biogeograficos
conjuntos. Por ello, en el presente trabajo realizamos un
analisis de la distribucion geografica de la riqueza historica
y actual de especies de aves residentes en los BTM y
generamos una hipoétesis de regionalizacion biogeografica
basada en un analisis de parsimonia de endemismos (Rosen
y Smith, 1988; PAE, por sus siglas en inglés: Parsimony
Analysis of Endemicity).

Debido a su gran diversidad y a la atencion que
historicamente ha recibido su estudio, las aves se han
convertido en modelos para los trabajos de evolucion
biologica y biogeografia (Brumfield, 2012). En sentido
general, las aves cuentan con un buen estado de
conocimiento (Peterson et al., 2016), una taxonomia
relativamente estable (Sangster, 2009), asi como gran
diversidad ecologica, etologica y de vagilidad (Navarro-
Sigilienza et al., 2014; Sekercioglu, 2006). El estudio de los
patrones historicos y actuales de distribucion de la riqueza
de este grupo resulta relevante para mejorar la comprension
de su historia evolutiva y la de los ecosistemas que ocupan,
asi como para la planeacion efectiva de su conservacion y
manejo. Ademas, la regionalizacion basada en este taxon
ampliamente distribuido constituye un paso de avance
en la investigacion de la biogeografia del area, dado que
la mayoria de los estudios biogeograficos previos parten

de la separacion de los bosques tropicales himedos de
los estacionalmente secos, y casi siempre abarcan solo
el analisis de alguno de ellos (e.g., Prieto-Torres et al.,
2019). La generacion de hipotesis de relacion entre las
areas ocupadas por los BTM permitira contar con un
marco de referencia 1til para contrastarlos en el futuro
con informacion de la variacion genética de poblaciones
y/o especies, y evaluar la congruencia de los patrones
recuperados.

Materiales y métodos

El area de estudio incluye las 4 provincias neotropicales,
en sentido estricto, ubicadas en México (sensu Morrone,
2019; fig. 1): Tierras bajas del Pacifico (localizada en una
franja angosta e ininterrumpida que recorre la costa de
Sinaloa, Nayarit, Jalisco, Colima, Michoacan, Guerrero,
Oaxaca y Chiapas), Cuenca del Balsas (ubicada en el centro
del pais, en parte de Guerrero, México, Jalisco, Michoacan,
Morelos, Oaxaca y Puebla), Veracruzana (costa del Golfo
de México de Veracruz, Tabasco, Tamaulipas y parte
de San Luis Potosi, Hidalgo, Puebla, Oaxaca, Chiapas y
Campeche) y Peninsula de Yucatan (sureste de México,
abarcando los estados de Campeche, Yucatan y Quintana
Roo). Sobre el mapa digital en formato “shapefile” de esta
area se construyo una gradilla conformada por hexagonos
de 0.33 grados de diametro (fig. 1) para representar de mejor
manera a la forma de los espacios geograficos analizados
(Morroneetal.,2017), como ha sido sugerido en los trabajos
de Kobelkowski-Vidrio et al. (2014) y Sanchez-Ramos
et al. (2018). A partir de ésta, se realizaron los analisis
subsecuentes de diversidad y patrones biogeograficos.

Seanalizarondatos de presenciay mapasdistribucionales
de 260 especies de aves pertenecientes a 82 familias y 179
géneros residentes en los BTM (material suplementario,
tabla S1). Las especies fueron seleccionadas de acuerdo
con los siguientes criterios: /) especies nativas; 2) especies
con datos de presencia disponibles en el portal del Servicio
de Informacion sobre Biodiversidad Global (GBIF por sus
siglas en inglés, Global Biodiversity Information Facility)
y mapas distribucionales en el Atlas de las Aves de México
(Navarro-Sigiienza y Peterson, 2007); 3) especies para las
que se ha descrito la ocupacion de los BTM de acuerdo
con el compendio ornitologico Birds of the World (Cornell
University, 2023, https:/birdsoftheworld.org/bow); 4)
especies residentes permanentes en el area analizada; y
5) categoria especifica de acuerdo con la AOU (Chesser
et al., 2022). De esta forma, fueron excluidas del analisis
especies introducidas, migratorias y aves acuaticas (e.g.,
Anseriformes, Gruiformes y Aequorlitornithes, sensu
Prum et al., 2015).
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Figura 1. Area de estudio dividida en celdas de 0.33° para los analisis de diversidad y de parsimonia de endemismos. En los
mapas de la derecha, se representan arriba: a) areas correspondientes a los bosques estacionalmente secos; b) bosques humedos de
acuerdo con Olson et al. (2001); debajo, las provincias biogeograficas propuestas por Morrone (2009): ¢) Tierras Bajas del Pacifico;

d) Veracruzana; ¢) Cuenca del Balsas; f) Peninsula de Yucatan.

Recopilacion de mapas de distribucion y datos de
presencia. Construimos 2 bases de datos de presencia de las
especies con la intencion de recuperar los patrones historicos
y actuales de la distribucion de la avifauna de los BTM.
Para obtener los patrones historicos, compilamos los mapas
de distribucion de las especies seleccionadas del Atlas de
las Aves de México (Navarro-Sigiienza y Peterson, 2007).
Dichos mapas fueron construidos con informacion de mas
de 750 mil registros georreferenciados de aves de México
a partir de los cuales se realizaron modelos predictivos
de la distribucion de las especies con la aplicacion del
algoritmo GARP (Navarro-Sigiienza y Peterson, 2007;
Navarro-Sigiienza et al., 2009). Los registros provienen
de especimenes de museos (colectados entre el siglo XVIII
y 2007), literatura e informacion original de diferentes
especialistas de mas de 80 colecciones cientificas en
Meéxico, Estados Unidos, Canada y varios paises de Europa
(Navarro-Sigilienza y Peterson, 2007). A partir de estos
mapas, se extrajeron los puntos de coincidencia con las
celdas definidas dentro de la gradilla del area de estudio
y se generaron matrices de presencia (1, presencia; 0,
ausencia) de las especies (columnas) por cada celda (filas).

Por otra parte, para obtener un panorama mas
actualizado de la diversidad de la avifauna de los BTM,
recopilamos datos primarios de presencia de este grupo
(combinaciones de especies-latitud y longitud-localidad-

afio de registro) en GBIF en la ultima década, es decir, en
el rango temporal comprendido entre 2013-2023 (GBIF.
org [31 March 2023-03 April 2023], GBIF Occurrence
Downloads: https://doi.org/10.15468/dl.xceppm, doi.org/
10.15468/dl.cbxx4j, doi.org/10.15468/d1.b5y3qg, doi.org/
10.15468/dl.rc73kz, doi.org/10.15468/dl.e6bh6e, doi.org/
10.15468/d1.9knvwp, doi.org/10.15468/d1.gr2t9j, doi.org/
10.15468/d1.577f73, doi.org/10.15468/dl.bjqw2a, doi.org/
10.15468/dl.prpy8u). A partir de los datos recopilados, se
realizaron filtrados manuales para eliminar las especies
excluidas de acuerdo con los criterios antes establecidos y
los registros duplicados por celda.

Patrones de riqueza de las aves de los BTM. Para
visualizar los patrones de distribucion de las especies
de aves de los BTM, construimos mapas de riqueza en
QGIS v.3.18 Zurich (QGIS.org, 2022) empleando ambas
bases de datos. Para cada matriz, superpusimos los
puntos Unicos de presencia de cada especie por hexagono
en la gradilla y posteriormente proyectamos en el mapa
los valores de la suma de especies registradas en cada
celda. Ademas, realizamos proyecciones incluyendo
unicamente las especies endémicas y cuasiendémicas de
Meéxico, de acuerdo con Berlanga et al. (2015). En ese
trabajo, se consideran como endémicas a aquellas especies
cuya distribucion geografica se encuentra restringida a
los limites politicos del territorio mexicano y como
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cuasiendémicas, aquellas con areas de distribucion que se
extienden ligeramente fuera de México (< 35,000 km?),
debido a la continuidad de los habitats (Gonzalez-Garcia
y Gomez-de Silva, 2002). Para estos 3 grupos de datos,
calculamos la significacion estadistica de la diferencia de
los valores de riqueza entre las matrices historica y actual
mediante pruebas de U de Mann-Whitney, luego de la
comprobacion de la falta de normalidad de los datos con
la prueba de Kolmogoérov-Smirnov. Los calculos fueron
realizados con el software GraphPadPrism v8.0.2 (San
Diego, California, USA, www.graphpad.com).

Adicionalmente, recopilamos la informaciéon concer-
niente al riesgo de extincion de cada especie de acuerdo
con la Lista Roja de Especies Amenazadas de la Union
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza
(2022; TUCN, por sus siglas en inglés) y la Norma Oficial
Mexicana NOM-059 (Semarnat, 2010). Agrupamos las
especies en las categorias de IUCN: “en peligro critico”,
“en peligro” y “vulnerable”, y de acuerdo con las
categorias de la NOM-059: “probablemente extintas en el
medio silvestre”, “en peligro de extincion”, “amenazadas”
y “sujetas a proteccion especial” y proyectamos en el mapa
su suma para cada celda de la gradilla. Para la generacion
de estos mapas, no se incluyeron las especies clasificadas
como de menor preocupacion y aquellas no evaluadas o
con datos insuficientes.

Finalmente, estimamos el cambio en la composicion
de especies de aves en los BTM (diversidad ; Whittaker,
1972) mediante el célculo del indice de Serensen (Bgqg)
con el paquete “betapart” (Baselga y Orme, 2012) en R
v.4.1 (R Development Core Team, 2021). Ese indice de
disimilitud estd dado por 2 componentes: el recambio de
especies medido con el indice de Simpson (Bg,,) y el
anidamiento, medido con el indice B¢ (Baselga, 2010).
Esto permite cuantificar las diferencias asociadas con las
especies no compartidas, independientemente de la riqueza
especifica de las areas (Koleff et al., 2003) y reducir los
sesgos que pueden generar tamafios de biotas diferentes
en el analisis (Baselga, 2010). La estimacion de  se
realiz6 con la funcion “beta.pair” del mencionado paquete,
mediante el célculo del promedio de las combinaciones
pareadas entre las celdas de la gradilla y su desviacion
estandar. Estos célculos se efectuaron con ambas matrices:
1) para la totalidad del area de estudio, 2) considerando
por separado para cada una de las bioprovincias que la
componen y 3) de manera cruzada entre esas unidades
biogeograficas. Ademas, construimos un dendrograma
a partir de un analisis de clasificacion de la matriz de
disimilitud de datos histéricos con el método de Ward
(Murtagh y Legendre, 2014), para visualizar las relaciones
entre las areas e inferir los procesos que han generado los
patrones de distribucion de las especies.

Andalisis deparsimonia de endemismos y regionalizacion
biogeografica. Para evaluar las relaciones entre las areas
donde se distribuyen los BTM, implementamos un PAE
(Morrone y Escalante, 2002; Rosen y Smith, 1988)
con base en la matriz de datos historicos y la gradilla
de 0.33°. Los analisis fueron realizados con el software
NONA 2.0 (Goloboff, 1999) a través de WinClada
version 1.00.08 (Nixon, 2002). Para el enraizamiento
del cladograma incluimos un area hipotética con solo
ausencias, de acuerdo con lo recomendado por Rosen
y Smith (1988) y Morrone (1994). Para optimizar la
busqueda de la topologia mas parsimoniosa, utilizamos
la opcion de busqueda de “ratchet” (Mouillot et al., 2013;
Nixon, 1999) con 500 iteraciones por repeticion, una
retencion de arbol por iteracion y 40% de muestreo de
los caracteres. De los arboles obtenidos, seleccionamos
los mas parsimoniosos y a partir de éstos, calculamos el
consenso estricto. Para este arbol se calcularon los indices
de consistencia (CI), de retencion (RI) y longitud (L).
Las agrupaciones de hexagonos obtenidas (respaldadas por
al menos una especie —sinapomorfias— o combinacion
unica de especies) mediante el PAE, se visualizaron en
mapas construidos en el sistema de informacion geografica
QGIS v.3.18 (QGIS.org, 2022).

Resultados

Para las 260 especies seleccionadas, recopilamos
sendos mapas de distribucion a partir del Atlas de Aves
de México (Navarro-Sigiienza y Peterson, 2007) y 37,289
registros recientes unicos georreferenciados en la zona
de estudio. Estas especies representan aproximadamente
24% de la avifauna total registrada para México (1,107
especies; Berlanga et al., 2015) e incluyen 33 especies
endémicas y 22 cuasiendémicas de este pais (material
suplementario, tabla S1).

Patrones de riqueza de las aves de los BTM. Los
numeros de especies por celda variaron significativamente
segun la matriz empleada: para la matriz de datos historicos
los valores estuvieron entre 21 y 207 con un promedio de
82; para la matriz de datos actuales los nimeros fueron
menores, entre 1-178, con un promedio significativamente
menor, 52 especies (Mann-Whitney, p < 0.0001; fig. 2a).
Al considerar los datos historicos, las areas con mayores
valores de riqueza de especies por celda fueron los
bosques himedos de las planicies del norte del Istmo de
Tehuantepec, las inmediaciones de la Selva Lacandona y la
Peninsula de Yucatan. Las celdas con menores nimeros de
especies se encontraron hacia los extremos septentrionales
del area de estudio, en las vertientes del Golfo de México
y del Golfo de California. De acuerdo con los registros
de presencia de la tltima década, el este de la Peninsula
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Figura 2. Patrones de distribucion de la riqueza de aves residentes permanentes de los bosques tropicales de México de acuerdo
con los mapas de distribucion generados a partir de datos historicos (de especimenes colectados entre el siglo XVIII y 2007; a la
izquierda) y a partir de registros de presencia de GBIF de la ultima década para 260 especies (mapa de la derecha). Los graficos de
la derecha indican la comparacion entre las medianas y las varianzas de las matrices de datos usados (en todos los casos, p < 0.0001
Mann-Whitney). a) Riqueza total de especies; b) riqueza de especies de aves endémicas; c) riqueza de especies con alguna categoria

de endemismo de acuerdo con Berlanga et al. (2015).

de Yucatan, Chiapas y algunas areas del centro y sur
Veracruz, albergan los mayores numeros de especies del
pais (con entre 80 y 200 especies). Sin embargo, el numero
de celdas con altos valores de riqueza es significativamente
menor que el obtenido a partir de la matriz de
datos historicos

Por otra parte, la riqueza historica de especies
endémicas por hexdgono vario entre 0 y 12 (fig. 2b),

alcanzando los mayores valores en las areas ocupadas
por los bosques estacionalmente secos del oeste del
pais en Jalisco, Nayarit y Sinaloa, y los de la Cuenca
del Balsas, en Guerrero, Puebla y Oaxaca. Las areas
correspondientes a la provincia Veracruzana y Peninsula
de Yucatan presentaron bajos valores de endemismo,
generalmente por debajo de 3 especies endémicas por
hexagono. Al incluir las especies cuasiendémicas, se
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Tabla 1

Valores de cambio en la composicion de especies —estimados mediante el calculo del indice B ,— de aves residentes permanentes
de los bosques tropicales de México (BTM) en conjunto y en cada una de las provincias biogeograficas donde éstos se distribuyen.

B SIM

indica el recambio de especies medido con el indice de Simpson y B4 €l anidamiento de acuerdo con Baselga (2010).

Distribucion Histoérica

Provincia biogeografica n especies  n celdas Bsor Bsm Bags

Media Desv.est. Media Desv.est. Media Desv.est.
Cuenca del Balsas 149 122 0.475 0.245 0.239 0.18 0.235 0.195
Peninsula de Yucatan 206 150 0.196 0.153 0.066 0.057 0.13 0.128
Tierras Bajas del Pacifico 222 285 0.391 0.186 0.181 0.142 0.209 0.155
Veracruzana 236 254 0.352 0.183 0.163 0.127 0.189 0.156
BTM en conjunto 260 811 0.488 0.198 0.279 0.155 0.209 0.147

Distribucion GBIF 2013-2023

Provincia biogeografica n especies  n celdas Bsor Bsm Bags

Media Desv.est. Media Desv.est. Media Desv.est.
Cuenca del Balsas 102 98 0.666 0.24 0.344 0312 0.321 0.308
Peninsula de Yucatan 208 149 0.422 0.238 0.144 0.146 0.277 0.241
Tierras Bajas del Pacifico 213 203 0.653 0.237 0.342 0.283 0.31 0.27
Veracruzana 233 235 0.589 0.232 0.285 0.238 0.304 0.256
BTM en conjunto 260 685 0.695 0.216 0.412 0.269 0.284 0.252

encontraron los mayores valores en la vertiente Pacifica
de México (generalmente entre 6 y 17 taxones por celda),
aunque también aparecieron como areas importantes los
bosques humedos de la Peninsula de Yucatan y de la
porcion norteila de la provincia Veracruzana (fig. 2c).
La evaluacion de los registros de presencia mas actuales
reveld, tanto para las especies endémicas como para las
cuasiendémicas, un numero significativamente menor de
especies por celda (Mann-Whitney, p < 0.0001; fig. 2b, c).
Estas disminuciones son mas apreciables hacia las costas
de Michoacan y Guerrero, y el oeste de la Cuenca del
Balsas para las especies endémicas, mientras que para las
cuasiendémicas, también se obtienen esas areas, ademas
de préacticamente la totalidad de la provincia Veracruzana.
Por otra parte, para Yucatdn se obtuvo que los registros
de GBIF entre 2013-2023 indican disminuciones puntuales
en algunas areas de la peninsula y un aumento respecto
al numero de cuasiendémicas obtenido por la matriz
historica. Estos incrementos se han reportado cerca de
importantes asentamientos humanos y enclaves turisticos
como el area comprendida entre Holbox-Canctn-Playa del
Carmen-Tulum, por ejemplo.

Respecto a la distribucion de aves con algin grado
de amenaza segin la IUCN y la NOM-059 (fig. 3), se

encontr6 un patron actual de reduccion en la distribucion
de especies en los BTM. De acuerdo con la matriz histérica,
las areas del norte del Istmo de Tehuantepec presentaron
los mayores numeros de especie por celda con valores de
5a9y42 a 70, respectivamente. Los bosques hiimedos
de la porcion nortefia de la provincia Veracruzana, los de
la Peninsula de Yucatan y los bosques secos del Pacifico
(en los estados Jalisco, Colima, Michoacan, Guerrero y
Oaxaca) también presentaron valores relativamente altos
de especies de aves residentes con riesgo de extincion
(generalmente por encima de 3 especies amenazadas
segin IUCN y 28 segiin las NOM-059). Sin embargo,
de acuerdo con la matriz de datos actuales, el nimero de
estas areas es sensiblemente menor, asi como el nimero de
especies distribuidas en ellas. Para las especies dentro de
las listas de amenaza de [IUCN y de la NOM-59, las areas
mas criticas parecen ser el norte y sur de la Peninsula de
Yucatan, el este de Chiapas, el Istmo de Tehuantepec y
algunas localidades de Veracruz, Nayarit y Sinaloa.

La estimacion de los indices de diversidad f para el
area de estudio indic6 un alto cambio en la composicion
de especies de los BTM para los 2 grupos de datos
evaluados (tabla 1). Sin embargo, a partir de la matriz
de datos actuales se obtuvieron valores (Bgop = 0.695
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Bsy = 0412 y Byps = 0.284) que indican una mayor
disimilitud entre las areas que la estimada a partir de los
datos histéricos de distribucion (Bgqp =0.488 Bg=0.279
Y Bygs = 0.209). Al descomponer el drea de estudio en las
provincias biogeograficas, encontramos que para ambas
matrices, la Peninsula de Yucatan presentd los menores
indices (historica: Bg,, = 0.153, Bygg = 0.066; actual:
Bs = 0.144, Byps = 0.277) y la provincia Cuenca del
Balsas, los mayores (historica: Bgp,, = 0.239, By g = 0.235;
actual: Bq;,, = 0.344, By g = 0.321). El célculo de S pareada
entre las bioprovincias indicé que los mayores valores de
disimilitud se encuentran entre las celdas correspondientes
a los bosques distribuidos hacia las vertientes del Atlantico
y el Pacifico (tabla 2); siendo mas similares, las localizadas
dentro cada una de estas vertientes.

El andlisis de clasificacion a partir de la matriz historica
generd 2 agrupaciones principales (fig. 4). La primera
incluyo a las areas correspondientes a los bosques tropicales
de la vertiente Atlantica de México (que contiene 235 de
las 260 especies analizadas y 25 tnicas de esta area). Este
conjunto se dividié en 2 subconjuntos, uno que contiene
las celdas correspondientes a las areas del sur de Veracruz
(aproximadamente desde las inmediaciones de la Faja
Volcanica Transmexicana) hasta los limites orientales de
Tabasco y otro, subdividido en agrupaciones de celdas del
norte de Veracruz y la Peninsula de Yucatan. La segunda
agrupacion principal incluyo las celdas localizadas en la
costa del Pacifico (231 especies, 21 especies unicas) y a su
vez se subdividio en 2 grupos. El primero formado por los
hexagonos ubicados desde Sinaloa hasta la porcion media
de Jalisco, mientras que el segundo subgrupo se organizo
en otros 2 conjuntos de celdas, uno que contiene la gran
mayoria de hexagonos del area de la Cuenca del Balsas y
el otro con las localizadas desde el centro-este de Jalisco
hasta Guatemala, incluyendo aquellas localizadas al sur
del Istmo de Tehuantepec.

Andalisis deparsimonia de endemismos y regionalizacion
biogeografica. A partir de 1a matriz historica se obtuvieron
3 arboles igualmente parsimoniosos (CI = 6, RI = 80,
L = 4311), con los que se calculd el cladograma de
consenso estricto (fig. 4a; material suplementario, fig.
S1; CI = 6, Rl = 88 y L = 5,184). Este ultimo reveld
la existencia de 2 agrupamientos principales: uno que
contiene la mayoria de las celdas de los BTM de la
vertiente del Pacifico y otro las de la vertiente del Golfo
de México y el Mar Caribe. Dentro del primero estan
contenidas las celdas correspondientes a los bosques
secos localizados desde Sinaloa hasta la porcion media
de Jalisco aproximadamente, y un grupo de celdas que
a su vez se subdivide en 2: un conjunto que contiene
todas las areas restantes de los bosques secos del Pacifico
mexicano (desde Jalisco hasta Chiapas, por toda la costa

occidental) y otro que contiene los bosques de la Cuenca
del Balsas, con algunas celdas aledafias pertenecientes a
la provincia Tierras Bajas del Pacifico. Por otra parte, el
grupo que contiene los bosques himedos y secos de la
vertiente Atlantica presenta los hexdgonos de las areas mas
septentrionales de la distribucion de los bosques hiimedos
en la vertiente del Golfo de México hasta el centro de
Veracruz, y un grupo que incluye al resto de las celdas.
Este tltimo grupo se subdivide a su vez en 2 agrupaciones
resueltas: una que contiene las celdas localizadas en la
Planicie Costera del Golfo de México (segun Morrone,
2019) en la porcion centro-oriental del norte del Istmo de
Tehuantepec y otra con las celdas correspondientes a la
parte norte y centro de la provincia Peninsula de Yucatan.

Discusion
Los bosques neotropicales presentan valores
excepcionales de diversidad y complejos patrones

de distribucion, como resultado de multiples eventos
geologicos, ecologicos y evolutivos (Brumfield, 2012;
Duellman, 1982; Steadman et al., 2017), especialmente
en el territorio mexicano, donde entran en contacto con
los componentes bidticos de la region Neartica (Escalante
et al., 1993; Morrone, 2019). Las aves representan una
parte importante de esa diversidad (Haffer, 1987; Stotz,
1996), por lo que el estudio de sus patrones biogeograficos
constituye una aproximacion relevante para entender los
procesos historicos y ecologicos que han moldeado la
biodiversidad de los BTM. Estos bosques se consideran
entre los ecosistemas mas amenazados a nivel mundial
principalmente por las altas tasas de deforestacion, cambio
de uso de suelo, mineria y trafico de vida silvestre, entre
otros (Ceballos et al., 2010; Dinerstein et al., 1995; Garcia-
Oliva y Jaramillo, 2011). Por tanto, el entendimiento de la
historia evolutiva de los BTM es esencial, no solo desde el
punto de vista tedrico, sino para la planeacion eficiente de
su conservacion, especialmente dado el panorama actual
de degradacion de la biodiversidad debido a las presiones
antropogénicas y el cambio climatico (Cuervo-Robayo
et al., 2020; Prieto-Torres et al., 2020).

Patrones de riqueza de las aves de los BTM. Los
patrones historicos de diversidad que encontramos fueron
congruentes con la literatura, tanto para los datos de riqueza
de especies total como para las endémicas (Navarro-
Siglienza et al., 2014; Peterson y Navarro-Sigiienza,
2016; Rios-Muiloz y Navarro-Sigiienza, 2012). La mayor
concentracion de especies se presenta al norte del Istmo
de Tehuantepec a lo largo de la vertiente del Golfo de
Meéxico y de la peninsula de Yucatan, mientras que el
mayor nimero de especies endémicas del pais se concentra
a lo largo de la planicie costera del Pacifico. Al incluir las
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Tabla 2

Valores de cambio en la composicion de especies (indice Bg,) de aves residentes permanentes de los bosques tropicales de México
(BTM) entre las provincias biogeograficas donde se distribuyen. Por encima de la diagonal se muestran los valores de diversidad
de acuerdo con los registros obtenidos a partir de GBIF (2013-2023). Por debajo de la diagonal se muestran los valores de acuerdo
a los registros historicos de distribucion.

Cuenca del Peninsula de Tierras Bajas del ~ Veracruzana
Balsas Yucatan Pacifico
Cuenca del Balsas - 0.514 0.375 0.454 Qg 8 Y
W 5 ¢
Peninsula de Yucatan 0.34 - 0.197 0.099 a5 §
o @«
Tierras Bajas del Pacifico 0.229 0.152 - 0.122 o %_
a
Veracruzana 0.266 0.101 0.058 -

De acuerdo con la distribucion histérica
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Figura 3. Distribucion de la riqueza de especies de aves residentes permanentes de los bosques tropicales de México con algin grado
de amenaza, segiin la Norma Oficial Mexicana NOM-059 (Semarnat, 2010) y la Lista Roja de la IUCN. A la izquierda se muestra el
patrén de riqueza esperado de acuerdo con mapas de distribucion generados a partir de datos historicos (de especimenes colectados
entre el siglo XVIII y 2007) y a la derecha, a partir de registros de presencia de GBIF de la ultima década. Con lineas verdes se han
marcado los limites de las areas naturales protegidas que incluyen bosques tropicales en alguna medida. a) Riqueza de especies con
algun grado de amenaza segun la Lista Roja de la IUCN; b) riqueza de especies con algiin grado de amenaza segiin la NOM-059.
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Figura 4. Patrones biogeograficos y de disimilitud de aves residentes permanentes de los bosques tropicales de México. a) Esquema
simplificado de relaciones jerarquicas entre las areas inferidas por el analisis de parsimonia de endemismos; b) dendrograma obtenido
a partir del analisis de clasificacion basado en disimilitud por recambio taxondmico general de la avifauna. Las celdas se han coloreado
en correspondencia con los colores indicados para los grupos del cladograma.

especies cuasiendémicas, encontramos que la Peninsula de
Yucatan y el norte de Veracruz son las principales areas de
agregacion de estas especies, las cuales tienen un alto valor
de conservacion si se considera que México constituye la
mayor parte de su area distribucional.

La conformacion de la avifauna de México es resultado
de diferentes procesos historicos que han afectado a
diferentes escalas espaciales y temporales a este territorio.
Asi, por ejemplo, la avifauna de Peninsula de Yucatan
se ha conformado a partir de elementos de procedencia
continental, antillana y endémica del area, aunque este
es el componente minoritario (Cortés-Ramirez et al.,
2012; Escobar-Lujan et al., 2021; Paynter, 1955). Las
caracteristicas del paisaje de la peninsula, que carece de
accidentes geograficos notables que puedan funcionar
como barreras, han propiciado la dispersion de taxones
mesoamericanos y de las islas del Caribe (Vuilleumier,
1985), asi como el mantenimiento del flujo de genes entre
sus poblaciones, limitando los procesos de diferenciacion
y especiacion. El endemismo de esta area se ha
conformado por especies de distribucion relictual que se
han diferenciado por haber colonizado tempranamente el
area, o por presentar elevadas tasas de evolucion (Paynter,
1955). Por otra parte, la conformacion de la avifauna de los
bosques secos del occidente de México ha estado afectada
principalmente por el aislamiento producido por la Faja
Volcanica Transmexicana, la sierra Madre del Sur y los
cambios paleoclimaticos. Estas barreras geograficas para la
dispersion, junto con los ciclos climaticos del Pleistoceno,
han generado efectos de aislamiento y contacto periddicos,
que a su vez derivaron en procesos de diferenciacion de
poblaciones de aves y la formacion de taxones endémicos
(Arbelaez-Cortés et al., 2014; Becerra, 2005; Castillo-

Chora, Sanchez-Gonzalez et al., 2021; Morrone, 2014;
Navarro-Sigiienza et al., 2017).

Lospatrones generales deriquezahistorica total descritos
en este trabajo son congruentes con los encontrados en otros
grupos de vertebrados como mamiferos, anfibios y reptiles
de México (Koleff et al., 2008). Las areas que contienen
altos valores de riqueza de especies de aves (mayores de
60%) coinciden, con algunas diferencias, con las zonas de
mayor riqueza de especies de mamiferos y, en una medida
menor, con las de anfibios y reptiles (Koleff et al., 2008).
Respecto a la concentracion de especies endémicas, la
costa del Pacifico, la Faja Volcanica Transmexicana y la
sierra Madre del Sur son las areas mas importantes para
anfibios y reptiles (Flores-Villela, 1993; Ochoa-Ochoa y
Flores-Villela, 2006), mientras que para los mamiferos son
la Cuenca del Balsas y la Faja Volcéanica Transmexicana
(Ceballos et al., 2005; Escalante et al., 2020).

Respecto al escenario actual de diversidad de la
avifauna de los BTM, nuestros analisis indican una
disminucion de la riqueza de especies en comparacion
con los datos historicos y los modelos de distribucion
potencial del Atlas de las Aves de México (Navarro-
Siglienza y Peterson, 2007; Navarro-Sigiienza et al.,
2009). Esta diferencia podria estar determinada en parte
por las propias fuentes de datos. La metodologia empleada
para elaborar los mapas de distribucion de esta obra podria
tener un efecto de sobreestimacion de las areas reales de
presencia de los taxones, mientras que los registros de
presencia en GBIF podrian ofrecer una sub-representacion
de la distribucion actual real debido a diversos factores,
como la accesibilidad de las éreas, la experiencia de los
observadores en la identificacion de especies y los habitos
y detectabilidad de éstas, entre otras. Sin embargo, es poco
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probable que éstas sean las unicas fuentes de discordancia
entre las matrices obtenidas.

Ademas de lo previamente expuesto, la diferencia
entre los patrones de riqueza historica y actual de las
aves de los BTM podria estar fuertemente influenciada
por los cambios de uso de suelo y vegetacion que han
ocurrido sistematicamente en México desde el siglo XVI
(Gonzélez, 1999). En este pais, las tasas de deforestacion
anual entre 1976 y 2015 han oscilado entre 92,000 y
776,000 ha de bosque (FAO, 2015; Velazquez et al.,
2002). Esto ha derivado en una disminucion de las selvas
himedas de 12,600,000 ha en 1976 a aproximadamente
8,800,000 ha en 2015, y de los bosques estacionalmente
secos, de mas de 25,000,000 a menos de 22,500,000 ha en
el mismo periodo (Semarnat, 2023). Las zonas mas criticas
de deforestacion se encuentran en Veracruz, Campeche,
Quintana Roo, Yucatan, Chiapas, Michoacan y Jalisco
(Conafor, 2020), lo cual concuerda con las areas de mayor
disminucion de la riqueza de aves por celda para todas las
categorias evaluadas en este trabajo.

La distribucion de las especies con algun grado de
amenaza segun las listas de JIUCN y la NOM-059, tuvo
un comportamiento similar al de los conjuntos de datos
anteriores. Si bien al considerar los datos historicos se
podria esperar que se distribuyeran mayormente en grandes
extensiones en la Planicie Costera del Golfo de México,
el norte de Veracruz y la porcion sureste de la Peninsula
de Yucatan (con algunos hexdgonos concentrando mas
de 60 especies amenazadas segiin la NOM-059 y hasta
8 segun la IUCN), este panorama es bastante diferente al
emplear la matriz con datos recientes. Con esta ultima,
se obtiene que esas especies quedan confinadas a escasas
celdas (generalmente agrupadas en numeros de 2 a 3 en
practicamente toda el area evaluada, lo que corresponderia
con éreas de 60 a 90 km?), en su mayoria no contiguas, con
la excepcion de Yucatan. La mayor parte de hexagonos con
alta concentracion de especies en peligro no se encuentra
representada en el sistema de Areas Naturales Protegidas
Federales de México; fundamentalmente aquellos ubicados
en Veracruz y en la costa del Pacifico (fig. 3; http://sig.
conanp.gob.mx/), lo que constituye un factor de riesgo
adicional para la conservacion de varias especies de aves
y sus habitats.

La baja cobertura de areas de importancia para las aves
dentro del Sistema Nacional de Areas Naturales Protegidas
—menos de 15% de la superficie ocupada actualmente por
los BTM— ya ha sido sefialada anteriormente por otros
autores (e.g., Navarro-Sigilienza et al., 2011; Peterson y
Navarro-Sigiienza, 2016; Ramirez-Albores et al., 2021).
Sin embargo, esta situacion persiste a pesar de la definicion
de al menos 7 nuevas areas protegidas en la ultima década,
ninguna de las cuales esta enfocada a la preservacion de

los BTM. Este escenario es mas dramatico si se considera
que las agregaciones de especies endémicas o con areas
de distribucion restringida no son coincidentes para todos
los grupos de vertebrados, por lo que para los planes de
manejo no es factible usar unos grupos para disefiar la
conservacion de otros (Koleff et al., 2008).

Los analisis de diversidad B indicaron altos valores de
cambio en la composicion de especies entre las diferentes
areas para cada una de las matrices evaluadas, tanto
en el analisis regional como a nivel de las provincias
biogeograficas (sensu Morrone, 2019). Esto concuerda
con resultados previamente obtenidos para mamiferos,
aves y reptiles no aviares en extensas areas geograficas
como Europa, el este de China y el bosque Atlantico de
Brasil (Si et al., 2015; Svenning et al., 2011; Rodriguez-Da
Silva et al., 2014), donde se ha encontrado que el aumento
de la diversidad P estd relacionado con factores como
la heterogeneidad topografica y valores relativamente
altos de temperatura media anual y evapotranspiracion.
Nuestros datos, ademas, indican que este cambio en la
composicion de la avifauna es mayor para el conjunto
de datos actuales. Esto podria ser resultado de la pérdida
desigual de especies en las areas historicamente ocupadas
por los BTM y tendria importantes consecuencias para
¢éstos, dadas las multiples funciones ecologicas de las aves
en los bosques tropicales (Sekercioglu, 2006).

Los indices de disimilitud calculados indican valores
relativamente similares de recambio y anidamiento en
todas las provincias biogeograficas analizadas. Para las 2
matrices analizadas, el valor del componente anidamiento
representd entre 48 a 66% de la diversidad B total. La
Cuenca del Balsas y la Peninsula de Yucatan fueron las
bioprovincias con menor y mayor valor proporcional de
este componente en relacion al cambio total. Respecto al
componente recambio, éste presentd los mayores valores
relativos al cambio total en la Cuenca del Balsas (datos
historicos) y Tierras Bajas del Pacifico (datos actuales)
y los menores en la Peninsula de Yucatan para las 2
matrices empleadas. En general, estos resultados apoyan
la importancia del anidamiento como componente de la
diversidad en comunidades afectadas por las oscilaciones
climaticas (Baselga et al., 2012; Dobrovolski et al., 2012),
como las que se han inferido para los BTM durante
Pleistoceno. Segun Baselga et al. (2012), el patron de
anidamiento es esperable en taxones que han experimentado
contracciones en sus areas de distribucion y que luego
del cambio de las condiciones ambientales, han tenido
dindmicas de expansiones poblacionales y colonizacion
de nuevas areas. Por otra parte, el componente recambio
presentd una contribucion proporcional a la diversidad
B total, relativamente similar a la del anidamiento. Esto
sugiere también la gran importancia de las presiones


http://sig.conanp.gob.mx/
http://sig.conanp.gob.mx/

A. Llanes-Quevedo et al. / Revista Mexicana de Biodiversidad 95 (2024): €955341 12
https://doi.org/10.22201/ib.20078706e.2024.95.5341

selectivas fuertes del ambiente y de los procesos de
diferenciacion sobre las especies en el patron general
de cambio en la composicion taxondomica de los BTM
(Baselga et al., 2012).

El andlisis de la diversidad f de los BTM, ademas,
permitio la clasificacion de las areas de acuerdo con su
similitud. Los bosques estacionalmente secos del Pacifico
se agregaron, formando un grupo unico, subdividido en:
areas desde Sinaloa hasta el estado de Jalisco, la Cuenca
del Balsas y areas localizadas desde el centro-este de
Jalisco hasta Guatemala. Por otra parte, los bosques
humedos y los parches de bosque estacionalmente secos
de la vertiente Atlantica se concentraron en un mismo
cluster. La disimilitud en la composicion de especies de
plantas y animales entre diferentes areas ocupadas por
bosques secos ha sido previamente documentada (Banda
etal., 2016; Oswald et al., 2017; Prieto-Torres et al., 2019;
Rios-Muiloz y Navarro-Sigiienza, 2012) y se ha sugerido
que se debe a una compleja historia evolutiva y eventos
de diferenciacion que han ocurrido de forma independiente
en los parches formados por estas comunidades. Nuestro
trabajo corrobora estos hallazgos y ademas indica que, en el
caso de la comparacion entre los bosques secos de México,
la disimilitud no solo se debe a los procesos de divergencia
evolutiva que han caracterizado la historia biogeografica
del Pacifico, sino también a un efecto de la colonizacion de
los parches distribuidos en el Golfo de México por taxones
presentes en los bosques hiimedos aledafios.

Andlisis de parsimonia de endemismos y regionali-
zacion biogeogrdfica. Los PAE permiten el descubrimiento
de areas con patrones distribucionales congruentes vy,
por tanto, la obtencion de hipotesis de regionalizacion
biogeografica a través del reconocimiento de conjuntos
particulares de biotas (Morrone, 2004; Morrone y Escalante,
2002). Aun cuando han recibido criticas como método en
biogeografia historica (e.g., Brooks y van Veller, 2003;
Peterson, 2008), los PAE permiten tener un acercamiento
a las relaciones historicas entre las areas en ausencia de
informacion filogenética para sus especies (Humphries y
Parenti, 1999; Morrone, 2004).

La flora y fauna de los BTM ha sido estudiada con
diferentes marcadores moleculares y métodos de inferencia
filogenética. Al igual que sucede con la mayoria de las
regionalizaciones biogeograficas realizadas, la mayor
parte de los estudios filogeograficos y sistematicos han
estado enfocados en especies distribuidas en solo un tipo
de bosque (e.g., bosque estacionalmente seco: Arbelaez-
Cortez et al., 2014; Castillo-Chora, Sanchez-Gonzalez
et al., 2021; o bosque humedo: Castillo-Chora, Zamudio-
Beltran et al., 2021; Miller et al., 2011). Los pocos trabajos
que incluyen taxones de ambos tipos de bosque distribuidos
en las 4 provincias neotropicales de México no incluyen

completamente esas unidades biogeograficas (Llanes-
Quevedo et al., 2022; Ortiz-Ramirez et al., 2020; Rocha-
Moreira et al., 2020), ya sea porque las especies de interés
no ocupan completamente esas areas o por deficiencias en
el muestreo. Dadas estas limitaciones, el empleo del PAE
con base en los datos distribucionales de aves residentes en
los BTM es util porque ofrece un panorama mas completo,
aunque con una limitada resolucion de las relaciones
jerarquicas entre las areas neotropicales de México.

Nuestros resultados muestran una correspondencia
con la regionalizacion fisiografica de México de Morrone
(2019). Sin embargo, de las 4 provincias neotropicales
del pais en ese trabajo, solo la de la Cuenca del Balsas
constituye un grupo monofilético. Las provincias
Tierras Bajas del Pacifico y Veracruzana se encontraron
como agrupaciones parafiléticas, conteniendo celdas
correspondientes a esas provincias mas las de la Cuenca
del Balsas y Peninsula de Yucatan, respectivamente. Esta
ultima provincia biogeografica se subdividio en 2 grupos.
La mayor parte de las celdas correspondientes al centro y
norte de la peninsula formaron un grupo, que es hermano
del que que contiene los hexagonos de la Planicie Costera
del Golfo de México (sureste de Veracruz y Tabasco) y
otros del suroeste de Campeche.

La evolucion bidtica de la Cuenca del Balsas ha estado
marcada por el efecto aislante de las provincias fisiograficas
que la delimitan (la Faja Volcanica Transmexicana al
norte, la sierra Madre del Sur al sur y la sierra Norte
de Oaxaca al oriente) y la continuidad con los bosques
tropicales de la costa del Pacifico (Morrone, 2014). Esta
provincia biogeografica comprende amplias y disyuntas
areas de bosque tropical estacionamente seco y constituye
uno de los “hotspots” mas importantes para el endemismo
en Meéxico (Vazquez-Reyes et al., 2018). Nuestros
resultados apoyan la identidad biogeografica de esta region
recuperada a través de analisis previos de distribucion de
las especies endémicas y variables ambientales (Morrone,
2019), asi como de otros que han hipotetizado su relacion
cercana con los bosques de las Tierras Bajas del Pacifico,
especificamente aquellos distribuidos desde el sur de
Jalisco hasta Chiapas (Arbelaez-Cortés et al., 2014;
Montafio-Rendon et al., 2015; Morrone et al., 1999).

Para la bioprovincia de Tierras Bajas del Pacifico, por
otra parte, ha sido documentada la diferenciacion —tanto a
nivel de composicion de especies, como a nivel genético—
en varios grupos faunisticos (Arbelaez-Cortez et al., 2014;
Garcia-Trejo y Navarro-Sigiienza, 2004; Prieto-Torres
et al., 2019). En aves, Garcia-Trejo y Navarro-Sigiienza
(2004) encontraron que tanto taxones de montafia, como de
tierras bajas, apoyan una separacion del area comprendida
desde Sonora hasta el sur de Nayarit (Euptilotis neoxenus,
Campephilus  imperialis, ~ Aphelocoma  wollweberi,
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Cyanocorax beecheii, Melanerpes uropygialis y Corvus
sinaloae) del resto de las Tierras Bajas del Pacifico. La
zona aledafia a la bahia de Banderas —donde la Faja
Volcanica Transmexicana llega practicamente hasta la
costa en la parte sur de la bahia— podria constituir una
barrera geografica, limitando la distribucion de especies
como Cuallipepla douglasii, Ortalis wagleri, Calocitta
colliei, Cyanocorax beecheii'y Vireo paluster hacia el sur
y Calocitta formosa, Ortalis poliocephala y Cyanocorax
sanblasianus hacia el norte (Garcia-Trejo y Navarro-
Siglienza, 2004).

Por otra parte, las bioprovincias Veracruzana y de
Yucatanhansidoreconocidas comounidades biogeograficas
en estudios a partir de la regionalizacion propuesta por
Rzedowski (1978) (Morrone, 2005, 2006, 2017, 2019).
Sin embargo, otros trabajos basados en diversos taxones
(e.g., Sceloporus: Smith, 1941; vertebrados de México y
Centroamérica: Stuart, 1964; Monroy-Olguin et al., 2012)
han indicado una regionalizacion algo diferente, reflejando
la complejidad fisiografica, historia geologica y evolucion
bidtica de estas areas. Los patrones de la biodiversidad
de la Peninsula de Yucatan son consecuencia de su
formacion geologica “reciente” (Paynter, 1955), asi como
de los episodios de regresiones y transgresiones marinas
que han llegado a producir variaciones en su area de
superficie emergida de hasta 50% (Vazquez-Dominguez
y Arita, 2010). Ademas, los cambios climaticos durante el
Pleistoceno han provocado que las condiciones xéricas en
la peninsula actuaran como barrera ecoldgica, aislando a
las poblaciones en la region de Petén (Lavin et al., 1991;
Licona-Vera et al., 2018; Ortiz-Ramirez et al., 2020). La
provincia Veracruzana también ha tenido una evolucion
geologica heterogénea, su parte mas nortefia ha estado
emergida desde, al menos, el Mioceno tardio (12-10
millones de afios), mientras que la region al sur del macizo
igneo de Palma Sola es bastante mas reciente, quedando
completamente emergida durante la transicion del Plioceno
al Pleistoceno (Ferrari et al., 2005; Jacome Paz et al., 2022).

Las celdas correspondientes a la Planicie Costera del
Golfo de México (que incluye las porciones surefias de
Veracruz, Campechey Tabasco) formaronun grupodiferente
del resto de hexagonos de las provincias Veracruzana y
Peninsula de Yucatan. Esta agrupacion es consecuencia
del patrén distribucional de diversos taxones de aves como
Tinamus major, Crypturellus soui, C. boucardi, Harpia
harpya 'y Patagioenas nigrirostris, entre otros. La Planicie
Costera del Golfo de México (sensu Morrone, 2019) forma
parte del puente centroamericano, lo que ha favorecido el
establecimiento de un gran nimero de taxones provenientes
del sur y, en menor medida, del norte (Vuilleumier, 1985).
Esto determina los altos valores de riqueza de especies y
el bajo numero de especies endémicas. En esta area se

ubica la porcion norte del Istmo de Tehuantepec, accidente
geografico que constituye un corredor bioldgico y area
de contacto entre las cuencas del Atlantico y del Pacifico
(Pérez-Garcia y Meave, 2006; Wendt, 1992), lo que podria
explicar la agrupacion de un pequefio niimero de celdas
de la Provincia Veracruzana con la de las Tierras bajas
del Pacifico y viceversa. Estudios genéticos enfocados
en taxones como Lepidocolaptes affinis (Arbeldez-Cortés
et al., 2010), Icterus pustulatus (Cortés-Rodriguez et al.,
2008), Melanerpes santacruzi (Llanes-Quevedo et al.,
2022) y Podocarpus matudae (Ornelas et al., 2010), no
han encontrado diferenciacion genética entre poblaciones
separadas por el istmo, lo que sugiere que este accidente
ha permitido la dispersion de individuos y el flujo de genes
entre poblaciones distribuidas en las vertientes Atlantica y
Pacifica de México (Arbelaez-Cortés et al., 2010; Llanes-
Quevedo et al., 2022; Navarro-Siglienza et al., 2008).

Podemos concluir que los patrones de distribucion
identificados y la regionalizacion obtenida con el PAE
en este trabajo, nos permiten tener una aproximacion a
la complejidad de la historia evolutiva de la avifauna
de los BTM. Las condiciones ambientales actuales y las
variaciones pleistocénicas en el clima y la vegetacion,
posiblemente han repercutido de manera diferente en los
bosques secos y himedos, generando diversos escenarios
que han conducido a una diferenciacion desigual de la
avifauna de la region. Los patrones biogeograficos que
presentamos aqui, sugieren la interaccion de procesos
de vicarianza y dispersion, que solo pueden resolverse
mediante el estudio de las filogenias moleculares que
permiten desentrafiar las multiples historias evolutivas
(compartidas o idiosincraticas) que han conformado los
patrones de distribucion de la biodiversidad.

Ademas, este trabajo aporta indicios relevantes de
la dréstica variacion de los patrones de esta distribucion
en el corto periodo de unos cientos de afios. Aun
cuando las fuentes de datos empleadas presentan sesgos
importantes, nuestros resultados tienen al menos 2 grandes
implicaciones para los estudios de la biodiversidad en
los BTM: indican areas poco muestreadas que deben ser
atendidas para registrar y proteger su biodiversidad, e
indican areas que ya no son adecuadas para las especies
por cambios de uso de suelo y vegetacion, y que con
poca probabilidad volveran a serlo en un futuro —e.g.,
asentamientos humanos o tierras de cultivo. Esto ultimo
ha de ser considerado en estudios de modelado de
distribucion potencial y de impacto de presiones selectivas
sobre genofondo de las especies (e.g., “genomic offset”;
Capblancq et al., 2020), para predecir correctamente las
areas de idoneidad ambiental y genémica hacia el futuro,
asi como para la evaluacion del estado de conservacion de
las especies por organismos nacionales e internacionales.
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