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“El llamado mamador de cabra es propio
de la montaiia, en cuanto a su tamarno es
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conducta es perezosa. Ademas, cuando

revolotea en torno a las cabras, se

dtav Onhaon Tov naoTov, amooPevvuolai Te kai Ty

amamanta de ellas, por lo que también
recibe ese nombre. Dicen que, cada vez
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nam vel uti pueri trepidant atque omnia caecis

in tenebris metuunt, sic nos in luce timemus

inter dum, nihilo quae sunt metuenda magis quam
quae pueri in tenebris pavitant finguntque futura.

hunc igitur terrorem animi tenebrasque necessest

non radii solis neque lucida tela diei

discutiant, sed naturae species ratioque.

ciega y muere. No posee una vista aguda
durante el dia, pero de noche observa”.

Aristoteles. Historia Animalium (618b.2-618b.9.)
Aprox. 350 a.C.

”Pues asi como los nifios tiemblan y temen a todas las cosas
en ciegas tinieblas, asi nosotros a la luz del dia tememos a
menudo a cosas que no son de temer mds que aquellas por
las que los nifios se aterran en las tinieblas e imaginan las
cosas futuras.

Asi pues es menester que ni los rayos del sol ni las Itcidas
flechas del dia disipen este terror del alma y las tinieblas,

sino la contemplacién y la razén de la naturaleza.”

Lucrecio, De Rerum Natura, (I1. 55-61 I11.87-93 y VI1.35-41).
Afio 60 a.C.

Traduccion directa del Griego y del Latin por Bernardo Berruecos Frank.

Grabado realizado
por Olaus Magnus
(1555). Muestra
varios depredadores
nocturnos y sus
presas. Son buhos,
lechuzas,
murciélagos,
mosquitos y en la
esquina inferior
izquierda, un
chotacabras
mamando de la ubre
de una cabra.
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Resumen

Se realiz6 un estudio biogeogréfico analizando la distribucién espacio-
temporal de las especies de aves pertenecientes al orden Caprimulgiformes,
presentes en el neotrdpico. Para esto, se utilizaron dos métodos biogeogréaficos
que se han propuesto como complementarios entre si. El andlisis de parsimonia
de endemismos (PAE) y la panbiogeografia. Morrone (2004) propuso que ambos
métodos pueden identificar componentes biéticos 6 hipotesis de homologia
biogeografica primaria. La panbiogeografia por medio de los trazos
generalizados y el PAE con las areas de endemismo .

El orden Caprimulgiformes esta representado por 52 especies en el
neotrépico, clasificadas en tres familias: Caprimulgidae con 44 spp. Nyctibiidae 7
spp. Steatornithidae con una sola especie. Sin embargo su clasificacién estd
sujeta a cambios constantes. Se tomaron como unidades de estudio 20 regiones
zoogeograficas para las aves del neotrépico, predefinidas por Stotz et.al. (1996).
Consultando literatura especializada se recavé la informaciéon de presencia o
ausencia de las especies del orden Caprimulgiformes en cada region
zoogeografica. Al realizarse el andlisis de parsimonia se detectaron 8 areas de
endemismo o componentes bidticos. Al eliminar los sinendemismos por la
metodologia de PAE-PCE (eliminacién progresiva de caracteres) se encontré una
novena area de endemismo. El extremo sur de esta tultima 4rea de endemismo
corresponde a un nodo panbiogeografico o drea compuesta, hibrida, dentro de
dos componentes biéticos de tierras bajas.

Las mas recientes filogenias de la familia Caprimulgidae separan a las
especies del norte de las del sur. Cuando se analizan los resultados de este
trabajo, se encuentra algo similar entre los componentes biéticos montanos.
Existe un componente biético de tierras bajas que relaciona al norte con el sur,
especificamente las tierras bajas de la vertiente del Golfo de México con las
tierras bajas de Centroamérica y Sudamérica éste estd integrado por 5
componentes biéticos. El componente antillano no se relaciona con ninguna area
continental, pero las especies que lo conforman se relacionan filogenéticamente
con el componente de las tierras altas del norte, la Sierra Madre. El componente

de tierras altas del sur, los Andes, no se relaciona con nada mas.



Introduccién

Durante largo tiempo, la historia natural de uno de los 6rdenes de aves
menos estudiado ha permanecido en un literal oscurecimiento. La ecologia y la
sistematica no han encontrado ocasién de delinear un mapa satisfactorio, capaz
de esbozar un contexto mas o menos verosimil, en el que sea posible emprender
estudios de mayor profundidad para un ambito biogeografico. A pesar de la
vasta distribucion a nivel global y del gran niimero de especies reconocidas, los
Caprimulgiformes atin se encuentran ensombrecidos por una combinacién de la
falta de informacién al respecto de ellos, y un desinterés general en su
investigacion Sin embargo, en los dltimos afios, la atencion de la ciencia hacia
este 6rden, comenzoé a incrementar de manera abrupta. Tan sélo en la tltima
década y media, se han descrito tres nuevas especies pertenecientes a la familia
Caprimulgidae. (Alvarez del Toro, 1980; Whitney et al.1994; Holyoak y
Woodcock, 2001)

Existe un gran vacio de informacién para la mayoria de las especies actualmente
reconocidas; muy pocos estudios sistematicos y biogeograficos, que son
necesarios para describir los parametros dentro de los que se puede establecer su
estatus taxonémico (Cleere, 1998; Barrowclough et al, 2006). Por esto dltimo, no
seria extrafio que conforme se vayan llenando los huecos en la informacién,
ambos tipos de aproximaciones lleguen a iluminarse de manera reciproca en un
futuro cercano. A pesar de la ignorancia general sobre estas aves, es increible
descubrir que muchas de sus especies han permanecido en el folklore de
diferentes culturas a lo largo de la historia humana, probablemente debido a sus
llamados onomatopéyicos nocturnos tan distintivos y que en muchos casos se
han convertido en sus nombres populares (Cleere, 1998).

Una de las primeras descripciones de aves en la historia de la humanidad es
sobre Caprimulgus europaeus, realizada hace mas de 2,300 afios por Aristoteles en

su “Tratado sobre la historia de los animales”. Y fue entonces que quedd

asentado el mito popular que nombra al érden entero: Caprimulgus, del Latin



“caper”, o cabra y “mulgeo” ordefiar, mamar, chupar, que dicho en Griego es:
Aegotheles, que es el mismo nombre del género tipo de una las familias de

Caprimulgiformes con distribucién Australésica.

1.1 Orden Caprimulgiformes

Los Caprimulgiformes son en conjunto las tnicas aves enteramente
nocturnas a excepcion de los buahos. A diferencia de estos ultimos, practicamente
todas las especies de las cinco familias que integran este 6érden son de hébitos
crepusculares y nocturnos. Cada una de estas familias cuenta con distintas
adaptaciones a la oscuridad (del Hoyo et al., 1999).

La familia Steatornithidae, el gudcharo (Steatornis caripensis), especie y
familia monotipica que logra una forma completamente nueva de orientacién en
la oscuridad total de las cuevas en las que habita. Es muy similar a la ecolocacién
de los murciélagos, por medio de la emisiéon de “gritos” y chasquidos de alta
frecuencia (40 kilohertz) (Harrison et al., 1978) que rebotan en superficies y son
recibidos por las plumas y las vibrisas del ave A diferencia de las demaés familias
de Caprimulgiformes, los Steatornis viven en grandes colonias ubicadas en
cuevas y se alimentan de frutas, que suelen tragar completas y que obtienen
mediante una clase de “forrajeo”. Estas frutas carnosas no son féciles de
encontrar, y se sabe que los guacharos son capaces de viajar distancias de hasta
50 kilémetros para conseguirlas (Holyoak y Woodcock, 2001).

Los jojas o potoos, (familia Nyctiibidae), son aves de tamafio mediano a
grandes (45-650gr). Suelen ser muy dificiles de ver en el dia debido a la presencia
de un plumaje y una conducta particularmente cripticos. Tienden a posarse en el
extremo de ramas rotas con el pico estirado, semejando un extremo roto y
afilado, por lo que también se han ganado el nombre de “bienparados”. Los ojos
de estas aves permanecen cerrados durante el dia para no romper con su forma
perfectamente criptica; pero poseen ranuras o pliegues en los parpados que
permiten una entrada de luz suficiente para sus sensibles y enormes ojos. Esto les

permite descubrir la presencia de algtin depredador, en la mitologia popular se



suele decir que tienen un “ojo magico”. Poseen una apertura bucal enorme, tan
ancha como su cabeza, y comen principalmente insectos y escarabajos grandes al
vuelo, aunque ocasionalmente también vertebrados pequenos (Cleere, 1998). Las
vocalizaciones de estas aves deberian ser llamadas “aullidos” y, ciertamente es
por estos terrorificos y fuertes sonidos que la gente las considera espiritus o
fantasmas de mal agtiero (Alvarez del Toro, 1971).

La familia Caprimulgidae se conoce también como chotacabras y
tapacaminos en América Latina y Espafia, y como “chupacabras” en casi todos
los idiomas del Viejo Mundo (Holyoak y Woodcock, 2001) En términos generales
son aves relativamente pequefias; con hébitos, plumajes y ocasionalmente hasta
huevos cripticos que las ayudan a ocultarsecon su entorno. Cazan insectos tanto
al vuelo como en el suelo por medio de sus gigantescos ojos y su aguda vista.
Algunas especies son arboricolas y otras son més terrestres; ninguna construye
nidos y algunas presentan un marcado dimorfismo sexual. También tienen
adaptaciones notorias para el cortejo como son las plumas primarias y las
rectrices desmesuradamente alargadas. Tienen plumas blancas con las que
logran grandes contrastes en la escasa iluminacién en la que habitan; presentan
distintos despliegues y movimientos durante los cortejos nocturnos. Igualmente
importantes para su reproduccién son las complejas y diversas vocalizaciones,
las cuales se utilizan para su clasificaciéon (Harrison, et al. 1978; del Hoyo, et al.,
1999; Holyoak y Woodcock, 2001). Los chotacabras son aves de distribucién
cosmopolita, y algunas de ellas tienen habitos migratorios enormes. Algunas
especies suelen contar con una ufia modificada en forma de peine en el largo
dedo medio de cada una de sus particularmente pequefias patas; se cree que
sirven para el acicalamiento de las largas vibrisas, también presentes en algunas
especies. La vibrisas a su vez, se cree que les sirven de proteccion para los ojos, o
para incrementar la gran area bucal durante la alimentacion (Cleere, 1998).

Existen otras dos familias de este 6rden, una de ellas son los podargos o
“boca-ranas” de tamafio mediano, (Familia Podargidae), con dos géneros y doce

especies que habitan en Australasia, Indochina y sur de la India; y los mas



pequeiios egotelos o “buhos-chotacabras”, (familia Aegothelidae), con un género
y nueve especies, presentes en Australasia (del Hoyo, et al., 1999).

El 6rden Caprimulgiformes ha sido objeto de grandes desacuerdos taxonémicos
a lo largo de la historia de su clasificacion. Este grupo frecuentemente ha sido
sujeto a clasificaciones ambiguas. Tradicionalmente han sido relacionados con los
Strigiformes, por sus habitos nocturnos y vocalizaciones, asi como por la
estructura y coloracion de su plumaje (Cleere, 1998; Holyoak y Woodcock, 2001).
Analisis realizados mediante hibridaciéon de DNA-DNA (Sibley y Ahlquist, 1990)
los ubicaron dentro de los Strigiformes, supuestamente corroborando lo que
anteriormente se sospechaba. Sin embargo, la relaciéon con los Strigiformes es
cada vez menos aceptada en ambitos cientificos (Mayr, 2002). Trabajos recientes
le han dado peso a la idea de que los Strigiformes estin mas emparentados con
los Falconiformes, debido a la presencia del gen “Aanat” (arylalkylamina N-
acetyltransferasa). (Fidler et al, 2004) Aunque supuestamente este gen esta
relacionado con la actividad nocturna de los Strigiformes y los
Caprimulgiformes, parece ser el producto de un convergencia evolutiva mas que
de ancestria comun (Fidler et al., 2004).

Estudios recientes han aportado evidencias en otra direccion. Segiin datos
osteologicos, el 6rden es parafilético: Aegothelidae es el grupo hermano de los
Apodiformes; las familias Nyctibiidae y Caprimulgidae son monofiléticas y
hermanas del nuevo grupo propuesto, conformado por Aegothelidae y el érden
Apodiformes (familias: Trochiliidae, Hemiprocnidae y Apodidae) (Mayr, 2002;
Mayr y Clarke, 2003; Mayr et al., 2003). Incluso se ha propuesto que este tltimo
grupo sea designado como Daedalornithes (Sangster, 2005).

La posicién de la familia Podargidae es de las mas inciertas de todas.
Originalmente esta familia parecia ser el grupo mas cercano de este 6rden con los
Strigiformes, debido a su pico robusto y una conducta similar; pero en la
actualidad se carece de evidencia para agruparlos con algtin otro grupo diferente

a los Caprimulgiformes (Mayr, 2002; Fidler et al., 2004). También se ha propuesto



recientemente que la familia Steatornithidae podria ser el grupo hermano de los
Trogoniformes (Mayr y Clarke, 2003).

Por lo anteriormente expuesto, es claro que en la actualidad las relaciones
filogenéticas del 6rden no estan bien resueltas. Durante los tltimos veinte afios la
taxonomia de los Caprimulgiformes ha estado sujeta a multiples cambios y se
han descrito tres nuevas especies: Nyctiprogne vielliardi (Lencioni-Neto, 1994),
Caprimulgus prigoginei (Louette, 1990) y Caprimulgus solala (Satford et al., 1995).

El primer intento de una clasificacién basada en datos moleculares de los
Caprimulgiformes fue hecha por Sibley y Ahlquist (1990). Estos autores los
colocaron dentro de los Strigiformes en dos subdrdenes: Aegotheli, para la
familia Aegothelidae, y Caprimulgi. Este altimo esta constituida por Podargides,
que contiene a las siguientes familias: 1) Podargidae y Batrachostomidae y 2)
Caprimulgides, subdivididos en los parvérdenes Steatornithida, que incluye a las
familias Steatornithidae y Nyctibiidae, cada uno en una superfamilia aparte; y
Caprimulgida, integrada por las familias Eurostopodidae y Caprimulgidae.

Cleere (1998) reconocié cinco familias, 20 géneros y 120 especies a nivel
mundial. Las agrup6 en dos subdérdenes: Steatornithes, para la especie Steatornis
caripensis, y Caprimulgi para todas las demas. Para el Neotrépico consider¢ tres
familias, 15 géneros y 53 especies. La AOU, o Unién de Ornitélogos Americanos,
junto con su version correspondiente para Sudamérica, la SACC, o Comité de
Clasificacion de Aves de Sudamérica (AOU, 1998; Remsen, et al. 2007), por su
parte, reconoce 52 especies para el Neotropico, con cuatro especies migratorias
del Neartico. El “Handbook of the Birds of the World” volumen V (del Hoyo, et
al., 1999) se proponen 118 especies y para el Neotropico propone el mismo
namero de especies que Cleere (1999).

Holyoak y Woodcock, (2001) proponen este mismo nimero para el
Neotrépico, aunque cambié al género Uropsalis por Macropsalis y mantiene el
mismo nimero de familias, géneros y especies propuestas por Cleere (1998) y del

Hoyo et al. (1999). Otro cambio es que colocé al género monotipico Podager de la



subfamilia Chordeilinae con Caprimulginae y para el Neotrépico sélo considerd

52 especies, porque sinonimiz6 a Caprimulgus ekmani como C. cubanensis ekmani.

1.2. Caprimulgiformes neotropicales

La regién Neotropical esta constituida por México, América Central,
América del Sur y las Antillas. Esta es la regiéon mas rica del mundo en especies
de aves (Mittermeier et al., 1997) y de Caprimulgiformes, con tres de las cinco
familias que integran al 6rden: la familia monotipica Steatornis caripensis, las siete
especies de Nyctibius y las 44 especies de la familia Caprimulgidae. El Neotrépico
alberga a doce de los 16 géneros propuestos para Caprimulgidae, ademas de las
dos subfamilias que la integran (una de ellas exclusivamente neotropical), y otras
dos de las cuatro familias restantes. La regiéon Neotropical cuenta con alrededor
de un 40% del total de especies del 6érden y un 45% aproximadamente, para el
total de la familia Caprimulgidae (Holyoak y Woodcock, 2001).

De igual forma hasta hace relativamente poco se consideraban dentro de

Caprimulgus a todos los géneros Neotropicales como Nyctiphrynus, Phalaenoptilus,
Nyctidromus, Podager, Siphonorhis, Hydropsalis, Macropsalis, e incluso toda la
subfamilia Chordeilinae.
En el Viejo Mundo s6lo se han descrito tres géneros ademas de Caprimulgus:
Eurostopodus, Macrodipteryx y Veles, a pesar de que ahi se encuentran mas del 50%
de las especies de la familia. Sin embargo, trabajos recientes han propuesto que
las especies de Caprimulgidae del Viejo Mundo podrian representar un clado
anidado dentro de los clados Neotropicales (Barrowclough et al;, 2006).

Howell y Webb (1995) propusieron cambios en la clasificacion de los
Caprimulgiformes del Neotrépico, afirman que existe suficiente informacion
taxondmica (diferencias en las vocalizaciones y en el plumaje para el cortejo de
los machos) para elevar a la subespecie C. wvociferus arizonae (cuerpo-ruin
mexicano) a nivel de especie: C. arizonae. Entre otras cosas esta especie se
caracteriza por tener distribuciones disyuntas en el norte y por ser de habitos

montanos, a diferencia de su posible especie hermana C. vociferus. También la



especie Chordeiles vielliardi Lencioni-Neto, 1994 descubierta hace poco mas de una
década, fue recientemente reasignada al género Nyctiprogne, por compartir
caracteristicas morfolégicas, habitat, vocalizaciones y conducta (Whitney et al.,
2003). De igual forma, Cleere (2002) renombré a Caprimulgus candicans como
Eleothreptus candicans, de manera que el que anteriormente fuera un género
monotipico, ahora tiene dos especies.

Los caprimtlgidos sobreviven bajo una amenaza constante debida a las
presiones poblacionales, la sobreexplotacién de los recursos y, a la disminucién y
fragmentacion de las dreas naturales, debido directa o indirectamente por causas
antropogénicas. Esto se refleja principalmente para aquellas con distribuciones
muy reducidas o préacticamente puntuales como ocurre con las especies
endémicas de islas marinas e islas-hébitat (Holyoak y Woodcock, 2001).

Varios Caprimulgiformes neotropicales se encuentran entre las especies
mundialmente amenazadas. consideran a Caprimulgus noctitherus y Eleothreptus
candicans en peligro critico de extincién (CR). Siphonorhis americana, se encuentra
probablemente extinta (*), pues fue avistada por ultima vez en 1859. Existen
grandes huecos en los registros de algunas aves que no se han visto en decenas
de afios y a pesar de considerarse atin especies validas su rareza extrema las
coloca dentro de aquellas que estdn gravemente amenazadas (EN) y/o
vulnerables (VU) en las listas de la Unién Mundial para la Conservacién, UICN.
Entre las especies seriamente amenazadas se encuentran: Nyctibius leucopterus,
Nyctiprogne vielliardi y Caprimulgus maculosus. Collar et al. (1994) y Holyoak y
Woodcock (2001).

1.3. Registro Fosil

En la biogeografia histérica los fosiles suelen proporcionar informacion
muy valiosa sobre la presencia o ausencia de determinado taxén en algin
periodo temporal particular (Rosen, 1988; Feduccia, 1996). Ayudan a contrastar
las hipotesis sobre los acontecimientos biolégicos y geologicos que contribuyeron

a moldear las distribuciones de los organismos como las conocemos actualmente,



asi como de aquellos que estan extintos (Rosen, 1976; 1985; Duncan y Hargraves,
1984).

El problema primordial con el registro fésil de cualquier organismo (que
se pueda fosilizar), es que por lo general esta bastante incompleto. Ademas,
mientras uno retrocede mas en el tiempo, al analizar los distintos estratos de
distintos periodos temporales, usualmente se encuentra cada vez menos
informacién. El problema particular del registro f6sil de la mayoria de las aves es
que tienen huesos pequefios, huecos y porosos, que se fragmentan con gran
facilidad. Lo mas comun al encontrar fésiles de aves es que se encuentre
Unicamente una parte incompleta del esqueleto (Fontaine, et al., 2005). Esto
evidentemente restringe la capacidad de identificacion certera de los taxones en
cuestion y consecuentemente las hipétesis biogeogréficas que puedan formularse
sobre ellos.

Aunque el origen de los Caprimulgiformes es desconocido, es muy
probable que el érden se haya derivado de aves terrestres (Feduccia, 1996). En la
actualidad, so6lo se han encontrado restos fésiles de pocas especies, pero éstos
proporcionan informacién sobre la historia natural y la evolucién de este grupo
de aves. La familia Caprimulgidae puede considerarse como la mas exitosa del
orden, siendo el género cosmopolita Caprimulgus el mejor ejemplo; aunque es
muy posible que en realidad sea una agrupacion polifilética de muchos géneros,
como se ha ido descubriendo durante los ultimos 50 afios (Barrowclough et al.,
2006; Braun, com pers 2006; Larsen et al., 2007).

Actualmente la familia Caprimulgidae se encuentra distribuida en gran
parte del planeta, aunque no existen en las regiones mas frias ni en las islas
oceanicas. Las demas familias del 6rden no han prosperado de la misma manera.
La evidencia f6sil sugiere que los guacharos, los pajaros-estaca, los boca de rana
y los egotelos se encontraban distribuidos por todo el mundo; aunque
actualmente cada familia tiene una distribucion bastante limitada, posiblemente

relictual (Holyoak y Woodcock, 2001).



Steatornithidae, es la familia que contiene a los fésiles mas antiguos asignados a
Caprimulgiformes. Incluye a Prefica nivea del Eoceno temprano de las Green
River Formations, Wyoming, EUA (Olson, 1987) y otros fésiles incompletos del
Oligoceno tardio de Phosphorites Quercy, Francia (Feduccia 1996, Holyoak y
Woodcock, 2001).

Archaeotrogonidae, familia extinta y originalmente asignada a los trogones.
Proviene de estratos del Eoceno tardio al Oligoceno tardio de hace
aproximadamente 40 m.a. de Phosphorites Quercy, Francia. Conformada por las
especies Archaeotrogon venustus (con una intervalo temporal de 14 m.a.), A.

cayluxensis y A. zitteli ambas de finales del Oligoceno (Feduccia, 1996).

Nyctibiidae, conformada por los restos de Nyctibius griseus del Pleistoceno hace
20,000 afios (Minas Gerais, Brasil) y de N. jamaiciensis de la misma época; también
incluye a Euronyctibius kurrochkini del Eoceno tardio al Oligoceno de
Phosphorites Quercy, Francia (Fedduccia, 1996; Cleere, 1998; Holyoak vy
Woodcock, 2001).

Caprimulgidae, compuesta por algunas especies representadas por material
fragmentario, del Eoceno medio de Europa y por Ventivorus ragei del Eoceno
superior de Francia (Feduccia, 1996). También comprende a Chordeiles minor,
Nyctidromus albicollis, Phalaenoptilus nuttalli, Siphonoris brewsteri, Siphonorus
americana, Caprimulgus noctitherus, Hydropsalis torquata y Eleothreptus anomalus;
todas descubiertas en estratos del Pleistoceno de Sudamérica (Cleere, 1998).
Caprimulgus piurensis del Pleistoceno tardio, hace 13,900 afios de Talara Tar Seeps
al noroeste de Perti es semejante a C. cayennensis (Cambell, 1979). Por dltimo,
Siphonorhis daiquiri encontrada en depodsitos de cuevas del este y del centro de

Cuba (probablemente del Holoceno, Olson, 1985a).



1.4 Biogeografia

El Neotrépico es uno de los reinos mas biodiversos del mundo.
(Mittermeier, et al. 1997). La combinacion de sus historias biolégicas y geoldgicas
ha sido la clave para la acumulacién de semejante riqueza (Marshall, 1988; Webb,
1991, Porzecanski y Cracraft, 2005). Dos eventos en particular han sido de
enorme importancia en su conformacién: La separacion del continente Africano
antes del Cretacico (Lopez Ramos, 2003), después de la cual Sudamérica sufrié
un largo periodo de aislamiento, que resulté en la especializacién de una gran
cantidad de organismos y biotas complejas. Posteriormente, el establecimiento de
un puente terrestre con Norteamérica a mediados del Plioceno hace tres millones
de afios (Marshall, 1988), que dio lugar al gran intercambio biético americano
que resultdé tanto en considerables eventos de extincion como en la
diversificaciéon de taxones que anteriormente no existian en uno o ambos
continentes.

Biogeografia Histérica

Los métodos utilizados en este trabajo, son la panbiogeografia y el andlisis
de parsimonia de endemismos, que utilizan algunos conceptos homoélogos, como
son los trazos generalizados y las dreas de endemismo. La panbiogeografia es
considerada como uno de los métodos de la biogeografia histérica, que se enfoca
en el andlisis espacio-temporal de los patrones de distribucién de los organismos,
considerando que existe una estrecha relacién entre la historia de la vida y la de
la Tierra. También refuta empiricamente las ideas dispersionistas, que
histéricamente se habifan tomado como la tnica y principal causa de la
distribucion de los organismos ( Craw et al., 1999).

El PAE o andlisis de parsimonia de endemismos es un método sugerido
originalmente por Rosen (1984) y desarrollado por Rosen (1988) y por Rosen y
Smith (1988), siendo posteriormente modificado por Craw (1988), Cracraft (1991)
y Morrone (1994). Permite reconstruir parte de la historia biogeografica de un

conjunto de dreas de manera similar a como los cladistas buscan las relaciones



histéricas de un conjunto de especies; también es posible detectar dreas con
concentracion de especies endémicas (Nihei, 2006)

Sin embargo, en biogeografia, las especies no son los objetos de estudio sino las
areas. Las especies aqui juegan el papel de los caracteres en la taxonomia, son lo
que se necesita para encontrar ese grado de relacién histérica implicito en las
areas, regiones, reinos o cualquier otra unidad geografica posible. Se conocen
como homologias biogeograficas (Morrone, 2004). Al igual que un analisis
tilogenético convencional, el analisis de parsimonia de endemismos busca los

arboles mas parsimoniosos dada la informacién disponible.



OBJETIVOS

2.1 Objetivo general:

Identificar las relaciones biogeograficas del 6rden Caprimulgiformes, y la

de las areas que habitan en el neotrépico .

2.2 Objetivos particulares:

1i.

1.

iv.

Recopilar la informacién distribucional para los Caprimugiformes

neotropicales.

Realizar un andlisis de parsimonia de endemismos utilizando como
unidades de estudio regiones zoogeograficas neotropicales,

predefinidas anteriormente.

Analizar a partir de un enfoque panbiogeogréafico las areas de

endemismo obtenidas.

Discutir las relaciones historicas de las areas de endemismo con base
en informacién biogeografica de otros grupos de organismos,

evidencias geoldgicas y fosiles.



Materiales y Métodos

3.1. Namero de especies y area de estudio.

3.1.1. Namero de especies

En este trabajo se utiliz6 la nomenclatura maés reciente propuesta por
Holyoak y Woodcock, (2001), que utiliza el concepto biolégico de especie.
Posteriormente se actualiz6 con base en los ultimos trabajos publicados
(Apéndice I).

Es importante subrayar que de las especies neotropicales utilizadas,
Caprimulgus carolinensis y C. vociferus (sin contar especificamente a C. v. arizonae)
son migratorias y solamente estan presentes durante el invierno, que es una
época no reproductiva; sin embargo existe un registro de la presencia de C.
carolinensis en la isla Andros de las Bahamas durante todo el afio (Paterson,
1972). De C. maculosus, solamente se conoce el holotipo y tinicamente se tienen
dos especimenes de Nyctiprogne vielliardi (descrita en 1994 como Chordeiles).
Como ya se habia mencionado, se cree que Siphonorhis americana esta extinta.
Todas las especies del 6rden exceptuando a las especies migratorias, fueron
utilizadas en este analisis, independientemente de su restricciéon a una sola érea.
Esto se hizo por tres razones, una de ellas es que la informacién disponible para
observar las relaciones entre las areas es escasa, en funcién al namero de areas y
sus especies presentes, por lo cual no se excluy6 esa informacién. La segunda
razén importante en la decision de no excluir especies de caracter autapomorfico
(presentes en una sola regién zoogeografica), tiene que ver con el tamafio de las
regiones. No solo parte de la historia de esa especie estd presente en esa region,
sino que frecuentemente existen especies que estan distribuidas en areas (sub
regiones) extensas dentro de las mismas regiones zoogeograficas. El nivel de
resolucion de este trabajo no permite analizar las relaciones existentes dentro de
cada regién zoogeografica, pero si entre ellas al identificar cuales son las especies

que comparten y cuales no. La tercera razon, tiene que ver con el grupo de



estudio. Para la realizacion de la reconstruccion de la historia biogeografica del
orden Caprimulgiformes en el Neotrépico es mejor incluir a todas las especies
que sean posibles, tratando de no omitir ninguna parte de la historia del 6érden

completo.

3.1.2. Area de estudio

El area de estudio se limita como ya se ha mencionado al Neotrépico; que
incluye desde la frontera de México con Estados Unidos alrededor de los 30°
Latitud norte, hasta la Tierra del Fuego, cercana a los 55° Latitud sur (Mapa 1).
Dentro del andlisis se utilizaron la mayor parte de las islas cercanas al continente,
en especial el grupo de las Antillas y las Bahamas. Se hizo asi, porque las
especies del 6rden no se encuentran en islas ocednicas (Holyoak y Woodcock,
2001).Para este estudio se utiliz6 la regionalizacién propuesta por Stotz et al.
(1996) quienes dividieron al Neotropico en 22 regiones que reflejan las areas de
endemismo mediante la distribucién congruente de aves, tipos de vegetacion y
altitud. Para crear las fronteras entre las regiones ellos utilizaron caracteristicas
relevantes en la fisiografia y la estructura de la vegetacion del area.

Para propoésitos especificos de este trabajo, se realizaron las siguientes
modificaciones al nimero de regiones con base en las especies que las habitan. Se
fusionaron las dos regiones mas nortefias conocidas como “Baja- Sonora” (BSR)
que comprende a la Peninsula de Baja California y el Desierto de Sonora y el
“Mexican Plateau” (MPL) del Altiplano Mexicano. Esto se decidi6 porque
ademas de compartir las mismas especies, son virtualmente continuas, debido a
que se conectan inmediatamente por encima de la frontera mexicana. En las dos
regiones mas australes se llevé a cabo el mismo procedimiento, la region
Southern Andes (SAN) se fusion6 con la Patagonia (PAT) donde ambas forman
el extremo sur del continente que incluye el territorio de Argentina y de Chile.

Es asi que el ntimero total de regiones zoogeogréficas para este estudio es de 20.



Regiones zoogeograficas neotropicales:

BSR/MPL: Baja-Sonora/ Mexican Plateau. Baja California-Sonora y Altiplano
Mexicano. conformada por la peninsula de Baja California, el desierto de Sonora

y el Altiplano Mexicano rodeado por tierras altas.

PAS: Pacific Arid Slope: Vertiente Arida del Pacifico Norte. Las aridas tierras
bajas de la vertiente del Pacifico, desde el sur de Sonora hasta Guanacaste, Costa

Rica.

MAH: Tierras Altas de la Sierra Madre y del Norte de Centroamérica. Madrean
Higlands: constituida por todas las tierras altas y serranias que van desde la

Sierra Madre Oriental y Occidental de México, hasta Nicaragua.

GCS: Gulf-Caribbean Slope: Vertiente del Golfo de México y Mar Caribe. La
vertiente del Atlantico, que va desde el extremo noreste de México, pasando por
la peninsula de Yucatan, hasta la frontera de Panamda con Colombia. Se
caracteriza principalmente por tierras bajas himedas. A la altura del canal de
Panamd, rodeando las tierras altas de Centroamérica, la vertiente deja de ser
exclusivamente Atlantica, y pasa al Pacifico y regresa hacia el norte por el
Pacifico hasta el Guanacaste en Costa Rica. Esto es por que la vertiente del

Pacifico a esta latitud deja de ser arida.

GAN: Greater Antilles: Antillas Mayores. Estd integrada por las cuatro islas
mayores del archipiélago caribefio: Cuba, Espafiola, Jamaica y Puerto Rico, junto
con sus islas satélites y las agrupaciones de islas menores como Bahamas, Islas

Caiman e Islas Virgenes.



LAN: Lesser Antilles: Antillas Menores. Son la cadena de islas que se extienden
desde Anguilla a Granada y Barbados. Sus islas principales son: Dominica,

Granada, Guadalupe, Martinica, Montserrat, Santa Lucia y San Vicente.

CDH: Chiriqui-Darién Higlands: Tierras Altas de Chiriqui y el Darien (Sur de
Centroanérica) Considerando las montafias y altas cuencas de Costa Rica y

Panama. Esta region es disjunta y entre ambas tierras altas se interpone GCS.

CHO: Choc6é Lowlands: Tierras Bajas del Choc6. Compuesta por los hamedos
bosques de Colombia y
Ecuador al este de los Andes, del golfo de Uraba, cerca de la frontera con

Panamad, hacia el sur hasta Esmeraldas y Pichincha en Ecuador

NSA: Northern South America: Norte de Sudamérica. Las tierras bajas al norte
de los rios Orinoco y Meta, desde el oeste del golfo de Urab4, Colombia hasta el
este incluyendo el delta del Orinoco. También incluye las siguientes islas
caribefias cercanas al continente: Antillas holandesas, Trinidad, Tobago y las islas

venezolanas.

NAN: Northern Andes: Andes del Norte. Todas las regiones montanas, desde las
cordilleras costeras venezolanas hacia el sur hasta el paso de Porculla y el rio
Marafion en Perd. Las cordilleras costeras venezolanas estdn fragmentadas de

igual forma que CDH, y estan rodeadas por NSA.

AMN: Amazonia North: Amazonia Norte. El drea desde los rios Orinoco y Meta
en Venezuela (sin incluir claramente las dreas montanas de los Tepuis). Al sur
limita con los rios Amazonas y Solimées en Brasil y el rio Marafién en Pert.

Limita en el oeste hasta la base de los Andes y en el este con el Océano Atlantico.



TEP: Tepuis: Las regiones montanas del sur de Venezuela y areas asociadas
cercanas a la frontera con Brasil y Guyana. Al sur y este de las montafias Acary
de Guyana. Desde la gran sabana hasta las cimas de los més altos Tepuis. La

region de los Tepuis estd rodeada por la Amazonia norte.

EPC: Ecuatorial Pacific: Vertiente Ecuatorial Pacifica. Las aridas tierras bajas, al
oeste de Ecuador y Perti, que van desde Manabi, Ecuador hacia el sur hasta

Lambayeque, Pert.

AMS: Amazonia South, o Amazonia Sur. El area al sur de los rios Marafidn,
Solimoes y Amazonas, limitando al oeste con la base de los Andes y al este con el

Océano Atlantico.

CAN: Central Andes: Andes Centrales. Las regiones montanas y valles
asociados, desde el paso de Porculla y el valle Marafiéon en Perd. Limita al sur

con Tucumén y Catamarca en Argentina y el norte de Atacama, Chile.

STP: Subtropical Pacific: Vertiente Subtropical Pacifica. Esta compuesta por las
regiones de tierras bajas desérticas de gran parte de la costa pacifica

sudamericana, desde Lambayeque Perd, hasta el extremo sur en Maule, Chile

CSA: Central South America: Centro de Sudamérica. Conformada por las tierras
bajas, de habitats abiertos, que se extienden desde el este de Maranhao hasta Rio
Grande do Norte, hacia el sur, pasando a través del interior este de Brasil, este de
Bolivia y Paraguay, hasta el rio Negro en el centro de Argentina. Esta region
separa al hiumedo bosque amazoénico del himedo bosque de la costa este de
Brasil.

Esta drea enorme, comprende in conjunto de tierras aridas y semidridas (como

Caatingas, Sabanas, Pastizales y el Cerrado entre otros).



Mas o menos la mitad sur de CSA esta formada por los complejos ecosistemas
inhundables del Chaco, (como el pantanal, chaco y monte). E1 Chaco va desde el
este de Bolivia (Santa Cruz y Beni) y el oeste de Brasil (el pantanal de Mato
Grosso y Mato Grosso do Sul). Al este limita con los Andes y al sur con el rio

Negro de Argentina.

ATL: Atlantic Forest: Bosque Atlantico. Regién caracterizada por el himedo
bosque costero de la region este de Brasil, que ve desde el sur de Cear4, hasta los
escarpados riscos de Rio Grande do Sul. Tambien incluye el bosque himedo de
la cuenca media del rio Parana al este de Paraguay, el extremo noreste de
Argentina en Misiones y al interior del sureste de Brasil, desde Goids y Minas

Gerais hasta Rio Grande do Sul.

PAM: Pampas: La regiéon que va desde la base de los riscos escarpados en Rio
Grande do Sul, Brasil, a través de Uruguay hasta el rio Colorado al sur de Buenos
Aires, Argentina. hacia el oeste llega hasta la Pampa, Argentina, y al noreste a

través de Santa Fe hasta Corrientes, Argentina.

SAN/PAT: Southern Andes/Patagonia: Andes del Sur y Patagonia. Area
compuesta por una parte montana, que incluye la parte sur de los Andes desde
Atacama, Chile, hasta la Rioja, Argentina al sur. Incluye las extensiones
montafiosas aisladas de Cérdoba y San Luis, Argentina, asi como los bosques
templados de tierras bajas y la regién de los lagos en Chile, el sur de Maule y la
Tierra del Fuego. La parte no montana, esta de hecho formada por tierras bajas y
zonas despejadas, desde el rio Negro a Argentina, hasta el sur de Tierra de

Fuego.
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Figura 1: Regiones Zoogeogréficas de Stotz et al. 1996. Las regiones PAT y SAN al sur, asi
como MPL y BSR al norte, se han unido para dar lugar a dos éreas en vez de cuatro. Las
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Las d&reas de endemismo son regiones donde ciertas taxones
evolucionaron en un determinado aislamiento, y en las cuales las especies
desarrollaron caracteristicas especificas relacionadas con su entorno (Morrone,
2001b). Estas areas tienen una alta diversidad de especies de animales y plantas
que evolucionaron como especies unicas dentro de zonas determinadas.
Asimismo, dichas areas son territorios muy vulnerables a la intervencién
humana (Mittermeier, et al. 1997)

Un area de endemismo se define a partir de la superposicion de las areas
de distribucién de dos o mas taxones diferentes (Morrone, 1994). Miiller (1973)
consider6é que deberian darse tres condiciones para la identificacion de &reas de
endemismo: (1) las areas de distribucién de las especies analizadas deben ser
relativamente menores en relaciéon con el area de estudio; (2) las areas de
distribucién deben ser apropiadamente conocidas; y (3) la validez de las especies

no deberia estar en disputa.

3.2. Procesamiento y captura de datos

La informacién sobre la distribucién del érden Caprimulgiformes fue
obtenida de distintas fuentes como son libros especializados, guias de campo de
aves neotropicales. (Hilty, 1986, Howell 1995; Rodriguez-Yafes, 1997; Cleare,
1998; Del Hoyo, et al., 1999; Holyoak y Woodcock, 2001; Hilty, 2003).

La elaboraciéon de una matriz de datos fue necesaria para poder realizar el
Analisis de Parsimonia de Endemismos. Esta fue construida con el Programa MS
Excel Version 2000 (Microsoft Corporation, 1999). Las filas corresponden a las 52
especies utilizadas en este estudio y las columnas a las 20 areas obtenidas, mas
un grupo externo hipotético.

Con los resultados obtenidos de la literatura especializada y diversas
fuentes previamente discutidas y utilizando las regiones zoogeogréficas de Stotz
et al. (1996), se realiz6 una matriz de presencia-ausencia. Se utiliz6 el niimero “1”
para indicar la presencia de la especie en determinada region y el namero cero

“0” para denotar las ausencias.



Posteriormente, se realiz6 una correccion de la matriz utilizando
Unicamente parametros de altitud, tipo de hébitat y vegetaciéon obtenidos de la
literatura especializada, ademds de informaciéon complementaria de wuna
cobertura digital de Ecorregiones con el programa Arc-View 3.1 (ESRI 1999). Esto
permitié excluir especies con distribuciones conflictivas que caian dentro de
algunas de las regiones zoogeograficas en las que generalmente ocupaban sélo
un pequeiio porcentaje de una region particular debido a generalizaciones de los

distintos autores.

3.3 Analisis de biogeografia histérica

Se procedié a analizar la informacién obtenida para cada una de las
especies neotropicales del érden Caprimulgiformes; empleando un programa
capaz de trazar la forma en que se interrelacionan las 21 regiones utilizadas.

Con el programa PAUP* (Andlisis filogenético utilizando parsimonia)
version 4.0b10 (Swofford, 2001), se hizo un analisis con las 21 terminales. Se
utiliz6 el algoritmo de maxima parsimonia (MP) donde no se les asigné peso a
los caracteres (equally-weighted parsimony) y éstos no se ordenaron. Todos los
analisis de parsimonia se llevaron a cabo con el algoritmo para busquedas
heuristicas debido al elevado niimero de taxones. Se utiliz6 la opcién de adicién
paso a paso (”stepwise addition”) con 1,000 réplicas adicionales de secuencias
aleatorias que salvan 100 arboles por réplica. Con el objeto de guardar multiples
arboles se us6 el algoritmo de intercambio TBR (“tree bisection and
reconnection”). Para evaluar el soporte de las ramas se obtuvieron valores de
bootstrap con 1,000 réplicas utilizando una secuencia de adicién simple con el
algoritmo TBR salvando 100 arboles por réplica.

Para visualizar la informacién se utiliz6 el programa MacClade version 4.03 para

Macintosh (Maddison y Maddison, 2000) compatible con PAUP*.



3.3.1 Analisis de parsimonia de endemismos

Para realizar este estudio, se utilizaron las autapomorfias obtenidas con el
PAE a manera de sinendemismos para observar los posibles patrones de las
tendencias histéricas de la biogeografia de estas aves. En el PAE clésico no se
toman en cuenta las autapomorfias ni las plesiomorfias, porque el hecho de
encontrarse presentes en una area Unica o en todas ellas no proporciona
informacion sobre la relacién de ambas areas.

Tambien es importante utilizar las autapomorfias obtenidas por el PAE por ser
utilizadas como trazos individuales en el método panbiogeogréfico.

Las especies con un solo punto de colecta, como es el caso particular de
Caprimulgus maculosus, también seran utilizadas debido a la evidencia historica
que sugieren. Sin embargo hay que subrayar que las regiones zoogeograficas
con una sola especie representativa (endémica), independientemente del tamafio
que tengan, seran interpretadas de manera secundaria a aquéllas con dos o mas
sinendemismos. Por lo anteriormente expuesto, en este trabajo se consideraran
también “4reas de endemismo tnicas”, que seran definidas como aquellas que
presentan dos o mds autapomorfias y que no se encuentran anidadas en ninguna
otra area de endemismo.

Al realizar el PAE se utiliz6 una area externa hipotética, necesaria para
polarizar las ramas interiores del arbol, es asi que las ramas de menor
diferenciacion se “alejan” mas de aquellas que son mas derivadas y de esta
manera es posible resolver grupos conflictivos. Esto también es llamado
enraizamiento del cladograma y esta area hipotética externa es mejor conocida
como raiz de Lundberg (Rosen, 1988). Este “enraizamiento” sirve para resolver
algunos grupos internos conflictivos ocasionados porque existen caracteres no
informativos o, en este caso por la presencia de algunas especies cosmopolitas
de muchas areas. El 4rea externa hipotética tiene el efecto de un “area primitiva”,
la carencia de informacion histérica sobre una verdadera “adrea primitiva” del

pasado cumpliria la funcién de un verdadero grupo externo (Rosen, 1988).



Después de realizar el primer andlisis de PAE, y siguiendo la metodologia de
Luna et al. (2000), se propuso que con una eliminacién progresiva de caracteres
informativos sucesivamente en el analisis del PAE, es posible encontrar
relaciones ocultas entre las otras areas. Esto se considera una modificacién al
PAE llamada PAE-PCE (PAE con eliminacién progresiva de caracteres, por sus
siglas en inglés, Luna et al., 2000; Garcia-Barros et al., 2002). El PAE-PCE consiste
en un procedimiento iterativo donde cada vez que se realiza un andlisis de
parsimonia y se obtiene un cladograma, las especies que definen clados o
sinendemismos (sinapomorfias geograficas) son eliminadas de la matriz de datos
y ésta se analiza nuevamente. El procedimiento termina cuando ya no hay
sinendemismos en el cladograma. Este método ha sido empleado para identificar
trazos generalizados, puesto que cada nuevo andlisis permite obtener nuevos
trazos (Luna et al., 2000). Dado que un &rea de endemismo equivale a un trazo
generalizado (Morrone, 2001), el PAE-PCE permitira en este caso explorar la
existencia de relaciones alternativas entre las areas, cuando se eliminen los

sinendemismos que justifican las relaciones del cladograma previo.

3.3.2 Método Panbiogeografico

La panbiogeografia (Croizat, 1958) es una herramienta biogeogréfica
relativamente nueva, fruto inicial de la simple vision de un hombre: Ledn
Croizat. Esta escuela de pensamiento esta conformada por la integracion
profunda de muchas disciplinas filoséficas y biolégicas, como son la
biogeografia, sistematica, evolucién, ecologia, estadistica y metodologia de la
ciencia, entre otras (Craw et al., 1999).

Para la Panbiogeografia existen dos fenémenos causantes de la
distribuciéon de los seres vivos: una fase de movilidad (ampliacién en las
distribuciones) y una de inmovilidad (fase de cambio). Busca las llamadas
homologias espaciales, es decir, sitios donde se encuentran ciertos grupos de

organismos que tienen distribuciones disyuntas y que probablemente formaron



parte de una misma biota ancestral fragmentada por eventos climéticos y/o
tectonicos (Morrone y Crisci, 1995).

Los trazos son la herramienta panbiogeogréfica bésica, se trata de la unién
de las localidades (o areas de distribucién) por medio de lineas. Es el lugar donde
ocurre la evolucion del taxén bajo estudio (Morrone, 2001). Es posible orientarlos
con los siguientes criterios: linea de base (evento geolégico de importancia
mayor), centro de masa (drea con mayor nimero de taxones) y por ultimo
informacion filogenética de los taxones estudiados (Espinosa y Lorente, 1993).

Podemos decir que la panbiogeografia es una herramienta sumamente

atil, ya que por medio de ella es posible realizar anélisis biogeograficos con una
metodologia relativamente sencilla (Craw, 1999). También es posible hacer
aproximaciones histdricas a distintos grupos de especies, sin la necesidad de los
conocimientos genealégicos (filogenia) de los taxones involucrados (Contreras-
Medina y Eliosa-Leén, 2001).
Por medio de la panbiogeografia, también es posible el reconocimiento de areas
complejas, tanto en su biota como en su geologia, dando lugar a la identificacién
de los llamados nodos (Morrone, 2004). La identificaciéon de estas dreas puede
considerarse como un paso basico para la conservacion (Luna et al., 2000). Asi
mismo, por medio de esta disciplina biolégica, se pueden aportar elementos
atiles para la busqueda de interrelaciones filogenéticas, estableciendo
clasificaciones completamente congruentes con el espacio, el tiempo y la forma
(Espinosa y Llorente 1993).

La panbiogeografia es un intento de darle un mayor peso a las ideas sobre
vicarianza. Acualmente propone un enfoque integrador que considera a ambos
procesos la vicarianza y la dispersion como igualmente significativos y reafirma
la importancia de utilizar un contexto histérico geografico, para una mejor
comprensiéon de la historia de la vida en la tierra (Craw, 1999; Llorente y
Morrone, 2001).

Desde el enfoque Panbiogeografico, las areas de endemismo obtenidas

mediante el PAE, se consideran trazos generalizados, de manera que los trazos



individuales pueden considerarse las o el area en que habita una especie
(Morrone, 2004). Es por esto que los trazos individuales o dareas con

autapomorfias son utilizadas para su analisis en este trabajo.
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I. Resultados

El andlisis de parsimonia de endemismos (PAE) produjo 22 arboles mas
parsimoniosos, de los cuales se obtuvo un consenso estricto que dio como
resultado el cladograma general de &reas cuyo indice de consistencia (CI) fue de
0.57 y su indice de retencién (RI) de 0.66. E1 namero de pasos del cladograma de

consenso estricto fue de 91.
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Figura 2: Este &rbol es el resultado del consenso estricto de los 22 arboles méas
parsimoniosos obtenidos del Anélisis de Parsimonia de Endemismos.

Los ntmeros de los caracteres de la figura 2, corresponden con los ntiimeros designados
para las especies de las Tablas 1y 2.

Los cuadros obscuros son los sinendemismos o caracteres informativos del arbol.

Las homoplasias son caracteres no informativos, aunque Craw (1988) sugiri6é que las
reversiones podrian ser interpretadas biogeograficamente como extinciones; y que los
paralelismos pueden representar dispersiones. Los caracteres ambiguos son aqguellos



De las 52 especies utilizadas en el andlisis, 30 fueron informativas, 15 de
estas son sinendemismos y 15 son autapomorficas. Dos de las cuatro areas de
endemismo mayores no habrian sido consideradas si se hubieran excluido a los
endémicos de las tierras altas de la Sierra Madre, y de las islas de las Antillas
mayores (caracteres autapomorficos).

Algunas especies (Steatornis caripensis, Chordeiles acutipennis, Caprimulgus
cayennensis, Hydropsalis torquata y Eleothreptus anomalus) en ciertas ramas del
arbol son ambiguas, por lo que no se encuentran en el consenso estricto obtenido
a partir de las 22 reconstrucciones mas parsimoniosas.

Los resultados de PAE para las 20 areas zoogeograficas neotropicales, utilizando
las 52 especies de Caprimulgiformes que viven en ellas muestran cuatro 4reas de
endemismo principales:

El drea de endemismo de “tierras bajas”. Abarca las regiones de la
vertiente del Golfo-Caribe, Norte de Sudamérica, Amazonia Norte, Amazonia
Sur, Sudamérica Central y por dltimo el Bosque Atldntico. Esta gran area de
endemismo estd sustentada por Nyctibius grandis y Caprimulgus maculicaudus, y
estd compuesta a su vez por tres dreas de endemismo:

A)  Vertiente del Golfo-Caribe: Nyctiphrynus yucatanicus,
Caprimulgus salvini 'y C. badius.

B) Sudamérica Central y Bosque Atlantico: Eleothreptus
candicans y Caprimulgus hirundinaceus

@) Cuenca del Amazonas: Nyctibius bracteatus e Hydropsalis
climacocerca.

Cl) A su vez la cuenca del Amazonas presenta
otra area de endemismo anidada, de manera que la
Amazonia norte se encuentra tanto en la cuenca como en
“tierras bajas”. Las especies que la conforman son: Nyctibius

leucopterus y Caprimulgus maculosus.
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Figura 3: Area de endemismo de las tierras bajas del Neotrépico.



2) Area de endemismo insular. Las Antillas Mayores, que
indudablemente son las que presentan un mayor grado de endemismos:
Chordeiles gundlachii, Siphonorhis americana, Siphonorhis brewsteri, Caprimulgus

carolinensis, Caprimulgus cubanensis y C. noctitherus.

800 KM

Figura 4: Area de endemismo insular.



3) Area de endemismo montana del norte. Comprende una tnica area
zoogeografica en las tierras altas de la Sierra Madre, que van desde el norte de

Meéxico, hasta Nicaragua: Nyctiphrynus mcleodii y Caprimulgus arizonae.

1000

2000 KM

Figura 5: Area de endemismo montana del norte.



4) Area de endemismo montana del sur. Agrupa a los Andes del Norte

con los del Centro y es la segunda drea con mayor niimero de endemismos:

Nyctibius maculosus, Lurocalis rufiventris, Macropsalis segmentata y M. lyra.

KM

Figura 6: Area de endemismo montana del sur.

PAE-PCE
Al realizar el PAE-PCE se obtuvieron 64 cladogramas de areas, con los cuales

se hizo un consenso estricto que dio como resultado un cladograma (Figura 7), en
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el cual se observé un nuevo trazo dentro del clado “Tierras bajas del
Neotropico”. La nueva area de endemismo identificada, o trazo generalizado
desde el punto de vista panbiogeografico, se denominé “Tierras bajas
Sudamericanas”, y es un grupo monofilético que comparte dos sinendemismo

biogeograficos anteriormente inadvertidos: Nyctiprogne leucopyga y Podager
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Figura 7: Este Arbol es el resultado del consenso estricto de los 64 arboles mas
parsimoniosos obtenidos por el Anélisis de Parsimonia de Endemismos con una
eliminacién progresiva de los caracteres PAE-PCE.



Los ntimeros de los carcteres del Arbol 2, corresponden con los nimeros
designados para las especies de la Tabla 4 . Los cuadros son los sinendemismos o
caracteres informativos del arbol.

La topologia de este cladograma es considerablemente distinta a la
encontrada en el primer cladograma de areas producido por el PAE. En el nuevo
cladograma los cambios principales son:

I) La agrupacion de las tierras bajas Sudamericanas, excluyendo a GCSy ATL, e
incluyendo a NSA.

II) La frontera de dos areas de endemismo o trazos generalizados, que antes no
se “tocaban” dentro del super-clado (salvo por estar unidas todas ellas por los
sinendemismos N.grandis y C. maculicaudus del super-clado mismo); ahora esta
compuesta por esta nueva drea de endemismo. Esta frontera delimitaba la zona
hiimeda de la Cuenca del Amazonas de la seca del Cerrado y las Caatingas .

III) La monofilia anterior de CSA-ATL deja de existir.

Area de endemismo "tierras bajas sudamericanas” anidada dentro de "tierras
bajas neotropicales” (“1”). Estd compuesta por NSA, AMN, AMS y CSA vy las
dos especies que la representan; a pesar de ser abundantes a lo largo de la
Cuenca, tienen tendencias considerablemente aridas, dado que lo mas frecuente
es encontrarlas en pastizales, sabanas, cerrado y bosques de galeria.

Desde un punto de vista panbiogeografico, esta asociacion de trazos
generalizados que se superponen a otros trazos generalizados sustentados por
nuevos sinendemismos que anteriormente no aparecian como grupos
monofiléticos, dan como resultado un nodo.

Un nodo es de interés en un enfoque panbiogeografico porque representa un
area con diversas relaciones biogeogréficas, en términos de afinidades biodticas,
geograficas y filogenéticas, y porque usualmente se localiza en los limites de esas
mismas afinidades (Craw 1999).

El resto de los trazos generalizados o areas de endemismo correspondientes a las
cuatro unidades geograficas anteriormente descritas no presentaron ningtin otro

nodo entre ellas.
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V. Discusion

A lo largo del Cuaternario las regiones paledrtica, nedrtica y neotropical
tuvieron declinaciones considerables en la temperatura, afectando incluso los
climas mas célidos (Tarbuck y Lutgens, 2000). En la historia biogeografica del
Neotrépico las maltiples glaciaciones han marcado considerablemente su biota
(Marshall, 1988; Nores 1999). De esta forma algunas de las areas de distribuciéon
de los chotacabras de Norteamérica, asi como algunas de las d&reas montanas mas
altas de todo el continente, probablemente quedaron deshabitadas. Estas
presiones ambientales posiblemente promovieron intercambios recientes en la
avifauna de este 6rden entre el norte y el sur, asi como en muchos otros
vertebrados (Selander, 1965; Marshall, 1988, Webb, 1991; Nores, 2004, Mila et al.,
2007).

Otro factor determinante para entender la biogeografia de este 6rden en el
Neotropico es un fendmeno menos reciente: la presencia stibita, en términos
geologicos, de un corredor de tierra que se empez6 a extender hacia el sur, a los
tropicos, a través de lo que hoy es América Central. Primero, posiblemente como
un archipiélago y luego, como un puente terrestre que hace aproximadamente 3
millones de afios se cerr6 comunicando a Norteamérica con Sudamérica; esto
promovié importantes intercambios biéticos que alterarian a ambos continentes
(Marshall, 1988; Webb, 1991; Holyoak y Woodcock, 2001; Léopez Ramos, 2003,).
Es probable que este corredor haya ofrecido a las especies Nearticas la
oportunidad de expandir sus dareas de distribucion (que reciprocamente
pudieron hacer las especies del sur hacia el norte), asi como también de refugios
potenciales durante las ya mencionadas glaciaciones posteriores. Esto contrasta
con lo que ocurrié en Europa, donde las especies que se desplazaron al sur
durante las glaciaciones, tenian al mar Mediterrdneo como barrera hacia el
continente africano. Como un ejemplo particular, se ha sugerido que la
subespeciacion de Chordeiles minor en América del Norte presumiblemente pudo

ocurrir después de la re-expansion de sus areas de distribucion durante el



Pleistoceno tardio (o incluso en el Holoceno), donde probablemente no sélo se
establecieron nuevas areas de distribucion, sino también patrones migratorios
(Holyoak y Woodcock, 2001; Mil4 et al., 2007). Esto no es tan dificil de suponer,
dado que se cree que la mayoria de la especiaciéon de paserinos de América del
Norte, ocurrié igualmente durante el Pleistoceno, aunque actualmente esto sigue
siendo controversial (Selander, 1965; Feduccia 1996; Klicka y Zink, 1997; Newton,
2003). En lo referente al érden Caprimulgiformes, se han hecho suposiciones
sobre la antigtiedad de las especies actuales de las familias Caprimulgidae y
Nyctiibidae, diciendo qué probablemente no se diferencian tan velozmente como
lo hacen los paserinos. Esto se afirma debido al alto grado de diferenciaciéon
molecular en Nyctiibidae (Mariaux y Braun 1995), asi como la falta de hibridos

reportados para ambas familias. (Holyoak y Woodcock, 2001).

Anilisis de Parsimonia de Endemismos

En este trabajo se utilizan las éareas con autapomorfias dada su
importancia en el enfoque panbiogeografico, ademds de incrementar
sustancialmente el numero de caracteres (especies) para ser discutidos y
analizados. De ser omitidos estos resultados, se restringiria parte de la
informacién obtenida en el cladograma de é&reas, debido a la escasa
disponibilidad de datos (nimero de especies) para este estudio y para la escala
del trabajo, obteniendo muy pocas especies para las 20 areas zoogeogréficas,
dando como resultado cladogramas sin ninguna o con muy poca relacién entre
las areas. Un motivo importante para usar dreas con sus especies autapomorficas
(Gnicas) en un andlisis que utiliza distribuciones, es porque el &rea de
distribucién de las especies pertenecientes a una sola region zoogeografica, en
muchos casos es lo suficientemente grande como para ser dividida en otras dos
o mas unidades que podrian ser llamadas también regiones. Esto convertiria a la
o las especies presentes en ambas dreas en sinendemismos de esas dos &reas. La
subdivision de un area o en este caso de una region zoogeogréfica podria

realizarse de varias formas; una de ellas seria utilizar las subregiones presentes



en el propio estudio de Stotz et al. (1996) y otra mediante parametros mas
estrictos de altitud tomando en cuenta otros tipos de analisis que subdividan esas

areas de manera diferente.

Areas de endemismo y los sinendemismos que las caracterizan
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Figura 9: Los cuatro componentes bidticos principales, obtenidos por el PAE.

Las Sierras del Norte

Las Sierras del Norte, denominadas asi en este trabajo, corresponden a la
zona de transicion Mexicana (Halffter, 1964).
Las tierras altas de la Sierra Madre estan conformadas por dos sinendemismos:

Caprimulgus arizonae y Nyctiphrynus mcleodii.



Una filogenia molecular reciente, realizada con el citocromo b mitocondrial (cyt
b), propone que ambos géneros forman un clado natural, junto con otros
caprimulgidos del Norteamérica. Los resultados de ese andlisis muestran que
otra especie, exclusiva de las dreas montanas existentes en Chiriqui y el Darién,
Caprimulgus saturatus, es hermana de C. arizonae (Braun, M. afio, com pers., 2006).

Nyctiphrynus mcleodii, es el representante del género mas nortefo, y al parecer la
tnica de las cuatro especies de este género que se distribuye en dreas montanas.

Es posible observar tanto en trabajos moleculares recientes (Barrowclough
et al., 2006; Larsen et al. datos no publicados; Han y Braun, datos no publicados)
como en taxonomias realizadas con plumajes y cantos (Cleere, 1997; del Hoyo et
al., 1999; Holyoak y Woodcock, 2001) que existen fuertes tendencias que separan
a los géneros norteamericanos (Phalaenoptilus, Siphonorhis, Nyctiphrynus y
algunos de los Caprimulgus nortefios) del resto de los géneros Sudamericanos.

La posible barrera geolégica mas notoria en la historia de las tres familias
fue la separacion que existié entre el norte y el sur de América, actualmente la
region que va del Istmo de Panama hasta el istmo de Tehuantepec, con la serie de
barreras conformadas por las zonas montanas y las depresiones
centroamericanas. Fechar este acontecimiento es complicado, ademads de que se
sabe que las relaciones entre el norte, centro y Sudamérica asi como las islas y
mares Caribe-Pacifico, han sido muy dindmicas a lo largo de los altimos 100 m.a.
(Lopez Ramos, 2003). Tampoco se sabe si han existido varios eventos de
encuentros y separaciones entre ambas masas continentales (Stehli y Webb, 1985;
Webb, 1991; Lépez Ramos, 2003; Nores, 2004). Lépez Ramos, (2003) propone que
los dos continentes llegaron, a grosso modo, a su configuracién actual entre el
Pale6geno y el Nedgeno, de 35 a 10 millones de afios aproximadamente, de
hecho, las diversas cordilleras que conforman a los Andes del norte, son el
resultado de la interaccién de la placa del Caribe con la placa continental
sudamericana.

El sur de Centroamérica y el norte de Sudamérica, han sido barreras naturales

para las especies de América del Sur. La primera por las razones geoldgicas ya



explicadas con anterioridad y también por la presencia de las tierras altas de la
Sierra Madre, del Chiriqui y del Darién. Solamente algunas de las especies de
habitats mas generalistas, como Chordeiles acutipennis (presente en 11 areas) y
Nyctidromus albicollis (en 12 &reas) habitan a lo largo de todo el Neotrépico,
desde las regiones mas boreales a algunas de las mas australes. La depresién de
Nicaragua, la depresion central de Chiapas y el Istmo de Tehuantepec son bueno
ejemplos de la interrupcion de las tierras altas por barreras de tierras bajas que

fragmentan las cordilleras y a sus biotas. (Sanchez-Gonzalez, 2007).

Las Antillas
Las Antillas estin conformadas por muchas islas, dentro de las que

encontramos tres tipos: las Antillas Mayores, con varias islas de gran tamafio
(GAN), las Antillas Menores (LAN) y las islas cercanas al continente en el norte
de Sudamérica (NSA).

La especiacion y subespeciaciéon insular reciente suele percibirse
facilmente en las islas de las Antillas Mayores, especialmente en la Espafiola,
Jamaica y Puerto Rico, que no estuvieron unidas entre ellas por puentes
cuaternarios (Holyoak y Woodcock, 2001); aunque se sabe que las cordilleras de
Cuba, La Espafiola y Puerto Rico si estuvieron unidas hace aproximadamente 35
m.a. en el Terciario (Iturralde-Vinent y MacPhee, 1999).

Las formas por las cuales los Caprimulgiformes pudieron poblar y
diversificarse en las Antillas pueden ser debidas a las extrafias dispersiones a
través de los mares (Holyoak y Woodcock, 2001; Milé et al., 2007); a los limites
exteriores en la distribucién y migracion; asi como al resultado de la vicarianza,
consecuencia de los multiples procesos dindmicos geolédgicos y biolégicos por los
que han pasado estas islas y por los cuales han quedado parcial o completamente
aisladas (Lopez Ramos, 2003; Trejo-Torres y Akerman, 2001). Una vez
establecidas las especies, en la fase denominada “de movilidad”
presumiblemente evolucionaron formas y variedades endémicas al estar aisladas

del flujo génico de los taxones de las regiones adyacentes (Morrone, 2001b)



debido, entre otras cosas, a los incrementos en el nivel del mar posteriores a las
glaciaciones que inundaron progresivamente cientos de kilémetros de costas, 25
metros mas, en altura promedio para el Atlantico durante el fin de la dltima

glaciacion (Lopez Ramos, 2003).

Endémicos Antillanos
Las Antillas presentan un niimero impresionante de endemismos, incluso a

nivel de subespecie (Holyoak y Woodcock, 2001). Pero sin duda, el area mas
diversa es la de las Antillas Mayores con seis especies endémicas y solamente
una especie que no lo es: Nyctibius jamaicensis.

Esto no es raro, ya que es ampliamente reconocido que los ambientes
insulares suelen ser dindmicos en cuanto a su evolucién geolégica y bioldgica
(Lopez Ramos, 2003). Las especies que integran esta area de endemismo podrian
tener cierta relaciéon con las especies de las otras areas de endemismo del norte
del Neotrépico, es importante resaltar que en un andlisis reciente, la subfamilia
Chordeiliinae, no es monofilética (Braun, com pers. 2006); por lo que no seria
extrafio suponer, com lo han hecho estudios recientes (Barrowclough et al; 2006,
Larsen et al., 2007), que los miembros insulares de esta subfamilia, de acuerdo
con la clasificaciéon que se estd usando en este trabajo, estén mas emparentados
con los miembros de la subfamilia Caprimulginae, con una distribucién al norte
del istmo de Panama.

Uno de los sinendemismos para esta subfamilia es Chordeiles gundlachii
(que es politipica) con dos subespecies en distintas islas: C. g. vicinus, exclusiva
de los Cayos de Florida, Bahamas, La Espafola y Puerto Rico y C. g. gundlachii,
endémica de Cuba, Isla de Pinos, Islas Caiméan y Jamaica.

GAN, por su parte tiene al género endémico Siphonoris, siendo a su vez el
lugar donde probablemente se originé el mismo (Holyoak y Woodcock, 2001). En
este trabajo se consideran dos especies: S. americana de Jamaica, probablemente
extinta y S. brewsteri de La Espafiola, pero al parecer existen fésiles recientes de

una especie aparentemente endémica de la isla de Cuba: S. daiquiri.



En GAN también hay tres especies del género Caprimulgus: C. cubanensis
endémica de Cuba, y C. noctitherus de Puerto Rico que tradicionalmente se ha
emparentado con C. vociferus (aqui subdividida en C. vociferus y C. arizonae) y C.
saturatus por caracteristicas en el plumaje y canto (Cleere, 1997; del Hoyo et al.,
1999; Holyoak y Woodcock, 2001) y mas recientemente con estudios moleculares
(Braun, 2006 com pers.).

Para Caprimulgus cubanensis, se consideran tres subespecies; una de ellas C.
c. insulapinorum, de la isla de Pinos, parece formar un gradiente geogréfico
continuo con la subespecie nominal exclusiva de Cuba (Holyoak y Woodcock,
2001). La otra subespecie ha sido propuesta por algunos autores como especie
(Cleere, 1997; del Hoyo, et al., 1999), debido a que el ejemplar de C. cubanensis
ekmani es una subespecie endémica de La Espafiola que al parecer tiene
tendencias mas montanas que C. c. cubanensis. El ejemplar tipo de C. c. ekmani,
fue colectado a méas de 1500 m.s.n.m. en un area boscosa, ademads de este sblo
existen otros cuatro especimenes en colecciones (Holyoak y Woodcock, 2001).

Caprimulgus carolinensis fue agregada debido a que se cuenta con un de
registro reproducciéon en la isla Andros en Bahamas, sin embargo, no es
informativa dado que se distribuye principalmente en el Neartico. A pesar de ser
monotipica presenta una distribuciéon considerablemente grande y amplios
habitos migratorios, lo que la hace de interés para este trabajo. Debido a
caracteristicas de plumaje y de canto (Cleere, 1997; Holyoak y Woodcock, 2001),
tradicionalmente se relacionan a C. carolinensis, el mayor en tamafio de la familia,
con C. rufus de distribucién estrictamente neotropical. Es notorio que ambas
tienen tendencia a habitar islas cercanas al continente, aunque C. carolinensis
pueden encontrarse también en gran parte de las Antillas y las vertientes del
Golfo-Caribe durante el invierno.

Un gran contraste ocurre en la diversidad de endemismos entre las islas
de GAN y las de LAN-NSA es aquél que se observa con la isla continental de
Trinidad (NSA); una isla que estuvo unida a Venezuela por puentes de tierra

durante el Pleistoceno tardio (Holyoak y Woodcock, 2001, Lépez Ramos, 2003).



Una comparacién dificilmente podria ser mas notoria, ya que Trinidad tiene a
Steatornis caripensis, Nyctibius griseus y a otras seis especies reproductivas de
chotacabras; y sin embargo ninguna de éstas es endémica ni siquiera a nivel de
subespecie.

En lo referente a las subespecies antillanas es importante explicar, que de
manera semejante a como ocurre en otros sistemas de islas habitat y
archipiélagos, se suele describir a las especies y subespecies, mas en funcién a la
unidad geografica aparente en la que se encuentrdn, que por la evidencia real de
una historia biogeografica aparte.

La Espafiola tiene dos subespecies endémicas: Nyctibius jamaicensis abbotti y
Caprimulgus cubanensis ekmani. Jamaica tiene como endémica la subespecie
nominal: N. j. jamaicensis.

Cuando se comparan las subespecies de las islas de las Antillas Mayores
(GAN) con las de las Antillas Menores (LAN y algunas de las islas pertenecientes
a NSA) hay diferencias claras. Por alguna razén solamente hay dos especies de
amplia distribucién continental con subespecies que viven solamente en aquellas
islas que no estan lejos del continente, como la subespecie endémica Caprimulgus
cayennensis insularis de las Antillas Holandesas, Aruba e Isla Margarita y la mas
lejana C. c. manati de Martinica. La otra especie es Caprimulgus rufus, con su
subespecie C. r. otiosus, que habita en la isla de Santa Lucia y en algunas partes

costeras del continente.

Tierras Altas Sudamericanas
Los Andes

Las tierras altas Sudamericanas, NAN y CAN, corresponden a la Zona de
transicion Sudamericana (Morrone, 2001a ; 2004). La historia geolégica de los
Andes ha sido en realidad una de las facetas mas largas en la historia de
Sudamérica, esto se debe a la estructura que la conforma: el cinturén plegado
Andino y las fuerzas que lo han moldeado, que se remontan por lo menos al

Jurasico Temprano, hace aproximadamente 180 m.a. (Lépez Ramos, 2003). Sin



embargo, en cuanto al desarrollo de su altura, lo verdaderamente significativo es
que esto ha ocurrido en términos considerablemente recientes, en el Nedgeno,
cuando comenzaron a crecer de forma acelerada, hasta 10 cms al afio (Garmezy et
al., 1997). Durante esta época y de manera diferencial a lo largo de la cordillera,
los Andes poco a poco se convirtieron en una barrera geogréfica mayor, asi como
en un drea de endemismo para las especies de chotacabras.

Los Andes del norte y centro, tienen en conjunto diez especies, cuatro de
ellas endémicas. Comparten ademds de sus sinendemismos a Steatornis
caripensis y a Caprimulgus longirostris. Los Andes tienen cuatro sinendemismos.
El primero de ellos es Nyctibius maculosus del cual hay que resaltar que es la
Unica especie verdaderamente montana de toda la familia Nyctiibidae, lo que
podria implicar que se diversificé a partir de especies de tierras bajas (Mariaux
y Braun 1995). Se ha propuesto que N. leucopterus, de la Amazonia norte, es su
especie hermana, y el soporte de la rama que los une en el cladograma, es mas
alto que cualquier otra asociacién entre los Nyctibius. Por su parte N. maculosus
parece encontrarse en poblaciones aisladas por valles de menor altitud, a lo
largo de esta drea de endemismo, por lo que podria ser importante hacer
analisis filogenéticos mas amplios, que nos indiquen si es que realmente estan
aisladas y qué tanta variacion tienen entre ellas, para comprovar si e tienen
historias en comun.

En el caso de Lurocalis rufiventris, parece ocurrir algo similar, esto es
debido a su distribucién aparentemente conformada por poblaciones aisladas a
lo largo de la cadena montafiosa. De igual forma, el género Lurocalis también esta
asociado a tierras bajas (L. semitorquatus).

Dos especies del género Macropsalis, son los otros sinendemismos para los
Andes. M. segmentata, se distribuye irregularmente a lo largo de los Andes con
poblaciones aisladas, tiene dos subespecies una al norte en NAN (M. s.
segmentata) y otra al sur en CAN (M. s. kalinowski) (Holyoak y Woodcock, 2001).
Lo mismo ocurre con M. lyra, sélo que se proponen tres subespecies para ella (M.

I. lyra, M. . peruana, M. l. argentina) del norte, centro y centro-sur de los Andes



respectivamente. Hay que resaltar que en este género ademas de las dos especies
restringidas a las regiones montafiosas de los Andes, existe una tercera que esté
asociada mayormente con las Pampas, tierras bajas de clima templado y lejanas a
la cordillera, esta es Macropsalis forcipata. Durante algin tiempo se consideraron
en distintos géneros (Uropsalis para las montanas) aunque parece ser que las
diferencias morfolégicas son minimas como para situarlas en méas de un género
(Holyoak y Woodcock, 2001).

NAN ademas tiene como otras especies a Lurocalis semitorquatus, Nyctidromus
albicollis, Caprimulgus rufus y Caprimulgus cayennensis, todas de amplia
distribucién y generalistas en cuanto a la altitud en la que se encuentran. CAN,
no tiene ninguna especie distinta a las de NAN ya sean estas endémicas o no. La
diversidad y el ntimero de las especies parece que disminuye claramente
conforme se avanza progresivamente hacia el sur de los Andes; NAN cuenta con
diez especies, CAN con seis y SAN con una sola. Esto probablemente esta

realcionado con la latitud y como es que esta afecta a la diversidad.

Los Tepuis

Los arcaicos Tepuis venezolanos, (con areniscas formadas
aproximadamente hace 3,000 millones de afios (Snelling, 1963), representan la
tercera area montana del sur, con endemismos propios. Se encuentra relacionada
con el complejo Andes norte-centro, no estdn geograficamente conectadas porque
estan inmersas dentro de la Amazonia norte y por ende rodeadas de tierras bajas.
También conocidos como “cerros testigo” con su especie insigne Caprimulgus
whitelyi, los Tepuis serdn considerados como un area con una autapomorfia y se

discutiran posteriormente.

Tierras bajas del Neotropico
La mayor parte del Neotrépico, se compone de tierras bajas, es el drea de

endemismo méas grande para las tres familias de Caprimulgiformes.



Es necesario mencionar que es la tinica drea que atraviesa las dos barreras
geoldgicas més evidentes de la historia del Neotrépico: los Andes por un lado y
la evidente separaciéon entre el norte y el sur que ha funcionado como una
especie de corredor biolégico entre ambas partes; la zona que hospeda a todas las
especies que traspasan en menor o mayor medida esta frontera biogeografica.
Ademads, es la tnica area que presenta endemismos anidados y con ellos es
posible obtener la mayor cantidad de informacién en cuanto a las relaciones
existentes entre las areas para las tres familias del 6rden Caprimulgiformes.
También es aqui donde se encuentran las evidencias necesarias para catalogar a

una de sus &reas anidadas, como una biota compleja, es decir, un nodo

panbiogeografico.
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Las regiones biogeograficas que la componen son: vertiente del Golfo-
Caribe (GCS), Norte de Sudamérica (NSA), Amazonia norte y sur (AMN, AMS),
Centro de Sudamérica (CSA) y bosque Atlantico (ATL). El gran clado formado
por estas 6 regiones zoogeograficas, tiene la mayor diversidad de
Caprimulgiformes del Neotropico, cosa que no es rara dada la extensiéon de
territorio que abarca y porque la mayoria de las 52 especies se distribuyen en
tierras bajas o son generalistas hébitats. Aqui se encuentran 36 especies, dos de
ellas comunes a todas las regiones: Nyctibius grandis y Caprimulgus maculicaudus.
El clado de tierras bajas esta compuesto de regiones tanto dridas como htiimedas
y pareceria que se encuentran casi intercaladas a manera de mosaico.

GCS es humedo y semi-htimedo, entre otros factores debido a la presencia
de las montafias del occidente, a los tributarios de muchos rios y a la lluvia. GCS
es en si un area de endemismo aparte, también es donde se encuentran mas
endemismos de todo el clado de tierras bajas con tres especies endémicas. Dos de
las especies presentes, Nyctiphrynus yucatanicus y Caprimulgus badius se
encuentran dnicamente en la peninsula de Yucatan lo que la define como area de
endemismo per se. La tercera especie es Caprimulgus salvini, que histéricamente
es relacionada con C. badius por plumaje y cantos (Holyoak y Woodcock, 2001),
tiene una distribucién maéas nortefia, desde Veracruz hasta el norte de México
(Cleere, 1997, del Hoyo, et al., 1999;). GCS es ademdas la tnica regiéon
norteamericana que se relaciona con regiones Sudamericanas por la presencia de
Nyctibius griseus, N. grandis y Caprimulgus maculicaudus. En esta regién se
encuentran 16 especies en total.

La frontera formada entre GCS y NSA es compleja debido a que cada una
de estas dreas es “atravesada”, por un drea montana. En GCS se encuentran las
tierras altas del Chiriqui y el Darién (la segunda justo en la linea divisoria entre
las dos regiones zoogeogréficas) ademas de los Andes del norte. En NSA se
encuentran tres cordilleras bifurcadas y serranias costeras derivadas, que le
proporcionan un fuerte caracter hiimedo a los valles situados en las cadenas

montafiosas del oeste; al norte en la costa hay areas mas aridas y en el extremo



oeste estd la region mas hameda, en ella colinda parcialmente con el Chocé.
Asimismo también estd presente la stbita transicion arida de los llanos
venezolanos transandinos, conforme se va madas hacia al sur, a la Cuenca del
Amazonas se vuelve hiimedo de nuevo. Aqui se distribuyen doce especies.

Las especies no migratorias que van del norte al sur del Neotrépico a
través de las tierras bajas son Nuyctibius griseus, N. grandis, Caprimulgus
maculicaudus, Nyctibius jamaicensis, Lurocalis semitorquatus, Nyctidromus albicollis,
Nyctiphrynus ocellatus, Caprimulgus rufus, y C. cayennensis. S6lo las primeras tres
especies son sinendemismos del drea de endemismo de las tierras bajas del
Neotropico.

AMN-AMS en la Cuenca del Amazonas con sus numerosos y enormes rios
es completamente himeda. La presencia de tantos afluentes tan caudalosos
proporciona de un ambiente perfecto para aislar muchas extensiones de tierra.
Sin embargo, la gran frontera biogeografica es en realidad el propio rio
Amazonas. Nada mas aqui hay 23 especies. Dos de ellas son exclusivas de la
cuenca: Nyctibius bracteatus y Hydropsalis climacocerca; mientras que dos son
tnicas de AMN: Nyctibius leucopterus al oeste hacia los Andes y Caprimulgus
maculosus al oeste hacia la costa en el escudo de Guyana. Cada una de las dos
amazonias cuenta con 20 especies que se distribuyen en ellas y comparten 17.

CSA y ATL son regiones humedas y aridas muy variadas, conformadas
por tipos de vegetacion complejos como la Caatinga, Cerrado, Chaco, Monte y
otros. Aqui hay 22 especies, de las cuales 21 estdn en CSA vy esto la convierte en
la regiéon mas diversa de todas, aunque no del todo debido al tamafio relativo del
area. Una de esas especies es endémica de CSA, y es Nyctiprogne vielliardi,
descubierta hace apenas 12 afios (Whitney, et al., 2003). En ATL hay 16 especies,
ninguna endémica.

Las tierras bajas del Neotrépico corresponden a la regién neotropical propuesta
por Morrone (2004), con excepcién de las Antillas que en este trabajo aparecen

como un componente bidtico aparte.



Panbiogeografia

Se obtuvieron cuatro trazos generalizados principales. Cada uno es un
componente bidtico para este érden de Aves. Estos componentes bidticos son:
Montano del norte, Antillano, Montano del sur y Tierras bajas. Entre ellos no
existe ninguna homologia biogeografica que los relacione, cada uno esta
perfectamente caracterizado y aislado de los demés.

El componente bidtico Antillano corresponde al encontrado por Morrone
en 1994 y que nombré dominio Antillano; se diferencia en que la peninsula de
Yucatan en este estudio se agrupa dentro de la Vertiente Golfo-Caribe. De igual
forma, el componente Montano del norte corresponde a la zona de transicion
Mexicana (Halffter, 1964) y el componente Montano del sur se relaciona con
buena parte de la Zona de transicion Sudamericana (excepto la parte mas
austral). También, el componente biético tierras bajas corresponde de manera
general con la region neotropical del trabajo previamente mencionado (Morrone,
2004).

Dentro del componente “Tierras bajas neotropicales”, se puede apreciar la
anidacion de componentes biéticos sucesivos, unidos por dos homologias
biogeograficas conformadas por los dos trazos individuales de Nyctibius grandis y
de Caprimulgus maculicaudus. Este componente de tierras bajas esta formado a su
vez, por otros tres componentes bidticos que corresponden con los trazos
generalizados de la Vertiente Golfo-Caribe, Cuenca del Amazonas (con la
Amazonia norte formando un componente biético aparte de la cuenca misma) y
el complejo formado por las tierras bajas secas del Chaco-Cerrado-Caatingas
(CSA) y del bosque Atlantico.

Al aplicar un procedimiento del anélisis de parsimonia de endemismos
denominado PAE-PCE se encontré un cuarto componente biético dentro de
tierras bajas, que habia pasado inadvertido. Este componente representa a las
tierras bajas hiumedas y secas de Sudamérica, que equivale a la unién de las
areas: Cuenca del Amazonas (AMN-AMS), regién norte de Sudamérica (NSA) y

centro de sudamérica (CSA), en un mismo trazo generalizado.



Resulta que uno de los extremos de este componente biético se superpone
con uno de los extremos del componente de “tierras bajas neotropicales”. Esa
area que corresponde a la interseccion de esos componentes es CSA. De manera
que CSA se comporta como un Nodo Panbiogeografico, que describe un area

compleja o compuesta por los remanentes de méas de una biota ancestral
(Morrone, 2004).
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Durante el Terciario se desarrollé un "corredor de sabana” entre el norte y
sureste de Sudamérica, que separdé al bosque continuo en dos y esto
probablemente dio lugar a un evento vicariante que posiblemente ocurri6
durante el Oligoceno y el Mioceno. (Marshal, 1988). Es probable que esto,
ademds de otros factores, se haya debido a la aridez ocasionada por el
incremento en la elevacién de los Andes y a la expansion de la biota chaquefia
principalmente arida (Morrone, 2004).

Existen otros componentes bidticos o trazos generalizados que podriamos
considerar un tanto “difusos”. Estos trazos difusos, son los que presentan
solamente un trazo individual en la regién zoogeografica en cuestion y
generalmente, el drea de la region misma es considerablemente pequefia. No se
consideran como verdaderos trazos generalizados porque se requiere de mas de
un solo trazo individual para obtener uno generalizado, de la misma forma que
se necesitan dos o mas sinendemismos para definir un drea de endemismo.

Sin embargo hay que mencionar que algunos de estos trazos
generalizados difusos de regiones zoogeograficas pequefias, poseen subespecies
que podrian alcanzar el nivel de especie. Esto convertiria a la regién en un
verdadero trazo generalizado o componente bidtico. Dos de estas pequefias
regiones con trazos difusos son montanas; una es nortefia y corresponde a las
tierras altas de Chiriqui y Darién: y la otra, son los Tepuis que estdn relacionados
con los Andes. Las otras dos regiones son de tierras bajas y a pesar de estar del
lado occidental de los Andes, estan fuertemente relacionadas por el trazo
individual u homologia biogeografica de Nyctibius griseus, con las tierras bajas
del norte y el oriente de la cordillera. Estas son el Chocé y la Vertiente Ecuatorial
Pacifica, cada una muestra también su trazo individual endémico.

La otra region con un trazo difuso, es CSA, con Nyctiprogne vielliardi como ya fue

explicado anteriormente.



Otras relaciones entre las areas

Son relaciones que no estan sustentadas por dos o mas sinendemismos,
sino por homoplasias y relaciones genealdgicas entre las especies que las
conforman, como son los siguientes casos:

MAH

El componente bitdtico de las tierras altas del Norte del Neotrépico
(MAH), definido como Zona de Transicion Mexicana (Halffter, 1964; Morrone,
2004) queda aislado de todo lo demas, salvo por la presencia de la homoplasia
Caprimulgus ridgwayi que la relaciona con la costa del Pacifico y también con una
poblacién pequena (de esa especie) cerca del golfo de México, probablemente
conectada por el istmo de Tehuantepec. Como fue dicho antes, existe cierta
posible relacion de los caracteres (taxones) que definen a MAH, GAN y CDH
(NAN-CAN)-TEP

La relacion existente entre las areas montanas surefias es singular, dado
que en el cladograma de areas de consenso, los Andes fueron agrupados con los
Tepuis, por la presencia de la homoplasias Caprimulgus longirostris (Gnicamente
montana) y Steatornis caripensis (un poco mas generalista de habitats).

Esto sugiere un cierto grado de relacion histérica entre las &reas en
cuestion, de manera mds notoria a mayores altitudes, a pesar de la importante
influencia geogréfica persistente en los Tepuis de permanecer rodeados (y
aislados entre si) de una biota amazénica de tierras bajas. Evidencia de esto se
manifiesta en especies amazoénicas que se distribuyen en los Tepuis por debajo
de los 1000 metros de altitud, como Caprimulgus cayennensis 'y C. nigrescens.

NSA

El &rea conocida como Norte de Sudamérica (NSA) estd parcialmente
dividida por los Andes del norte (NAN). Se encuentra dentro del grupo de
Tierras bajas orientales (més Golfo-Caribe) considerablemente separado de la
parte de tierras bajas al occidente de los Andes, con la que esta en contacto por el
extremo norte del Chocé. Es separada por la presencia de dos sinendemismos

que no “cruzan” al extremo occidental de Sudamérica: Nyctibius grandis y



Caprimulgus maculicaudus, también los dos sinendemismos encontrados por el
PAE-PCE: Podager nacunda y Nyctiprogne leucopyga. También se separa del
occidente de los Andes por las homoplasias Caprimulgus cayennensis y C.rufus.
GCS

A pesar de existir una evidente barrera geoldgica e histérica entre el norte
y el sur del Neotropico, la vertiente del Golfo y el Caribe se relacionan més con
las tierras bajas al oriente de los Andes que con el norte de México, la costa
pacifica o sus tierras altas. Esto es por la extrafa presencia del sinendémico
Caprimulgus maculicaudus durante por lo menos de Marzo a Julio en algunos
lugares del norte del Istmo de Tehuantepec. La otra presencia es el
sinendemismo Nyctibius grandis a lo largo de Centroamérica hasta la depresion
de Nicaragua y otra supuesta subespecie N. g. guatemalensis, que esta restringida
a Chiapas, Guatemala y posiblemente en Honduras (Howell y Webb, 1995)
Es importante mencionar que dentro de GCS, la peninsula de Yucatdn presenta
un gran nimero de endemismos en relacion al drea que ocupan (dos exclusivos

de la peninsula)

Autapomorfias

Los Tepuis (TEP) cuentan tinicamente con cinco especies distribuidas a lo
largo de distintas altitudes. Sin embargo, en cuanto a endemismos sélo cuenta
con una especie autapomorfica Caprimulgus whitelyi y cuatro méas que no lo son.
Los Tepuis tienen una mezcla de especies no autdctonas, C. longirostris y C.
cayennensis son generalistas hadbitats y se encuentran tanto en los Andes como en
tierras bajas, C. nigrescens con tendencia a las tierras bajas amazoénicas, y S.
caripensis, que es montana. Se ha propuesto que C. whitelyi y C. nigrescens estan
emparentadas y forman una superespecie, ambas se distribuyen en los Tepuis,
aunque nigrescens lo hace a menor altura (Cleere, 1997; del Hoyo, et al., 1999). No
comparte ninguna de las especies endémicas de los Andes o la Amazonia. C.

longirostris roraimae es una subespecie endémica de los Tepuis.



También existen otras dos dreas de tierras bajas con autapomorfias: el himedo
Choco6 (CHO) y la vertiente arida Ecuatorial-Pacifica (EPC). Se encuentran en la
costa noroeste del continente sur, en la vertiente occidental de los Andes (a
diferencia del resto de las tierras bajas con excepciéon de GCS) y ambas se
relacionan entre si por el sinendemismo Nyctibius griseus, que ademas las une
con la gran area de endemismo transandina de las tierras bajas. La tnica otra
especie que comparten es al generalista Nyctidromus albicollis. Sus respectivos
endémicos son Nyctiphrynus rosenbergi 'y Caprimulgus anthony. De la Gltima se ha
dicho junto con el chotacabras amazoénico C. parvulus que forman parte de una
superespecie, algo que valdria la pena revisar filogenéticamente dado que los

Andes dividen a ambas especies.

Relaciones entre las especies

Homoplasias y subespecies con distribuciones irregulares.

Craw (1988) sugiri6 que los caracteres o especies que en algunas de las
areas del cladograma son considerados como reversiones, podrian ser
interpretadas biogeograficamente como extinciones; y que los paralelismos
pueden representar dispersiones. De esta forma es posible “mapear” o “rastrear”
algunos caracteres de interés en el cladograma de areas que resulta del analisis
de parsimonia de endemismos.

Los caracteres o especies con distribuciones anémalas o con grandes
huecos o saltos representan a las homoplasias en el cladograma de &reas, estos
pueden ser “mapeados” en el cladograma mismo para hacer conjeturas sobre su

posible historia biogeografica.

Nyctibius aethereus: se distribuye principalmente en la cuenca del Amazonas y en
el centro de Sudamérica (AMN-AMS, CSA), con los Andes como barrera al
occidente. Sin embargo, existe una subespecie transandina en el Choc¢, sin una

aparente conexion cercana con su homologa de las tierras bajas orientales. Esto,



podria tratarse de un paralelismo (Craw 1988), y por lo tanto producto de una
dispersion, si se considera que los Andes han sido una barrera importante
durante los ultimos millones de afios de la historia del continente (Garmezy et al.,
1997). También, posiblemente N. aethereus haya existido previamente en lo que
es NSA, desde donde habria tenido acceso al Chocd, y posteriormente
extinguiéndose en esta drea ocasionando la disyuncion que probablemente
resulte en la especiacién en algtan grado, de hecho actualmente N. a. chocoensis se

reconoce cComo subespecie.

Nyctibius jamaicensis: es considerada como especie desde hace relativamente poco
tiempo y en la actualidad se reconocen cinco subespecies (Holyoak y Woodcock,
2001.) Tres regiones zoogeograficas que conforman la distribuciéon de N.
jamaicensis PAS, GCS y GAN, al igual que las demads especies Nyctibius, N.
jamaicensis es caracteristica de tierras bajas (exceptuando la tnica especie
montana N. maculosus). Los tres paralelismos (incluso la distribuciéon mas oriental
de la especie en la isla de La Espafiola) son al parecer eventos de dispersion entre
tierras bajas que se encontraban a distancias de cientos de kilémetros por mar
incluyendo Jamaica y extrafiamente omitiendo a Cuba. Como no existe registro
fésil no es posible asegurar que habitaban esa isla y eventualmente se
extinguieron. Es notorio que no hay registros de Nyctibius en las islas de las
Antillas Menores (LAN) y que los representantes de este género no son especies
migratorias (Holyoak y Woodcock, 2001) Es posible que hasta cierto grado, las
variaciones del mar durante la Glaciacién del Cuaternario hayan promovido ese

tipo de dispersion.

Nyctibius grandis: La subespecie nortefia N. g. guatemalensis se encuentra
considerablemente separada de N. g. grandis de distribucién mas surefia; por lo
que existe una zona vacia ocasionada probablemente por una reversiéon en

algunas partes de NSA.



Nyctiphrynus ocellatus: con una subespecie de distribucion considerablemente
mas nortefia que la otra subespecie. N. o. lautus de Centroamérica hasta
Honduras hace pensar que puede ser tanto un paralelismo con la Amazonia y
mas al sur, como una dispersion o una probable extinciéon en el norte de

Sudamérica, al norte del rio Amazonas.

Caprimulgus cayennensis: puede encontrarse en &reas montanas, costas, islas,
llanos, selvas, etc. y con frecuencia intercalados entre ellos. Aunque el area de
distribucion de C. cayennensis no es muy grande, se encuentra en medio de seis
regiones zoogeograficas. El nimero de subespecies que se encuentran aqui, es de
cinco. Segun lo obtenido en el cladograma de areas parece que hubo una
reversion de este caracter en AMS y esto podria ser un indicador de que ésta
especie originalmente se encontraba también al sur del rio Amazonas, pero
eventualmente se extinguid. Sin embargo también es posible suponer que nunca
haya llegado hasta esa latitud. Es importante destacar la presencia montana e
islefia de esta especie, que muestra paralelismos y probablemente dispersiones,
no solo en NAN y en TEP, sino también en LAN. Esta es una especie cosmopolita
de hébitats que se encuentran desde cero a 2000 e incluso 3000 m.s.n.m., aunque
no esta ampliamente distribuida en el continente. La subespecie C. c. apertus, es la
Unica que parece distribuirse principalmente en zonas montanas y esta presente

en las tres ramificaciones de NAN.

Caprimulgus parvulus: la explicacién maés sencilla a la pregunta sobre la ausencia
de esta especie en el norte de la Amazonia (AMN), seria una reversion del estado
de caracter para esa area o dicho de otra forma, una extincién en ese lugar.
También parece extrafia su ausencia en GCS, pero es comun que muchas
distribuciones de diferentes especies terminen en el Istmo de Panamd y ademas
es dificil que logren atravesar los Andes. Dada esta clara disyuncién, podria
decirse que la principal barrera es el rio Amazonas, aunque posiblemente

también lo sean las tierras altas de Guyana. Esto probablemente sea un evento de



vicarianza incipiente entre C. p. heterurus y C. p. parvulus. La SACC (Comité de
Clasificasion de Aves de Sudamérica), que parte de la AOU (American
Ornithologists Union) sugiere que el taxon heterurus es una especie distinta, al
observar que Hydropsalis torquata tiene la misma distribucién que tendria C. p.
parvulus, por lo cual NSA podria quedar como posible drea de endemismo. El
analisis de parsimonia de endemismos con los mismos taxones usados
anteriormente, pero considerando a C. p. heterurus'y C. p. parvulus como especies
aparte result6 en un cladograma considerablemente menos informativo,
ocultando relaciones encontradas anteriormente para casi todas las areas

utilizadas, por lo que fue utilizada como una sola especie.

Caprimulgus nigrescens: Esta especie es que parece estar restringida a zonas bajas,
sin embargo también es posible encontrarla en los Tepuis venezolanos. Deberia
de buscarse la relaciéon entre C. nigrescens y C. whitelyi, que supuestamente
forman una superespecie (Del Hoyo et al., 1999.) Esto podria implicar
probablemente que, en cuanto a estas aves, la biota de los Tepuis es de origen

amazonico.

Caprimulgus longirostris: dentro de esta especie se reconocen siete subespecies
(Holyoak y Woodcock, 2001). La distribucién de esta especie es poco comdn, por
un lado puede decirse que es cosmopolita porque abarca gran parte del oriente y
del sur de Sudamérica entre 1000 y 4000 m.s.n.m. Es la especie que habita
algunas de las zonas mas inhdspitas del continente, como son la Patagonia y la
costa drida subtropical Pacifica. Existen dos areas separadas de las demas que
hay que discutir, aparentemente la subespecie, C. I. longirostris del bosque
Atlantico representa un paralelismo con las demés areas montanas dado que
actualmente no se encuentran conectadas. Esto podria ser evidencia de una
probable dispersion de la subespecie. C. I. roraimae, autéctona de los Tepuis, es
importante de destacar: Parece ser un auténtico paralelismo de una especie

primordialmente montana que se presenta en practicamente todas las zonas



montafiosas del continente sudamericano, aunque los Tepuis estan claramente
separados de los Andes del Norte (Mayr y Phelps, 1967). Esto podria ser un
ejemplo de un paralelismo geografico probablemente causado por dispersion.
Analisis filogenético tendientes a esclarecer su estatus taxonémico podrian
ocasionar el encontrar otro endemismo para los Tepuis. De todas formas C. .
roraimae parece encontrarse aislada de las demas subespecies, lo que sugiere el

inicio de un evento de especiacion vicariante.

Filogenias de Caprimulgiformes Neotropicales

En la filogenia molecular de Barrowclough et. al. (2006) se encuentra cierta
semejanza con los resultados biogeograficos de este trabajo. Particularmente en
la familia Caprimulgidae. Muestra un clado claramente nortefio separado de los
taxones Sudamericanos. Este clado est4 integrado por los géneros: Nyctiphrynus,
Otophanes (tomado como Nyctiphrynus en este trabajo), Phalaenoptilus y dos
Caprimulgus: C. vociferus'y C. carolinensis.
Tambien muestra un punto importante en la clasificacion de la subfamilia
Chordeilinae, no es monofilética: Lurocalis y Nyctiprogne, géneros de esa
subfamilia, se relacionan con Nyctidromus, Uropsalis, Hydropsalis y Caprimulgus de
la subfamilia Caprimulginae. Han y Braun, en su filogenia no publicada, también
encontraron que la subfamilia Chordeilinae no es monofilética (Braun com pers,
2006). A su vez el género Chordeiles al parecer esta asociado con el clado nortefio
que integra a Nyctiphrynus Phalaenoptilus y los dos Caprimulgus: vociferus y
carolinensis.
Otra relacion singular en esta filogenia es que Caprimulgus parvulus y C.
maculicaudus de tierras bajas, se relacionan con Caprimulgus longirostris que es
estrictamente montano.

A esta filogenia le faltan muchas especies en su muestreo de taxones y por
lo mismo tiene poco fundamento geogréfico, como un ejemplo de esto relaciona
al género Chordeiles mayormente con los chotacabras de Europa y Africa, que con

los Norteamericanos. Esta filogenia tiene que tomarse con reserva.



La filogenia de Larsen et. al. (2006) carece de un clado monofilético de

especies nortefias para los 4 géneros y 6 especies que utilizé. Encuentra que
Phalaenoptilus nutallii y Caprimulgus vociferus son especies hermanas.
Esta filogenia encuentra un clado monofilético para Sudamérica, también
propone que Eleothreptus anomalus y Caprimulgus candicans son especies
hermanas, al igual que Hydropsalis brasliana (en este trabajo Hydropsalis torquata) y
Uropsalis segmentata. (Macropsalis segmentata).

Al igual que con la filogenia de Barrowclough, este andlisis es muy incompleto dado el

muestreo de taxones es sumamente pobre.



Conclusion

Actualmente la teorfa mdés frecuentemente aceptada sobre la
diversificacién de las aves actuales es la propuesta por los paleontélogos, que
sitda su origen en Laurasia durante el Terciario temprano. Se conoce como la
hipotesis de la radiacion Terciaria de los Neornithines (Feduccia, 1996).

Cracraft (2001) plante6 una hipétesis alternativa sobre el posible origen
biogeografico de la diversidad de las aves actuales. En su andlisis us6 linajes
basales de Neornithines, Paleognathae, Galloanserae, asi como algunos linajes de
Neoaves; dentro de estos ultimos, hace énfasis especificamente en los
Caprimulgiformes. Los estudios realizados con reloj molecular parecen situar a
muchos o6rdenes de Aves durante el periodo Cretdcico con tiempos de
divergencia de 100 m.a. o mds; mucho antes del evento de extincién masiva del
Cretécico-Terciario (conocido como evento K-T) (Porzecanski y Cracraft, 2005) .
Esta teoria podria justificar la presencia trans-antartica permanente de
numerosos 6rdenes e incluso familias de aves y se sugiere un origen surefio en el
supercontinente de Gondwana (Cracraft, 2001).

Hay que resaltar que muchos de los fosiles del Terciario encontrados en lo

que era entonces el continente de Laurasia, corresponden a organismos
actualmente restringidos a Africa, Australia y Sudamérica (Gondwana). Un
ejemplo de esto ocurre en la familia neotropical Nyctibiidae con la especie
Euronyctibius kurrochkini encontrada en Francia (Feduccia, 1996).
Es improbable que la diversificacién de los Caprimulgiformes haya ocurrido en
Gondwana, donde actualmente existe la gran mayoria de las especies de este
6rden. Como no existen fosiles anteriores al Eoceno y Europeos, se ha
cuestionado su cercania filogenética con las familias actuales y también su
verdadera identidad taxonémica (Feduccia, 1996; Cracraft, 2001).

Con los resultados de este trabajo es posible discernir dos probables
historias biogeograficas para la familia Caprimulgidae en el Neotrépico. Una de
ellas es la de las especies con fuertes tendencias (geogréficas y filogenéticas)

Nearticas, que probablemente se encontraban en América del Norte antes de que



ocurriera la unién definitiva del puente terrestre entre el norte y el sur hace 3 -
2.5 m.a. en el Plioceno tardio (Marshal 1988). Algunas pistas sobre esta relaciéon
pueden observarse en las relaciones filogenéticas encontradas en algunos de los
trabajos mas recientes (Barrowclough et al; 2006, Larsen et al., 2007; Han y Braun,
datos no publicados (Braun com pers, 2006), donde se separan a muchos de los
taxones del norte de los del sur, asi como la forma en que se proponen relaciones
de estos con taxones Eurasidticos. La separacion entre los taxones nortefios de los
de Sudamérica ha sido visible a lo largo de la historia en la taxonomia del 6rden,
varios nombres especificos han designado historicamente a los géneros de los
caprimalgidos descritos en Norteamérica; Antrostomus (salvo Caprimulgus
whitelyi), Otophanes y Setochalcis han cambiado (Holyoak y Woodcock, 2001).

La segunda historia esta relacionada a las especies sudamericanas que
habitaban el continente antes del encuentro con Norteamérica, la taxonomia solia
usar los géneros Stenopsis, Antiurus, Nyctipolus y Setopagis para estas especies
(Holyoak y Woodcock, 2001).

Es importante destacar como Centroamérica y México parecieran tener el
papel de una intrincada y compleja zona de transicion entre el norte y el sur; es
facil ver como un gran nimero de especies parecen distribuirse al norte o al sur
de Centroamérica, especificamente de el accidente geografico denominado como
la depresion de Nicaragua, como otros trabajos han sefialado (Sanchez-Gonzélez,
2007). Las &reas de distribucion de Steatornis caripensis, Nyctibius griseus, N.
jamaicensis, N. grandis, Chordeiles minor Caprimulgus rufus y C. cayennensis,
empiezan o terminan en algin punto a lo largo del corredor centroamericano y
del extremo sur de México (Howell y Webb, 1995; Holyoak y Woodcock, 2001)
Son pocas las especies de Caprimulgiformes que atraviesan completamente esa
frontera natural y siempre son generalistas de habitat o migratorias. Entonces, no
es extrafio pensar que a lo largo de la historia biogeogréfica la antigua frontera
de mar entre el norte y el sur de América ha sido contundente para muchos
aspectos en la evolucion espacial de las especies del érden.

Fosiles identificados como pertenecientes a especies de chotacabras han sido

encontrados en las Antillas, pero todos son considerablemente recientes, del



Holoceno; 1o mismo ocurre con los fésiles encontrados en Sudameérica. Debido a
los enormes huecos existentes en el registro f6sil americano de estas aves ha sido
necesario utilizar otras herramientas como los andlisis moleculares para tratar de
interpretar su historia biogeografica (Feduccia, 1996). Es también importante
utilizar modelos histéricos, tanto geoldgicos como biolégicos, que confirmen o
cuestionen hipétesis biogeograficas para organismos particulares. Aunque se
carezca de fosiles de este grupo de aves, es dificil pensar que tanto América del
Norte como Sudamérica pudieran haber estado desprovistas de caprimulgidos
de alguna de las familias, antes de la unién entre ambas.

Uno de los ejemplos de especies que parecen tener cierta relacién con las
especies nortefias a pesar de ser enteramente sudamericano, es Caprimulgus rufus
que tienen una amplia distribucién surefia y estd emparentado morfolégicamente
y por vocalizaciones con C. carolinensis, que junto con otras especies nortefias
forman un clado natural aparente (Braun com pers, 2006). El ejemplo contrario es
el de Nyctibius jamaicensis, Unica especie nortefia de su familia endémica
sudaméricana, que se encuentra distribuida en ambas vertientes (Pacifica y del
Golfo) de México y Centroamérica asi como algunas de las islas de las Antillas.

Una teoria reciente (Nores, 2004) propone un escenario vicariante similar
al de los refugios Pleistocénicos (Haffer, 1985), para intentar explicar parte de la
diversidad en algunas regiones del Neotrépico. Propone que las transgresiones
ocurridas a lo largo del Terciario y del Cuaternario ocasionaron la repetidas
inundaciénes de algunas regiones importantes de tierras bajas de Centroamérica
y Sudamérica, debido a los incrementos en el nivel del mar como consecuencia
del fin de las numerosas glaciaciones. Estas regiones posiblemente quedaron
separadas aislando a poblaciones entre el norte y el sur; y también a aquellas
poblaciones existentes a ambos lados de la cordillera de los Andes que se
conectan por las tierras bajas del norte de Sudamérica con Norteamérica a la
altura del istmo de Panamé (Nores, 2004). Esto mismo pudo ocurrir en parte de
la cuenca del rio Amazonas, dejando diversas islas-hdbitat por ciertos periodos
de tiempo, creadas por algunas de las trasgresiéon del mar mas fuertes durante el

Terciario y el Cuaternario (Nores, 1999). Nada mas en la Amazonia hay cuatro



especies endémicas, dos de Nictibiidae y dos de Caprimugidae, y otras 23
especies reproductivas presentes (Cleere 1999, Holyoak y Woodcock, 2001).
Estos repetidos aislamientos y reencuentros ciclicos pudieron promover la
diversificaciéon de algunas de las especies dentro y entre en ambas masas
continentales.

Se sabe también que cambios considerables en la cantidad de lluvia y la
temperatura han afectado a Sudamérica a lo largo de los tultimos millones de
afos, algunas causas de esto han sido las glaciaciones y sus ciclos interglaciares.
Dado que estos son bien conocidos, se han hecho estimados de la temperatura y
humedad en los tltimos 50,000 afios. Se cree que periodos mas himedos y frios
ocurrieron hace mas de 50,000 afios, y también hace o menos 30,000 - 25,000 afios.
Un clima frio y arido predominé entre hace 21,000 - 14,000. Sin embargo al
parecer hace 13, 000 afios el clima comenzé paulatinamente a calentarse, y
podemos decir que los ultimos 10, 000 afios han sido bastante estables y
semejantes a la actualidad (van der Hammen, 1991).

Gracias a registros palinolégicos asi como estratigraficos, se han podido
ver la sucesién ecoldgica de diversos sitios en Sudamérica durante los tltimas
decenas de miles de afios, y algo que se puede ver en diversas zonas es que
durante el Pleistoceno tardio ocurrieron repetidas fases secas en el continente,
por lo que en muchos lugares la sabana reemplazé al bosque, dividiendo en
varias partes lo que entonces era un bosque casi continuo. El bosque atlantico y
los bosques australes quedaron aislados por las areas secas (van der Hammen,
1991).

Este evento vicariante no solamente fragment6 biotas de bosque sino
también de sabana, dado que al finalizar los episodios de aridez a consecuencia
de la finalizacién de una glaciacion, el corredor de sabana que se extendia al
perecer ininterrumpidamente desde el sur de Brasil hasta el norte de Venezuela,
por el lado oriental de los Andes, dejando diversos mosaicos de vegetacion arida
aislados entre si. El corredor supuestamente se extendia por buena parte de
Meéxico, pasando por la peninsula de Yucatan y continué por el norte a lo largo

de la vertiente del golfo hasta la Florida (Marshal 1988).



Deben de hacerse analisis filogenéticos mds precisos y con un mejor
muestreo taxondmico para ver las relaciones entre las especies actuales y de esta
manera usar esta informacién para compararla con diversas hipétesis
biogeograficas posibles. Por ejemplo, conocer el grado de parentesco entre las
especies endémicas de las tierras bajas de la peninsula de Yucatan con las de
tierras bajas Sudamericanas, asi como también con aquellas del supuesto grupo
Nortefio. Falta saber qué especies sudamericanas estdn mas emparentadas con
cuales de las nortefias y viceversa, para poder hacer hipotesis mas correctas sobre
el posible origen biogeografico de cada grupo, asi como saber si existen clados
monofiléticos que se correspondan con historias biogeograficas congruentes.
Quizas una de los aspectos mas importantes por conocer, es saber si realmente
los taxones de la familia Caprimulgidae del Neotrépico constituyen un grupo
monofilético o si es que tiene distintas relaciones, y con esto determinar la
relacion de las especies europeas con las especies de América del Norte y de las

africanas con las sudamericanas.
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Apéndices

Apéndice I:

Notas sobre el 6rden, Clasificacion utilizada y Superespecies:

Orden: Caprimulgiformes: Con un total de 119 especies, que se encuentran
repartidas dentro de cinco familias que a su vez estdn contenidas en dos
subordenes.

En el Neotrépico se distribuyen 53 especies. Algunas de las que poseen una
distribuciéon mdas norte ocupan también regiones consideradas Nearticas para
este estudio. Dos especies primordialmente Nearticas Caprimulgus vociferus'y C.
carolinensis, son migratorias en invierno a través de las Antillas y la costa del

golfo de México y Centroamérica hasta Panama.

Suborden: Steatornithes: Comprendido por una sola especie.

Familia: Steatornithidae

Género: Steatornis con una sola especie Steatornis caripensis. El “guacharo” del
Neotropico.

Suborden: Caprimulgi. Comprendido por cuatro familias.

Familia: Podargidae. Los “bocas de rana” de Australasia y Oriente.

Subfamilia: Podarginae. Representada el género Podarqgus y tres especies.

Subfamilia: Batrachostominae. Con el género Batrachostomus y nueve especies.

Familia: Aegothelidae. “egételos”, “buahos-chotacabras” o “buhos-palomilla”,

de Australasia, compuesto por el género Aegotheles y nueve especies.

Familia: Nyctibiidae. “pdjaros estaca”, “ibijatis”, “bienparados”, “urutatis” y

“jujas” del Neotrépico, con un solo género y siete especies.



Familia: Caprimulgidae. “chotacabras”, “tapacaminos”, “gallinas ciegas” y
otros muchos nombres. Esta familia tiene una distribucion muy amplia, se

considera cosmopolita. Esta dividida en dos subfamilias.

Subfamilia: Chordeilinae. “halcones nocturnos”, compuesta por cinco géneros.
Géneros: Lurocalis con dos especies; Nyctiprogne con dos especies; Chordeiles,
con cinco especies; Eurostopodus con siete especies y Veles con una sola especie:

Veles binotatus.

Subfamilia: Caprimulginae. “chotacabras tipicos”, constituida por diez géneros
y 72 especies.

Géneros: Podager con una sola especie: Podager nacunda; Nyctidromus con una
especie: Nyctidromus albicollis; Phalaenoptilus con una especie: Phalaenoptilus
nuttallii; Siphonorhis con dos especies; Nyctiphrynus con cuatro especies;
Macrodipteryx con dos especies; Hydropsalis con dos especies; Macropsalis con
tres especies; Eleothreptus con dos especies y por ultimo, Caprimulgus con 56

especies que se encuentran a lo largo de los cinco continentes.

Clasificacion utilizada

Familia:

Stetornithidae Bonaparte, 1842
Género:

Steatornis Humboldt, 1814

Especie:

1) Steatornis caripensis (Humboldt, 1817)
Familia:

Nyctibiidae Chenu y Des Murs, 1851)
Género:

Nyctibius Vieillot, 1816

Especies:

2) Nyctibius bracteatus Gould, 1846
3) Nyctibius leucopterus (Wied, 1821)



4) Nyctibius maculosus Rigway, 1912

5) Nyctibius griseus (Gmelin, 1789)

6) Nyctibius jamaicensis (Gmelin, 1789)

7) Nyctibius aethereus (Wied, 1820)

8) Nyctibius grandis (Gmelin, 1789)
Familia:

Caprimulgidae Vigors, 1825

Subfamilia:

Chordeilinae Cassin, 1851

Género:

Lurocalis (Cassin, 1851)

Especies:

9) Lurocalis semitorquatus (Gmelin, 1789)
10) Lurocalis rufiventris Taczanowski, 1884
Género:

Chordeiles Swainson, 1832

Especies:

11) Chordeiles pusillus Gould, 1861

12) Chordeiles rupestris (Spix, 1825)

13) Chordeiles acutipennis (Hermann, 1783)
14) Chordeiles minor (J.R.Forster 1771)

15) Chordeiles gundlachii Lawrence, 1856
Género:

Nyctiprogne Bonaparte, 1857

Especies:

16) Nyctiprogne vielliardi (Lencioni-Neto, 1994)
17) Nyctiprogne leucopyga (Spix, 1825)
Subfamilia:

Caprimulginae Vigors, 1825

Género:

Podager Wagler, 1832



Especies:

18) Podager nacunda (Vieillot, 1817)
Género:

Nyctidromus Gould, 1838)

Especies:

19) Nyctidromus albicollis (Gmelin, 1789)
Género:

Phalaenoptilus Rigway, 1880

Especies:

20) Phalaenoptilus nuttallii (Audubon, 1844)
Género:

Siphonorhis Sclater, 1861

Especies:

21) Siphonorhis americana (Linné, 1758)

22) Siphonorhis brewsteri (Chapman, 1917)
Género:

Nyctiphrynus Bonaparte, 1857

Especies:

23) Nyctiphrynus mcleodii (Brewster, 1888)
24) Nyctiphrynus yucatanicus (Hartert, 1892)
25) Nyctiphrynus ocellatus (Tschudi, 1844)
26) Nyctiphrynus rosenbergi (Hartert, 1895)
Género:

Caprimulgus Linné, 1758

Especies:

27) Caprimulgus carolinensis Gmelin, 1789)
28) Caprimulgus rufus Boddaert, 1783

29) Caprimulgus cubanensis (Lawrence, 1860)
30) Caprimulgus salvini (Hartert, 1892)

31) Caprimulgus badius (Bangs, Peck, 1908)
32) Caprimulgus sericocaudatus (Cassin, 1849)



33) Caprimulgus ridgwayi (Nelson, 1897)

34) Caprimulgus arizonae (Brewster, 1881)
35) Caprimulgus noctitherus (Wetmore, 1919)
36) Caprimulgus saturatus (Salvin, 1870)

37) Caprimulgus longirostris Bonaparte, 1825
38) Caprimulgus cayennensis Gmelin, 1789
39) Caprimulgus maculicaudus (Lawrence, 1862)
40) Caprimulgus parvulus Gould, 1837

41) Caprimulgus anthony (Chapman, 1923)
42) Caprimulgus maculosus (Todd, 1920)

43) Caprimulgus nigrescens Cabanis, 1848
44) Caprimulgus whitelyi (Salvin, 1885)

45) Caprimulgus hirundinaceus Spix, 1825
Género:

Hydropsalis Wagler, 1832

Especies:

46) Hydropsalis climacocerca (Tschudi, 1844)
47) Hydropsalis torquata (Gmelin, 1789)
Género:

Macropsalis Sclater, 1866

Especies:

48) Macropsalis segmentata (Cassin, 1849)
49) Macropsalis lyra (Bonaparte, 1850)

50) Macropsalis forcipata (Nitzsch, 1840)
Género:

Eleothreptus G.R. Gray, 1840

Especies:

51) Eleothreptus anomalus (Gould, 1837)

52) Eleothreptus candicans (Pzelzeln, 1867)
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Apéndice II:

Especie

Steatornis caripensis
Nyctibius bracteatus
Nyctibius leucopterus
Nyctibius maculosus
Nyctibius griseus
Nyctibius jamaicensis
Nyctibius aethereus
Nyctibius grandis
Lurocalis semitorquatus
Lurocalis rufiventris
Chordeiles pusillus
Chordeiles acutipennis
Chordeiles minor
Chordeiles gundlachii
Nyctiprogne vielliardi
Nyctiprogne leucopyga
Podager nacunda
Nyctidromus albicollis
Phalaenoptilus nuttallii
Siphonorhis americana
Siphonorhis brewsteri
Nyctiphrynus mcleodii
Nyctiphrynus yucatanicus
Nyctiphrynus ocellatus
Nyctiphrynus rosenbergi
Caprimulgus carolinensis
Caprimulgus rufus
Caprimulgus cubanensis
Caprimulgus salvini
Caprimulgus badius
Caprimulgus sericocaudatus
Caprimulgus ridgwayi
Caprimulgus arizonae
Caprimulgus noctitherus
Caprimulgus saturatus
Caprimulgus longirostris
Caprimulgus cayennensis
Caprimulgus maculicaudus
Caprimulgus parvulus
Caprimulgus anthony
Caprimulgus maculosus
Caprimulgus nigrescens
Caprimulgus whitelyi
Caprimulgus hirundinaceus
Hydropsalis climacocerca
Hydropsalis torquata
Macropsalis segmentata
Macropsalis lyra
Macropsalis forcipata
Eleothreptus anomalus
Eleothreptus candicans

Tablas:

Entorno

Humedo
Humedo
Humedo
Humedo
Himedo y Arido
Himedo y Arido
Humedo
Himedo y Arido
Humedo
Humedo

Arido
Generalista
Generalista
Arido

Arido

Himedo y Arido
Himedo y Arido
Generalista
Arido

Arido

Arido

Arido

Himedo y Arido
Humedo
Humedo
Generalista
Generalista
Himedo y Arido
Arido

Arido

Humedo

Arido

Himedo y Arido
Arido

Humedo
Generalista
Arido

Himedo y Arido
Arido

Arido

Arido

Arido

Humedo

Arido

Humedo

Arido

Humedo
Humedo
Humedo
Humedo

Arido

Tipo de Altitud

Generalistas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Montanas

Generalista

Intermedio y Tierras Bajas
Tierras Bajas

Tierras Bajas

Intermedio y Tierras Bajas
Montana

Tierras Bajas

Generalista

Generalista, Tierras Bajas
Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Generalistas

Generalistas

Tierras Bajas??

Tierras Bajas

Montana

Tierras Bajas

Intermedio y Tierras Bajas
Tierras Bajas

Generalistas

Intermedio y Tierras Bajas
Intermedio y Tierras Bajas
Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Generalista

Montana

Tierras Bajas

Montana

Montana

Generalistas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Montana

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Tierras Bajas

Montana

Montana

Intermedio y Tierras Bajas
Tierras Bajas

Tierras Bajas

Altitud

0-2200m (max. 3000m)

500m

0 -900m

1800-2800m

0 -1900m

0-1230m 6 abajo de 925m.(Cleere 0-1500m)
0 -500m

Generalmente 0-500m, ocasionalmente 1050m
0-1450m, Bolivia 2550m (Cleere: 0-1800m)
1650- 3000 (minimo)

Abajo de 500m. , 0-1000m

T. Bajas, hasta 1200, 1630 y 2500m

Anida a 0-1250m, registros: 2400, 2600 y 3000m
0-200m, visto a 600m

Colectado a 300m (Cleere: 200-500m)

0 -500m

0 -1000m

0-1800, también a 2300, Cleere: max 3000m
0-2500m.0 mas. Generalmente a 1000m
Parecido a S. brewsteri y C. noctitherus
0-800m

600-2000m registros a a 2500m

0-250m

0-1350m

0-900m

A 1600, 1000-2600m al sur

0-1000m, registros a 2600, 3000m

??? , ekmani a 1500m

0-500m
72,
0-600m.

0-1850, Pacifico,150-1650, interiores: 0-3000m
1400-3000m500m invierno

0-230m (Cleere).

1500-3100m. Tipicamente arriba de 1500-2000m
Muchos 1000-3600m pero también 0-4200m
0-2100m, raramente a 3200m

0-500m en México: 1015m

0-1000m

0-775m

0-1200m

1280-1800m

0-500m,también a 600m

*500m

2300-3600m

800-3500m

600-1100m, Cleere 0-1800m

Extrafiamente solo un registro a 500m

0-210m

Tabla 1: Tipo de entorno e intervalo altitudinal de cada especie
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11
12
13
14
15

16
17
18
19
20

21
22

23
24
25
26

27
28
29
30
31

32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43

44
45

46
47

48
49
50

51
52

Especie
Steatornis caripensis

Nyctibius bracteatus
Nyctibius leucopterus
Nyctibius maculosus
Nyctibius griseus
Nyctibius jamaicensis
Nyctibius aethereus
Nyctibius grandis

Lurocalis semitorquatus
Lurocalis rufiventris

Chordeiles pusillus
Chordeiles rupestris
Chordeiles acutipennis
Chordeiles minor
Chordeiles gundlachii
Nyctiprogne vielliardi
Nyctiprogne leucopyga
Podager nacunda
Nyctidromus albicollis
Phalaenoptilus nuttallii

Siphonorhis americana
Siphonorhis brewsteri

Nyctiphrynus mcleodii
Nyctiphrynus yucatanicus
Nyctiphrynus ocellatus
Nyctiphrynus rosenbergi

Caprimulgus carolinensis
Caprimulgus rufus
Caprimulgus cubanensis
Caprimulgus salvini
Caprimulgus badius

Caprimulgus sericocaudatus

Caprimulgus ridgwayi
Caprimulgus arizonae
Caprimulgus noctitherus
Caprimulgus saturatus
Caprimulgus longirostris
Caprimulgus cayennensis
Caprimulgus maculicaudus
Caprimulgus parvulus
Caprimulgus anthony
Caprimulgus maculosus
Caprimulgus nigrescens
Caprimulgus whitelyi
Caprimulgus hirundinaceus

Hydropsalis climacocerca
Hydropsalis torquata

Macropsalis segmentata
Macropsalis lyra
Macropsalis forcipata

Eleothreptus anomalus
Eleothreptus candicans

Regiones Zoogeograficas
NSA, NAN, AMN, AMS, TEP, CAN

AMS, AMN
AMN

NAN, CAN

GCS, CDH, CHO, NSA, AMN, EPC, AMS, CSA, ATL, PAM
PAS,GCS, GAN

CHO, AMN, AMS, CSA

GCS, CHO, NSA, AMN, AMS, CSA, ATL

GCS, CDH, NAN, AMN, AMS, CSA, ATL, PAM
NAN, CAN

AMN, AMS, CSA
AMN, AMS, CSA

BSR/MPL, PAS, MAH, GCS, NSA, AMN, EPC, AMS, STP, CSA, ATL.
MAH, GCS

GAN

CSA
NSA, AMN, AMS, CSA

NSA, AMN, AMS, CSA

PAS, MAH, GCS, CDH, CHO, NSA, NAN, AMN, EPC, AMS, CSA, ATL
BSR/MPL, PAS, GCS

GAN

GAN

MAH
GCS
GCS, AMN, AMS, CSA, ATL
CHO

GAN
GCS, LAN, NSA, NAN, AMN, AMS, CSA, ATL
GAN
GCS
GCS

AMS, CSA, ATL
PAS, MAH, GCS

MAH

GAN

CDH

NAN, TEP, CAN, STP, CSA, ATL, SAN/PAT
GCS, LAN, NSA, NAN, AMN, TEP

GCS, NSA, AMN, AMS, CSA, ATL

NSA, AMS, CSA, ATL, PAM

EPC

AMN

NSA, AMN, TEP, AMS

TEP
CSA, ATL

AMN, AMS
AMS, CSA, ATL, PAM

NAN, CAN
NAN, CAN
ATL, PAM

CSA, ATL, PAM
CSA, ATL

Tabla 2: Asignacion de region zoogeografica por especie.



Género Regiones Zoogeograficas

Nyctibius ~ PAS, GCS, GAN, CDH, CHO, NSA, AMN, NAN, CAN,
EPC, AMS, CSA, ATL, PAM

Lurocalis GCS, CDH, NAN, CAN, AMN, AMS, CSA, ATL, PAM

Chordeiles BSR/MPL, PAS, MAH, GCS, GAN, NSA, AMN, EPC,
AMS, STP, CSA, ATL

Nyctiprogne NSA, AMN, AMS, CSA

Siphonorhis GAN

Nyctiphrynus MAH, GCS, CHO, AMN, AMS, CSA, ATL

Hydropsalis AMN, AMS, CSA, ATL, PAM

Macropsalis NAN, CAN, ATL, PAM
Eleotheptus CSA, ATL, PAM
Caprimulgus PRESENTE EN TODAS LAS REGIONES ZOOGEOGRAFICAS.

Tabla 3: Asignacion de regién zoogeografica por género.

Especie

Steatornis caripensis
Nyctibius jamaicensis
Nyctibius aethereus
Lurocalis semitorquatus
Chordeiles pusillus
Chordeiles rupestris
Chordeiles acutipennis
Chordeiles minor
Nyctiprogne leucopyga

10 Podager nacunda

11 Nyctidromus albicollis
12 Phalaenoptilus nuttallii
13 Nyctiphrynus ocellatus
14 Caprimulgus rufus

15 Caprimulgus sericocaudatus
16 Caprimulgus ridgwayi
17 Caprimulgus longirostris
18 Caprimulgus cayennensis
19 Caprimulgus parvulus
20 Caprimulgus nigrescens
21 Hydropsalis torquata

22 Eleothreptus anomalus

O OIDNUI WD =

Tabla 4: Especies no sinendémicas, del primer andlisis PAE. Estas fueron usadas para
realizar el segundo analisis PAE-PCE. Se encontraron dos nuevas especies sinendémicas
Nyctiprogne leucopyga y Podager nacunda.
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Apéndice III: Matriz de datos

Las columnas representan a las especies con el niimero asignado a cada una de ellas en
la Tabla 1. Los renglones, representan las regiones zoogeograficas utilizadas en este

trabajo. Los “1” corresponden a la presencia de esa especie en el area. Los “0”

representan la ausencia de la especie en la region. G.E. es el area externa Hipotética
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