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RESUMEN

Se analizaron los patrones biogeograficos de la avifauna del Istmo de Tehuantepec
mediante la regionalizaciéon del 4rea con base en un Andlisis de Simplicidad de
Endemismos (PAE) y la evaluacion del recambio espacial de especies. Los resultados
del PAE asi como los valores de diversidad beta sugieren que el Oeste de México posee
una avifauna muy distinta a la del resto del area de estudio. Se distinguen cinco regiones
principales que se nombraron: El Oeste de México, Tehuantepec, la Planicie Costera del
Golfo de México, el Este de la Costa del Pacifico, y la zona de Transicion. A pesar del
corredor de tierras bajas que existe entre planicies costeras del pais, estas difieren entre
si, con altos valores de recambio entre ellas. Los diferentes valores de recambio al
interior de ambas planicies sugieren que han sido afectadas de forma distinta por los
eventos historicos que moldearon la composicion de la fauna, como los cambios

climaticos del Pleistoceno.

ABSTRACT

Biogeographical patterns of the Tehuantepec Isthmus’ avifauna were analysed by
developing a Parsimony Analysis of Endemicity and by studing species’ spatial
turnover. Results suggest that Western Mexico posses an avifauna different than the one
fron the rest of the study area. Five principal regions can be distinguished: Western
Mexico, Tehuantepec, Gulf of Mexico’s Coastal Plain, East of the Pacific Coastal Plain
and the Transition Zone. Nevertheless the connection between both Coastal Plains, there
is high species turnover between them. The difference of turnover values within slopes

suggest historic events affected such slopes differentially.

INTRODUCCION



El Istmo de Tehuantepec, situado en la parte oriental de los estados de Oaxaca
y Veracruz, asi como en la region occidental de Tabasco y Chiapas en México, es una
constriccion de la masa continental, que forma la parte mas angosta que divide los
océanos Atlantico y Pacifico en Norteamérica (figura 1). Debido a esto y a sus
condiciones orograficas, el area es considerada como de alta especiacion y
diferenciacion de poblaciones para taxones como aves, mamiferos y mariposas
(Peterson et al. 1999). Esta zona se ha definido para la avifauna como una barrera para
las especies de tierras altas, un corredor entre las vertientes pacifica y atlantica y un
corredor para las aves migrantes entre Norte y Sudamérica (Binford 1989). Tanto la
region atlantica como la pacifica correspondientes al Istmo tienen caracteristicas
relevantes: la region pacifica del Istmo de Tehuantepec (Planicies Costeras de
Tehuantepec) ha sido descrita como un Area de Aves Endémicas (EBA), presentandose
dos especies de aves endémicas para el area (Passerina rositae y Aimophila
sumichrasti) y una cuasiendémica (Aratinga strenua, Stattersfield et al.1998). Este
hecho contrasta con los patrones de endemismo encontrados para el pais, ya que, a pesar
de que el Oeste de México ha sido mencionado como regioén alta en endemismos
(Garcia-Trejo y Navarro 2004) se ha encontrado que el patron general de la distribucion
de taxones endémicos en el pais es que haya un mayor nimero en tierras altas y menor
en las bajas (Peterson et al. 1993). En al region atlantica, es relevante la presencia de la
Sierra de los Tuxtlas, de origen volcéanico, que representa la extension mas oriental del
Eje Neovolcanico Transversal (Dirzo et al. 1997). Este sistema montafioso, aislado
completamente de otros, presenta varios taxones endémicos distribuidos en los
diferentes tipos de vegetacion que ahi se encuentran. Ademads, esta sierra ha sido

sefialada como limite de la distribucion de varias especies de aves (Winker 1997).

Como reflejo del alto grado de especiacion y diferenciacion existente en la
zona para varios taxones, las regionalizaciones bidticas basadas en aves, mamiferos,
reptiles y anfibios (Fa y Morales 1998) consideran al Istmo de Tehuantepec como limite
entre provincias al este y al oeste del mismo. Por otro lado, el papel que desempena esta
region como zona de contacto o corredor biologico entre las vertientes atlantica y
pacifica ha sido identificado para plantas vasculares (Wendt 1992, Pérez.Garcia y

Meave 2006).



En una regién como el Istmo de Tehuantepec, en donde los patrones de
biodiversidad son complejos debido a la gran heterogeneidad ambiental, geografica e
historica, la evaluacion del reemplazo espacial en la identidad de las especies entre areas
(diversidad beta [B], Koleff 2005) junto con el analisis de los patrones de distribucion y
regionalizacion biogeografica, puede contribuir al entendimiento de los factores que

afectan la composicion de la avifauna regional.

En este trabajo se buscé evaluar las caracteristicas biogeograficas del Istmo de
Tehuantepec, tanto como barrera como corredor biogeografico, asi como los patrones de
riqueza y distribucion de las especies de aves a nivel local, por medio de un Analisis de
Simplicidad de Endemismos (PAE) asi como de un andlisis de los valores de diversidad

beta entre diferentes secciones del Istmo de Tehuantepec.

ANTECEDENTES

Vegetacion

En el Atlas Regional del Istmo de Tehuantepec (Sanchez y Oropeza 2003) puede
distinguirse una division muy clara entre ambas planicies costeras y las tierras altas en
cuanto a los tipos de vegetacion original que en dichas zonas predominaban. En la
Planicie Costera del Golfo de México, predominan las selvas altas y medianas, mientras
que en la Planicie costera del Pacifico imperan las selvas secas. Esta division es
coincidente con el parteaguas continental. Para las tierras altas, los bosques templados
son el tipo de vegetacion mas comun. Es importante mencionar que la reduccion de

cobertura vegetal original en la zona ha sido dramatica en los tltimos 30 afios.

Estudios ornitoldgicos en el Istmo de Tehuantepec

Desde la visita a Oaxaca de Ferdinand Deppe en 1825, la exploracion
ornitologica en el estado ha sido intensa, siendo los alrededores de la ciudad de Oaxaca
y el Istmo de Tehuantepec las zonas més visitadas (Binford 1989). A finales del siglo

XIX, el profesor Francis E. Sumichrast realizd un trabajo avifaunistico intensivo en la



region del Istmo, principalmente su porcidon pacifica, estando avecindado en la ciudad
de Juchitan, con el objeto de colectar especimenes para el Museo Nacional de Historia
Natural en de los Estados Unidos de América Como resultado de su amplio trabajo de
colecta cientifica en la region, varias especies fueron descritas y nombradas en su honor
(e.g. Aimophila sumichrasti, Hylorchilus sumichrasti). Ya durante el siglo XX el interés
por el estudio ornitoldgico crece y se mantiene en cuanto a expediciones de inventarios

y colecta cientifica (Navarro et al 2004).

La obra que sintetiza el conocimiento moderno sobre las aves en Oaxaca es la de
Binford (1989), que estd basado tanto en colecciones bioldgicas como en trabajo de
campo personal (Navarro et al. 2004). En éste, se analiza la distribucion y la sistematica
de las especies, haciendo énfasis en la importancia biogeografica del Istmo de
Tehuantepec, y ademds se menciona la falta de conocimiento acerca del papel de la

region en los patrones de migracion en la region.

A partir de la publicacion de Binford (1989) se produjeron numerosos trabajos
acerca de la avifauna estatal (Navarro et al. 2004). La region istmica no fue la
excepcion. Schaldach et al. (1997) publicaron 13 nuevos registros para el Estado
basados en colectas en la regioén istmica de Oaxaca, aunque Binford (1989) habia

predicho la existencia en la region de estas especies con anterioridad.

En la vertiente atlantica del Istmo de Tehuantepec, la region de Los Tuxtlas ha
recibido gran atencion por parte de ornitdlogos nacionales y extranjeros. Desde las
primeras colectas en la zona en 1857 realizadas por Sclater, las aves de Los Tuxtlas han
sido estudiadas de manera constante hasta la actualidad, en aspectos como distribucion,

ecologia y migracion (Winker 1997).

En un estudio mas reciente, Peterson et al. (2003) estudiaron la avifauna de la
region de Los Chimalapas. En dicho estudio se expone la importancia de la region,
debida al alto grado de conservacion de sus habitats, la gran diversidad de especies de
aves, mayor que la de cualquier region del pais de tamafio similar, y la existencia de
especies criticas como el aguila arpia Harpia harpyja, el pajuil Penelopina nigra y
probablemente el pavon Oreophasis derbianus, la guacamaya roja Ara macao, el

zacatonero itsmefio Aimophila sumichrasti, el colorin azulrosa Passerina rositae y el



quetzal Pharomachrus mocinno. Los autores hacen notar que los patrones de
endemismo encontrados para esta region contradicen los patrones generales de riqueza y
endemismo presentes en México (Peterson et al. 1993), ya que la riqueza mayor
encontrada por ellos para la zona se concentra en los ambientes humedos de la vertiente
atlantica, mientras que el valor de endemismo mas alto se ubica en los habitats secos de
la vertiente del pacifico para la region. Para Peterson et al. (2003), las tierras bajas de la
vertiente pacifica de la region de Los Chimalapas pudiera ser el area de las ultimas
poblaciones viables a largo plazo de Passerina rositae y Aimophila sumichrasti. Sin
embargo, hay regiones en la Planicie Costera del Pacifico en donde estas dos especies
microendémicas son muy comunes (Rodriguez-Contreras 2004, Rodriguez-Contreras et
al. en prep.). Este hecho habla de la falta de trabajo ornitologico en los ambientes secos

del Istmo de Tehuantepec.

Es posible que la zona menos estudiada dentro del area de estudio sea la
correspondiente al estado de Tabasco. De las 25 publicaciones referentes a aves de
dicho estado aparecidas entre 1825 y 1998, s6lo dos hacen referencia a la riqueza de

especies dentro de la entidad (Chablé-Santos et al. 2005).

El Istmo de Tehuantepec como zona de transicion avifaunistica.

El sureste mexicano ha sido identificado como un éarea de alta complejidad
biologica, debido en parte a la mezcla de faunas con diferentes historias biogeograficas
(Flores y Gerez 1994). Esta intergradacion de faunas nedarticas y neotropicales hace de
esta region una zona de transicion biogeografica. En este sentido, el Istmo de
Tehuantepec participa en esta zona de transicion como limite de distribucion y
diferenciacion de especies. Este efecto esta bien documentado para las aves, mamiferos,
peces y murciélagos (Pauly et al. 2004). Varios taxones de aves que en Sudamérica son
diversos alcanzan su limite norte en México, principalmente en el Istmo de
Tehuantepec, con frecuencia con diversidad reducida, como la familia Pipridae de

origen neotropical. Asimismo, varios grupos Norteamericanos tienen su limite sur en



Meéxico en la misma region, aparentemente sin mayor diferenciacion; ejemplo de esto
son las familias Sittidae, Paridae, Laniidac y Alaudidae (Escalante et al. 1998). Sin
embargo, este efecto de barrera no funciona de la misma forma para todos los taxones,
aun siendo del mismo grupo, lo que hace que esta zona de transicion sea una region

amplia (Pauly et al. 2004).

En algunas de sus notas, Sumichrast (Lawrence 1875) hace notar la posibilidad
de dividir la regién istmica en dos porciones independientes entre si, basandose en las
especies de aves registradas: costa oriental (atlantica) y costa occidental (pacifica). Esta
division seria la misma que la que resulta de separar al Istmo con base en la direccion
de afluencia de los cursos de agua que alli existen. Sumichrast encontré un niimero de
especies exclusivas de cada una de las regiones del Istmo, es decir, que no incurren en la
otra region, y que a su vez, presentan un taxon filogenéticamente cercano en la otra
parte del Istmo que igualmente no incurre en la primera (Lawrence 1875). Sin embargo,
menciona que en la zona limite entre las dos regiones es posible que pudieran
encontrarse ambos taxones. Por otra parte, hace notar el hecho de que pocas o ninguna
de las especies que pertenecen a la region occidental se extienden hacia la oriental,

mientras que varias especies de esta tltima si se extienden en la direccion contraria.

En su estudio sobre la distribucion de la avifauna oaxaqueiia, Binford
(1989) hizo amplia referencia al Istmo de Tehuantepec como un 4rea relevante en
cuanto a la distribucion de su avifauna. El menciond que es en el Istmo de Tehuantepec
donde puede verse una barrera mayor para la dispersion de las especies de habitats
templados que se encuentran en la Sierra Madre del Sur y la Sierra Madre de Chiapas en
un eje norte sur. Por el contrario, los tipos de vegetacion humedos de ambas vertientes
hacen contacto en esta zona de tal forma que se permitiria un intercambio directo de
faunas entre las vertientes, sin embargo, la dispersion a través de esta brecha, que se
esperaria no tuviera obstrucciones, no ocurre de esa forma, ya que entre varias especies
que se extienden entre ambas vertientes presentan una notoria diferenciacion racial
(Binford 1989). En su estudio, divide a la region istmica de Oaxaca, basicamente como

lo hace Sumichrast (Lawrence 1875) utilizando las vertientes continentales.

Binford (1989) analiz6 la avifauna de Oaxaca con base en los diferentes tipos de

“habitats terrestres” (tipos de vegetacion) que distingui6 en el estado, registrando las



especies que se encuentran en cada tipo de vegetacion al este y al oeste de la parte
media del Istmo, entendiendo como “Istmo” la interrupcion de tierras altas (figura 1), y
con respecto a las vertientes pacifica y atlantica. El menciona que para los habitats
tropicales himedos y secos, de las 49 especies de aves que se encuentran tanto en la
vertiente atlantica como en la pacifica, s6lo 40 se encuentran completamente
distribuidas al este y al oeste del Istmo sobre ambas vertientes; las restantes se
distribuyen a ambos lados de la vertiente atlantica, pero no en toda la vertiente pacifica:
tres se encuentran sélo en el lado este, y seis unicamente en el lado oeste de la vertiente
pacifica. Asimismo, de las especies que se distribuyen en ambientes tropicales, 40
especies presentan una marcada diferenciacion racial a lo largo de un eje este-oeste en la

vertiente del Pacifico, y lo mismo pasa con 16 especies en la vertiente del Atlantico.




Figura 1. Istmo de Tehuantepec y sus diferentes regiones mencionadas en este estudio.

En el caso del bosque tropical perennifolio y subperennifolio; 92 especies de
aves solamente se han registrado en la vertiente atlantica, 26 sélo se encuentran en la
porcion este de la vertiente pacifica y tres en el lado oeste de la misma. Para el bosque
de niebla, existen 11 especies que exclusivamente se encuentran al este del Istmo en la
Sierra Madre de Chiapas, nueve especies se encuentran en esta misma sierra y al oeste
del Istmo en la vertiente atlantica, tres especies s6lo se encuentran en la vertiente
atlantica al oeste del Istmo, dos Unicamente se registran en la vertiente pacifica y son
endémicas de las tierras altas al oeste de la region Istmica. De 19 especies de bosque
nublado que se encuentran a ambos lados del istmo, nueve presentan diferenciacion
racial. Sobre las especies de aves que habitan bosques de pino y encino, existen 53
especies que se distribuyen exclusivamente al oeste del Istmo, a lo largo de las sierras
de Miahuatlan y de Judrez (aunque 21 reaparecen al sur en Guatemala). Solo siete
especies de aves registradas en este habitat se encuentran tanto al este como al oeste del
Istmo, y 12 especies registradas en bosques humedos de pino y encino presentan

diferencias raciales entre el este y el oeste de mismo.

En el matorral de encino (oak scrub), que forma un pequefio cinturén a menor
altitud que el bosque seco de pino-encino, habitan 3 especies de aves que solo se
registran al oeste del Istmo. Para el bosque tropical caducifolio, Binford (1989)
menciona que de las especies de aves que lo habitan, 29 se encuentran tanto al este
como al oeste del Istmo, trece sélo se encuentran al este del istmo sobre la vertiente
pacifica, y siete Uinicamente al oeste, en la misma regioén. Finalmente, en el matorral
espinoso seco habitan 21 especies de aves al oeste de Istmo, que no cruzan hacia el
este, de las cuales 14 son endémicas para Norteamérica, a la vez que 5 especies habitan

este tipo de vegetacion al este del Istmo y no se registran al oeste del mismo.

Por otra parte, Binford (1989) hace notar de manera importante el efecto de
barrera en un eje norte-sur entre los tipos de vegetacion tropicales de ambas vertientes,
basado en la fuerte diferenciacion racial presente en 29 de las 49 especies compartidas

entre la vertiente atlantica y la pacifica.



Como parte de una nueva propuesta taxondmica, Navarro y Peterson (2004)
propusieron la reevaluacion del estatus taxondmico de varias especies de aves de
Meéxico al utilizar el concepto filogenético y evolutivo de especie en lugar del bioldgico.
De estas, 33 especies bioldgicas, se ven afectadas en su distribucion debido al efecto de
barrera del Istmo de Tehuantepec en alguno de sus sentidos (norte-sur y este-oeste).
Debido a esto, resultan divididas en 74 especies filogenéticas, lo cual modifica los
patrones de riqueza y endemismo del pais. Por ejemplo, Melanerpes polygrammus y
Chlorospingus wetmorei, entre otros taxones, son entonces especies endémicas de la
Planicie costera del Pacifico y a la Sierra de los Tuxtlas respectivamente, resaltando atin

mas los valores de riqueza de especies endémicas en el Istmo de Tehuantepec.

Estos efectos de barrera y corredor biogeograficos se ven reflejadas en las
regionalizaciones hechas con base en las distribuciones de distintos taxones, en las que
el Istmo de Tehuantepec surge como una zona de importancia biogeografica relevante.
Comparando diversos sistemas de regionalizacion, Espinosa et al. (2000) desarrollaron
un sistema consensado de provincias y regiones, el cual fue clasificado mediante un
PAE utilizando datos de monografias y revisiones de plantas, aves e insectos. En dicho
analisis, la zona del Istmo de Tehuantepec queda incluida en la region Neotropical, y en
dicha region se encuentra el limite o separacion entre las provincias de tierras altas al
este y al oeste del mismo (Sierra Madre del Sur al oeste; Altos de Chiapas y Soconusco
al este) asi como el limite entre las provincias de tierras bajas en el norte y en el sur del

mismo (Golfo de México y Pacifico, respectivamente).

Este efecto vicariante del Istmo de Tehuantepec evidente para varios taxones de
tierras altas ha sido estudiado incluso para analizar los cambios en el nicho ecoldgico de
los taxones en un evento de especiacion. En este sentido, Peterson et al. (1999)
mencionaron que, para el caso de las aves, las especies hermanas separadas por el Istmo
presentan basicamente el mismo nicho ecologico, lo que sugiere que después de que un
evento vicariante genera dos taxones a partir de uno, €stos conservan el mismo nicho
ecoldgico,manteniéndose por varios millones de anos de evolucidén independiente. Sin
embargo, es notorio como este efecto no ha sido estudiado en el Istmo de Tehuantepec,
entre las vertientes atlantica y pacifica, que como se menciond, pudiera funcionar como
un corredor entre ambas vertientes, aunque al haber diferenciacion racial en gran parte

de los taxones de aves distribuidos a través de la region Istmefia, se desprende que si



puede existir de un efecto de barrera biogeografica en el mismo sentido. Asimismo,
existen taxones que se registran en la vertiente pacifica del Istmo, que presentan
afinidad atlantica en sus distribuciones, tanto de aves (Rodriguez-Contreras 2004) como
de plantas vasculares (Pérez-Garcia et al. 2001). Por otra parte, esta region ha sido

sefialada como rica en endemismos (Pérez-Garcia et al. 2001, Stattersfield et al. 1998).

Garcia-Trejo y Navarro (2004), al estudiar los patrones de riqueza y endemismo
de aves en la region oeste de México, encontraron valores altos de recambio de especies
en el Golfo de Tehuantepec, sin embargo, no es posible interpretar este hallazgo de una

manera satisfactoria.

Patrones biogeograficos, zonas de transicion y diversidad beta.

En afos recientes, el estudio de la biodiversidad, particularmente en paises
megadiversos como M¢éxico, se ha enfocado en gran medida en la biologia de la
conservacion, como respuesta a la pérdida acelerada de habitat y extinciéon masiva de
especies. En este sentido, la busqueda de patrones geograficos a partir de la distribucion
de los organismos es uno de los primeros abordajes de la biodiversidad con relacion al
espacio (Toledo 1994). Por otra parte, dichos patrones son reflejo de la biodiversidad y
de procesos evolutivos que la formaron, asi como de los factores que la influyen. Los
patrones de distribucion de las especies permiten el reconocimiento de areas particulares

asociadas a caracteristicas en comun: regiones o distritos (Rojas-Soto et al. 2003).

. El Analisis de Simplicidad de Endemisnos, o PAE (por sus siglas en inglés),
originalmente usado para identificar y definir patrones de distribucion congruentes
(Posadas 1996, en Rojas —Soto et al. 2003), ha sido usado recientemente como una
herramienta biogeografica para detectar similitud entre areas (Rojas—Soto et al. 2003)y
para regionalizacion biogeografica, ya que este método permite obtener un
agrupamiento jerarquico de las celdas, que pueden ser interpretados como regiones,

dominios, provincias o distritos biogeograficos (Espinosa et al. 2001).

Se puede esperar que el recambio de especies entre dichas regiones sea alto
debido a la diferencia en la composicion de las faunas entre una y otra zona. La

diversidad beta, definida en su sentido original como la tasa de recambio de especies en



un gradiente ambiental (Whittaker 1972), ha sido utilizada recientemente para evaluar la
diferencia en la composicion de especies entre comunidades, asi como para detectar
zonas de transicion entre distintos habitats o unidades geograficas mayores (Rodriguez-
Moreno 2006). Sin embargo, mientras que las zonas de transicion pueden ser limites
definidos claramente en una zona, en otra pueden ser menos obvios, tratindose de
“clinas” o gradientes” (Williams 1996). En este sentido, para el Istmo de Tehuantepec
resulta importante no solo analizar los patrones biogeograficos a una escala detallada,
sino también estudiar el recambio de especies entre regiones, ya que en una zona de
transicion entre biotas tan relevante, es de esperar que algunos limites entre regiones
sean muy notorios en cuanto a las diferencias entre sus avifaunas y que otros, en cambio

no lo sean tanto.



OBJETIVOS

General

e Identificar y analizar patrones biogeograficos para la avifauna del Istmo de

Tehuantepec

Particulares

e Evaluar el trabajo ornitoldgico en el Istmo de Tehuantepec

e Seleccionar las especies de aves cuya distribucion aporte informacion sobre
patrones biogeograficos al interior de la zona de estudio.

e Proponer una regionalizacion del drea de estudio mediante un analisis de
simplicidad de endemismos (PAE).

e Reconocer patrones en el recambio y la diversidad B de especies de aves al

interior de la region.



METODOS

Como primer paso para el estudio, se seleccionaron las especies de aves a incluir
en los andlisis usando la taxonomia alternativa para las aves de México propuesta por
Navarro y Peterson (2004) y las distribuciones de las aves en el territorio Nacional
propuestas por Howell y Webb (1995) e Infonatura (2004). Se seleccionaron las especies
que se distribuyen en el Istmo de Tehuantepec y cuya area de distribucion no abarca toda
el area de estudio, con el fin de elegir especies cuyas distribuciones aporten informacion
acerca de los patrones biogeograficos al interior de la zona de estudio, ya que, para el PAE
las especies que se distribuyen en todas las areas a comparar, participan como caracteres

simplesiomorficos y por lo tanto no informativos en dicho analisis.

Con el fin de evaluar el trabajo ornitologico para la zona, se uso la base de datos
del Atlas de las Aves de México (Navarro et al. 2003) de todos los registros existentes
dentro del area de estudio. Para esto, se seleccionaron todos los registros dentro de los 92°
65’ y 96° 30’ de longitud oeste y entre los meridianos 14° 98’ y 18°94° de latitud norte
(Figura 2). Con esta delimitacion quedan representados los principales elementos
geograficos y bidticos, tanto de la parte norte como sur del Istmo de Tehuantepec, como
son la planicie costera del Golfo de México y la Planicie Costera del Pacifico; la zona del
Soconusco y parte de los Altos de Chiapas al este del Istmo; la Sierra Madre del Sur y las
tierras altas al oeste del mismo. Estos registros provienen de la informacion de ejemplares
mexicanos depositados en 80 fuentes de datos cientificos de México, Estados Unidos,

Canada y Europa (Navarro et al. 2003).

Con base en estos puntos, se generaron mapas de distribucion potencial de las
especies que se seleccionaron para el estudio. Estos mapas, incluidos en el proyecto
“Mapas de las aves de México basados en la Web” (Navarro y Peterson en prep.) se
generaron mediante el programa DesktopGARP v 1.1.3, basandose en la teoria del nicho
ecologico de cada especie, utilizando 453,540 datos georreferidos provenientes del Atlas
de las Aves de México (Navarro et al. 2003), utilizando 15 coberturas digitales ambientales

de las cuales cuatro se derivan del modelo digital de elevacion de Hydro-1K y 11 de las



climatologias de alta resolucion producidas en el proyecto WorldClim. Estos mapas son
editados (recortados) de acuerdo con discontinuidades en areas de prediccion, basados en
la presencia de registros en la base de datos y al conocimiento previo en la literatura (e.g.
Howell y Webb 1995, AOU 1998, Rodriguez-Yanez et al. 1994). Se busca que estos
mapas representan la distribucion nuclear de cada especie, dejando fuera las areas de

transito y de registros ocasionales de las especies.

Con el fin de poder discernir adecuadamente patrones biogeograficos en la region,
se generd una gradilla mediante un sistema de informacion geografica (ArcView, version
3.2; ESRI 1999) de 0.25 grados por lado, usando los limites establecidos con anterioridad
para el area de éste estudio. Posteriormente, dicha gradilla fue sobrelapada con el mapa de
la Republica Mexicana, dentro de los limites establecidos para el estudio. De esta forma se
generaron 218 celdas de aproximadamente 742 km?, las cuales cubren completamente el
area delimitada para el presente estudio. Con este tamafio de celda se busca tener una
buena representatividad de la heterogeneidad ambiental de la zona, sin comprometer la

capacidad de computo al tener demasiadas areas dentro de los andlisis.

Los mapas de las distribuciones hipotéticas de trabajo de cada especie seleccionada
obtenidas mediante GARP se utilizaron como criterio para asignar valores de presencia o
ausencia de la especie en cuestion para cada celda de la gradilla obtenida, definiendo a la
especie como presente para todos los cuadros sobre los que la prediccion se sobrelape con
los mismos, y ausente en aquellos celdas en los que esto no suceda. Para hacer esto, se
sobrelapd cada uno de los mapas potenciales de las especies (en formato Grid) con la
gradilla de 0.25 de grado, utilizando la herramienta “tabulate areas” del sistema de
informacion geografica ArcView version 3.2. (ERSI 1999). De esta forma se obtiene una
tabla con la proporcién del area de cada celda que corresponde tanto a presencia de la
especie como a ausencia de la misma. Estas tablas fueron exportadas como archivos de
DBASE, para ser luego compiladas dentro de una sola matriz en el programa Microsoft
Excel. Una vez en este programa se sustituyeron los valores de proporcion de areas por

valores de presencia (1) o ausencia (0) de la especie para cada celda.



Con el fin de reconocer patrones de regionalizacion y relacion biogeografica para
la avifauna del Istmo de Tehuantepec, se realizd por una parte la representacion de la
riqueza de especies por cuadrante dentro del mapa de la zona de estudio, asi como un
analisis de parsimonia de endemismos (PAE; por sus siglas en inglés) entre las celdas, con
base en la presencia o ausencia de las especies de aves seleccionadas para este estudio.
Para el desarrollo de este andlisis, se utilizd la matriz de presencias y ausencias de
especies, obtenida anteriormente. Mediante el programa NONA (Goloboff 1994) se
realiz6 una busqueda heuristica considerando a los cuadrantes como especies y a las
especies como caracteres. Se generd un area hipotética con valores de ausencia para todas
las especies, la cual fue utilizada como grupo externo. Posteriormente se realizd un
consenso estricto con todos los arboles obtenidos, mediante el programa WinClada (Nixon
1999).

Buscando evaluar el papel que juega el recambio de especies local en la
estructuracion geografica de la avifauna dentro del area, siguiendo a Koleff (2005), el
recambio de especies (diversidad ) se medird comparando cada celda de la gradilla con

sus cuadros vecinos, como sigue:

1

T

a, + min(k.c,)

3. = 12:1 ~8.kS =
L=

siendo n el nimero de comparaciones (S;j) hechas para un solo celda. Dentro de
cada comparacion S;j, entre la celda original y su vecino (i), @ es el numero de especies
compartidas entre los dos celdas, b es el numero de especies que estan presentes en el
cuadro vecino y no en el original, y ¢ el numero de especies que ocurren en el cuadro

original mas no en el vecino.

Los valores de Bsim para cada cuadro fueron presentados en el mapa del area de
estudio, utilizando el sistema de informacion geografica ArcView version 3.2, buscando
contrastar la representacion grafica de dichos valores contra lo obtenido mediante el
analisis de parsimonia de endemismos. La misma representacion grafica se hizo con los

promedios de a, b y ¢, componentes de la formula de Bgim,



RESULTADOS

Trabajo ornitoldgico en el Istmo de Tehuantepec.

Es evidente (Figura 2), que la mayor parte los trabajos mas intensos de colecta en

la region ha sido enfocado a regiones particulares que han contado con el interés de

muchos investigadores (Sierra de los Tuxtlas, Sierra Madre del Sur, Los Chimalapas) o

bien zonas de relativa facilidad en cuanto al acceso (Carretera trans-istmica, costa de

Chiapas, cercanias de Tuxtla Gutiérrez). Este patron resalta la falta de muestreo en grandes

regiones del Istmo, como las regiones al este y al oeste de la carretera trans-{stmica. Al

analizar la riqueza por localidad, puede verse que son pocos los sitios de colecta en que se

registraron mas de 45 especies.
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Patrones de riqueza de especies seleccionadas.

Se obtuvieron del Atlas de las aves de México (Navarro et al. 2003) los mapas de
distribucion potencial de 366 especies de aves que cumplen con las precisiones planteadas
para este estudio. Es por esto, que los patrones de riqueza observados no representan la
riqueza total de especies de aves para la zona de estudio. Esta representacion grafica de
riqueza ‘“relativa” estd entonces mayormente influenciada por los patrones de

diferenciacion racial al interior de la region.

Al representar graficamente la riqueza de especies por celda dentro del mapa de la
region (Figura 3) se puede ver una alta congruencia geografica de los patrones. Las zonas
mas ricas del area de estudio forman una franja que corre en un eje este-oeste, desde la
parte este de la Sierra Norte de Oaxaca, siguiendo hacia la parte mas angosta entre las
tierras altas, separadas por el Istmo, y contintia por la Sierra Norte de Chiapas. Las celdas
mas ricas dentro de esta franja se encuentran precisamente en las Sierras Norte de Oaxaca
y Chiapas, y en la franja de tierras bajas que interrumpen la continuidad de las Sierras en
el Istmo. Se puede decir que hay una franja continua de alta riqueza de especies a través de

toda la zona de estudio en sentido este-oeste.

Existen otras zonas en el 4rea de estudio que tienen mayor riqueza que las regiones
que las circundan, como son la Sierra Madre de Chiapas, y la Sierra de los Tuxtlas, sin

embargo, los valores de riqueza que se ven en la franja antes mencionada.

Por otra parte, el mapa permite identificar las 4reas con riqueza de especies mas
baja para la zona de estudio. En este sentido, son evidentes dos regiones: la parte oeste de
la Depresion Central de Chiapas, y la parte este de la Planicie Costera del Golfo de
México. De hecho, en esta ultima puede verse una disminucion en la riqueza de especies

en sentido oeste — este (Figura 3).



Figura 3. Representacion grafica de los valores de riqueza de especies (del total de especies seleccionadas para el estudio, ver texto)por
celda en el area de estudio.



Analisis de Simplicidad de Endemismos (PAE)

Se llevd a cabo el PAE basado en datos binarios de presencia-ausencia de las
especies en las celdas de la gradilla. Se obtuvieron 1000 arboles con igual nimero de
pasos. El cladograma de consenso estricto obtenido a partir de éstos (Figura 4), con indice
de consistencia (CI) de 12, e indice de retencion (RI) de 86, muestra una gran congruencia
geografica al proyectarlo sobre las celdas del andlisis, puestos sobre un mapa del area de

estudio (Figura 5).
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Figura 4. Cladograma de consenso estricto obtenido del Analisis de Simplicidad de Endemismos|: grupo A;
Planicie Costera del Pacifico, grupo B; Este de la Costa del Pacifico. Los nombres asignados a las regiones
se explican en el texto.
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Figura 5. Proyeccion geografica del resultado del PAE sobre el area de estudio: I) Relacion entre el Oeste de
México, el grupo Tehuantepec (Tehua), La zona de Transicion (Trans) y los grupos principales A y B. 1I)
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Costa del Pacifico):4 Sierra Madre de Chiapas, 5 Depresion Central de Chiapas, 6 Sierra Atravesada, 7
Meseta Central de Chiapas, 8 Sierra Norte de Chiapas.



Los patrones de relacion entre areas se entienden mejor al combinar el cladograma
con la proyeccion grafica sobre el mapa. En el cladograma pueden distinguirse dos
grandes grupos A y B, los cuales se desglosan a continuacion. La primer region al interior
del grupo A, estd formado por la Sierra de Los Tuxtlas, que es un area bien definida por
ser la unica elevacion en la Planicie Costera del Golfo de México. Los dos siguientes
grupos estan formados por las regiones de la Planicie Costera del Golfo de México, al este
y al oeste de la Sierra de los Tuxtlas respectivamente (figura 5, II). La region hermana de
estos grupos es un area que ocupa de manera muy general gran parte de la cuenca del rio
Coatzacoalcos (Figura 5, II). A su vez, todas estas areas forman un solo grupo,
geograficamente bien definido, el cual se nombré grupo A: Planicie Costera del Golfo de

México.

Al interior del grupo B, nombrado este de la Costa del Pacifico (Figura 5, III), en
primer lugar, se aprecia que un grupo estd formado por la Sierra Madre de Chiapas
incluyendo su vertiente pacifica hasta la costa. A continuacion se define como area
hermana de ésta, la region de la Depresion Central de Chiapas. Parte de la Selva Zoque,
incluyendo la zona de Los Chimalapas, se define como un grupo hermano de estas
regiones, para este trabajo se nombrara Sierra Atravesada, elevacion que coincide con esta
agrupacion (figura 5, III) . El siguiente grupo formado engloba la region de la Meseta
Central de Chiapas. En la parte basal del grupo B se ubica un grupo que forma parte de la
Sierra Norte de Chiapas. Este limita al norte con el grupo A.

Existe una zona formada por 12 celdas que se sitia como area hermana de los dos
grupos principales (A y B). Dicho grupo de celdas, al que se hara referencia en este trabajo
como zona de transicion (figura 5, Trans.) se ubica directamente al sur del limite del grupo
Ay al oeste del B. Parte del area que abarcan las celdas se ubica en la parte noreste de la
Sierra Norte de Oaxaca, o Sierra Mixe, otra zona en una porcion de la region de los
Chimalapas, y principalmente, la region de tierras bajas ubicada entre las ultimas
estribaciones de las tierras altas al este y al oeste del Istmo: parte de la Sierra Banderilla, el

Cordon La Cordillera y parte de la Sierra Atravesada. (Figura 5, I).

10



La siguiente region en definirse esta formada por un grupo de celdas ubicadas en la
region istmica de la Planicie Costera del Pacifico, por lo que son nombradas region
Tehuantepec.

Finalmente, en las partes basales del cladograma se encuentran parte de la Sierra
madre del Sur, parte de la Planicie Costera del Pacifico al oeste del Istmo, parte de La
Sierra Norte de Oaxaca. Al ser esta zona la mas distinta en cuanto a su composicion

avifaunistica, se le nombro6 Oeste de México (Figuras 4 y 5)

Diversidad beta

Con respecto a la representacion en el mapa de la diversidad beta obtenida
mediante la formula de Bsim, €s evidente que la congruencia geografica encontrada no
sigue el mismo patron que la riqueza (Figura 6). En primera instancia se observa una
franja de alta diversidad  que se extiende desde la Sierra Madre del Sur hacia el centro de
la Sierra Madre de Chiapas, pasando por las tierras bajas entre éstas. Se distinguen dos
celdas mas con altos valores de diversidad beta, que se encuentran al norte y al sur de la
Depresion Central de Chiapas. Hay otras regiones con valores altos de diversidad beta,
aunque no tan altos como los anteriores. Estas regiones pueden verse como una segunda
franja, que rodea por el sur a la region de Los Tuxtlas, y sigue hacia el este, separando por

un lado las tierras altas y por el otro la Planicie Costera del Golfo de México.

En el interior de la zona o franja principal con altos valores de Bsim, se distinguen
celdas agrupadas en regiones con los valores mas sobresalientes de la franja. Una de estas
regiones es la zona de tierras altas donde confluyen las Sierras Mixe de Oaxaca y Madre
del Sur, y se extiende hasta la costa en el limite oeste del Golfo de Tehuantepec. La  otra
region con los valores mas altos de P abarca desde las tierras bajas que se encuentran al
norte del Golfo de Tehuantepec, entre las estribaciones de las tierras altas, hacia el este a

través de la Sierra Madre de Chiapas, ocupando una porcion de la Selva Zoque.
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Figura 6. Representacion grafica de los valores de Bsim por celda en el area de estudio.
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Componentes de la Formula g,

Los componentes @, b y ¢ de la formula B, de diversidad beta pueden entenderse
siguiendo a Koleff (2005) de la siguiente forma: el componente a de la formula se refiere
a las especies compartidas o en comtn entre un par de celdas, el componente b mide
entonces las especies ganadas y el componente C las especies perdidas en relacion al

cuadrante focal.

Teniendo esto en mente, se observa que al representar la riqueza de especies para
cada cuadro sobre el mapa (Figura 3), el patron es muy similar al que se observa al
proyectar el promedio de a y similar también de manera general al promedio de C por
celda en el mapa (figuras 7 y 9). Es decir, al aumentar los valores de riqueza de especies,
aumenta el numero de especies compartidas (a), asi como el nimero de especies presentes
en la celda focal pero no en las celdas vecinos. Este patron fue encontrado por Koleff y
Gaston (2002) al analizar el recambio de especies en la avifauna del sureste de Escocia.
.En el caso del componente C, se observa una zona con valores muy altos en el area de
Transicion, y franjas con valores menores sobre las tierras altas. Para la region de la
Planicie Costera del Golfo de México, se observan valores bajos de C, excepto en las

regiones inmediatas a las tierras altas de la Sierra de Los Tuxtlas.

Por otra parte, el promedio del componente b de la formula, muestra un patrén
diferente, mas parecido al patron general de la diversidad beta medida en B (Figuras 6 y
8). En el mapa del componente b (Figura 8), las celdas con valores mas altos pertenecen al
grupo Tehuantepec, formado por celdas con baja riqueza de especies, pero rodeadas de
otras mas ricas. Esto se entiende ya que éste componente se refiere al numero de especies
que se encuentran en las celdas vecinas pero no en la celda focal, y las celdas de

Tehuantepec son de baja riqueza rodeados de otros mas ricos.
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DISCUSION

Esfuerzo de colecta en el Istmo de Tehuantepec

Al revisar los puntos de colecta de ejemplares para el area de estudio, es
evidente que para esta zona, que ha sido de interés para la ornitologia en general, el
trabajo avifaunistico no ha sido homogéneo. Es evidente que hay grandes regiones sin
muestreo de aves en la zona aledana al limite entre los estados de Veracruz y Oaxaca,
asi como la zona limitrofe entre Veracruz y Tabasco. Debido a esta falta de trabajo
ornitoldgico, no solo en la zona de estudio sino en todo México existen aiin grandes
huecos que no permiten un entendimiento integro de los patrones de distribucion de las
especies (Rojas-Soto et al. 2002). Al afrontar la acelerada pérdida de especies, es
evidente que el trabajo faunistico necesario para subsanar estos huecos nunca podria

darse a una velocidad equiparable a la velocidad con que se pierde la biodiversidad.

Morrone y Escalante (2002), para comparar la resolucion del Analisis de
simplicidad de Endemismos (PAE) a diferentes escalas (celdas de medio y un grado por
lado, ecoregiones y provincias) realizaron cuatro PAE usando registros puntuales de
mamiferos para México y encontraron un grado mucho menor de resolucidon en sus
cladogramas al reducir el tamano de las dreas a comparar (la menor resolucion en 0.5
grado). El hecho de usar datos puntuales pudo haber influido drasticamente en la
pérdida de resolucion, sobre todo si el esfuerzo de colecta y el muestreo no han sido
homogéneos en toda el area de estudio. En este caso, la falta de muestreo en las celdas
puede generar un efecto de “distribucion disyunta” de las especies, cuando es posible
que dicha distribucion sea continua. Este efecto serd mas notorio al disminuir el tamafio
de las celdas del analisis. En sentido opuesto, al incrementarse el tamafio del area de las
unidades que se desea comparar (e.g. ecoregiones, provincias) este efecto de “mosaico”
se pierde, lo cual se traduce en una gran resolucion de los andlisis de simplicidad. De
esta forma, un analisis de este tipo, pero usando un tamafio pequefio de areas a comparar
(gradillas de menos de medio grado) ganaria resolucion si se logra eliminar estos huecos

en las distribuciones debido al desconocimiento de la presencia o ausencia de especies.

17



En un Anélisis de Parsimonia de Endemismos para la peninsula de Baja
California, Rojas-Soto et al. (2003) utilizaron tanto registros puntuales como areas de
distribucion potencial generadas mediante GARP para asignar la presencia o ausencia
de las especies en las celdas que se usaron para dividir el area de dicho estudio. El arbol
consenso que obtuvieron con datos puntuales resultaba muy poco resuelto, a diferencia
del cladograma de consenso obtenido con distribuciones potenciales. Este resultado
refuerza la necesidad de usar un algoritmo computacional como el GARP con el cual
generar una hipdtesis de distribucion potencial para las especies con las cuales poder
evaluar patrones de distribucion en un area con trabajo de colecta poco homogéneo

como el Istmo de Tehuantepec.

Historia geologica del Istmo de Tehuantepec

Los sistemas biogeograficos nunca son definitivos, estos cambian cuando
nuestra vision de los patrones geobiodticos cambia (Morrone 2006). En este sentido, es
dificil interpretar patrones biogeograficos al interior del Istmo de Tehuantepec, ya que
su historia geoldgica es complicada y hasta la fecha no existe un consenso en cuanto a

ella.

Los ultimos eventos tectonicos relevantes para la conformacion actual del Istmo
de Tehuantepec pueden datarse en el Mioceno, época para la cual existian ya las
principales elevaciones de la region, las cuales originalmente formaban un continuo con
orientacion este-oeste, y que debido a diversas fallas se cre6 una interrupcion después
de mioceno tardio. Dicha interrupcion, aunada a un estrechamiento debido
principalmente a la accion de la Zona de Fractura de Tehuantepec (Barrier et al. 1998),
dio forma al Istmo propiamente dicho, basicamente con la configuraciéon actual, es
decir, una franja angosta de tierra y una irrupcion entre cadenas montafiosas. Con esta
base, en la regionalizacion resultante del PAE es evidente que las cadenas montafosas
ubicadas a ambos lados del Istmo son muy distintas avifaunisticamente, posiblemente
debido a este evento vicariante. El angostamiento mas reciente que sufre el Istmo data
del mioceno tardio, debido a la imposicion de la placa de Tehuantepec sobre la Planicie
Costera del Pacifico, credndose asi el terreno mas reciente de la region istmica en el

Golfo de Tehuantepec.

18



El debate sobre si existi6 o no un canal interoceanico en el Istmo de
Tehuantepec separando Norteamérica de Centroamérica sigue vigente (Campbell 1999,
en Mulcahy et al. 2006). La diferenciacion que existe entre las avifaunas de las regiones
orientales y occidentales de ambas planicies costeras, a pesar de que aparentemente el
habitat es muy semejante a ambos lados para cada planicie, puede ser explicada por la
existencia de dicho canal hipdtetico. Sin embargo, Duellman (1960) sugiere que esos
patrones de diferenciacion de biotas pueden ser explicados no con la existencia de
dicho canal, sino con los cambios climaticos y subsecuentes avances y retrocesos de los

habitats templados, tanto latitudinal como longitudinalmente, durante el Pleistoceno.

Patrones de riqueza de especies seleccionadas.

Es importante hacer notar de nuevo que los patrones de riqueza surgen de solo
las especies seleccionadas para el andlisis, esto es, especies que brindaran informacion
acerca de los efectos del Istmo de Tehuantepec en los patrones biogeograficos de la
avifauna. En este sentido, los patrones observados de riqueza de especies tienen gran
congruencia geografica, en parte opuesta a los resultados de Escalante et al. (1998) en
los que el mayor nlimero de especies para el pais se concentran en las tierras bajas del

sureste de México, incluyendo las tierras bajas del sur del Istmo.

El hecho de que las principales zonas de alta riqueza de especies seleccionadas
para el estudio se localicen en las cadenas montafiosas puede explicarse tanto por la
gran cantidad de microhdbitats que pueden encontrarse en dichas tierras altas debido a
su complicada orografia, asi como a las grandes tasas de diferenciacion y especiacion
que han tenido lugar en el Istmo (Peterson et al. 1999) en tierras altas debido a la
separacion que sufrieron al fracturarse el continuo montanoso (Barrier et al. 1998). Es
por esto que la mayoria de las especies seleccionadas se concentran en las cadenas
montafosas. Por otro lado, la zona de alta riqueza de especies puede deber parte de este
valor al hecho de que sus celdas abarcan tanto tierras altas como regiones bajas, por lo

que en dichas celdas hay presencia de especies de ambas regiones.
En cuanto a las regiones que presentan valores bajos de riqueza, es notorio que

se presentan en las tierras bajas, con variedad de habitats mucho menor. Las zonas mas

notables son la Planicie costera del Pacifico, la Depresion Central del Balsas y la region
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este de la Planicie Costera del Golfo de México. En esta ultima, Chablé-Santos et al.
(2005) encontraron que, para el estado de Tabasco, la region de Carlos A. Madrazo en el
Mpio. de Huimanguillo (cerca del limite con Veracruz) era una de las mas ricas para el
Estado, con 113 especies. Stotz et al. (1996) sefialaronn que en la region zoogeografica
“Vertiente del Golfo-Caribe (Gulf-Caribbean Slope)”, la cual engloba la parte atlantica
del area de estudio de este analisis, alberga a 689 especies de aves. Es importante hacer
notar que este nimero no estima adecuadamente la riqueza de especies de la porcion
atlantica de la zona de estudio ya que incluye a todas las aves distribuidas desde
Tamaulipas hasta la Peninsula de Yucatdn. Un gran numero de estas especies
corresponden a aves migratorias (mas de 200), las cuales no fueron incluidas en este
estudio. De manera mas regional, Escalante et al. (1998) encontraron que las provincias
biodticas que confluyen en la parte atlantica de la zona de estudio (Petén, Sierra de Los
Tuxtlas y Costa Este Media) son las mas ricas con riqueza de entre 230 a 300 especies.
A una escala menor, Navarro et al. (2004) encontraron al regionalizar el estado de
Oaxaca en cuanto a su avifauna, que la region atlantica es, con mas de 450 especies de
aves, mucho mas rica que la region Istmo, con 390 especies. Los resultados de éste
trabajo predicen una riqueza para la region atlantica de entre 142 a 155 de las especies
seleccionadas (Figura 3). El hecho de que en este andlisis se excluyeran varias especies
cosmopolitas y migratorias y que a pesar de eso los valores de riqueza para la Planicie
Costera del Golfo de México coincidan con los reportados por Chablé-Santos et al.

(2005) sugiere que la avifauna de Tabasco estd pobremente estudiada.

Para la parte del area de estudio que corresponde a la vertiente pacifica, Garcia-
Trejo 2002) reporta 498 especies de aves, tomando en cuenta aquellas que se registran
desde el parteaguas de las Sierras Madre del Sur y de Chiapas hasta la costa pacifica.
En este caso, y sobre todo para la Vertiente del Golfo de México y del Caribe, un
numero considerable de especies son marinas, las cuales fueron excluidas del presente
estudio ya que, al predecir las distribuciones de especies mediante condiciones
ambientales sin tomar en cuenta factores historicos (Nakazawa 2003), el GARP es poco
confiable con especies que se encuentran en este habitat. Considerando esto se puede
ver que Planicie Costera del Golfo de México es menos rica en especies de aves
terrestres seleccionadas para este analisis que el resto del area de estudio, lo cual se debe
en gran medida a la diversidad de habitats encontrados desde el nivel del mar hasta los

sistemas montafiosos del Oeste de México y del Este la costa Pacifica.
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Regionalizacion de la Avifauna.

El arbol de consenso obtenido en este estudio presenta muy pocos clados no
resueltos. En general los clados principales definen &reas bien delimitadas

geograficamente al proyectar el cladograma sobre el mapa.

La compleja historia geologica del Istmo de Tehuantepec, aunada a los
importantes cambios climaticos ocurridos durante el Pleistoceno, parecen haber influido
en la distribucion de la flora y fauna de forma notable, siendo muy probablemente parte
de las causas principales de los patrones biogeograficos encontrados para la avifauna de
la region. Por otra parte, los patrones de riqueza de especies encontrados sugieren que
los factores ecologicos juegan un papel importante en la regionalizacion del area de
estudio basada en la avifauna.

Al comparar el mapa de riqueza y de la representacion grafica del PAE,
observamos que la franja de riqueza mas elevada, que corre de este a oeste, coincide de
manera muy general con los limites entre el grupo A y el resto del area de estudio
(Figuras 3 y 5). De hecho toda la region de La planicie Costera del Golfo de México
(Grupo A) comparte valores bajos de riqueza de especies seleccionadas, con la notable
excepcion de la Sierra de Los Tuxtlas, inclusive, la division que resulta al interior del
grupo A (Planicie Costera del Golfo de México) en el PAE también esta relacionada con
la riqueza de especies al este y al oeste del mismo. Muchos factores pueden contribuir a
que la Planicie Costera del Golfo de México forme una region tan bien definida. Esta
region es una provincia morfotectonica definida e independiente (“Planicie Costera del
Golfo”; Ferrusquia-Villafranca 1998). Los factores climaticos son muy distintos entre la
Planicie Costera del Golfo de México y la del Pacifico (Sanchez y Oropeza 2003) y es
notable la divergencia entre la vegetacion de estas dos vertientes pacifica y atlantica
(Pérez-Garcia y Meave 2006). Ochoa y Flores (2006) al realizar un PAE basados en
datos de la herpetofauna Mexicana, encontraron que la parte atlantica del Istmo de
Tehuantepec forma una region independiente (sur de Veracruz) delimitada también por
la planicie costera. En el caso de la Sierra de Los Tuxtlas, no solo la alta riqueza de
especies, sino también el gran nimero de taxones endémicos contribuyen a la definicion

de esta unidad biogeografica.
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De manera general, en el grupo B (Este de la costa delPacifico) también se
pueden distinguir patrones coincidentes en la distribucion de la riqueza y la

regionalizacion del PAE (e.g. Sierra Madre de Chiapas, Depresion Central de Chiapas).

En cuanto a zonas de baja riqueza, cerca de la base del cladograma se definen
claramente dos grupos de celdas cercanos entre si, los cuales se localizan en la Planicie
Costera del Pacifico, especificamente en el Golfo de Tehuantepec (Figura 5). para esta
zona, Barrier et al. (1998) mencionan que el fragmento de Planicie Costera de
Tehuantepec es de un origen mucho mas reciente que el resto de la Planicie costera del
Golfo, fechandola como del Mioceno tardio, y sugiere que la inclusion de esta franja de
tierra fue el evento mas reciente de constriccion del Istmo en un sentido norte sur, es
decir, entre vertientes. El hecho de que estas agrupaciones de areas se encuentren cerca
de la base del cladograma puede deberse a un numero de especies bajo, que puede

explicarse por el pequefio tamafio de las areas enmarcadas por dichas celdas.

De acuerdo con la regionalizacion obtenida mediante el PAE, es evidente que las
tierras altas juegan un papel importante no solo en la agrupacion de areas, sino también
en la disimilitud o el grado de diferenciacion entre éstas. En este sentido, es importante
enfatizar que la fractura entre las tierras altas en el Istmo de Tehuantepec no fue el inico
evento vicariante. Duellman (1960) sugirié que durante las fluctuaciones climaticas del
Pleistoceno, los habitats templados se expandieron a tal grado durante los maximos
glaciares, que pudieron abarcar las tierras bajas aledafias a las sierras, permitiendo que
los taxones de anfibios colonizaran los sistemas montafiosos a ambos lados del Istmo.
Con el ascenso de la temperatura los hébitats calidos aislarian a los templados formando
refugios en las tierras altas, explicando asi los actuales patrones biogeograficos de este
grupo para la region. En una regionalizacién basada en grupos de insectos, Morrone
(2006) encontrd un patrén recurrente, con taxones de tierras altas que sufrieron
diferenciacion durante el Plioceno y Pleistoceno. En el caso de las aves, varios taxones
(e.g. el género Melanotis y los complejos Chlorospingus y Lampornis) muestran clara
diferenciacion entre los diferentes sistemas montafiosos del area de estudio. De esta

forma, el Istmo funciona como un limite entre regiones montanas.
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Entre los grupos “Este de la costa Pacifica” y “Oeste de México” es muy notable
que las tierras bajas de la Planicie Costera del Pacifico estan separadas drasticamente, a
pesar de que los tipos de vegetacion localizados en toda esta franja costera son muy
similares (Sanchez y Oropeza 2003). Al analizar el recambio de especies en el Oeste de
Meéxico, Garcia Trejo y Navarro (2004) encontraron un nivel de recambio de especies
de aves muy alto justo en la Planicie Costera del Pacifico del Istmo de Tehuantepec. Fa
y Morales (1998), al hacer una regionalizacion de México con base en un Indice de
Recambio Faunistico aplicado a la Mastofauna Nacional, encontraron que el Istmo de
Tehuantepec representa el limite entre tres Areas Primarias: la Planicie Costera
Veracruzana y la Sierra Madre del Sur al este, y las “Regiones Tropicales del Sur” al
oeste, abarcando éstas parte del estado de Chiapas y los estados de Tabasco y la
Peninsula de Yucatan. En este caso, es evidente que ambas planicies costeras se
encuentran separadas en un eje este-oeste. Taxones de aves como Otus cooperii,
Amazilia beryllina y Campylorhynchus rufinucha muestran una fuerte diferenciacion
racial a uno y otro lado del Istmo, sobre la vertiente pacifica. De hecho, datos
moleculares de este ultimo taxon sugieren que C. humilus y C. capistratus (Navarro y
Peterson 2004) hibridizan en una zona de contacto en la Planicie Costera del Pacifico,
fenémeno que sin duda es posterior al aislamiento de ambos linajes (Vazquez-Miranda

et al. en revision).

Para Mulcahy et al. (2006), los patrones filogeograficos encontrados en dos
especies de sapos (Bufo) de tierras bajas sugieren que un evento durante el Plioceno
medio pudo haber separado a las poblaciones al este y al oeste del Istmo, y sugieren que
pudo haber sido un canal interocednico, o bien, aislamiento entre estas regiones debido
a cambios en el nivel del mar.

Hay evidencias de que los cambios climaticos que ocurrieron en el
planeta antes y durante el periodo que abarca desde el Eoceno tardio hasta el
Pleistoceno, favorecieron la expansion de los ambientes templados y frios de norte a
sur, de tal forma que los tipos de vegetacion tropicales se vieron desplazados hacia el
sur (Graham 1998). Con los periodos de calentamiento del planeta intercalados entre
los periodos glaciares a partir del Paleoceno, estos ultimos tipos de vegetacion se
expanden de nuevo hacia el norte. Estos cambios y desplazamientos sucesivos de los
tipos de vegetacion en la zona pudieron aislar en refugios o permitir la expansion

alternativamente de varios taxones al este y al oeste de las tierras bajas del Istmo. Para
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Duellman (1960) esta es una explicacion robusta para patrones similares encontrados en
anfibios de tierras bajas a lo largo del Istmo, ya que supone que grandes cuerpos de
agua como el oceano Pacifico o el Atlantico logran mantener temperaturas altas en las
tierras aledafias a éstos, manteniendo condiciones para que permanecieran manchones
de vegetacion tropical a lo largo de las Planicies Costeras, formando un intercalamiento
de ambientes tropicales y templados, los cuales pudieron haberse expandido y contraido
inversamente siguiendo las fluctuaciones térmicas Pleistocénicas.

En la region de Transicion entre los grupos A y B (Figura 3) se encuentran, en
invierno, casi todas las especies del género Passerina (Rodriguez-Contreras et al. en
prep), taxén que pudo haber presentado una radiacion adaptativa al expandirse los
pastizales (grasslands) junto con los habitats templados en las fases frias s del
Pleistoceno (Klicka et al 2001).

Patrones de distribucion, riqueza y diversidad beta

La investigacion biogeografica en zonas de transicion bidtica forma parte
esencial del estudio de los procesos que gobiernan la distribucion y la diversidad de los
organismos (Williams 1996). En este sentido, La diversidad beta, definida como el
recambio de especies a través del espacio, captura una faceta fundamental de los
patrones espaciales de la biodiversidad (Koleff et al. 2003). Estudiar los patrones de
diversidad beta entre las celdas utilizadas del actual andlisis ayuda a generar hipotesis
acerca de los procesos que contribuyen a definir los patrones de distribucion actuales en
el Istmo, ya que el recambio espacial de especies puede reflejar procesos
deterministicos tales como la adaptacion de las especies a diferentes condiciones,
especiacion, respuestas a eventos climaticos u otros efectos historicos (Condit et al.

2002).

Algunos estimadores de ladiversidad beta pueden estar directamente
influenciados por los valores de riqueza (Koleff 2005). Sin embargo, al comparar las
proyecciones graficas de la riqueza y de la diversidad beta, podemos ver que no siguen
los mismos patrones de distribucion. Utilizando el estimador de diversidad beta Bgim ,

Koleff'y Gaston (2002) encontraron una relacion negativa entre la riqueza de especies y
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el recambio espacial de éstas en el sureste de Escocia. Este patron tambien fue
observado para la avifauna total de Inglaterra (Lennon et al. 2001). Los autores
sugirieron que en los tropicos este patron pudiera ser muy diferente, esperando que alta
diversidad de especies contribuyera con alto recambio espacial de éstas. Sin embargo,

no fue el caso de los resultados encontrados para este trabajo.

Cuando se compara el patron obtenido en este estudio mediante la proyeccion
grafica de la diversidad beta, con las agrupaciones del PAE en el mismo, se observa que
el recambio espacial de especies no tiene los mismos valores a lo largo de los limites
entre las regiones encontradas, sino que en algunos casos es un fenémeno leve y en
otros muy marcado, de la forma en que se menciona por Williams (1996). Las regiones
donde se concentran los valores altos de beta son en su mayoria areas aledanas a la zona
de transicion entre los grupos A y B: al oeste en el limite con el Oeste Mexicano tanto
en la Planicie Costera del Pacifico como en la Sierra Norte de Oaxaca, y al este entre los
limites de la zona de transicion con la Sierra Atravesada, dentro del Clado B. Por otra
parte, los limites entre los grupos principales A y B presentan niveles de recambio de
especies no tan marcados como los anteriores. Esto sugiere que la diferencia en la
composicion de las avifaunas es mas marcada aun entre la zona de transicion y la region
Tehuantepec y el Oeste de México que entre los grupos principales A y B, es decir,
entre la Planicie Costera del Golfo de México y el Este de la costa Pacifica. Este
hallazgo refuerza los patrones de diferenciacion y especiacion encontrados en el Istmo,
ya que ilustra la gran diferencia entre la composicion de las avifaunas de tierras altas al
este, y al oeste del area, y obviamente en la zona de separacioén entre ambas. Por otra
parte, es evidente que las regiones con valores altos de recambio aledafias a la zona de
transicion entre los grupos A y B se concentran més hacia el grupo del Este de la costa
Pacifica y no hacia la Planicie Costera del Golfo de México, lo que sugiere que la zona

de transicion es mas afin a la vertiente atlantica antes que a la pacifica o a Tehuantepec.

Es posible distinguir zonas de fuerte recambio de especies alrededor y dentro de
la region Tehuantepec, principalmente entre ésta y las regiones de Transicion y Oeste de
México. A una escala mayor, Garcia-Trejo y Navarro (2004) encontraron que la region
Istmica es una zona con gran recambio de especies de aves para el oeste de México
utilizando curvas de atenuacion. la medicion del recambio mediante valores de

diversidad beta promedio entre celdas permite tener una vision mas espacial de estos
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patrones, es decir, una ubicacién mas precisa de las zonas importantes en recambio
tanto latitudinal como longitudinalmente. En este sentido, para el Oeste de México, las
zonas con recambio importante de especies se localizan en el extremo oriental de la
Sierra Madre del Sur, desde las tierras altas de la vertiente pacifica, hasta el nivel del
mar. Se podria pensar que estos valores altos responden al hecho de que las celdas en
los que aparecen comparten habitats de tierras altas y bajas, sin embargo, para el caso de
las celdas ubicadas en la fractura entre tierras altas, los habitats son predominantemente
secos y bajos. No obstante, el hecho de que estas celdas se sitien entre tierras altas de
diferentes regiones, con diferentes composiciones avifaunisticas puede contribuir al alto

valor de beta.

Es esperable que entre las tierras altas al este y al oeste de la parte media del
Istmo exista una zona de fuerte recambio, ya que ambas son regiones bien definidas y
separadas. El caso de las tierras bajas es interesante, ya que no existe el mismo nivel de
recambio en sentido este-oeste para la vertiente atlantica como para la pacifica. En esta
ultima, de las 16 especies que presentan diferenciacion racial este-oeste que menciona
Binford (1989) cuatro (Piaya cayana, Attila spadiceus, Tityra semifasciata y Saltator
coerulescens) han sido propuestas como diferentes especies filogenéticas a uno y otro
lado del Istmo sobre la Planicie costera del Pacifico (Navarro y Peterson 2004) . Esta
clara division que se ha observado en otros taxa como anfibios y reptiles (Pauly et al
2004, Ochoa y Flores 2006) puede haberse originado durante los cambios climaticos en
el Pleistoceno, como se ha mencionado, o bien por un canal interocednico. Los
resultados de este trabajo sugieren la inexistencia de dicho canal. De haber existido, se
esperaria encontrar un recambio muy marcado entre las regiones de la planicie Costera
del Golfo de México y sin embargo se observan patrones homogéneos en sentido este-
oeste. Los cambios climaticos no habrian logrado el mismo efecto de aislamiento en
esta planicie ya que la temperatura del mar en el Golfo de México habria permitido
conservar tipos de vegetacion tropicales a lo largo de la costa (Duellman 1960), lo que

explicaria la diferencia entre el recambio encontrado en una y otra vertiente.
El anélisis por separado de cada uno de los componentes de la férmula de

diversidad beta permitid observar patrones interesantes. El componente a, que se refiere

a las especies que se encuentran tanto en lal celda focal como en la vecina, sigue un
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patrén muy similar al de la riqueza de especies ya que mientras mas especies hay en los

cuadrantes, el nimero de especies compartidas entre dos sera alto también.

Para el componente b, es decir, las especies que se encuentran en la celda vecina
mas no en la focal, se observd que los valores mas altos se encuentran en la Planicie
Costera del Pacifico, justo en la parte media del Istmo de Tehuantepec. Esto quiza se
deba a que dichas celdas son de riqueza baja, sin embargo, inmediatamente al norte de
ellos existen zonas mucho mas ricas.

El componente c, es decir, las especies presentes en la celda focal pero no en la
vecina, resulta muy interesante ya que puede interpretarse como una medida de
endemismo en la region. Sobre este punto, vemos que los niveles altos de C se
concentran también en las tierras altas, pero mayormente en la franja de tierras bajas
entre las sierras al este y al oeste del Istmo. Otro punto importante en cuanto a valores
de C es la region que rodea a la Sierra de Los Tuxtlas, es decir, las zonas de medianas
alturas al pie de esta Sierra, ya que la mayoria de los taxones que bajo la taxonomia
alterna de las aves de México (Navarro y Peterson 2005) son endémicos de la Sierra de

los Tuxtlas, tienden a distribuirse en altitudes medias (A. Navarro, com. pers.).

Conservacion

La importancia bioldgica del Istmo de Tehuantepec se reafirma con los
resultados obtenidos de regionalizacién y recambio de especies de aves encontrados en
este estudio, ya que ponen en evidencia avifaunas con composiciones muy distintas en

una zona relativamente pequefia como es el Istmo.

De acuerdo con el Atlas regional del Istmo de Tehuantepec (Sanchez y Oropeza
2003) las comunidades vegetales que han sufrido més deterioro en los periodos de 1997
a 1990 y de 1990 a 2000 son las Selvas Altas, Medianas y Bajas asi como el Matorral
secundario, perdiendo desde el 20% hasta mas del 40% de la superficie que ocupaban,
en ambas etapas. En todos los casos el habitat se transformd en pastizales y cultivos
mayormente. Aunque los bosques de coniferas y frondosas (distribuidos principalmente
en tierras altas, Sanchez y Oropeza 2003) también han sido deteriorados, el porcentaje

no es tan dramatico como puede verse en las selvas. Es en este tipo de vegetacion donde
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se localizan las zonas con mas riqueza total de especies de aves para la region
(Escalante et al. 1998) ademas de que, segtn los resultados actuales, las composiciones
de las regiones en ambas vertientes, que es donde se ubican estas comunidades, son
muy distintas. El problema de deforestaciéon en estas regiones es mas grave si
consideramos que las pocas Areas Naturales Protegidas ubicadas dentro del area de
estudio estan en su mayoria en tierras altas (con excepcioén de Los Tuxtlas, en Veracruz)
del estado de Chiapas. En este sentido, cabe recalcar que al conservar parte de las zonas
de tierras bajas en la Planicie Costera del Golfo de México (e.g. el area natural
protegida de Los Tuxtlas), no se estd representando la avifauna de tierras bajas en
general, ya que como los resultados lo muestran, ambas vertientes presentan
composicion diferente en cuanto a las aves que las habitan.

Es importante recalcar la importancia de la zona de Transicion entre los dos grupos
principales Planicie Costera del Golfo de México y Este de la costa Pacifica, region no
solo rica en especies de aves y que comparte elementos de ambas regiones principales
sino que también presenta un alto nivel de recambio, ademds de ser una zona de
convergencia para varias de las principales rutas migratorias de aves en Norteamérica.
Esta zona contiene a las regiones con los vientos mas fuertes y constantes del territorio
nacional, por lo mismo, existen iniciativas para aprovechar intensivamente los vientos
con granjas eoloeléctricas. Esto es preocupante ya que se carecen de estudios y
experiencia en el control del riesgo de colisiones de aves contra los aerogeneradores,

sobre todo de passeriformes.
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CONCLUSIONES

Para la franja istmica se definen claramente cinco regiones principales: El Oeste
de México, Tehuantepec, la Planicie Costera del Golfo de México (grupo A), el Este de
la Costa Pacifica (grupo B), y la zona de Transicion entre estas dos Ultimas. Dicha zona
es relevante debido a su alto grado de recambio y su riqueza de composicion de aves, ya
que comparte elementos con los grupos principales.La compleja historia geoldgica, los
cambios climéticos y el intercambio de faunas hacen del Istmo de Tehuantepec una
zona con una complicada historia biogeografica. Los patrones de riqueza de especies
seleccionadas estdn muy relacionados con la regionalizacion obtenida mediante PAE, lo
mismo que los patrones de diversidad beta. Esto sugiere que los eventos de aislamiento
y especiacion, asi como los factores ecoldgicos, juegan papeles importantes en la
generacion de los patrones y la regionalizacion encontrados. Los patrones de recambio
espacialde especies entre regiones indican la gran diferenciacién entre las avifaunas de
las tierras altas al este y al oeste de la region media del Istmo. ElI hecho de que el
recambio espacial de especies entre el este y el oeste sea muy distinto para ambas
vertientes oceanicas sugiere que no fue un canal interocednico el que causd la

diferenciacion racial encontrada en la Planicie Costera del Pacifico.
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