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RESUMEN 

El humano transforma los sistemas naturales para satisfacer sus necesidades alrededor de todo el 

planeta, generando cambios ecológicos en los sistemas naturales. De forma paralela, la economía 

globalizada ha impuesto mecánicas de conectividad que rompen las barreras biogeográficas. Estos 

procesos determinan tanto la extinción selectiva de especies como el establecimiento de invasiones 

biológicas. Como consecuencia, puede ocurrir el fenómeno de homogeneización biótica: la erosión 

de diferencias entre biotas contrastantes a consecuencia de la actividad humana. Este fenómeno 

tiene la capacidad de afectar diferentes dimensiones de la biodiversidad y, debido a sus 

mecanismos, tiene una relevancia de escala global. 

En este trabajo se estudia la homogeneización biótica usando como modelo la comunidades de aves 

del Alto Balsas de Guerrero. En el capítulo I se revisa el panorama general de la homogeneización 

biótica, explorando la evolución del concepto y la evidencia empírica disponible para diferentes 

grupos taxonómicos. Planteamos un modelo para conceptualizar al fenómeno como un proceso de 

pérdida de diferencias, en lugar de aumento de similitudes, como se ha definido con anterioridad. 

En el capítulo II se presenta el estudio de la biodiversidad de aves del área focal de nuestro estudio. 

Documentamos altos niveles de endemismo y altos valores de recambio taxonómico para las aves 

a través del gradiente altitudinal en el Alto Balsas. En el capítulo III evaluamos la incidencia de 

homogeneización en las comunidades de aves de los bosques tropicales caducifolios y bosques de 

encino del Alto Balsas. Documentamos la homogeneización de las avifaunas mediada por la 

pérdida de recambio específico en función de la intensificación de la perturbación humana. En el 

capítulo IV usamos un enfoque basado en atributos funcionales para explorar los cambios en las 

comunidades de aves. Documentamos patrones significativos de covariación de atributos que 

señalan procesos de filtraje ambiental favoreciendo el éxito diferencial de aves con ciclos de vida 

de rápido desarrollo, mayores tamaños de puesta y mayor plasticidad ecológica en función de la 

intensidad de las actividades humanas. La teoría de estrategias ecológicas adaptativas relaciona 

patrones similares con la estrategia adaptativa ruderal, típica de las plantas exitosas en ambientes 

perturados. Concluimos que la pérdida de biodiversidad de las comunidades de aves sujetas a 

homogeneización biótica en el Alto Balsas de Guerrero está dirigida por procesos de filtraje 

ambiental que favorecen el éxito ecológico de aves con estrategias ruderales.   
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ABSTRACT 

Humans have transformed the natural systems to satisfy their requirements around the whole 

planet. These ecological shifts have been directed by processes of food provision and housing. At 

the same time, the globalized economic model has set transporting mechanisms whose 

connectivity has broken biogeographic barriers at the global scale. Habitat loss owing to human 

activities determines processes of selective extinction of species, while transporting mechanisms 

favor the establishment of biological invasions. As a consequence of both selective extinction and 

biological invasions, biotic homogenization can occurr: this is the erosion of differences between 

contrasting biotas as a consequence of human activity. Because affects different dimensions of 

biodiversity and has a global relevance, it is considered a fundamental component of the global 

biodiversity crisis. Throughout this work, I studied the biotic homogenization phenomenon in 

bird communities of Neotropical seasonal forests within the Alto Balsas of Guerrero, in central-

southern Mexico. Unfortunately, the region has long been subject to processes of habitat loss 

owing to human activities. In Chapter I, I review the theory and generalities behind biotic 

homogenization, and I also explore the evolution of the concept and analyze the available. I 

conceptualize the phenomenon as a process of loss of differences, instead of an increasing-

similarities process, as has been previously defined. Chapter II presents a study of bird 

biodiversity in our study area. We documented high endemism levels and high values of 

taxonomic bird turnover through the altitudinal gradient. In Chapter III, we assess the incidence 

of biotic homogenization in bird communities of the Neotropical seasonal forests of Alto Balsas 

due to the erosion of taxonomic turnover, which is enhanced by conditions dependent of human 

perturbation intensification. In Chapter IV, a trait-based approach is used to explore the 

composition and structural changes of bird communities where biotic homogenization occurrs. 

Following the framework of the adaptive ecological strategies theory, we find patterns of traits 

covariation that suggest an environmental filtering process as a function of human perturbation 

intensity in both forest types, which promotes differential ecological success for birds with quick 

developing life cycles, high brood size, and greater ecological plasticity; quite similar to the 

ruderal adaptive strategy, which has been identified for successful herbaceous plants in 

anthropogenic disturbance. Diversity loss and changes in composition and structure in bird 

communities subject to biotic homogenization in the Alto Balsas of Guerrero seem to be driven 

by an environmental filtering process that promotes success of ruderal-like strategies for birds. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La firma de identidad del humano es la capacidad para modificar los ecosistemas (Vitousek et al., 

1997). El cantor popular Víctor Jara la señala con su verso: “yo le levanto una casa, o le construyo 

un camino, le pongo sabor al vino, le saco humito a la fábrica; voy al fondo de la tierra y conquisto 

las alturas, camino por las estrellas y hago surco a la espesura”. La alegoría no es vana: el humano 

ejerce sobre la Tierra una poderosa influencia, determinada por las modificaciones de su entorno 

para satisfacer sus necesidades. La provisión de alimento y refugio para la población humana 

implica procesos de cambio de uso de suelo por actividades agropecuarias a escala planetaria que 

ha derivado en devastadores procesos de pérdida de hábitat natural (Kareiva et al., 2007; Corlett, 

2015). Como consecuencia de este proceso, la extinción biológica que compromete la 

biodiversidad (Ceballos et al., 2015; Corlett 2015) y la funcionalidad de los ecosistemas (Sodhi et 

al., 2011; Dirzo et al., 2014). 

Por otro lado, el sistema político globalizado que rige la economía y cultura mundiales 

(Rozzi, 2013) determina patrones de comercio y consumo voraces, extensivos a través del planeta 

(Hulme, 2009). Derivado del modelo económico global, los procesos de transportación han 

favorecido el rompimiento de barreras biogeográficas y el establecimiento de invasiones biológicas 

en todo el mundo (Elton, 1958; Baiser et al., 2012). En conjunto, ambos procesos pueden generar 

como consecuencia la erosión paulatina de diferencias entre biotas como consecuencia de la 

actividad del hombre; fenómeno que recibe el nombre de homogeneización biótica (McKinney y 

Lockwood, 1999; Olden y Rooney, 2006; McGill et al., 2015). 

La reducción de diferencias entre biotas no una trivialidad. Este fenómeno puede afectar las 

dimensiones genética, taxonómica, filogenética y funcional de la biodiversidad; generando la 

pérdida de diversidad genética, diversificación evolutiva, diversidad filogenética, identidad 

biogeográfica y funcionalidad ecológica de los sistemas naturales. De esta manera, la 

homogeneización de las biotas puede afectar la resiliencia de los sistemas naturales (Olden et al., 

2004a; Olden et al., 2016). Aunque la homogeneización no representa el estado final universal de 

la biodiversidad global, existe evidencia sólida de la erosión de diferencias entre biotas como 

consecuencia de la perturbación antropogénica sobre los sistemas naturales alrededor del planeta 

(Baiser et al., 2012; Toussaintet al., 2014; McGill et al., 2015; Villéger et al., 2015; Olden et al., 

2016). Su ocurrencia depende de la interacción entre de las extinciones e invasiones biológicas, la 
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escala geográfica y la historia biogeográfica, que en conjunto pueden definir la disminución 

(homogeneización) o el aumento (diferenciación) de las diferencias bióticas (Olden y Poff, 2004; 

Aronson et al., 2014; Newbold et al., 2016; Socolar et al., 2016). Debido a sus graves consecuencias 

y su ocurrencia a través del planeta, la homogeneización biótica se considera un componente 

importante de la crisis global de biodiversidad y es un tema prioritario en la agenda de conservación 

(Olden, 2006; Baiser et al., 2012; McGill et al., 2015). 

El estudio de la homogeneización biótica en México es una necesidad dado que la 

biodiversidad nacional es susceptible ante sus efectos negativos. En primer lugar, la identidad 

biogeográfica de nuestro país se define por la singularidad que representa su riqueza de 

endemismos (Morrone, 2014). Además, las condiciones orográficas y ecológicas del territorio 

determinan altos niveles de recambio taxonómico (Koleff et al., 2008; Ochoa-Ochoa et al., 2014). 

Por otro lado, las directrices de la pérdida de diferencias entre biotas son procesos graves en nuestro 

país: la perturbación antropogénica ha reducido la cobertura de los sistemas vegetales conservados 

a apenas el 38% de su extensión original (Challenger et al., 2009; Sarukhán et al., 2009); mientras 

que existen altos niveles de riesgo por la incidencia de invasiones biológicas potencialmente 

destructivas (Aguirre Muñoz et al., 2009; Del Val et al., 2015). 

Las comunidades de aves que habitan los bosques tropicales secos de la cuenca del Alto 

Balsas son un buen modelo para estudiar la homogeneización biótica: tienen altas tasas de recambio 

taxonómico y una alta singularidad biótica por su riqueza de endemismos (Navarro-Sigüenza et al., 

2014). Desde el punto de vista de intervención humana, las actividades agropecuarias y el 

desarrollo de asentamientos humanos han generado severos procesos de deforestación en el centro-

occidente de México, incluyendo al Alto Balsas (Maass et al., 2010; Sánchez-Azofeifa y Portillo-

Quintero, 2011). Este escenario ha colocado a la biodiversidad del trópico seco mexicano en una 

severa crisis de conservación (NABCI 2016).   

En este contexto, el capítulo I de esta tesis se plantea el marco teórico de la 

homogeneización biótica como componente de la crisis global de biodiversidad. Se explora la 

evolución del concepto y la evidencia empírica disponible para diferentes grupos taxonómicos. Se 

analiza la evidencia acumulada acerca de la homogeneización de las dimensiones genética, 

taxonómica, filogenética y funcional de la biodiversidad para describir los mecanismos que la 

impulsan. La revisión de los efectos y consecuencias de la homogeneización de las biotas permite 
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conceptualizar al fenómeno como un proceso de pérdida de diferencias, en lugar de aumento de 

similitudes, como actualmente se define (Olden et al., 2016). La homogeneización involucra la 

erosión paulatina de identidad biológica, mediada por la disminución de diversidad beta (McGill 

et al., 2015; Socolar et al., 2016). Por esta razón, estudiar su incidencia y los mecanismos 

ecológicos subyacentes que la impulsan toma especial relevancia en sistemas naturales con alta 

singularidad biológica y diversidad beta. 

El capítulo II presenta el estudio de la biodiversidad de aves del área focal de nuestro 

estudio: el Alto Balsas de Guerrero. Documentamos que sus bosques tropicales estacionales tienen 

altos niveles de endemismo de aves para México y altos valores de recambio taxonómico a través 

del gradiente altitudinal (Koleff et al., 2008; Ochoa-Ochoa et al., 2014). De hecho, la singularidad 

biótica que representan la riqueza de aves endémicas del Alto Balsas juega un papel clave en definir 

la identidad biogeográfica de México (Navarro-Sigüenza et al., 2014; Bertelli et al., 2017). 

En el capítulo III, se evalúa la hipótesis de homogeneización biótica en las comunidades de 

aves de los bosques tropicales estacionales del Alto Balsas, donde la perturbación por actividades 

agropecuarias y asentamientos humanos generan riesgo de homogeneización biótica (Karp et al., 

2012; Solar et al., 2015). En este capítulo, se documenta un proceso de homogeneización debido a 

la pérdida de recambio taxonómico direccional, asociado con la intensificación de las actividades 

humanas (McGill et al., 2015). 

Finalmente, en el capítulo IV se usa el enfoque de ecología basada en atributos funcionales 

(McGill et al., 2006; Luck et al., 2012) para explorar posibles mecanismos subyacentes a los 

cambios en las comunidades de aves sujeras a homogeneización biótica (Vázquez-Reyes et al., 

2017). Entender los mecanismos ecológicos que dirigen la respuesta de la biodiversidad ante 

cambios ambientales constituye una prioridad de investigación en ambientes antropizados 

(Lepczyk et al., 2017). 
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Erosionando las diferencias: el concepto de homogeneización biótica en el marco de la crisis 

global de biodiversidad. 

Eroding the differences: biotic homogenization concept in the framework of global biodiversity 

crisis. 
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Resumen. La homogeneización biótica consiste en la erosión de diferencias entre biotas 

originalmente contrastantes, como consecuencia de las actividades humanas sobre los ecosistemas. 

Su ocurrencia depende de los patrones de extinciones e invasiones biológicas derivados de los 

cambios en condiciones ecológicas y del aumento de conectividad entre los sistemas naturales. 

Dado que la homogeneización afecta los elementos que dan identidad a las biotas y debido a su 

alcance de escala global, se considera un componente importante de la crisis global de 

biodiversidad. En este trabajo, se presenta una revisión de la homogeneización biótica, explorando 

la evolución del concepto para proponer una definción basada en sus efectos sobre la biodiversidad: 

pérdida de diferencias entre biotas. Se describen los mecanismos que la impulsan: 1) filtraje 

ambiental que determina los procesos de extinción de especies “perdedoras” y el éxito de especies 

“ganadoras” en función de la perturbación antropogénica; y 2) el aumento de conectividad que 

rompe las barreras biogeográficas, impulsando invasiones biológicas. Finalmente, revisamos el 

conocimiento generado acerca de éste fenómeno incidiendo sobre la biodiversidad mexicana.  

 

Palabras clave: biodiversidad, diversidad beta, invasión biológica, extinción, perturbación 

antropogénica, recambio de especies, disimilitud biótica. 
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Abstract. Biotic homogenization is  defined as the erosion of differences between originally 

contrasting biotas, as a consequence of human activities on the ecosystems. Its occurrence depends 

on biological extinctions and invasions patterns as products of changes in ecological conditions 

and the  connectivity increase between the natural systems. Because homogenization impacts on 

the identity of the elements of diversity at a global scale, it is considered an important component 

of the global biodiversity crisis. This work I present a review of biotic homogenization by exploring 

the evolution of the concept with the aim to propose a definition based on its effects on biodiversity, 

namely the loss of differences between biotas. I describe the two main mechanisms driving the 

phenomenon: 1) environmental filtering, that determines the processes of extinction of "looser" 

and the success of "winner" species in  function of the anthropogenic disturbance; and 2) artificial 

connectivity increase by breaking down biogeographic barriers, and driving biological invasions. 

Finally, I review the status of the knowledge  about the phenomenon for Mexican biodiversity. 

 

 

 

Key words:  

anthropogenic disturbance, beta diversity, biodiversity, biological invasion, biotic dissimilarity, 

extinction, species turnover. 
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Introducción 

La firma de identidad del humano es la capacidad para modificar los ecosistemas (Vitousek et al., 

1997). El cantor popular Víctor Jara dice con su verso: “yo le levanto una casa, o le construyo un 

camino, le pongo sabor al vino, le saco humito a la fábrica; voy al fondo de la tierra y conquisto 

las alturas, camino por las estrellas y hago surco a la espesura”. La alegoría es válida: el humano 

transforma paulatinamente los sistemas naturales en áreas de producción agropecuaria, extracción 

de recursos, desarrollos urbanos e industriales (Olden et al., 2005; McKinney, 2005, 2006; Kareiva 

et al., 2007; Hobbs et al., 2009; Corlett, 2015). Además de perdida hábitat, la influencia humana 

crea condiciones ecológicas cada vez más similares a través del planeta (Corlett, 2015; Morse et 

al., 2014). Adicionalmente, la transportación humana derivada sistema económico globalizado ha 

generado un escenario de conectividad cultural artificial sin precendentes (Crosby, 1994; Rozzi, 

2013). La influencia humana es actualmente tan intensa que ha llegado a modificar los procesos de 

regulación de los sistemas naturales, la composición y distribución de la biota, definiendo una 

nueva era en la historia del planeta, conocida como Antropoceno (Corlett, 2015; Lewis y Maslin, 

2015; WWF, 2016). 

La influencia antropogénica global tiene impactos importantes sobre la biodiversidad. Por 

un lado, provoca la extinción de las especies incapaces de responder a los cambios impuestos por 

el humano, o bien, que son directamente afectadas por actividades extractivas (Brooks et al., 2002; 

Rahel, 2002; Dirzo et al., 2014; Sol et al., 2014). Por otro, el aumento de conectividad rompe las 

barreras biogeográficas y facilita la introducción de especies invasoras, alterando la composición 

de las biotas a escala mundial (Elton, 1958; Rahel, 2007; Ricciardi, 2007; Hulme, 2009; Olden et 

al., 2011; Stohlgren et al., 2011). En conjunto, las extinciones e invasiones biológicas pueden 

provocar la erosión paulatina de las diferencias entre biotas por efecto de la actividad humana 

(McGill et al., 2015). Este fenómeno, conocido como homogeneización biótica (McKinney y 

Lockwood, 1999; Olden y Rooney, 2006) es un componente clave de la crisis global de 

biodiversidad y se considera una prioridad de investigación, sobre todo en regiones donde altos 

niveles de recambio taxonómico definen biotas vulnerables a la erosión de la diversidad beta 

(McGill et al., 2015).  

En este trabajo se hace una revisión del fenómeno de la homogeneización biótica, revisando 

su conceptualización y los mecanismos que lo impulsan para finalmente, aterrizar en la relevancia 
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que tiene su estudio y los avances obtenidos para la biodiversidad en México. Esto resulta 

importante dado que la biodiversidad mexicana se caracteriza por tener un alto valor de recambio 

taxonómico, lo que la vuelve vulnerable a los efectos de la homogeneización.  

Evolución del concepto de homogeneización biótica 

Primeros pasos: invasiones y extinciones. El concepto de homogeneización biótica surge al intentar 

entender mejor las consecuencias de las invasiones y extinciones provocadas por el humano. La 

base conceptual fue planteada por Elton (1958), al demostrar que la transportación humana rompen 

las barreras biogeográficas, dirigiendo las invasiones biológicas. Cuatro décadas más tarde, una 

idea resultó clave para entender el fenómeno: el hombre aumenta las similitudes culturales y 

ecológicas del planeta al transformarlo acorde a sus necesidades (Crosby, 1994). Después quedó 

claro que no todos los organismos son exitosos en el mundo antropizado. McKinney y Lockwood 

(1999) identificaron que los organismos ecológicamente especializados y con estrategias de vida 

conservadoras tienden a extinguirse; mientras que organismos ecológicamente plásticos y altas 

asignaciones reproductivas sobreviven a la perturbación. Así, surge la primera definición formal 

de homogeneización biótica: el reemplazo de especies locales, usualmente especialistas de 

distribución restringida (perdedoras), por especies exóticas introducidas por el hombre, 

usualmente generalistas de amplia distribución (ganadoras) (McKinney y Lockwood, 1999).  

Homogeneización como aumento de similitud. En el año 2000, Rahel incorporó a la 

definición del fenómeno el concepto de aumento de similitud, al demostrar que la composición de 

la biodiversidad de peces de agua dulce en Norteamérica es cada vez más parecida en ambientes 

antropizados, debido a la extinción de peces locales y al ingreso de especies invasoras. De éste 

modo, la definición del fenómeno fue: el aumento de similitud de las biotas a través del tiempo 

causado por el reemplazo de especies nativas por especies exóticas, usualmente introducidas por 

el humano (Rahel, 2000). Esta definición marcó el rumbo conceptual de las investigaciones 

posteriores. En 2001 se publicó Biotic Homogenization, libro que define el punto de partida para 

entender la naturaleza e implicaciones de éste fenómeno (McKinney y Lockwood, 2001a). 

Homogeneización biótica como fenómeno multidimensional. Además de la composición 

taxonómica, la homogeneización de las biotas afecta la genética poblacional, la representación de 

linajes filogenéticos, y el contexto ecológico-funcional de las biotas (Olden et al., 2004b). Por esta 

razón, Olden y Rooney (2006) incorporaron al contexto de la homogeneización las dimensiones 
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genética, taxonómica y  funcional de la biodiversidad. La dimensión filogenética se incorporaría 

posteriormente (Winter et al., 2008). Hacer la acotación para cada dimensión independientemente 

es necesario, ya que si bien existen mecanismos generales en común, la incidencia de 

homogeneización entre las diferentes dimensiones de la biodiversidad no necesariamente está 

correlacionada (Cisneros, 2014; Monnet et al., 2014). 

Homogeneización genética. Es la pérdida de diferencias en la composición y estructura 

genéticas, derivado del contacto entre poblaciones alóctonas que provoca introgresión genética por 

influencia de la pertubación humana (Olden et al., 2004ª; Crispo et al., 2011). Se evalúa midiendo 

los cambios en la representación de genotipos, analizando la estructura genética (Barbanera et al., 

2014; Rodríguez-García y Galián, 2014) y la diversidad genética poblacional (Simonovich et al., 

2013; Steinitz et al. 2012).  

Homogeneización taxonómica. Es la perdida de diferencias en la composición de especies 

entre las biotas (McKinney y Lockwood, 1999; Olden y Rooney 2006). Para evaluarla se usan 

índices generales de disimilitud (Jaccard, Sorensen) y recambio de especies (βsim) basados en 

incidencia de especies (Baselga, 2010; McGill et al., 2015); aunque también se han utilizado 

índices basados en abundancia (p. ej. Bray-Curtis y Morisita-Horn), con el fin de incorporar 

información específica de las estructuras comunitarias (Filloy et al., 2015; Newbold et al., 2016). 

También se han utilizado evaluaciones de diversidad beta basadas en medidas de diversidad real 

(p. ej. números reales de Hill, Ribeiro-Neto et al., 2016; Hölting et al., 2016; Gossner et al., 2016). 

Homogeneización filogenética. Es la erosión de diferencias en la representación de la 

historia evolutiva de las biotas (Groffman et al., 2014; Ricotta et al., 2012; Winter et al., 2009), y 

ocurre cuando las especies “ganadoras” y “perdedoras” pertenecen consistentemente a linajes 

determinados, sesgando el proceso de invasión/extinción hacia linajes específicos (Knapp et al., 

2012; Groffman et al., 2014). Para evaluarla, se cuantifica la disimilitud filogenética (p. ej. longitud 

de las ramas de los árboles filogenéticos (Knapp et al., 2012; Winter et al., 2009), o índices de 

recambio de diversidad filogenética (Baselga et al., 2013; Ricotta et al., 2012). 

Homogeneización funcional. Es la pérdida de diferencias en la representación de las 

características de los organismos asociadas con su desempeño ecológico en el ambiente, y su 

influencia en procesos ecosistémicos (Olden y Rooney, 2006); es decir, los atributos que definen 

la funcionalidad ecológica de las biotas (Díaz y Cabido, 2001; McGill et al., 2006). Para evaluarla, 
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lo ideal es usar índices de diversidad funcional y disimilitud comunitaria basados en atributos 

funcionales (Baiser y Lockwood, 2011; Sonnier et al., 2014; Villéger et al., 2014). Esto permite 

evaluar la pérdida de diferencias propiamente dicha (Olden y Rooney, 2006). Aunque no evaluan 

directamente la pérdida de diferencias funcionales entre biotas, también se han desarrollado 

aproximaciones analizando la representación de gremios tróficos (Şekercioğlu, 2012; Tscharntke 

et al., 2008; Zeni y Casatti, 2013); o bien, usando índices de especialización comunitaria (Julliard 

et al., 2006; Clavel et al., 2011; Devictor et al., 2008a). 

Desacoplamiento entre las dimensiones de la homogeneización. Aunque la pérdida de 

diferencias puede ocurrir en diferentes dimensiones de la biodiversidad, existe una tendencia al 

desacoplamiento en la homogeneización (Baiser y Lockwood, 2011; Ricotta et al., 2012). Esto 

ocurre cuando las extinciones e invasiones erosionan de forma asimétrica las diferencias 

taxonómicas y funcionales respecto a la representación de linajes evolutivos (Baiser y Lockwood, 

2011; Ricotta et al., 2012). Específicamente, la dimensión funcional suele responder en una tasa 

menor que las dimensiones taxonómica y filogenética, debido a la redundancia funcional en las 

comunidades. Esto ocurre cuando los mismos atributos están representados en varios linajes 

independientes, de modo que la extinción local de una especie no significa la pérdida del atributo 

en las comunidades (Baiser y Lockwood, 2011; Cisneros, 2014; Sonnier et al., 2014). Este 

desacoplamiento se ha documentado en comunidades vegetales (Sonnier et al., 2014; Tobias y 

Monika, 2012), de aves (Devictor et al., 2010; Monnet et al., 2014) y murciélagos (Cisneros, 2014). 

Homogeneización biótica como pérdida de diferencias. Desde que se propuso su definición 

formal, los estudios acerca de homogeneización biótica se han discutido en términos de aumento 

de similitudes (Olden et al., 2016). Sin embargo, su efecto neto sobre la biodiversidad es la 

reducción de diferencias a través en el tiempo y el espacio, es decir, la diversidad beta (McGill et 

al., 2015). Por esta razón, la homogeneización provoca la erosión paulatina de la identidad de la 

biodiversidad a escalas local y regional (McGill et al., 2015; Gossner et al., 2016; Socolar et al., 

2016). Por esta razón, en este trabajo se propone definir al fenómeno de homogeneización biótica 

como: la erosión de diferencias entre biotas como consecuencia de la actividad del hombre. Ésta 

definición puede acotarse a las diferentes dimensiones de la biodiversidad que afecta el fenómeno 

(genética, taxonómica, filogenética y ecológico-funcional). El modelo conceptual de la Figura 1 

ilustra ésta definición, considerando a los mecanismos generales que impulsan la 
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homogeneización: 1) filtraje ambiental por cambios ecológicos; y 2) aumento de conectividad entre 

áreas. Estos mecanismos constituyen el motor de las extinciones e invasiones biológicas que 

determinan los patrones de representación de biodiversidad en ambientes antropizados (Newbold 

et al. 2016).  

Implicaciones de las escalas temporal y espacial 

Aunque existe evidencia que soporta la hipótesis de erosión de diferencias a nivel global (Baiser et 

al., 2012; McGill et al., 2015; Toussaint et al., 2014; Villéger et al., 2015), las tendencias de cambio 

en la disimilitud biótica asociada a la perturbación antropogénica son variables: es posible 

encontrar escenarios donde los procesos de invasión y extinción no alteran las diferencias entre 

biotas (seguimiento biótico) o inclusive las se aumentan (diferenciación biótica) (Olden y Poff, 

2004; Aronson et al., 2014; Newbold et al., 2016; Socolar et al., 2016). Aunque los procesos de 

erosión e incremento en las diferencias entre biotas se han conceptualizado como fenómenos 

direccionalmente opuestos (Olden y Rooney, 2006; Olden et al., 2004b; Toussaint et al., 2014), la 

diferenciación de las biotas es un indicador de que la composición de la biodiversidad está siendo 

moldeada por procesos antropogénicos (Toussaint et al., 2014). De hecho, los escenarios de 

diferenciación  pueden convertirse rápidamente en homogeneización ante el aumento en la presión 

de las invasiones y extinciones biológicas (Toussaint et al., 2014; Rosenblad y Sax, 2016). Si bien 

es cierto que no se puede hablar de homogeneización como un patrón único y generalizado para la 

biodiversidad en todo del planeta (Aronson et al. 2014, Socolar et al., 2016), la erosión de 

diferencias es un proceso real. Para entender por qué la homogeneización puede ocurrir o no, es 

necesario considerar la influencia de las escalas temporal y espacial sobre la composición e 

identidad biogeográfica de las biotas (Aronson et al., 2014, Socolar et al., 2016). 

Escala temporal: antes y después de la influencia antrópica. El proceso de 

homogeneización de las biotas implica un cambio de estado en los ambientes naturales, esto es, 

antes (ti) y después (tf) de la influencia humana, por lo que considerar la escala temporal es 

fundamental para entender éste fenómeno (McKinney, 2008). La falta de datos biológicos previos 

a la influencia del hombre sobre los ecosistemas constituye una limitante para su estudio (Olden y 

Rooney, 2006). Una opción es hacer reconstrucciones del estado original de las biotas a partir de 

inventarios y bases de datos; sin embargo, no es posible tener certeza acerca de la presentación 

correcta de los procesos de extinción e invasión (Olden et al., 2016; Olden y Rooney, 2006). Otra 
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opción es usar datos actuales para comparar ambientes con la menor perturbación posible (como 

referencia aproximada del estado original de las biotas) con ambientes antropizados (Olden y 

Rooney, 2006). 

Escala espacial y el papel del decaimiento de similitud por distancia. Los sistemas nurales 

cercanos geográficamente y con condiciones ecológicas similares tienen elementos bióticos en 

común por compartir un contexto evolutivo particular. En la medida que la distancia geográfica se 

incrementa, los elementos comunes se reducen. Este patrón biogeográfico se conoce como 

decaimiento de similitud por distancia (Nekola y White, 1999; Steinitz et al., 2006) y permite 

entender el efecto de la escala espacial en el proceso de homogeneización a grandes escalas. El 

efecto de la homogeneización biótica es evidente cuando son las actividades humanas reducen las 

diferencias que involucra la distribución de la biodiversidad, independientemente de los procesos 

evolutivos que les dieron origen (Ferenc et al., 2014; Filloy et al., 2010; La Sorte et al., 2008; Qian 

y Ricklefs, 2006). 

La pérdida de diferencias depende del área considerada. La escala geográfica y el patrón 

de distribución de las invasiones define su influencia sobre el resultado de homogeneización o 

diferenciación biótica (Cassey et al., 2007; Olden et al., 2011; Newbold et al., 2016). Cuando 

especies invasoras se han establecido a escala local representan elementos no compartidas entre 

biotas vecinas, por lo que tienden a aumentar las diferencias entre biotas (Kühn y Klotz, 2006; 

Leprieur et al., 2007; Lososová et al., 2012; Marchetti et al., 2006; Qian y Ricklefs, 2006). Dado 

que las invasiones recientes suelen tener una distribución espacial agregada al inicio de la invasión, 

este efecto se acentúa (Martin y Wilsey, 2015; Qian y Ricklefs, 2006; Qian et al., 2008; Ricotta et 

al., 2012). Sin embargo, al considerar escalas geográficas mayores, la expansión de las invasiones 

representa elementos compartidos a nivel regional y la biota introducida se comporta como 

elementos compartidos que reducen las diferencias entre localidades (Kühn y Klotz, 2006; Spear y 

Chown, 2008; La Sorte et al., 2008; Lososová et al., 2012, Lososová et al., 2016; Mac Nally et al., 

2004; Winter et al., 2010). A escala planetaria, el efecto de homogeneización puede diluirse debido 

a que la identidad biogeográfica particular donde de las biotas evolucionaron tiene en conjunto 

mayor relevancia que el efecto de los procesos de invasión y extinción biológica (Cassey et al., 

2007; Castro et al., 2010; Aronson et al., 2014; La Sorte et al., 2014; Newbold et al., 2016). La 
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Figura 2 presenta un modelo la relevancia de la escala espacial en el cambio de diferencias entre 

biotas por efecto de la actividad humana.  

Mecanismos de la homogeneización biótica: filtraje ambiental y aumento de conectividad 

Los cambios en las condiciones ecológicas y la disponibilidad de recursos en el hábitat determinan 

un proceo que determina el éxito ecológico diferencial de los organismos en función de la respuesta 

sus atributos ante el ambiente, este proceso es conocido como filtraje ambiental (Keddy, 1992; 

Shipley, 2010). En ambientes antropizados, éste proceso favorece el éxito de organismos con 

estrategias ecológicas plásticas, capaces de aprovechar condiciones altamente variables; 

paralelamente, reduce el éxito de las estrategias especialistas. De esta forma, define cuales las 

especies resultan ganadoras y perdedoras en los procesos de extinción, desde microorganismos 

hasta vertebrados terrestres (Mayfield et al., 2005; Cornwell et al., 2006; Wiegmann y Waller, 

2006; Croci et al., 2008; Lizée et al., 2011; Meffert y Dziock, 2013; Mouillot et al., 2013; Newbold 

et al., 2013; Feio et al., 2015; Gámez-Virúes et al. 2015; Püttker et al., 2015; Paz-Silva et al., 2016; 

Gossner et al., 2016). Por otro lado, el filtraje ambiental puede favorecer el establecimiento de las 

especies invasoras, porque usualmente poseen estrategias de vida competitivas y plásticas, 

ventajosas sobre la biota local (Byers, 2002; Lambdon et al., 2008). Así, el filtraje ambiental por 

perturbación antrópica determina cambios en la composición de las biotas que pueden derivar en 

la erosión de sus diferencias (McKinney y Lockwood, 1999; 2001a; Newbold et al., 2016). 

Adicionalmente, las invasiones biológicas constituyen un intercambio de especies entre 

ecosistemas y regiones biogeográficas que representa un factor reductor de las diferencias bióticas 

de las comunidades, que se intensifica en la medida que la proporción de elementos compartidos 

se aumenta (Baiser et al., 2012;  Olden et al., 2011; Ricotta et al., 2012; Toussaint et al., 2014; 

Villéger et al., 2011; Villéger et al., 2015). Pero, ¿Cómo llegan las especies a nuevas áreas de 

distribución? El mecanismo general es el aumento de conectividad entre áreas por la influencia de 

las actividades humanas. La capacidad de transportación del hombre actúa rompiendo las barreras 

naturales y ha hecho que ecosistemas y regiones biogeográficas originalmente aislados estén ahora 

vinculados (Hulme, 2009; Baiser et al., 2012). 

Existen procesos particulares inscritos dentro de los dos mecanismos generales que 

impulsan la homogeneización biótica. La Tabla 1 sintetiza la información respecto a dichos 

procesos (descritos abajo), e indica las citas de los trabajos que aportan evidencia, los organismos 
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que fueron estudiados y la dimensión de la biodiversidad sobre la cual opera el fenómeno de 

homogeneización biótica. En esta revisióm se identificaron cuatro procesos asociados con el filtraje 

ambiental derivado de la perturbación antropogénica: 1) Cambio de uso de suelo. El manejo 

agropecuario, aprovechamiento forestal, explotación de recursos energéticos y urbanización son 

procesos que substituyen la cobertura de ecosistemas originales por áreas dedicadas a la 

satisfacción de las necesidades humanas. Diversos estudios han aportado evidencia acerca de la 

estrecha relación entre el cambio de uso de suelo, los cambios ecológicos que provoca y la pérdida 

de diferencias entre biotas derivadas en bacterias, hongos, especies vegetales, artrópodos y 

vetebrados tanto acuático como terrestres. 2) Alteración de los regímenes de disturbio natural. 

Cuando la perturbación antropogénica modifica específicamente la variabilidad propia de los 

ecosistemas, representada por los patrones de disturbio natural (por ejemplo, los regímenes de 

fuego períodicos, o bien, cambios en la estacionalidad climática y la incidencia de eventos naturales 

catastróficos), se establecen nueva condiciones ecológicas que filtran a los organismos que son 

exitosos ante escenario de variabilidad ambiental definidos por la influencia antropogénica. 3) 

Modificación de las interacciones bióticas. Al definir la identidad de las especies exitosas por 

medio del filtraje ambiental y moldear la composición de las comunidades, la perturbación 

antropogénica puede provocar cambios en las interacciones ecológicas. Esto ocurre cuando las 

especies favorecidas por el filtraje ambiental tienen la capacidad de influir de manera determinante 

sobre la identidad de la biota, ya sea por efecto de la competencia ó depredación. 4) Contaminación 

y cambios químicos. Los cambios en las condiciones fisicoquímicas del hábitat, particularmente el 

hábitat acuático, representa una presión ecológica que impulsa procesos de filtraje ambiental, 

haciendo que los organismos tolerantes determinen la identidad de los ensambles. 

Respecto al aumento de conectividad, se identificaron 5 procesos: 1) Rompimiento de 

barreras locales. La transformación de los sistemas naturales puede romper el aislamiento genético 

entre poblaciones al sobrelapar el área de distribución de las poblaciones, o formar corredores entre 

ambientes, propiciando hibridación en función de la intensidad de la perturbación. Este proceso 

puede ser causado por modificaciones en la estructura o condiciones fisicoquímicas del hábitat. 2) 

Introducción intencional de biota. El manejo de biodiversidad para su aprovechamiento en 

agricultura, pesquería, ganadería y actividades cinegéticas ha generado invasiones biológicas que 

determinan procesos de homogeneización genética, taxonómica, filogénetica y funcinoal a través 

de planeta. En este sentido, el efecto que las actividades de pesquería han tenido en los sistemas 
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dulceaquícolas es sumamente grave en prácticamente todo el orbe. Practicamente todos los ríos y 

lagos del mundo donde el humano ha establecido actividades tienen actualmente especies invasoras 

que dan una direccion de homogenezación a su identidad biológica. 3) Introducción accidental de 

biota. El arribo de biota alóctona no siempre es provocado de forma intencional; de hecho la 

transportación accidental de “polizones” biológicos es un importante mecanismo en el arribo de 

las invasiones relacionadas con la erosión de diferencias bióticas. Fauna comensal, organimos 

patógenos y parásitos, semillas, huevos y larvas de diversos organismos son transportados de 

manera accidental por la movilidad del humano a través del planeta, ya sea por embarcaciones, 

vehículos y aeronaves. Los escapes de organismos sujetos a aprovechamiento también entran 

dentro de este mecanismo particular. 4) Rompimiento de barreras biogeográficas. El desarrollo de 

infraestructura de gran escala también aumenta la conectividad entre biotas, rompiendo físicamente 

las barreras biogeográficas. Existen varios ejemplos de este dramático mecanismo en la erosión de 

diferencias entre la biodiversidad de regiones biogeográficas, que llega a ser tan drástico, como la 

conexión entre los océanos separados por masas continentales, en el caso de los canales de Suez y 

Panamá. 5) Cambio climático. Como consecuencia de las actividades económicas desde la 

revolución industrial en el siglo XIX, el cambio climático ha provocado modificaciones en la 

distribución geográfica y ecológica de las especies y generando su sobrelapamiento, lo que 

contribuye a la pérdida de diferencias en diferentes dimensiones de la biodiversidad, tanto en 

sistemas terrestres como acuáticos.  

Consecuencias de la homogeneización biótica 

Con excepción de la pérdida biodiversidad en sus diferentes dimensiones, las consecuencias de la 

homogeneización biótica aún no han sido exploradas a profundidad (Olden et al., 2004a; Dar y 

Reshi, 2014; Olden et al., 2016). Sin embargo, existen perspectivas claras acerca de las 

repercusiones del fenómeno sobre los ecosistemas. 

La erosión taxonómica trasciende a la pérdida de especies. La consecuencia principal de 

la dimensión taxonómica de la homogeneización es la pérdida de diversidad beta, es decir, su 

identidad biológica (McGill et al., 2015). Sin embargo, como la biodiversidad regional (gamma) 

está constituida por las diversidades locales y las diferencias entre los sistemas (beta); la 

consecuencia final es una pérdida generalizada de la biodiversidad a escala regional y global 

(Baiser et al., 2012; McGill et al., 2015; Olden y Rooney, 2006).  
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Afectaciones ecológico-funcionales. Las consecuencias de la homogeneización en las 

dimensiones taxonómica y funcional están estrechamente relacionadas, aunque como hemos 

revisado, los patrones de respuesta no son necesariamente paralelos (Baiser y Lockwood, 2011). 

La erosión de diferencias funcionales reduce la complejidad de las interacciones planta-animal, lo 

que puede impactar negativamente en la integridad de los ecosistemas, como el caso de los insectos 

polinizadores en el sur de Argentina (Quintero et al., 2009) y en la región alpina de Suiza 

(Pradervand et al., 2014). Otro ejemplo es la homogeneización de redes parasitoide/hospedero 

asociado con la deforestación en bosques tropicales de Suramérica (LaLiberté y Tylianakis, 2010). 

La pérdida de biota especialista es un patrón generalizado ante escenarios de homogeneización 

biótica, en practicante todos los grupos taxonómicos donde se ha estudiado el fenómeno (como se 

ha discutido arriba), lo que puede afectar la funcionalidad de los ecosistemas. Este tipo de efectos 

puede comprometer el aprovisionamiento de los servicios ecosistémicos, necesarios para el 

bienestar del humano, especialmente en sitios dependientes directamente de la naturaleza (Cadotte 

et al., 2011; Díaz et al., 2004; Dirzo et al., 2014). 

Potenciales consecuencias evolutivas. La homogeneización biótica tiene efectos 

potenciales sobre el futuro evolutivo de la biodiversidad (Olden et al. 2004). La homogeneización 

genética puede hacer vulnerables a las poblaciones ante cambios ambientales, debido a la pérdida 

de adaptaciones específicas derivada de la homogeneización de los genomas, disminuyendo su 

éxito reproductivo y aumentando el riesgo de extinción (Muhlfeld et al., 2009; Olden et al., 2004a; 

Rhymer y Simberloff, 1996). Al reducir la variabilidad genética poblacional, la erosión de 

diferencias genéticas poblacionales puede limitar las posibilidades especiación (Olden et al., 

2004a). Las dimensiones taxonómica y filogenética de la biodiversidad, y por lo tanto el efecto de 

la homogeneización biótica sobre ellas, están estrechamente relacionadas (Olden et al., 2004a). 

Esto ocurre porque las estrategias de vida y los atributos ecológicos que las definen suelen estar 

vinculadas con linajes específicos (Groffman et al., 2014), de modo que los procesos de extinción 

selectiva e invasiones biológicas erosionan la representación de la historia evolutiva en los sistemas 

naturales que el hombre modifica (Cadotte et al., 2010; Groffman et al., 2014; Ricotta et al., 2012; 

Smith et al., 2009; von Euler, 2000). Estas repercusiones potenciales de la homogeneización de las 

biotas son graves, dado que podrían llegar a comprometer la estabilidad de los sistemas naturales 

que nos dan sustento, además que tienen un alcance de escala global (Dar y Reshi, 2014; McGill 

et al., 2015; Olden, 2006). 
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¿Es posible mitigar las consecuencias de la homogeneización biótica? Para revertir los 

efectos de la homogeneización, es necesario revertir también los procesos que la originaron; 

hablamos de frenar las extinciones y limitar la influencia de las especies invasoras (Rahel, 2010). 

Para lograrlo, es necesario intervenir en los sistemas naturales afectados por el humano, 1) 

revirtiendo los procesos de extirpación y extinción por medio de reintroducción de las especies 

afectadas; 2) controlando las poblaciones de especies invasoras; y 3) desarrollando programas de 

restauración ecológica que busquen restablecer las condiciones originales del hábitat (Rahel, 2010). 

Estas estrategias pueden ser exitosas en la medida que impulsen en sentido contrario los 

mecanismos que provocaron la erosión de diferencias en primer lugar (Figura 1). 

Es importante ser realistas. Si bien es necesario mantener la mayor cantidad posible de 

hábitat conservado, la extensión de sistemas naturales intervenidos por el hombre es cada vez 

mayor; y la biodiversidad que depende de sistemas antropizados aumenta día con día (Gardner et 

al., 2010). Para lograr la conservación de la biodiversidad y los servicios que nos provee, es 

necesario diseñar estrategias de uso de recursos que contemplen tanto el mantenimiento de su 

funcionalidad, como la capacidad de proveer recursos al humano (Koh y Gardner, 2010; 

Rosenzweig, 2003). Por otro lado, es necesario impulsar a los entornos agropecuarios y urbanos 

para que incrementen su capacidad de mantener comunidades bióticas complejas que representen 

de la mejor manera posible los sistemas naturales que les dieron origen, contemplando su 

complejidad genética, taxonómica y funcional (Melo et al., 2013). Entender el proceso de 

homogeneización, así como manejar sus potenciales consecuencias representa un reto importante 

para la conservación de la biodiversidad, que requiere un esfuerzo dirigido y de amplia escala de 

la comunidad científica. 

Homogeneización biótica en México 

Los mecanismos generales de la homogeneización tienen un impacto importante en el territorio 

nacional. Las actividades humanas generan intensos procesos de pérdida de hábitat sobre nuestros 

ecosistemas, por lo que la cobertura de los sistemas vegetales nativos se ha reducido al 38% de su 

extensión original (Challenger et al., 2009; Sánchez-Colón et al., 2009). Por otro lado, en nuestro 

país se han registrado al menos 724 especies invasoras de plantas y animales, 46 de las cuales están 

reconocidas como altamente dañinas debido por sus efectos negativos sobre la biodiversidad 

(depredación y exclusión de especies nativas, vectores de enfermedades, modificación de 
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condiciones ecológicas) y los intereses inmediatos del hombre (p. ej. pérdidas económicas en 

actividades productivas, transmisión de enfermedades al humano) (Aguirre Muñoz et al., 2009). El 

riesgo por invasiones biológicas no es aleatorio, pues está vinculado con el desarrollo urbano, las 

vias de comunicación y comercio en capitales y puertos comerciales (del-Val et al., 2015). Este 

contexto hace urgente estudiar la homogeneización biótica en México, dado su biodiversidad es 

particularmente vulnerable a sus efectos porque su identidad biogeográfica está definida por una 

notable riqueza de especies endémicas que evolucionaron en una matriz compleja de gradientes 

ambientales (Morrone, 2005) y por el aporte de las regiones biogeográficas Neártica y Neotropical, 

además del recambio taxonómico a través del mosaico de ecosistemas en el territorio (Koleff et al., 

2008; Ochoa-Ochoa et al., 2014). 

Aunque el estudio de la homogeneización biótica es reciente en México, se ha demostrado 

que la perturbación antropogénica tiene efectos importantes sobre las diferentes dimensiones de la 

biodiversidad. Las comunidades de aves que habitan áreas verdes y zonas perifericas en grandes 

ciudades del centro del país presentan mayores diferencias taxonómicas respecto a las que habitan 

las zonas de mayor intensidad de actividad humana (Malagamba-Rubio et al., 2013; Puga-

Caballero et al., 2014). 

Las actividades agropecuarias en los bosques tropicales del Golfo han aumentado la 

presencia de especies favorecidas por perturbación, erosionando las diferencias taxonómicas 

localmente; aunque la intensa fragmentación del hábitat define un efecto de diferenciación a nivel 

de paisaje (Arroyo-Rodríguez et al., 2013). El cambio de uso de suelo por pastoreo intensivo en 

bosques templados y matorrales xerófitos de la Zona de Transición Mexicana se relaciona con la 

pérdida de diferencias taxonómicas de comunidades de coleópteros (Barragán et al., 2014). El 

cambio de uso de suelo por actividades agropecuarias y asentamientos humanos en el centro-

occidente de México define un patrón direccional en la erosión de diferencias taxonómicas donde 

las especies tropicales de las tierras bajas se expanden hacia ambientes templados de zonas altas; 

además de incluir especies exoticas Eurasiáticas en las zonas más perturbadas (Vázquez-Reyes et 

al., 2017). La pérdida de diversidad beta también ocurre en bosques de coníferas perturbados (Hiley 

et al., 2016), indicando que su ocurrencia afecta significativamente diferentes tipos de hábitat a lo 

largo del país. En términos funcionales, la perturbación crónica en bosques tropicales secos por 

manejo agrícola genera efectos de filtraje ambiental que favorecen a plantas generalistas. Sin 
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embargo, el disturbio continuo a largo plazo diversifica las formas de ser generalista ecológico y 

los efectos homogeneización funcional no se presentan (Sanaphre-Villanueva et al., 2017). 

El aumento de conectividad también influye en los procesos de homogeneización. La 

introducción de truchas asiáticas invasoras está produciendo introgresión genética en truchas 

nativas de la Sierra Madre Occidental (Escalante et al., 2014). Las invasiones biológicas mediadas 

por el intercambio comercial vitivinícola entre el Mediterraneo Europeo y el norte de Baja 

California han reducido las diferencias taxonómicas entre ambas floras (Garcillán et al., 2014). La 

cuenca hidrológica del Alto Balsas acusa procesos de homoneneización taxonómica derivada de 

invasiones biológicas de peces asociados con la piscicultura en el centro de México (Mejía-Mojica 

et al., 2015).  

Desarrollo de investigación futura en México. El conocimiento acerca de la 

homogeneización biótica en México es incipiente y limitado. Es necesario desarrollar evaluaciones 

de la incidencia del fenómeno, buscando aproximaciones que permitan entender los mecanismos 

ecológicos subyacentes a la pérdida de biodiversidad. Junto con este proceso, será valioso 

desarrollar estudios de enfoque multi-taxonómico que permitan entender mejor la respuesta de 

organismos con diferentes de implicaciones de historia natural y atributos ecológicos (Olden et al., 

2011; Baiser et al., 2012; Aronson et al., 2014; Solar et al., 2015).  

El estudio de la dimensión funcional de la homogeneización es particularmente importante, 

porque en casos graves, puede poner en riesgo la provisión de servicios ecosistémicos, la integridad 

y resiliencia de los sistemas naturales. Por otro lado, evaluar las dimensiones genética y filogenética 

dotará de herramientas analíticas que pueden ser de utilidad para dirigir estrategias de conservación 

de representación de la historia evolutiva de los riesgos que representan la introgresión genética y 

los procesos de extinción biológica Esto resulta particularmente importante en áreas donde el 

cambio de uso de suelo y el riesgo de invasiones biológicas ponen en riesgo a especies endémicas 

y zonas de alto recambio taxonómico. 

Entender el proceso de pérdida de biodiversidad, así como manejar sus potenciales 

consecuencias representa un reto importante que requiere del esfuerzo dirigido de la comunidad 

científica. Como respuesta, la formación de la Red para el Estudio de Fauna Nativa en Ambientes 

Antropizados (REFAMA, 2016) representa un paso importante. Ésta agrupación, que incorpora 

académicos de diversas instituciones del país, ofrece una alternativa valiosa para detonar el 
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desarrollo de proyectos de amplia escala geográfica, orientados en diferentes grupos taxonómicos 

(al menos de animales) que permitan avanzar hacia un mejor entendimiento de la homogeneización 

biótica, sus consecuencias y como enfrentarlas.  

Conclusiones 

En el proceso de satisfacer sus necesidades, el humano ha definido nuevas condiciones ecológicas 

a lo largo del planeta, por medio de dos grandes mecanismos: transformación del hábitat y aumento 

de conectividad a través de los ecosistemas (Baiser et al., 2012; Corlett, 2015; Lewis y Maslin, 

2015). Como consecuencia, se han detonado procesos de extinción de especies especialistas, e 

invasiones por especies generalistas (McKinney y Lockwood, 1999) que moldean la representación 

y distribución de la biodiversidad sobre la Tierra (McGill et al., 2015; Newbold et al., 2016). 

Desafortunadamemte, el sentido de dichos cambios es negativo. La globalización de los procesos 

productivos, transformaciones ecológicas y mercados globales han provocado que nuestra herencia 

biológica, megadiversa y compleja, comience a degradarse. Las diferencias que enriquecen la 

biodiversidad y le dan identidad se están perdiendo poco a poco a lo largo del planeta, como 

consecuencia de la homogenización biótica (McKinney y Lockwood, 1999; McGill et al., 2015). 

Esto compromete la funcionalidad y resiliencia de los ecosistemas a largo plazo (Olden et al. 2004). 

La biodiversidad en todos sus niveles (genético, taxonómico, filogenético y funcional) está sujeta 

a la influencia de la erosión de diferencias bioticas. Estas son las implicaciones de “hacer surco a 

la espesura”. Sin embargo, al estudiar las afectaciones que hemos impulsado, encontramos también 

elementos importantes para impulsar en sentido contrario los mecanismos de la homogeneización. 

Es necesario impulsar el desarrollo de investigación para comprender mejor los mecanismos y 

consecuencias de este fenómeno en México, dada la vulnerabilidad de su biodiversidad ante este 

fenómeno, buscando evitar la erosión del patrimonio biológico que sustenta el bienestar humano. 
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FIGURAS.  

Figura 1. Modelo conceptual generalizado del fenómeno de homogeneización biótica. El filtraje 

ambiental por cambios ecológicos y el aumento de conectividad entre áreas son los principales 

mecanismos de la homogeneización, mismos que impulsan la erosión de diferencias entre las biotas 

originales. Este modelo permite proyectar, al menos en términos teóricos, las necesidades de 

restauración para frenar la pérdida de diferencias biológicas. ti = tiempo inicial, previo a la 

influencia del humano; tf = tiempo final, después de la influencia del humano. 

 

Figura 2. Modelo de la influencia de la escala espacial sobre el papel de las extinciones e 

invasiones biológicas en la homogeneización biótica. a) A escala local, la invasión del ave negra 

en los “bosques redondos” y “bosques cuadrados” aumenta los valores de disimilitud dentro de 

cada sistema (diferenciación biótica). Cuando se considera la escala regional, considerando la suma 

de las biotas en todos los “bosques redondos” y “cuadrados” como unidad de análisis, la invasión 

biológica erosiona las diferencias originales entre los sistemas (homogeneización biótica). b) A 

grandes escalas geográficas, la historia biogeográfica puede oscurecer el efecto de la influencia de 

las invasiones y extinciones sobre las diferencias bióticas a escala global. En este modelo, se ilustra 

la comparación entre dos regiones hipotéticas: azul y rojo, donde la influencia de una invasión 

común a ambas es menor a nivel global que regional o local. Se muestran los valores de disimilitud 

del índice de Sorensen. 
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Figura 1. 
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Figura 2A.  

 

 

Figura 2B. 
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CAPÍTULO II. 

 

AVES DEL ALTO BALSAS DE GUERRERO: 

DIVERSIDAD E IDENTIDAD ECOLÓGICA DE UNA 

REGIÓN PRIORITARIA PARA LA CONSERVACIÓN. 
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Vázquez-Reyes et al.- Aves del Alto Balsas de Guerrero 

 

Aves del Alto Balsas de Guerrero: diversidad e identidad ecológica de una región prioritaria 

para la conservación. 

 

Birds in the Alto Balsas of Guerrero: diversity and ecological identity of a priority 

conservation area. 
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Resumen 

El Alto Balsas es una región importante para la biodiversidad mexicana por sus altos niveles de 

recambio taxonómico y riqueza de endemismos. Desafortunadamente la pérdida de hábitat por 

actividades humanas amenaza su conservación. El objetivo de este trabajo es describir la 

biodiversidad de aves del Alto Balsas de Guerrero. Se realizaron observaciones libres, puntos de 

conteo, colecta científica, grabaciones y monitoreo comunitario en siete tipos de hábitat. Se 

registraron 205 especies; 52 de ellas representan recambio neto entre tipos de hábitat (βsim 

promedio 0.41 ± 0.27). Usando un concepto filogenético/evolutivo, 56 especies (27%) tienen 

alguna categoría de endemismo, constituyendo una de las avifaunas evolutivamente más mexicanas 

que existen. Veinticinco especies (12%) están amenazadas, destacando la Guacamaya Verde (Ara 

militaris), vulnerable globalmente. El gradiente ecológico y altitudinal definío la compleja 

identidad funcional y la conectividad biogeográfica. La conservación del Alto Balsas requiere de 

la inversión gubernamental para apoyar la investigación científica, desarrollar estrategias de 

manejo sustentable e incorporar la región Sistema Nacional de Áreas Naturales Protegidas. Por su 

representación de especies endémicas y amenazadas, conectividad biogeográfica, funcionalidad 

ecológica y territorio involucrado, el Alto Balsas de Guerrero cumple los criterios para la 

designación de Reserva de la Biosfera. 

 

Palabras clave: biodiversidad, bosque tropical seco, diversidad beta, funcionalidad ecológica, 

endemismo, IBA, recambio de especies. 
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Abstract 

The Alto Balsas region is important for mexican biodiversity because has high levels of taxonomic 

turnover and endemism richness. Unfortunately, habitat loss owing human activities threats its 

conservation. The goal of this work is to describe the bird biodiversity in the Alto Balsas region in 

Guerrero. Observations, point-counts, scientific collection, song recording and photographic 

community-based monitory were performed in seven habitat-types. A sum of 205 bird species was 

recorded, 52 of which represent effective taxonomic turnover (mean βsim 0.41 ± 0.27). Using a 

phylogenetic/evolutionary species concept, 56 species (27%) has some level of endemism, 

representing one of the most Mexican bird assemblages recorded. Twenty-five species (12%) are 

threatened; an important Military Macaw (Ara militaris) population, a globally threatened bird 

highlights. Both the ecological and altitudinal gradient define a complex functional identity, as well 

as the connectivity between biogeographic provinces. Direct governmental investment supporting 

scientific research, sustainable management strategies development and include the region into the 

National System of Protected Natural Areas. Owing to its high biodiversity, representativity of 

endemic and threatened species, biogeographic connectivity, ecological functionality, and the 

involved territorial surface, the Alto Balsas in Guerrero meets all criteria for its designation as a 

Biosphere Reserve. 

 

Keywords: biodiversity, ecological function, endemics, IBA, tropical dry forest, beta diversity, 

turnover. 
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Introducción 

La Cuenca del río Balsas es una provincia biogeográfica del centro de México limitada por las 

elevaciones del Eje Volcánico Transmexicano y la Sierra Madre del Sur. Incluye las zonas con 

altitud menor a 2,000 msnm de los estados de Guerrero, Jalisco, México, Michoacán, Morelos, 

Oaxaca y Puebla (Morrone, 2014). Su orografía presenta drásticos cambios altitudinales que van 

desde tierras bajas en la desembocadura del río en el océano Pacífico, hasta 2,000 msnm en las 

serranías, provocando gran variabilidad ambiental con la presencia de diferentes tipos de 

vegetación (Espinosa-Organista et al., 2008). La diversidad de condiciones ecológicas define las 

características de su biodiversidad. Por un lado, alta diversidad beta (Espinosa-Organista et al., 

2008; Koleff et al., 2008) por el recambio de especies entre bosques templados en tierras altas con 

afinidad Neártica, y bosques tropicales en tierras bajas de afinidad Neotropical (Espinosa-

Organista et al., 2008; Koleff et al., 2008). Por otro, una elevada riqueza de especies endémicas 

explicada por la compleja orografía de la región que favoreció la evolución de numerosas especies 

de distribución restringida, componente fundamental de la identidad biótica de Mesoamérica 

(Espinosa-Organista et al., 2008; Ríos-Muñoz, 2013; Castro-Torreblanca et al., 2014; Morrone, 

2014). 

La avifauna de la Cuenca del Balsas conserva este patrón de alta diversidad beta en función 

de su complejidad ecológica. En la región existen especies de aves con afinidad Neártica en los 

bosques de encino, y con afinidad Neotropical en los bosques tropicales. Además, matorrales 

xerófitos, vegetación riparia y ambientes acuáticos complementan los tipos de hábitat en la región 

(Fernández-Nava et al., 1999). Por ello, la avifauna del Balsas representa el 33% (379 sp.) de la 

riqueza taxonómica de aves en México (Castro-Torreblanca et al., 2014). 

El aporte más importante de la cuenca del Balsas para la biodiversidad de México es la 

riqueza de endemismos, factor que define la identidad de la avifauna mexicana en el mundo (Feria-

Arroyo y Peterson, 2002; Ríos-Muñoz y Navarro-Sigüenza, 2012a; Morrone, 2014; Navarro et al., 

2014). La sección oriental de la cuenca, conocida como Alto Balsas, alberga la mayor riqueza de 

endemismos se localiza en la porción oriental de la cuenca (Castro-Torreblanca et al., 2014). El 

Alto Balsas define a la región centro-occidente de México y es reconocida como un área de 

importancia mundial para la conservación de aves debido a su papel en la diversificación de taxones 

únicos para México (Stattersfield et al., 1999; Bertelli et al., 2017). Además, el Alto Balsas en el 
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estado de Guerrero también es relevante por la presencia de una importante población de 

guacamaya verde (Ara militaris) en México (Jiménez-Arcos et al., 2012). La presencia de esta 

especie, considerada vulnerable a nivel global (IUCN, 2017) y la riqueza de endemismos, 

determinó que se designara una IBA (Important Bird Area) de prioridad global (Papalutla, Sierra 

de Tecaballo, Birdlife International, 2016). 

Desafortunadamente, la agricultura de subsistencia, ganadería y el desarrollo de 

asentamientos humanos dirigen procesos acelerados de deforestación que alcanzan tasas de pérdida 

de hábitat de hasta el 4% anual (Maass et al., 2010; Sánchez-Azofeifa y Portillo-Quintero, 2011). 

Como consecuencia, la superficie remanente de los bosques tropicales secos conservados es tan 

sólo del 27% de su extensión original, mientras que para los bosques de encino conservado es del 

41% (Sánchez-Colón et al., 2009). La pérdida de hábitat ha colocado a las aves del trópico seco 

mexicano en una severa crisis de conservación (NABCI 2016). 

La falta de conocimiento específico compromete la conservación de las aves del Alto 

Balsas. Actualmente, diversos inventarios taxonómicos (Martínez-Ornelas, 2001; Ramírez-

Albores y Ramírez-Cedillo, 2002; Ramírez-Cedillo, 2003; Almazán-Núñez y Navarro, 2006; 

Ramírez-Albores, 2007; Rojas-Soto et al., 2009; Nova-Muñoz et al., 2011) y estudios 

biogeográficos a partir de bases de datos (Castro-Torreblanca et al. 2014) ofrecen una valiosa 

visión general; pero existen importantes vacíos de información. Por ejemplo, hasta el año 2012 se 

ignoraba que Ara militaris se distribuye en el Alto Balsas (Jiménez-Arcos et al.), aún cuando se 

trata de una especie prioritaria en México (CONABIO, 2017). Hasta ahora, no hay estudios de 

campo que contemplen la riqueza, composición y recambio de especies entre los tipos de hábitat 

en el Alto Balsas de Guerrero, aún cuando la diversidad β es un componente fundamental de la 

biodiversidad avifaunística de México (Navarro-Sigüenza et al., 2014). Otro problema para la 

conservación de las aves en el Alto Balsas es que no existen áreas naturales protegidas que incluyan 

esta región (CONANP, 2017); limitando las posibilidades para frenar la pérdida de hábitat, 

principal amenaza para las aves de México (Peterson y Navarro-Sigüenza, 2016). 

En respuesta a esta problemática, éste trabajo tiene como objetivo describir la biodiversidad 

de aves del Alto Balsas de Guerrero, considerando: 1) el inventario taxonómico regional; 2) la 

riqueza específica en los tipos de hábitat dominantes; 3) el análisis de recambio taxonómico entre 

tipos de hábitat; y 4) el análisis de estacionalidad, endemismo, estatus de conservación, 
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vulnerabilidad y atributos ecológicos generales. De esta manera, se busca impulsar la toma de 

decisiones encaminadas a la conservación de esta región, componente fundamental de la identidad 

biológica de México (Ríos-Muñoz y Navarro-Sigüenza, 2012b; Navarro-Sigüenza et al., 2014). 

Materiales y Métodos 

Área de estudio. Se localiza al noreste del estado de Guerrero (municipios de Atenango del 

Río, Copalillo y Olinalá), incluyendo el extremo suroeste del estado de Puebla (municipio de Santa 

María Cohetzala), debido a que representan un continuo de hábitat (Figura 1). Las coordenadas 

extremas del área de estudio son: 18º16’N, 99º14’W (noroeste); 18º16’N, 98º47’W (noreste); 

17º53’N, 99º14’W (suroeste); y 17º53’N, 98º47’W (sureste), sumando aproximadamente 2,000 

km2. El clima es cálido semiseco con lluvias en verano (Aw), con precipitación aproximada de 780 

mm anuales (Martínez-Gordillo et al., 1997; Meza y López-García, 1997). La zona incluye un 

gradiente altitudinal que va de 650 msnm, en las riberas de los ríos Balsas y Amacuza, hasta 1,950 

msnm en las zonas más elevadas (Figura 1). Por su latitud, altitud, temperatura y precipitación, la 

región corresponde a la zona de vida de bosque tropical seco (Holdridge, 1967), incluyendo 

diferentes tipos de vegetación. Entre 650 y 1,200 msnm, la vegetación es bosque tropical 

caducifolio. Distribuido en laderas y valles, su estrato arbóreo se caracteriza por árboles Bursera 

spp., Lysiloma spp., Cyrtocarpa procera y Ceiba aesculifolia. En barrancas y cañadas la vegetación 

es bosque tropical subcaducifolio, cuyo estrato arbóreo se caracteriza por Enterolobium 

cyclocarpum, Ficus spp. y Lonchocarpus sp. En la ribera de los ríos Balsas y Amacuzac, entre 650 

y 750 msnm existen elementos de bosque de galería estructurados por Taxodium mucronatum, 

Caesalpinia coriaria y E. cyclocarpum. Entre 1,500 y 1,950 msnm, el bosque de encino (Quercus 

spp.) es la vegetación dominante. Entre 1,200 y 1,500 msnm, existen ecotonos de bosque de encino 

con bosque tropical caducifolio que incorporan árboles como Celtis caudata, Heliocarpus sp. y 

Lysiloma acapulcense. En las laderas norte existen palmares de Brahea dulcis con elementos 

arbóreos de bosques tropicales y de encino (Martínez-Gordillo et al., 1997; Fernández-Nava et al., 

1998; Rzedowski, 2006). El hábitat acuático disponible incluye los cauces de los ríos, corrientes 

temporales en las barrancas, pozas naturales y artificiales (conocidos como jagüeyes). La 

disponibilidadde agua es variable en función de la precipitación en la temporada de lluvias, aunque 

el río y los jagüeyes mantienen agua todo el año. En la región existen asentamientos humanos que 

han provocado una pérdida aproximada del 18% de la cobertura forestal; debido al desarrollo de 
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agricultura de subsistencia, ganadería extensiva, extracción de madera para leña y construcción 

(Naturam Sequi, 2016). En el hábitat conservado, las actividades humanas se limitan al tránsito 

eventual de personas y ganado a través de veredas. 

Trabajo de campo. Se registraron datos de incidencia de aves durante 288 días de trabajo 

de campo, distribuidos en 40 salidas realizdas entre junio de 2006 y marzo de 2017. Siempre que 

fue posible, se obtuvo registro fotográfico digital con cámaras SLR (Canon EOS 30D, 7D y 

objetivos Canon EF 100-300mm f/4.5-5.6 USM y EF 100-400mm f/4.5-5.6L IS USM). Como 

apoyo a la identificación de las especies, se usaron guías de campo de México (Peterson y Chalif, 

1989; Howell y Webb, 1995) y Norteamérica (Robbins et al., 1966; Dunn y Alderfer, 2006). 

También se consultaron ejemplares de referencia en la colección del Museo de Zoología de la 

Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional Autónoma de México (MZFC). Se dio prioridad 

al registro de aves durante las primeras 4 horas después del amanecer, para aprovechar el pico de 

actividad de las aves diurnas; aunque también se realizaron recorridos en horas de oscuridad para 

registrar a las especies nocturnas (Bibby et al., 2000). Se usaron cinco métodos de muestreo: 1) 

Recorridos para observación libre, entre junio de 2006 y marzo de 2017 (177 días), considerando 

tipos de hábitat. 2) Puntos de conteo, entre febrero de 2014 y mayo de 2016 (65 días). En total se 

realizaron 412 puntos, 204 en bosque tropical caducifolio y 208 en bosque de encino. Se tomaron 

en cuenta ambientes conservados, vegetación secundaria y poblados en ambos tipos de vegetación. 

Los puntos tuvieron 30 m de radio y se muestrearon durante un periodo de 10 minutos para registrar 

las aves observadas y escuchadas en ellos. Usamos una separación mayor a 200 metros entre puntos 

para mantener independencia entre los datos obtenidos (Ralph et al., 1996). 3) Colecta científica, 

con redes de niebla (6, 9 y 12 metros) y rifles de diábolos en el bosque tropical caducifolio, 

subcaducifolio y de encino; durante 49 días entre febrero de 2014 y marzo de 2016. Los ejemplares 

se taxidermizaron, colectando también los tejidos de musculo, corazón e hígado para estudios 

moleculares. 4) Grabación de cantos y vocalizaciones en todos los tipos de hábitat durante 26 días, 

entre febrero de 2014 y abril de 2016. Se obtuvieron archivos *.wav, con tasa de grabación de 44.1 

KHz e intervalo dinámico de 16 bits. Para ello se usó una grabadora Tascam DR-100; y micrófonos 

Sennheiser ME67 y Telinga TwinScience 5 con parábola. 5) Monitoreo fotográfico comunitario. 

Se capacitó a pobladores de las localidades de Papalutla, Xixila y Zicapa para obtener registro 

fotográfico georreferenciado de las aves observadas en recorridos libres. Se usaron cámaras Nikon 

Coolpix P900. Este método sumó 100 días de muestreo entre septiembre de 2016 y febrero de 2017. 
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Los ejemplares colectados (pieles y tejidos), así como grabaciones de cantos y fotografías 

(obtenidas por LDV-R), fueron depositados en la Colección de Aves del MZFC. 

Análisis de datos. Se useron los datos de incidencia de las especies registradas en todos los 

métodos de campo, considerando los siguientes tipos de hábitat: 1) bosque tropical caducifolio, 2) 

bosque tropical subcaducifolio), 3) bosque de encino, 4) ecotonos forestales entre bosques 

tropicales y de encino, 5) palmares, 6) vegetación riparia y 7) hábitat acuático. 

Inventario taxonómico. El inventario de las especies registradas (Anexo 1) se ordenó 

considerando los criterios taxonómicos de la AOS (2017), indicando las diferencias respecto a la 

IOC (Gill y Donsker, 2017). Además, se consideró la taxonomía de las aves de México basada en 

el concepto filogenético/evolutivo de especie (Navarro-Sigüenza y Peterson, 2004). Al tomar en 

cuenta los linajes monofiléticos evolutivamente independientes como especies, los patrones de 

distribución de riqueza y endemismo cambian y permiten identificar mejor áreas prioritarias para 

conservación en función de su papel en la diversificación de taxones únicos para México (Navarro-

Sigüenza y Peterson, 2004; Peterson y Navarro-Sigüenza, 2009; Navarro-Sigüenza et al., 2014; 

Bertelli et al., 2017). 

Estimación de la riqueza taxonómica regional y por tipo de hábitat (diversidad α y γ).  

Se usaron los estimadores no paramétricos de Bootstrap, ICE y Chao 2 para modelar la curva de 

acumulación de especies de la avifauna regional. Estos estimadores pueden trabajar con datos de 

incidencia y no dependen de una distribución específica para los datos (Moreno, 2001). Además, 

se evaluó la eficiencia del muestreo con el estimador ICE (Incidence Coverage Estimator). Éste 

modelo usa los datos de especies raras y especies únicas para calcular la probabilidad de encontrar 

nuevas especies y generar una estimación de la riqueza total. Estos análisis fueron hechos con el 

programa EstimateS (Colwell, 2013). Dado que los modelos de predicción de riqueza específica 

requieren unidades muestrales comparables, usamos como unidad muestreo el día de registro de 

datos en campo, en vez del número de individuos o eventos de muestro. De esta forma buscamos 

aprovechar las diferentes fuentes de información en el estudio, intentando reducir los posibles 

sesgos derivados las diferentes probabilidades de detección para las aves en cada metodología 

utilizada (Hortal y Lobo, 2002; Jimenez-Valverde y Hortal 2003). 
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Diversidad β entre tipos de hábitat. Se evaluó recambio taxonómico entre tipos de hábitat 

con el índice βsim, que mide las diferencias asociadas con las especies no compartidas, 

independientemente de la riqueza específica (Koleff, 2003). Esta característica permite reducir los 

sesgos que pueden generar tamaños de biotas diferentes en el análisis (Baselga, 2010). Para analizar 

las relaciones taxonómicas entre tipos de hábitat, se hizo un análisis de clasificación a la matriz de 

disimilitud con el método de ligamiento completo. Estos análisis se ejecutaron con la paquetería 

betapart (Baselga y Orme 2012) del software R v. 3.2 (R Development Core Team, 2008). 

Composición estacional. Se consideraron cinco categorías de residencia a partir de la 

propuesta de NatureServe (Ridgely et al. 2005), disponible en la Red de Conocimientos sobre las 

Aves de México (Berlanga et al., 2008): 1) residentes permanentes, viven en la región todo el año; 

2) migratorias locales, especies cuya ocurrencia en campo puede indicar movimientos estacionales 

locales (Vega-Rivera et al., 2010); 3) migratorias invernales; 4) migratorias de verano, que visitan 

la región durante la temporada reproductiva; y 5) transitorias, que ocurren durante la migración en 

la región, pero sus áreas de invernada y reproducción están fuera de ella. 

Categorías de endemismo. Se usaron tres categorías de endemismo, tanto para especies 

biológicas (AOS, 2017), como filogenético/evolutivas (Navarro-Sigüenza y Peterson, 2004). 1) 

Endémicas: se distribuyen sólo en México; 2) cuasiendémicas: distribución fuera de México < 

35,000 km2; y 3) semiendémicas: migratorias cuya distribución invernal se encuentra sólo en 

México (González García y Gómez de Silva, 2003).  

Estatus de conservación y vulnerabilidad ecológica. Se usaron las categorías de riesgo de 

extinción de la Norma Oficial Mexicana NOM-059-SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 2010) y la 

lista roja de la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (Birdlife International, 

2016) en el inventario de especies. Se usaron los resultados de la evaluación del estado de 

conservación de las aves de Norteamérica (NABCI, 2016) para determinar la vulnerabilidad 

ecológica de la avifauna regional. Esta evaluación, basada en datos poblacionales y amenazas para 

cada especie, propone un índice que va de 4 a 20 donde valores altos representan mayor 

vulnerabilidad. A partir de estos valores se consideraron tres categorías de vulnerabilidad: 1) baja, 

con valores de 4 a 8; 2) media, con valores de 9 a 13; y 3) alta, con valores de 14 a 18. 

Descripción ecológico-funcional. Para generar una descripción de la identidad funcional de 

las comunidades de aves, se consideró la dieta general como un atributo relacionado con sus 
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requerimientos ecológicos y usamos datos de su vinculación con servicios ecosistémicos como un 

atributo relacionado con su efecto sobre los ecosistemas (Salgado-Negret y Paz, 2015). Para el 

atributo de dieta, se usaron ocho categorías basadas en el ítem alimenticio principal reportado en 

literatura: nectarívora, frugívora, granívora, carnívora, insectívora, malacófaga, piscívora, 

carroñera y omnívora (del Hoyo et al., 2017). Para el atributo de vinculación con servicios 

ecosistémicos, se consideraron nueve categorías: polinización, dispersión de semillas, control 

poblacional de semillas, de vertebrados, de invertebrados, ingeniería ecosistémica (generación de 

recursos para múltiples taxa), reciclaje de cadáveres, transporte de nutrientes entre hábitat acuático 

y terrestre, e interacciones ecológicas múltiples (Sodhi et al., 2011). La última categoría fue 

asignada para aves omnívoras, que por su dieta altamente compleja, pueden vincularse con varios 

de los servicios ecosistémicos que referimos arriba (del Hoyo et al., 2017). 

Finalmente, se usaron pruebas de bondad de ajuste de chi-cuadrada - χ2 (Zar, 1999) para 

evaluar si la representación de las avifaunas difiere entre tipos de hábitat, considerando las 

diferentes categorías consideradas para composición estacional, endemismo, vulnerabilidad 

ecológica, atributos funcionales de dieta y vinculación con servicios ecosistémicos. Se 

consideraron como intervalos las categorías de cada comparación, y como valor de frecuencia, el 

porcentaje de especies representadas en cada categoría. 

Resultados 

Riqueza taxonómica regional y por tipo de hábitat. En total se registraron 205 especies de aves en 

el Alto Balsas de Guerrero, distribuidas en 20 órdenes, 48 familias y 133 géneros. El estimador 

ICE, indicó un eficiencia de muestreo del 92.49% de la avifauna regional respecto a la riqueza 

específica estimada. Los tipos de hábitat mejor muestreados fueron el bosque de encino (90.7%) y 

el bosque tropical caducifolio (83.4%). La eficiencia de muestreo en los tipos de hábitat restantes 

va 71% al 34% (Tabla 1). La curva de acumulación de especies y los modelos de estimación de 

riqueza específica tienden a formar asíntotas, aunque mantienen una pendiente positiva (Figura 2). 

El bosque tropical caducifolio (145 sp.) y el bosque de encino (133 sp.) fueron los tipos de hábitat 

con mayor representación de la biodiversidad regional (70.73% y 64.88% respectivamente), 

mientras el resto tuvieron una riqueza específica ≤ 50% del total registrado (Tabla 1). El inventario 

taxonómico obtenido se muestra en el Anexo 1. 
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Recambio taxonómico entre tipos de hábitat (diversidad β). El valor promedio del recambio 

taxonómico regional (βsim) fue de 0.41 (± 0.27). La tabla 2 presenta la matriz de disimilitud (βsim) 

a nivel regional, indicando además la cantidad de especies únicas por hábitat. Los bosques tropical 

caducifolio (21 sp.) y de encino (17 sp.) aportaron más especies no compartidas con otros tipos de 

hábitat (18.5%). Al considerar todas las especies únicas por tipo de hábitat (52), el 25% de la 

biodiversidad regional representa recambio neto (Tabla 2). El análisis de clasificación generó dos 

agrupaciones principales (Figura 3). La primera incluyó al hábitat acuático y la vegetación riparia, 

sumando 62 especies totales, 16 de ellas únicas. La segunda agrupación se formó por los diferentes 

tipos de hábitat forestal (189 especies) y tuvo dos subgrupos. El primero, se formó por avifaunas 

de tierras altas (palmar, bosque de encino y ecotonos forestales) e incluyó 152 especies. La 

agrupación tuvo 37 especies únicas. El segundo subgrupo se formó por los bosques tropicales 

caducifolio y subcaducifolio, e incluyó 149 especies, 28 de ellas únicas. 

Composición estacional. Del total regional, 100 especies fueron residentes permanentes 

(53.66%), 19 migratorias locales (9.27%), 62 migratorias invernales (30.24%), 6 migratorias de 

verano (2.92%) y 8 transitorias (3.9%). El bosque tropical caducifolio fue el hábitat con mayor 

riqueza de migratorias de larga distancia (46), seguido por el bosque de encino (44). , los ecotonos 

(34), la vegetación riparia (22), el hábitat acuático (13), el bosque subcaducifolio (12) y el palmar 

(4). El bosque subcaducifolio y el palmar difirieron significativamente de los bosques caducifolio, 

de encino y el ecotono forestal, al tener una mayor proporción de residentes y menor de migratorias 

invernales. Por otro lado, la vegetación riparia y el hábitat acuático tuvieron una proporción 

significativamente mayor de migratorias invernales respecto a los otros tipos de hábitat. No se 

registraron migratorias de verano ni transitorias en el palmar ni en la vegetación riparia (Figura 4, 

Tabla 4). 

Categorías de endemismo. Considerando el concepto biológico de especie (AOS), 21 

especies son endémicas para México (10.2%), 6 cuasiendémicas (2.93%) y 16 semiendémicas 

(7.8%), sumando 43 especies (21%). De acuerdo con el concepto filogenético/evolutivo, la riqueza 

del componente endémico sube a 30 especies (14.63%), 11 cuasiendémicas (5.36%), y 15 

semiendémicas (7.32%), sumando 56 especies (27.3%) a nivel regional. Considerando las tres 

categorías de endemismo, el hábitat con mayor riqueza de endemismo fue el bosque de encino con 

43 especies (32.3%), seguido del bosque caducifolio con 42 (29%), los ecotonos con 31 (30.1%), 
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el bosque tropical subcaducifolio con 22 (31%), la vegetación riparia con 9 (17%) y el palmar con 

6 (21.4%). No se registró ninguna especie endémica en el hábitat acuático. La prueba de bondad 

de ajuste indicó que la distribución de frecuencias de las categorías de endemismo fue diferente 

para el palmar, donde no se registraron cuasiendémicas ni semiendémicas (Figura 5, Tabla 4). 

Estatus de conservación. El 12.2% (25 sp.) de la biodiversidad registrada se considera en 

riesgo de acuerdo con la legislación mexicana y la lista roja de la IUCN (Tabla 3). Las especies en 

mayor riesgo son: Ara militaris (Guacamaya Verde), en peligro de extinción en México y 

vulnerable a nivel global; Megascops seductus (Tecolote del Balsas), amenazado en México y cerca 

de amenaza a nivel global; Xenotriccus mexicanus (Mosquero del Balsas) y Passerina ciris 

(Colorín Sietecolores), ambas especies sujetas a protección especial en México y cerca de amenaza 

global. El estatus de conservación de todas las especies se presenta en el Anexo 1. 

Vulnerabilidad ecológica. El 28.8% (59) de las especies tuvieron valores de vulnerabilidad 

baja, 57.1% (117) media y 14.1% (29) alta. (Figura 6ª, Tabla 4). Considerando cada tipo de hábitat, 

la vegetación riparia y los ambientes acuáticos tuvieron una menor representación de especies con 

vulnerabilidad alta. Por otro lado, las aves endémicas tuvieron una proporción de especies con alta 

vulnerabilidad (significativamente más alta respecto con las de amplia distribución (32.1% y 7.4% 

respectivamente; ver Figura 6b, Tabla 4). 

Identidad funcional de la avifauna del Alto Balsas. A nivel regional (Figura 7), el atributo 

de requerimientos ecológicos mejor representado fue la dieta insectívora con 51.22% (105 sp.) de 

las especies. Le siguen la dieta granívora con 16.1% (33 sp.), la carnívora con 10.24% (21 sp.), la 

nectarívora con 6.83% (14 sp.), la frugívora y la piscívora, cada una con 5.37% (11 sp.), la 

omnívora con 2.93% (6 sp.), carroñera, con 1.46% (3 sp.) y la malacófaga con 0.49% (1 sp.). 

Respecto al efecto ecológico, el atributo mejor representado fue el control poblacional de 

invertebrados, con 43.9% (90 sp.), seguido de control poblacional de semillas con 19.02% (39 sp.), 

transporte de nutrientes del ambiente acuático al terrestre con 8.78% (18 sp.), control de 

poblaciones de vertebrados con 8.29% (17 sp.), polinización de plantas con 6.83% (14 sp.), 

dispersión de semillas con 6.34% (13 sp.), interacciones múltiples con 2.93% (6 sp.), ingeniería 

ecosistémica con 2.44% (5 sp.) y reciclaje de cadáveres con 1.46% (3 sp.) (Figura 8). En el Anexo 

1 se indican los atributos de dieta y vinculación con servicios ecosistémicos considerados para cada 

especie registrada. 
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Los ambientes forestales (caducifolio, subcaducifolio, encinar y ecotonos) tuvieron 

patrones similares en la representación de atributos de requerimientos y efectos ecológicos; pero la 

representación de atributos respecto a los ambientes acuáticos fue significativamente diferente 

(Figuras 7 y 8, Tabla 4). En el palmar, hubo una menor proporción de aves frugívoras e insectívoras, 

no se registraron especies omnívoras ni piscívoras, y hubo una mayor representación de aves 

carroñeras y carnívoras con respecto al bosque subcaducifolio, de encino y el ecotono forestal 

(Figuras 7 y 8, Tabla 4). La dieta malacófaga sólo se registró en el bosque caducifolio y la 

vegetación riparia. Respecto a la vinculación con servicios ecosistémicos, el palmar tuvo una 

representación significativamente mayor de los atributos de control poblacional de vertebrados y 

reciclaje de cadáveres; mientras que los atributos de interacciones múltiples, ingeniería 

ecosistémica y transporte de nutrientes no fueron registrados (Figuras 7 y 8, Tabla 4).  

La vegetación riparia y el hábitat acuático fueron diferentes a los demás tipos de hábitat por 

la baja representación de las dietas frugívora y nectarívora. Respecto a los efectos ecológicos, los 

atributos de polinización, dispersión de semillas e ingeniería ecosistémica no estuvieron 

representados en el hábitat acuático. Por otro lado, hubo una mayor representación de la dieta 

piscívora (15.1%) en términos de requerimientos ecológicos, y del transporte de nutrientes 

hablando de efectos ecológicos (31.8%). En contraste, estos atributos tuvieron valores de entre 1.5 

y 4.8% en los ambientes forestales (Figuras 7 y 8, Tabla 4). 

Discusión 

Consideraciones sobre la completitud del muestro. Como se mencionó anteriormente, los análisis 

de este trabajo fueron desarrollados a partir de los datos de incidencia obtenidos por metodologías 

con diferentes probabilidades de detección y esfuerzos de muestreo, lo que involucra limitaciones 

para utilizarlos (Jimenez-Valverde y Hortal 2003). Sin embargo, si se usa una unidad muestral lo 

más comparable posible entre métodos de obtención de datos, los efectos de sobreestimación de la 

eficiencia del muestreo pueden disminuir (Hortal y Lobo, 2002). Por esa razón, en este estudio se 

usó como unidad de muestreo el día registro en campo en la estimación de modelos de predicción 

y acumulación de riqueza específica. De esta forma, se aprovechan los datos provenientes de 

diferentes fuentes de información, que de otra manera, limitarían la significación biológica de los 

análsis basados en la composición taxonómica de la avifauna. 
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Alta biodiversidad regional derivada del recambio taxonómico. Con 205 especies, la 

biodiversidad de aves del Alto Balsas de Guerrero representa al 18.25% del total nacional en el 

0.1% del territorio mexicano, por lo que se trata de una de las avifaunas más diversas del centro-

occidente de México (Navarro-Sigüenza et al., 2014); superando a otras zonas del Alto Balsas 

(Puebla, 128 sp., Ramírez-Albores, 2007; Morelos, 177 sp., Ramírez-Albores y Ramírez-Cedillo, 

2002) y del Balsas Medio (Guerrero, 164 sp., Almazán-Núñez y Navarro, 2006; 124 sp., Rojas-

Soto et al., 2009; y 105 sp., Nova-Muñoz et al., 2011). La diversidad de aves del Alto Balsas de 

Guerrero es comparable con los bosques de la costa occidente de México (Feria-Arroyo y Peterson, 

2002), donde el trópico seco alcanza mayor diversidad (Vega-Rivera et al., 2010).  

La diversidad avifaunística del Alto Balsas se debe a la interacción entre factores históricos y 

ecológicos que definen el recambio taxonómico a través del gradiente altitudinal del centro-

occidente de México (Espinosa-Organista et al., 2008; Koleff et al., 2008). La avifauna de los 

bosques caducifolio y subcaducifolio fue definida por especies tropicales, algunas de ellas 

restringidas al bosque caducifolio (p. ej. Megascops seductus, Glaucidium palmarum y Cassiculus 

melanicterus, Vega-Rivera et al., 2010). En contraste, los bosques de encino, ecotonos y el palmar 

incorporaron especies típicas de bosques templados con influencia biogeográfica Neártica (p. ej. 

Cyrtonyx montezumae, Glaucidium gnoma, Trogon mexicanus, Baeolophus wollweberi, 

Melanerpes formicivorus; Ramírez-Bastida et al., 2015). El recambio taxonómico entre hábitat con 

influencia Neotropical y Neártica es un patrón común en los vertebrados terrestres (Ochoa-Ochoa 

et al., 2014) y la flora de los bosques montanos del centro del país (Valencia, 2004; Becerra, 2005; 

Rzedowski et al., 2005; Espinosa-Organista et al., 2008). El aporte específico al recambio 

taxonómico del hábitat acuático y la vegetación riparia se asocia con especies dependientes de los 

ambientes acuáticos (Ramírez-Bastida et al., 2008). Si bien representan un porcentaje bajo en el 

contexto regional (7.3%), debe considerarse que el muestreo en esos ambientes no representa 

eficientemente la riqueza específica esperada, que podría acercarse a 40 especies (Ramírez-Bastida 

et al., 2008). 

Los bosques tropicales y templados constituyen un continuo de hábitat forestal que permite 

a las aves usar diferentes tipos de hábitat a través del gradiente altitudinal (Vega-Rivera et al., 2010; 

Ramírez-Bastida et al., 2015). Por esta razón el bosque subcaducifolio, los ecotonos forestales y el 

palmar tuvieron pocas especies únicas. Ortalis poliocephala, Ciccaba virgata, Xiphorhynchus 
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flavigaster y Calocitta formosa son ejemplos de aves tropicales (Stotz et al., 1996) que usaron los 

ecotonos entre bosques tropical y de encino, cohabitando con especies típicas de tierras altas (Tabla 

2). 

Evidencia de migración local. Entender los procesos de migración local, generalmente 

subestimados, es importante porque permite entender mejor la ecología de los sistemas forestales 

(Boyle, 2017). En la región, Ara militaris se alimenta en los bosques tropicales, entre 650 y 1,200 

msnm entre febrero y noviembre, pero forrajea en los ecotonos y bosques de encino, a más de 1,600 

msnm, entre diciembre y enero (Jiménez-Arcos et al., 2012; Naturam Sequi, 2016). Los colibríes 

Amazilia viridifrons e Hylocharis leucotis son característicos de bosques tropicales secos y 

encinares respectivamente (Vega-Rivera et al., 2010; Ramírez-Bastida et al., 2015); sin embargo 

fueron registrados en extremos opuestos de su distribución altitudinal típica, posiblemente 

siguiendo recursos florales (Ornelas y Arizmendi, 1995; Lara, 2006; Vega-Rivera et al., 2010). 

Otro ejemplo son las especies acuáticas como Chloroceryle americana, Sayornis nigricans y 

Parkesia motacilla que se internan en las barrancas del bosque subcaducifolio para alimentarse de 

peces e invertebrados acuáticos durante la temporada de lluvias, cuando la escorrentía forma cauces 

temporales de agua. La variabilidad estacional de los bosques tropicales secos provoca estos 

locales, usualmente altitudinales, como respuesta a la cambiante disponibilidad de recursos (Vega-

Rivera et al., 2010). 

Importancia del componente migratorio. Las 76 especies de migratorias de largas distancias 

registradas en el Alto Balsas de Guerrero vuelve a la región un área crítica en todo Neotrópico para 

estas aves (Hutto, 2010); particularmente, los bosques tropicales caducifolios y de encino se 

encuentran entre los más importantes para las migratorias de Norteamérica (Hutto, 1992). En 

conjunto, estos bosque albergaron al 81% de las especies migratorias registradas (62 sp.). La 

riqueza de especies migratorias en el centro-occidente de México se explicado por las similitudes 

ecológicas que su gradiente altitudinal guarda con el hábitat reproductivo de las aves (Hutto, 1992; 

2010). Por otro lado, el uso diferencial del gradiente de altitud por las especies migratorias influye 

en el recambio taxonómico (Hutto, 1986). Por ejemplo, Setophaga petechia se registró en bosques 

tropicales; mientras que Setophaga townsendi, se registró solo en bosques de encino y ecotonos. 

Myiodynastes luteiventris es un caso particular, pues visita los bosques tropicales de la región en 

la época de reproducción, pero migra en la temporada invernal hacia Suramérica (Mobley y de 



	 77	

Juana 2017). Respecto a las aves acuáticas, la incidencia de 16 especies de Charadriiformes, 

Pelecaniformes y Coraciiformes aumentó el recambio taxonómico y determinó que el componente 

migratorio invernal del hábitat acuático fuera mayor que el de los ambientes forestales, un patrón 

común de los ambientes ribereños de todo el país (Navarro-Sigüenza et al., 2014).  

Endemismos e identidad biológica mexicana. Las suma de 56 especies de endémicas y 

semiendémicas (27% del total regional) que resulta de usar el concepto filogenético/evolutivo de 

especie hace del Alto Balsas un área prioritaria para la conservación a escala global (Arizmendi, 

2002; Peterson y Navarro-Sigüenza, 1999; Navarro-Sigüenza y Peterson, 2004; Bertelli et al., 

2017). Este excepcional aporte de identidad biogeográfica se originó por el aislamiento que el Eje 

Volcánico Transmexicano y la Sierra Madre del Sur produjeron sobre la cuenca del Balsas 

(Morrone, 2014), generando tendencias evolutivas independientes en la región (Navarro-Sigüenza 

y Peterson, 2004). Además, los bosques tropical caducifolio y de encino están entre ambientes 

donde se concentra la mayor riqueza de endemismos en México debido a su localización geográfica 

y altitudinal (Navarro-Sigüenza et al., 2014). De este modo, procesos históricos y ecológicos 

definen la identidad de una de las avifaunas evolutivamente más mexicanas que existen (Ríos-

Muñoz y Navarro-Sigüenza, 2012). 

Conectividad biogeográfica. La incidencia simpátrica de especies diagnósticas para 

diferentes provincias biogeográficas y áreas de endemismo indica que el Alto Balsas de Guerrero 

es un área de conectividad en el centro de México, aumentando su relevancia en la planeación de 

estrategias de conservación (Peterson y Navarro-Sigüenza, 2000). Megascops seductus, 

Campylorhynchus jocosus y Peucaea humeralis identifican a la provincia Cuenca del Balsas; 

mientras Cynanthus sordidus, identifica a la Sierra Madre del Sur (Morrone, 2014) y Calothorax 

pulcher, a las montañas del Norte de Oaxaca (Bertelli et al., 2017). Por otro lado, endémicas y 

cuasiendémicas que habitan tierras altas, como Cyrtonyx montezumae, Glaucidium gnoma, 

Lepidocolaptes leucogaster, Ptiliogonys cinereus y Piranga flava, son evidencia de contacto con 

los bosques templados de la Zona de Transición Mexicana (Morrone, 2014; Ramírez-Bastida et al., 

2015). La incidencia de Amazilia viridifrons, puede indicar conectividad con la Sierra Madre del 

Sur, donde se distribuye esta especie (Vega-Rivera et al., 2010; Arizmendi y Berlanga, 2014). 

Cardinalis cardinalis podría representar un caso similar. Aunque su distribución es principalmente 

costera, existen registros en el bosque tropical caducifolio en Chilpancingo (Enciclovida, 2017) y 
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al suroeste de Puebla (Ramírez-Albores, 2010). Finalmente, los registros de aves tropicales 

(Nyctibius jamaicensis, Chondrohierax uncinatus, Buteogallus urubitinga y Ara militaris) y 

costeras (Mycteria americana y Megaceryle torquata) indican la conectividad entre las Tierras 

Bajas del Pacífico y el centro del país (Vega-Rivera et al., 2010; Jiménez-Arcos et al., 2012; 

Urbina-Torres 2016; Ochoa-Arteaga et al., 2016; Almazán-Nuñez et al., 2017).  

Identidad funcional. Como una consideración previa, el empleo de indicadores simples 

usando dos atributos puede representar limitaciones en la interpretación de la complejidad 

funcional que aportan las aves (Luck et al., 2012). Sin embargo, los resultados aportan evidencia 

de que las aves del Alto Balsas involucran una avifauna funcionalmente compleja, con un 

importante aporte en los procesos de regulación, soporte ecológico y resiliencia de los sistemas 

naturales (Fischer et al., 2007; Şekercioğlu, 2011; Sodhi et al., 2011; Wenny et al., 2011). Esto es 

relevante para el bienestar y la sobrevivencia de las poblaciones humanas que se benefician de la 

provisión de servicios ecosistémicos (Díaz et al., 2004; Cardinale et al., 2012). 

Las aves representan juegan un papel importante en la regulación ecológica del hábitat 

forestal, pues funcionan como conectores genéticos que puden moldear el éxito reproductivo de las 

especies vegetales (Sodhi et al., 2011). Primero, dirigen su fecundación por medio de la 

polinización; mediada principalmente por la familia Trochilidae (Arizmendi y Rodríguez-Flores, 

2012). Posteriormente aumentan el reclutamiento poblacional con la dispersión de semillas. Por 

ejemplo, los mosqueros Myiarchus son los principales dispersores para Bursera; un género clave 

del hábitat forestal regional (Ramos-Ordoñez y Arizmendi, 2011; Almazán-Núñez et al., 2016). A 

escala regional, numerosas especies funcionan como conectores en procesos de regulación 

ecosistémica, a través del atributo de control poblacional (Sodhi et al., 2011). Por ejemplo, la 

depredación de semillas por Ara militaris puede reducir el reclutamiento de las plantas que 

consume (Contreras-González y Arizmendi, 2014). Por otro lado, las aves que depredan animales 

representan un componente importante de las cascadas tróficas que regulan el flujo de materia y 

energía (Şekercioğlu et al., 2004; 2011).	Particularmente, la mayor representación de atributos 

depredación y control poblacional de vertebrados en el palmar podría estar correlacionada con una 

presión de depredación diferencial. La menor cobertura vegetal del palmar implica una mayor 

visibilidad y posiblemente mayor éxito de captura de presas por aves rapaces respecto a los bosques 

tropicales o de encino (Dickman et al., 1991; Pietrek et al., 2009). Por otro lado, Cathartes aura, 
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Coragyps atratus y Caracara cheriway aportan el servicio de regulación ecológica de reciclaje de 

cadáveres, reduciendo la posibilidad de brotes patógenos y reintegrando materia organica al flujo 

de energía del ecosistema (Şekercioğlu et al., 2004). Los procesos de soporte ecológico representan 

diferencias funcionales importantes entre tipos de hábitat. El transporte de nutrientes es un proceso 

de soporte que ocurre específicamente en el hábitat acuático, cuando zambullidores, playeros, 

garzas, águilas y martines pescadores llevan nutrientes minerales hacia el hábitat forestal a través 

de sus excretas (Sodhi et al., 2011). Por otro lado, los pájaros carpinteros (familia Picidae) son 

importantes como ingenieros ecositémicos, al generar cavidades en el hábitat forestal (Cockle et 

al., 2011). De esta forma, estas aves pueden aumentar la disponibilidad de un recurso limitante para 

el complejo ensamble de animales que depende de cavidades como sitios de anidamiento y refugio 

(Monterrubio-Rico y Escalante-Pliego, 2006).  

Vulnerabilidad ecológica y biota amenazada. La distribución de la vulnerabilidad ecológica 

en el Alto Balsas está determinada por la riqueza de especies endémicas. Como las especies de 

distribución restringida se consideran más amenazadas por la pérdida de hábitat que las de amplia 

distribución (McKinney y Lockwood, 1999), reciben un mayor valor del indicador (NABCI, 2016). 

En cambio, las aves acuáticas tienen áreas de distribución de gran escala (Ramírez-Bastida et al., 

2008) y menor nivel de vulnerabilidad (NABCI, 2016). La especie más relevante es Ara militaris, 

en peligro de extinción debido a la pérdida de hábitat a nivel nacional (mayor al 32%, Rivera-Ortíz 

et al., 2013) y la captura ilegal (Cantú et al., 2007). Sin embargo, otras especies requieren atención 

focal. Megascops seductus y Glaucidium palmarum (especie filogenética/evolutiva G. griscomi) 

son endémicas restringidas que dependen de cavidades para anidar (Monterrubio-Rico y Escalante-

Pliego, 2006). Al depender de recursos distribuidos en pequeñas áreas del bosque subcaducifolio 

(Vázquez y Renton, 2015), su vulnerabilidad aumenta (Tabla 3). El Mosquero del Balsas, 

Xenotriccus mexicanus, ejemplifica la situación de conservación de muchas aves endémicas: se 

conoce poco de su historia natural y ecología, mientras la deforestación amenaza sus poblaciones 

(Vega-Rivera et al., 2010; Farnsworth, 2017). Aves migratorias como Contopus cooperi, Vireo 

bellii y Passerina ciris también enfrentan esta amenaza (Berlanga et al., 2010). Por otro lado, 

Accipitriformes, Falconiformes y Strigiformes suman el 48% de las especies protegidas por la 

legislación nacional debido a pérdida de hábitat, contaminación con residuos químicos y presiones 

humanas directas (Enríquez y Vázquez-Pérez, 2015; Thiollay, 2017). 
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Amenazas para la biodiversidad. La principal amenaza para las aves en el Alto Balsas es la 

pérdida de hábitat (Vega-Rivera et al., 2010; Maass et al., 2010). Aunque la región mantiene 

extensiones forestales conservadas, al menos el 18% de la cobertura vegetal ha cambiado por uso 

de suelo agropecuario y humano (Naturam Sequi, 2016). La presión humana directa también afecta 

a las poblaciones de aves que son sujeto de aprovechamiento (Cracidae, Odontophoridae, 

Columbidae y Psittacidae; Naranjo y Cuarón, 2010). 

Las invasiones de origen Eurasiático (Columba livia, Streptopelia decaocto y Passer 

domesticus) pueden provocar fenómenos de exclusión competitiva y funcionar como vectores de 

enfermedades (Simberloff et al., 2013). Su presencia se debe al transporte humano que aumenta 

artificialmente la conectividad biogeográfica (Hulme, 2009). Streptopelia decaocto es una invasión 

reciente en Guerrero (Almazán-Núñez et al., 2014) que fue registrada por primera vez en la región 

de estudio en 2016. Recientemente se ha demostrado que la perturbación antropogénica está 

erosionando las diferencias avifaunísticas entre los bosques tropicales y de encino del Alto Balsas 

(Vázquez-Reyes et al., 2017). Este fenómeno, conocido como homogeneización biotica, es un 

componente clave de la crisis global de biodiversidad (McGill et al., 2015). Este panorama vuelve 

necesario enfocar esfuerzos significativos en la conservación y recuperación de la cobertura 

forestal de la región (Peterson y Navarro-Sigüenza, 2000). 

La contaminación es un factor de riesgo latente en la generación de procesos de 

bioacumulación que afectarían la reproducción y sobrevivencia de las aves. En primer lugar, el uso 

intensivo de agroquímicos es un riesgo real no evaluado localmente (Naranjo et al., 2009). Además, 

el actual desarrollo de exploración minera de oro en la región (Secretaría de Economía, 2017a; 

2017b) involucra también un grave riesgo, debido a la contaminación por metales pesados; además 

de limitar la disponibilidad de agua, economía, calidad de vida y seguridad de los pobladores de la 

región (Puga et al., 2006; Rodríguez-Wallenius, 2010; de la O, 2015; Wagner, 2013). 

Perspectivas de conservación. El interés por la biodiversidad del Alto Balsas de Guerrero 

es incipiente, de hecho, la información específica de avifauna previa a este estudio es virtualmente 

nula (Figura 1), tanto académicamente (Atlas de las aves de México, Navarro-Sigüenza, 2002), 

como en ciencia ciudadana (eBird – AverAves, 2017). Históricamente, la inversión para 

conservación que ha recibido la cuenca del Balsas es una de las menores en todo el país (Bezaury, 

2010), y aunque el registro de Ara militaris en 2012 (Jiménez-Arcos et al.) despertó el interés 
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gubernamental por invertir recursos para investigación y conservación (Naturam Sequi, 2015; 

2016); acciones permanentes y con efecto a largo plazo son necesarias. Es apremiante dirigir 

recursos económicos para investigación y estrategias de manejo sustentable que favorezcan la 

conservación de la biodiversidad (Cantú et al., 2011; Ortega-Álvarez et al., 2015) y restauración 

de la cobertura forestal (Chazdon et al., 2009; Peterson y Navarro-Sigüenza, 2016). 

Finalmente, aunque en la región fue designada IBA (MX264, Birdlife International, 2017), 

este nombramiento no es útil para frenar la pérdida de biodiversidad. Lograrlo dependerá de un 

esquema de protección que considere el mantenimiento de la funcionalidad ecosistémica, el 

desarrollo de actividades humanas, la mitigación de los efectos de la deforestación y cambio 

climático a largo plazo (Díaz et al., 2004; Cardinale et al., 2012; Prieto-Torres et al., 2016). El Alto 

Balsas de Guerrero cumple los criterios para la designación de reserva de la biosfera (LGEEPA, 

2017; UNESCO, 2017), considerando su biodiversidad a través del gradiente ecológico y 

altitudinal; su conectividad entre provincias biogeográficas, la representación de taxa endémicos y 

amenazados, su funcionalidad ecológica; así como el tamaño del área involucrada (200,000 Ha 

sólo en este estudio). Dicho nombramiento favorecería la creación de un marco operativo que 

conjugue a comunidades locales, academia, ONGs y al sector gubernamental en el manejo 

sustentable y conservación de su patrimonio biológico. 
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Tablas. 

Tabla 1. Resumen taxonómico de la avifauna del Alto Balsas de Guerrero. Se indica la riqueza de 

los taxonómicos de orden, familia, género y especie por tipo de hábitat, el valor de riqueza 

específica estimada (ICE) y la eficiencia del muestreo para detectar la avifauna. Se incluyen los 

datos para toda la región (Alto Balsas) y por tipo de hábitat. 

 
Taxa Alto 

Balsas 

Tropical 

caducifolio 

Tropical 

subcaducifolio 

Bosque 

de encino 

Ecotono 

forestal 
Palmar 

Vegetación 

riparia 

Hábitat 

acuático 

Orden 20 14 15 14 11 8 12 8 

Familia 48 33 30 35 30 19 24 12 

Género 133 93 46 82 69 23 37 19 

Especie 205 145 71 133 103 28 53 22 

         

ICE 224.49 168.42 104.77 152.46 159.06 81.17 80.35 46.82 

ICE (%) 92.49 83.40 71.27 90.70 70.70 34.50 67.07 68.45 

 

Tabla 2. Valores de recambio taxonómico (βsim) de las avifaunas presentes en los tipos de 

hábitat en el Alto Balsas de Guerrero. 

 

βsim (sp. únicas) 
Tropical 

caducifolio 

Tropical 

subcaducifolio 

Bosque de 

encino 

Ecotono 

forestal 

Palmar Vegetación 

riparia 

Hábitat 

acuático 

caducifolio (21)        

subcaducifolio (2) 0.06       

encino (17) 0.26 0.27      

ecotono (5) 0.19 0.28 0.17     

palmar (0) 0.07 0.32 0.07 0.18    

riparia (2) 0.28 0.51 0.43 0.49 0.71   

acuático (5) 0.64 0.86 0.73 0.73 1.00 0.41  

βsim promedio 
0.25 

(±0.21) 

0.38 

(±0.27) 

0.32 

(±0.23) 

0.34 

(±0.23) 

0.39 

(±0.38) 

0.47 

(±0.14) 

0.73 

(±0.20) 

βsim 

Alto Balsas 

0.41 

(±0.27) 
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Tabla 3. Especies de aves amenazadas en el Alto Balsas de Guerrero. Se indica la categoría de 

riesgo de acuerdo con la NOM-059, al Libro Rojo de IUCN, y el valor índice de vulnerabilidad 

ecológica de NABCI. * Señala los endemismos filogénetico/evolutivos. 2 Indica diferencias con la 

taxonómia para las aves de México basada en el concepto filogénetico/evolutivo de especie 

(Navarro y Peterson, 2004). 

 

Especie Nombre común NOM-059 IUCN NABCI 

Cyrtonyx montezumae / C. sallei 2 * Codorniz de Moctezuma Pr  13 

Tachybaptus dominicus Zambullidor Menor Pr  8 

Tilmatura dupontii Colibrí Cola Pinta A  16 

Amazilia viridifrons * Colibrí Frente Verde A  14 

Mycteria americana Cigüeña Americana Pr  13 

Chondrohierax uncinatus Gavilán Pico de Gancho Pr  12 

Accipiter striatus Gavilán Pecho Canela Pr  7 

Accipiter cooperii Gavilán de Cooper Pr  8 

Buteogallus anthracinus Aguililla Negra Menor Pr  11 

Buteogallus urubitinga Aguililla Negra Mayor Pr  12 

Geranoaetus albicaudatus Aguililla Cola Blanca Pr  10 

Buteo lineatus Aguililla Pecho Rojo Pr  8 

Buteo platypterus Aguililla Alas Anchas Pr  8 

Buteo albonotatus Aguililla Aura Pr  10 

Megascops seductus * Tecolote del Balsas A NT 17 

Glaucidium palmarum / G. griscomi 2 * Tecolote Colimense A  16 

Campephilus guatemalensis Carpintero Pico Plateado Pr  14 

Falco peregrinus Halcón Peregrino Pr  9 

Eupsittula canicularis Perico Frente Naranja Pr  14 

Ara militaris Guacamaya Verde P VU 18 

Xenotriccus mexicanus * Mosquero del Balsas Pr NT 16 

Contopus cooperi Papamoscas Boreal  NT 13 

Vireo bellii Vireo de Bell  NT 15 

Catharus frantzii Zorzal de Frantzius A  16 

Passerina ciris Colorín Sietecolores Pr NT 12 
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Lista de figuras. 

Figura 1. Zona de estudio en el Alto Balsas de Guerrero. El cuadro superior derecho indica la 

localización de la zona en el centro-occidente de México. El cuadro inferior izquierdo muestra las 

localidades de colecta histórica de aves (Atlas de las Aves de México, puntos azules); así como los 

registros observacionales (eBird, puntos anaranjados) más cercanos a la zona de estudio. Los 

polígonos verdes indican las áreas de muestreo en la región. 

Figura 2. Curvas de acumulación de especies de la avifauna del Alto Balsas de Guerrero. Se 

presentan los modelos basados en las especies observadas (círculos negros), y los estimadores de 

bootstrap (cuadros blancos), ICE (triángulos negros) y Chao 2 (triángulos blancos). 

Figura 3. Análisis de clasificación basado en disimilitud por recambio taxonómico general de la 

avifauna del Alto Balsas de Guerrero. Se usó el índice βsim y el método de ligamiento completo. 

La línea vertical punteada indica el valor promedio de la matriz de disimilitud (0.41). 

Figura 4. Distribución de frecuencias de la avifauna del Alto Balsas por su categoría de 

estacionalidad. Se muestran los valores porcentuales de por cada categoría contemplada. 

Figura 5. Distribución de frecuencias de la avifauna del Alto Balsas por su categoría de 

endemismo. Se muestra la cantidad de especies por cada categoría de estacionalidad contemplada, 

considerando el concepto biológico (barras rojas) y el concepto filogénetico/evolutivo de especie 

(barras azules). 

Figura 6. Vulnerabilidad ecológica de la avifauna del Alto Balsas, de acuerdo con la evaluación 

del estado de conservación de las aves de Norteamérica (NABCI, 2016). a) Distribución de 

frecuencias de la avifauna regional; b) comparación por tipo de hábitat y endemismo. 

Figura 7. Distribución de frecuencias de los atributos de dieta general por tipo de hábitat para la 

avifauna del Alto Balsas de Guerrero. Los valores de frecuencia se expresan como porcentaje de 

especies dentro de cada categoría por tipo de hábitat. 

Figura 8. Distribución de frecuencias de los atributos de la vinculación con servicios ecosistémicos 

por tipo de hábitat para la avifauna del Alto Balsas de Guerrero. Los valores de frecuencia se 

expresan como porcentaje de especies dentro de cada categoría por tipo de hábitat. 
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ABSTRACT
Biotic homogenization—the erosion of biological differences between ecosystems owing to human perturbation—is a
trait of the global biodiversity crisis that can affect tropical dry forest biodiversity. We tested whether biotic
homogenization was occurring in resident forest bird communities in west-central Mexico. We conducted point-count
surveys to assess biotic dissimilarity between resident bird communities in tropical deciduous and oak forests in the
upper Balsas River basin across 3 levels of anthropogenic perturbation: primary forest, second-growth forest, and
human settlements. We detected a reduction in species richness and taxonomic dissimilarity with increasing
anthropogenic effects, due to a directional pattern in which lowland species expanded their elevational distributions
up into oak forests. These results point to a need to change agricultural strategies to mitigate impacts on natural
vegetation cover and biodiversity.

Keywords: anthropogenic perturbation, beta diversity, biodiversity, tropical dry forest, oak forest

Efectos direccionales de la homogeneización biótica en las comunidades de aves en bosques estacionales
de México

RESUMEN
La homogeneización biótica – la erosión de diferencias biológicas entre ecosistemas debido a la perturbación humana
– es un rasgo de la crisis global de biodiversidad, que puede afectar seriamente la biodiversidad de los bosques
tropicales secos. En este trabajo evaluamos si la homogeneización biótica está afectando a las comunidades de aves
residentes en la región centro-occidente de México. Realizamos puntos de conteo de aves para evaluar la disimilitud
biológica entre las comunidades de aves residentes del bosque tropical caducifolio y el bosque de encino en la Cuenca
Alta del rı́o Balsas, considerando tres niveles diferentes de perturbación: bosque primario, crecimiento secundario y
asentamientos humanos. Registramos la reducción tanto de la riqueza de especies como de la disimilitud taxonómica
en función del incremento de las actividades antropogénicas, debido a un patrón direccional en el que las aves
tropicales expanden su distribución altitudinal hacia los bosques de encino. Nuestros resultados presentan evidencia
de que las actividades humanas promueven la homogeneización biótica, mediante un cambio direccional en las
comunidades de aves. Estos resultados señalan la necesidad de cambiar las estrategias agrı́colas para mitigar el
impacto sobre la cobertura vegetal y la biodiversidad.

Palabras clave: perturbación antropogénica, biodiversidad, bosque tropical caducifolio, bosque de encino,
diversidad beta

INTRODUCTION

Human activities are modifying natural systems around

the planet, leading to the replacement and modification of

original vegetation types with anthropogenic systems that

meet human needs (e.g., food, housing, economic activity).

Because many human requirements are similar among

sites, these modifications appear to increase similarity

among disturbed areas (Kareiva et al. 2007, Corlett 2014),

inducing selective removal of endemics, as well as habitat

and food specialist species, while promoting the success of

broadly distributed, generalist species (McKinney and

Lockwood 1999, McKinney 2006). Several studies focused

on bird communities in anthropogenic habitats have

Q 2017 American Ornithological Society. ISSN 0010-5422, electronic ISSN 1938-5129
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shown that this environmental filtering favors generalist
species’ ecological success (i.e. resource attainment,
survival, and reproductive output; Wilson 1987, Salgado-
Negret and Paz 2015). Conversely, filtering affects
specialist birds by reducing their specific habitats and
food resources, which may in turn decrease survival,
reproductive output, and ultimately population size,
potentially driving them to local extinction (Croci et al.
2008, Newbold et al. 2013, Paz Silva et al. 2016). Human-
mediated transport also increases connectivity among
formerly separated ecosystems, promoting biotic invasions
(Hulme 2009, Baiser et al. 2012).

Biotic homogenization, a reduction in differences
among the biotas of contrasting natural systems, has been
described as a general consequence of human activities
(McKinney and Lockwood 1999, Olden and Rooney 2006).
Numerous studies of biotic homogenization have exam-
ined temperate forest bird communities in North America
and Europe. These studies have identified spatial scales
that define extinction and invasion processes in homog-
enization of biotas. At local scales, dissimilarity is reduced
owing to the interplay of extinction and invasion
processes, whereas regional biodiversity pools maintain
higher turnover rates and dissimilarity values, despite local
invasions and extinctions (Blair 2001, La Sorte and
Boecklen 2005, Clergeau et al. 2006, Olden et al. 2006,
Sorace and Gustin 2008). Recent studies have advanced
our understanding of ecological changes in biological
communities resulting from urbanization and agricultural
activities (La Sorte and Boecklen 2005, Davey et al. 2012),
and also of the effects of these phenomena on changes in
latitudinal and seasonal species richness and the distribu-
tion of birds (Filloy et al. 2015, Leveau et al. 2015). In
Neotropical wet forests, biotic homogenization occurs in
disturbed environments at local scales; however, at
landscape scales, high species turnover drives differentia-
tion processes (Solar et al. 2015, Morante-Filho et al.
2016). In contrast, in seasonal forests, intensification of
human perturbation drives biotic homogenization at
landscape scales (Karp et al. 2012).

The major consequence of biotic homogenization, in the
context of the current biodiversity crisis, is loss of
biodiversity uniqueness (unshared elements that define
the identity of biotas) owing to erosion of biological
differences (beta diversity) among ecosystems (Olden et al.
2004, McGill et al. 2015), although species richness in
regional pools (gamma diversity) seems to be increasing
due to human-induced biotic interchange (Sax and Gaines
2003, McGill et al. 2015). Due to its global influence
(Baiser et al. 2012), the study of homogenization is a
priority on the biodiversity conservation agenda (Socolar
et al. 2016). A long-term goal is to achieve strategies for
reducing the effects of biotic homogenization on biodi-
versity and ecosystem functionality (Olden et al. 2005,

Sxekercioğlu 2006, McGill et al. 2015), especially in
ecosystems holding high numbers of species and endemics
(Olden 2006, Rooney et al. 2007).

Neotropical seasonal forests are among the most
vulnerable in the world, because of human modification
for use in agriculture and livestock grazing (Sánchez-
Azofeifa and Portillo-Quintero 2011). According to recent
evaluations, !60% of the original extent of Neotropical dry
forest has already been transformed into anthropogenic
habitats (Sánchez-Azofeifa and Portillo-Quintero 2011).
Furthermore, the biodiversity of Neotropical dry forests is
characterized by high species turnover and endemism
(Stotz et al. 1996), making it vulnerable to effects of biotic
homogenization. Despite their rich biodiversity and
vulnerability, biotic homogenization in Neotropical sea-
sonal forests remains poorly studied (but see Karp et al.
2012). In west-central Mexico, Neotropical forest areas
have a complex topography that creates high species
turnover between ecosystems (Balvanera et al. 2002,
Ceballos et al. 2010), with many endemic species (Koleff
et al. 2008, Ceballos et al. 2010). Anthropogenic activities
reduce bird species richness and increase the abundance of
generalist birds in Neotropical seasonal forests, but the
effects on beta diversity have not been explored (Mac-
Gregor-Fors and Schondube 2011, 2012, Maya-Elizarrarás
and Schondube 2015).

We examined biotic homogenization in resident bird
communities across a perturbation gradient in the Balsas
River basin of west-central Mexico. In this region, almost
26% of the bird community is endemic to Mexico
(Navarro-Sigüenza et al. 2014), leading to its designation
as a global priority endemic area (Stattersfield et al. 1998,
Birdlife International 2017). We conducted bird surveys
in tropical deciduous forest and oak forest, 2 well-
preserved, endemism-rich, and ecologically contrasting
seasonal forest types at different elevations. We evaluated
biotic homogenization as the loss of biotic difference
between the 2 forest types at 3 levels of human
perturbation: primary forest, secondary forest, and
human settlements.

METHODS

Study Area
We worked in a 225 km2 area in the upper Balsas River
basin (188030–178540N, 988490–988590W) in northeastern
Guerrero, Mexico. The area presents an elevational
gradient from 650 to 1,950 m. The climate is warm and
semiarid with a summer rainy season (‘Aw’ according to
the Köppen climate classification) and mean annual
precipitation of 780 mm (Meza and López Garcı́a 1997).
Dominant vegetation types are tropical deciduous forest
(650–1,200 m) and oak forest (1,400–1,950 m; Rzedowski
2006), with a transition zone around 1,300 m (Figure 1).
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Local human communities affect both forest types by
clearing natural vegetation for subsistence agriculture,
livestock grazing, firewood, and timber for building
material. These activities define 3 levels of anthropogenic
perturbation: (1) Primary forest, in which the original
forest structure is practically unaltered. Human activity is
limited to occasional human and livestock movements.
Tropical deciduous primary forests are located at
elevations between 726 and 994 m. Primary oak forests
are found between 1,742 and 1,930 m. (2) Second-growth
forest, in which the forest has been transformed by
human activities within the last ~20 yr. Some vegetation
has regrown, although cattle grazing frequently contin-
ues. Tropical deciduous secondary forests are located
between 735 and 887 m. Oak secondary forests occur
between 1,578 and 1,780 m. Our habitat characterization
of primary and second-growth forests showed that
primary forest had smaller vegetation clearances and
more vertical strata than second-growth forest (Appendix
Table 1). (3) Human settlements, in which most trees of
the original forest have been replaced by houses, streets,
dirt roads, orchards, and paddocks for cattle and poultry.
Human settlements that have replaced tropical deciduous
forest are located between 640 and 735 m. In former oak

forest, human settlements are located between 1,600 and
1,800 m.

Bird Counts
We performed surveys of bird communities along the
perturbation gradient described above (Figure 1). For both
tropical deciduous forest and oak forest, we selected 3
primary forest sites (a total of 175 ha in tropical deciduous
forest, 196 ha in oak forest), 3 second-growth sites (355 ha
and 211 ha), and 2 human settlements (97 ha and 109 ha).
The size of individual habitat patches varied from 31 to
199 ha (mean ¼ 71.5 6 40.5 ha). The distance between
adjacent stands of the same forest type was always .300
m, and between tropical deciduous and oak forest stands
was 8–21 km.

We used 50-m fixed-radius point counts to record all
species and the number of individuals of all species seen or
heard during a 10-min sampling period. Observations were
conducted during the first 4 hr after sunrise, avoiding rain.
To ensure the independence of point counts in each survey
event, points were located "200 m apart whenever
possible, as recommended by Ralph et al. (1996). Our
survey considered 100 point count stations, at which we
performed a total of 342 point counts distributed across 4

FIGURE 1. (A) Tropical dry forest and oak forest study sites in northeastern Guerrero, Mexico. Colored areas indicate the approximate
locations of habitat patches surveyed at different perturbation levels in tropical deciduous (TF, orange areas) and oak forests (OF,
dark green areas). p ¼ primary forest; sg ¼ secondary growth; and hs ¼ human settlement. Gray lines indicate elevation. (B)
Photograph illustrating the topography of the region (Photo credit: L.D.V.-R.).
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sampling events between February and September, 2014,
so that seasonal changes in habitat use by permanent
resident birds (Navarro-Sigüenza et al. 2014; see full
species list in Appendix Table 2) were taken into account
(Vega-Rivera et al. 2010). In each survey event, we
conducted between 6 and 9 point counts in each of the 3
primary and second-growth forest patches, and between 4
and 7 point counts in each of the 2 human settlements.

We based our analyses only on permanent resident
species, excluding winter residents, summer residents,
transients, and vagrants (Komar 2002). Residency status
was assigned based on the seasonal occurrence of each
species across the study area from surveys completed in
2009–2014 (L. Vázquez-Reyes personal observation) and
on the existing literature (Howell and Webb 1995,
Navarro-Sigüenza et al. 2014, Berlanga et al. 2015).

Data Analyses
Loss of species richness. We calculated an incidence-

based coverage estimator (ICE) in EstimateS (Colwell
2013) to assess the effectiveness of our surveys for
estimating species richness. This indicator separates
frequent and infrequent species, and assumes heterogene-
ity in the detection probabilities of these groups. The
estimated coefficient of variation for infrequent species
characterizes the degree of heterogeneity among species
incidence probabilities. These data are used to estimate the
number of undetected species and the completeness of the
survey (Lee and Chao 1994).

To assess whether human activities affected species
richness, we performed a sample-based rarefaction analysis
in EstimateS to calculate the expected species richness if
all samples were reduced to a standard number of
individuals (i.e. cut-off point). Thus, we compared species
richness between communities with different sample sizes
through the interpolation of expected species richness
(Colwell and Coddington 1994, Gotelli and Colwell 2001).
The rarefaction analysis was conducted with the maximum
abundance recorded for each species in the surveys to
avoid the bias caused by using the sum of individual bird
abundances in each count event of the surveys.

We used 3 separate comparisons to evaluate whether
perturbation had differential effects on subsets of the
species pool: the first included all species considered in the
survey (cut-off point of 308 individuals); the second
included only widely distributed species (cut-off point of
205 individuals); and the third included only species
endemic to Mexico (cut-off point of 40 individuals). If the
84% confidence intervals for species richness at the
different levels of human perturbation were nonoverlap-
ping, we considered values to be significantly different.
Mathematical simulations showed that these confidence
intervals represented adequate levels of a¼ 0.05 (Payton et
al. 2003, MacGregor-Fors and Payton 2013).

Biotic homogenization assessment. To test whether
biotic homogenization occurred as a function of human
perturbation intensity, we assessed taxonomic dissimilarity
between tropical deciduous forest and oak forest patches at
the same perturbation level with incidence-based dissim-
ilarity indices (Olden and Rooney 2006). First, we explored
the general association of all habitat patches with a
classification analysis by constructing a dendrogram based
on the Sørensen dissimilarity index (Sørensen 1948) using
a complete linkage method. This analysis was done using
the betapart package (Baselga and Orme 2012) in R 3.2 (R
Development Core Team 2008).

To evaluate whether taxonomic differences between
tropical deciduous forest and oak forest were eroded
across the perturbation gradient, we compared biotic
dissimilarity associated with nested dissimilarity and
species turnover between communities using incidence
data (Baselga 2010). The nestedness component reflects
dissimilarity owing to changes in species richness when
one community is a subset of other, whereas the turnover
component is associated with species replacement between
communities, regardless of species richness in each
(Baselga 2010).

The nestedness component of dissimilarity was assessed
using the nested resultant Sørensen index, bnestSor
(Baselga 2012), while the turnover component was
assessed with the turnover resultant Sørensen index,
bturnSor (Baselga 2012).We evaluated differences between
dissimilarity components by comparing bnestSor and
bturnSor values for primary forest, second-growth forest,
and human settlements for both tropical deciduous forest
and oak forest to evaluate whether temporal variability
affected the dissimilarity pattern. For these comparisons,
we applied a Kruskal-Wallis test and post hoc Mann-
Whitney paired comparisons at a ¼ 0.05, using the PAST
software package (Hammer et al. 2001). When 84%
confidence intervals were nonoverlapping, we assumed
significant differences (Payton et al. 2003, MacGregor-Fors
and Payton 2013).

RESULTS

We recorded 81 resident bird species, in 65 genera, 29
families, and 13 orders; 58 were found in tropical
deciduous forest and 61 in oak forest. According to the
ICE estimator, we recorded ~93% of predicted total
richness, which suggests nearly complete sampling of bird
communities. Twenty-four species (29%) were endemic or
near-endemic to Mexico, 18 of which occurred in each
forest type (Appendix Table 2).

Species richness compared using rarefaction revealed
significant loss of bird species richness with increasing
intensification of human activities. This pattern was
consistent across the entire bird community, widely
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distributed species, and endemic species (Figure 2). For the
whole community, secondary forest held 96% of the
species richness of primary forest, whereas human
settlements held only 73%. For widely distributed species,
these proportions were 89% and 62%, and for endemic
species, the proportions were 90% and 61% (Figure 2).

Biotic Homogenization Assessment
The cluster analysis based on all birds recorded in the 3
habitats indicated 2 general clusters, each with at least 1
subdivision (Figure 3). The first cluster was composed of a
group that included all human settlements (in both forest
types), and a group corresponding to tropical deciduous
forest, which in turn separated into a cluster correspond-
ing to second-growth tropical deciduous forest and a
cluster corresponding to primary tropical deciduous forest.
The other general cluster included all remaining oak forest
patches, both primary and secondary (Figure 3).

Assessing the biotic homogenization hypothesis, we
found low values for the nestedness component of
dissimilarity (bnestSor), and we did not find significant
differences for bnestSor values in any comparison (Figure
4), either for habitat patches (H2,21¼ 0.69, P¼ 0.70) or for
count events (H2,15¼ 3.5, P¼ 0.17). However, we found a
statistically significant decrease of the dissimilarity turn-
over component (bturnSor) along the human perturbation
gradient. This pattern was consistent when bird data were
separated by habitat (H2,21 ¼ 12.48, P ¼ 0.002, Figure 4A)
and by count event (H2,15 ¼ 8.95, P ¼ 0.011, Figure 4B).
Turnover was highest in bird communities in primary

forests, and lowest in human settlements. Mean bturnSor
among habitat patches (84% confidence interval) was 0.66
(0.76–0.96) for primary forests, 0.49 (0.29–0.69) for
second-growth, and 0.32 (0.27–0.37) for human settle-
ments (Figure 4A). bturnSor for count events was 0.66
(0.59–0.71) for primary forest, 0.54 (0.44–0.64) for second-
growth, and 0.38 (0.30–0.46) for human settlements
(Figure 4B).

DISCUSSION

Our results show that anthropogenic perturbation can lead
to biotic homogenization of bird communities in Neo-
tropical dry forests. Specifically, our results show that
human activities can promote the loss of taxonomic
differences between tropical deciduous forest and oak
forest through a directional shift in bird communities,
reflected in the occurrence of tropical deciduous forest
birds in disturbed oak forest areas, and the presence of
exotic human-commensal species in human settlements
within both forest types.

Loss of Forest Specialists
The loss of bird diversity as a function of intensification of
human activities as found in our study has been previously
documented in other tropical deciduous forest and oak
forest systems, driven by agricultural activities (MacGre-
gor-Fors and Schondube 2011), cattle grazing (Maya-
Elizarrarás and Schondube 2015), and land-use changes

FIGURE 2. Bird species richness comparisons at 3 levels of
perturbation (primary forest, secondary forest, and human
settlement) in seasonal forests within the Balsas River basin,
west-central Mexico. We used 3 separate comparisons to
evaluate whether perturbation had differential effects on
subsets of the species pool, each of them with a particular
cut-off point for their rarefaction interpolation: the whole bird
community (all species; cut-off point: 308 individuals); widely
distributed species only (cut-off point: 205 individuals); and
endemic species only (cut-off point: 40 individuals). Error bars
show 84% confidence intervals for each subsample.

FIGURE 3. Classification analysis of habitat patches along the
human perturbation gradient in seasonal forest in the Balsas River
basin, west-central Mexico. The Sørensen dissimilarity matrix and
complete linkage method were used. Colors and boxes in the
graph indicate the clustering arrangement of each habitat patch
within the analysis. From top to bottom: Human settlements
(gray clusters); tropical secondary (yellow cluster) and primary
forests (red cluster); and both secondary and primary oak forests
(green clusters). Vertical dashed line shows the average value of
the dissimilarity matrix. Analysis was based on occurrence data of
all resident bird species recorded in each habitat patch.
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associated with human settlements (Ramı́rez-Albores
2007, MacGregor-Fors and Schondube 2012). Anthropo-
genic landscape transformation can promote an environ-
mental filtering effect that reduces the availability of
resources and changes ecological conditions. This filtering
decreases the ecological success of bird species that have
traits associated with the specialized use of natural
environments (e.g., large body mass, low fecundity, limited
ecological plasticity), eventually leading to local extirpation

(Croci et al. 2008, Newbold et al. 2013, Paz Silva et al.
2016). In this way, habitat perturbation can drive a
selective process of erosion of bird diversity in highly
disturbed environments (McKinney and Lockwood 2001).

In our study, forest specialists were concentrated in
primary habitats, occasionally occurred in second-growth
habitats, and were never found in human settlements. In
tropical deciduous forest, these specialist species included
the West Mexican Chachalaca (Ortalis poliocephala) and
Military Macaw (Ara militaris), both large-bodied bird
species that feed on fruits in the canopy (Gurrola 2002,
Contreras-González et al. 2009). Other relevant species
included the Balsas Screech-Owl (Megascops seductus),
Elegant Trogon (Trogon elegans), and Pale-billed Wood-
pecker (Campephilus guatemalensis), which are dependent
on large trees in mature forest for nesting and foraging
(Monterrubio-Rico and Escalante-Pliego 2006). In oak
forest, a bird species dependent on large trees for nesting is
the Mountain Trogon (Trogon mexicanus; Monterrubio-
Rico and Escalante-Pliego 2006), and a species dependent
on forest trees for foraging is the White-striped Wood-
creeper (Lepidocolaptes leucogaster). Other bird species
associated with this habitat were the Woodhouse’s Scrub-
Jay (Aphelocoma woodhouseii), Gray Silky-Flycatcher
(Ptiliogonys cinereus), and Painted Redstart (Myioborus
pictus; Ramı́rez-Bastida et al. 2015).

Anthropogenic influences can act on bird species
through different mechanisms. Extinction risk owing to
habitat loss is higher for habitat specialists. Extinction risk
for large-bodied birds is often better explained by direct
human persecution (Owens and Bennett 2000, Kattan et al.
2016). The West Mexican Chachalaca, Pale-billed Wood-
pecker, and Military Macaw are large-bodied birds that
suffer direct human pressure (L. Vázquez-Reyes personal
observation), and their exclusion from human-disturbed
habitat can be related directly to human hunting.

Loss of Endemic vs. Widely Distributed Species
Proportional losses of endemic species and widely
distributed species were similar in human settlements
(39% compared with 38%; Figure 2). Nine of 39 (23%)
species in human settlements were endemics. Eight bird
species were recorded at all levels of perturbation in both
forest types (full species list in Appendix Table 2),
including 2 species endemic to the Balsas River basin,
the Dusky Hummingbird (Cynanthus sordidus) and Black-
chested Sparrow (Peucaea humeralis), as well as the
Russet-crowned Motmot (Momotus mexicanus), a Mexi-
can near-endemic associated with tropical deciduous
forest (Gordon and Ornelas 2000, Berlanga et al. 2015).
The fact that restricted-range species did not show a
greater rate of loss differs from the typical expectation of
increasing vulnerability with decreasing range (McKinney
and Lockwood 1999).

FIGURE 4. Mean values of taxonomic dissimilarity along the
perturbation gradient (primary forest, secondary forest, and
human settlements) in the Balsas River basin, west-central
Mexico. We considered values for: (A) habitat patches and (B)
count periods. Open circles indicate the nestedness component
of dissimilarity, which reflects dissimilarity owing to changes in
species richness when one community is a subset of the other.
Filled circles indicate the turnover component, which is
associated with species replacement between communities,
regardless of species richness in each. Error bars and horizontal
dotted lines show 84% confidence values, equivalent to
significant differences at a ¼ 0.05.
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Habitat Shapes Avian Community Composition
Communities in primary and second-growth oak patches
were grouped separately from all other habitats. This result
was driven by species found only in oak forests in the study
region, including the Acorn Woodpecker (Melanerpes
formicivorus), Woodhouse’s Scrub-Jay, Bridled Titmouse
(Baeolophus wollweberi), Painted Redstart, and Hepatic
Tanager (Piranga flava; Ramı́rez-Bastida et al. 2015).
Tropical deciduous forest patches were clustered through
shared species with tropical affinity, such as the Balsas
Screech-Owl, Golden-cheeked Woodpecker (Melanerpes
chrysogenys), Pale-billed Woodpecker, Orange-fronted
Parakeet (Eupsittula canicularis), and Military Macaw
(Vega-Rivera et al. 2010).

However, human settlements within oak forest were
clustered with other human settlements and tropical
deciduous forest, rather than with other oak habitat
patches. This pattern is evidence of the reduction in
taxonomic differences in bird communities in the face of
human perturbation (Figure 4). Six species occurred only
in human settlements but in both forest types (full species
list in Appendix Table 2), including 2 invasive species, the
Rock Pigeon (Columba livia) and House Sparrow (Passer
domesticus), increasing the number of species shared
among human settlements and contributing to the
homogenization of bird communities (Lockwood et al.
2000). As well as exotic species, native bird species capable
of using anthropogenic habitats in both forest types,
including the range-restricted Dusky Hummingbird, Rus-
set-crowned Motmot, and Black-chested Sparrow, further
reduced biotic differences between environments under
anthropogenic pressure (Davey et al. 2012).

Erosion of Beta Diversity Defines Biotic
Homogenization
The major consequence of biotic homogenization is the
loss of biodiversity between ecosystems (Olden et al. 2004,
McGill et al. 2015), and our results confirm this pattern for
both taxonomic dissimilarity and beta diversity. In
dissimilarity comparisons between tropical deciduous
forest and oak forest at the same perturbation level, the
nested component showed that differences in species
richness were not significant (Figure 4). It may be that
species loss affected species richness in the 2 habitats
similarly, such that species were lost at similar rates with
perturbation in both forest types (Baselga 2012). Several
studies have documented reduced taxonomic differences
between biotas in response to agricultural management
(Luck and Smallbone 2011, Karp et al. 2012), land-cover
change, and urbanization (Blair 2001, La Sorte and
Boecklen 2005, Clergeau et al. 2006, Olden et al. 2006,
Sorace and Gustin 2008). Our results, which showed a
reduction in species turnover associated with perturbation
intensification in tropical seasonal forests, are consistent

with those of studies in other Neotropical seasonal forests,
where intensification of agriculture reduced bird species
turnover at local and landscape scales (Karp et al. 2012).
However, in birds of the Atlantic forest of Brazil,
homogenization processes showed a different path (Ville-
gas Vallejos et al. 2016). In this case, loss of dissimilarity
was due to the loss of the nested component of
dissimilarity, instead of species turnover, because of the
floristic and ecological differences between compared
environments. Recent studies at the continental scale in
North America have also found homogenization in urban
birds due to species turnover loss (Murthy et al. 2016).
Results are different in tropical wet forests, where turnover
has been found to increase between ecosystems (Solar et
al. 2015, Morante-Filho et al. 2016). Hence, environmental
filters may act in different ways (Morante-Filho et al.
2016), emphasizing the need for further investigation in
other Neotropical forests (Socolar et al. 2016).

Expansion of Tropical and Exotic Birds as
Homogenization Drivers
Biotic homogenization is relevant to modern conservation
planning, so it is necessary to identify and understand the
patterns and processes behind this phenomenon (Rooney
et al. 2007). Our results provide information toward
understanding the taxonomic homogenization process.
Reduction of taxonomic dissimilarity between tropical
deciduous and oak forests was driven by: (1) directional
expansion of species representative of tropical deciduous
forest into oak forest areas; and (2) invasion of nonnative,
human-commensal species that occurred exclusively
within human settlements.

Some birds of tropical deciduous forest (e.g., Dusky
Hummingbird, Russet-Crowned Motmot) were able to
exploit the whole perturbation gradient, expanding their
upper elevational ranges by .1,200 m into the highlands,
where human settlements in former oak forest were
located. This pattern is consistent with previous studies
that have shown that some bird species can expand their
ranges in the face of land use change, especially when they
are locally abundant and express ecologically plastic traits
(La Sorte and Boecklen 2005, Tabarelli et al. 2012).

Changes in avian community composition seem to have
a directional pattern. While some tropical deciduous forest
birds were consistently recorded in the disturbed patches
of oak forest, no distinctive oak forest species were found
in tropical deciduous forest (Ramı́rez-Bastida et al. 2015).
This may indicate a pattern behind the process of biotic
homogenization, in which tropical deciduous forest birds
expand their altitudinal distributions up to 1,200 altitudi-
nal meters. This upward, but not downward, altitudinal
shift in geographic range may be explained by increasing
temperatures (Sxekercioğlu et al. 2012). Recent studies
based on coarse-scale distributional data of Mexican
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endemic birds suggest that changes in their geographical
distribution over the past century have been driven by
temperature increases due to climate change (Peterson et
al. 2015). As additional supporting evidence, studies of
land-cover change have shown that temperature in the
region has increased by 0.68C during the last 50 yr,
probably as a result of deforestation for cattle grazing
(Cruz Hernández et al. 2007). The occurrence of invasive
Eurasian species (Rock Pigeon, House Sparrow) in all
human settlements but not in any forest patch is evidence
that human transportation contributes to break down
biogeographical barriers, a principal driver in the homog-
enization process (Hulme 2009, Winter et al. 2010, Baiser
et al. 2012).

Implications for Use and Management of Dry Forests
Our results demonstrate that agriculture, cattle grazing,
and human settlement have eroded the biodiversity of the
Alto Balsas region, a process that has probably been
repeated in other tropical deciduous forests and oak
forests (e.g., Ramı́rez-Albores 2007). At present, primary
tropical dry forest covers only 34% of its original area;
primary oak forests and related temperate forests retain
only 64% of their original extent (Sánchez Colón et al.
2009). Annual rates of deforestation for tropical and
temperate forests represent losses of 0.76% and 0.25% of
coverage, respectively (Mas et al. 2004). Even so, it is
unrealistic to expect that these activities can be stopped, as
they are fundamental for human subsistence in the region
(Good-Eshelman and Barrientos-López 2004).

Because habitat loss is a general pattern across Latin
America (Wright 2005), homogenization threatens biotic
distinctiveness across the whole region. Biotic homogeni-
zation may affect ecological and evolutionary processes
beyond the loss of species (Olden 2006, Sxekercioğlu 2006,
Sxekercioğlu et al. 2012, Morelli et al. 2016). To confront
these threats, it is necessary to consider mitigation
strategies (Olden 2006, Rooney et al. 2007). One possible
strategy is to maintain scattered native trees and shrubs
throughout cultivated plots, as was practiced in traditional
agriculture in west-central Mexico. This management
practice maintains species richness similar to that of native
primary forests (Vallejo et al. 2014). Leaving scattered
native trees also improves connectivity among forest
patches, favoring the maintenance of functional ecosystem
integrity (Manning et al. 2006). Such a strategy, instead of
total clearance of original vegetation, should be considered
to preserve the biodiversity of forest ecosystems in the
Balsas River basin, and other areas in Latin America.
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Fondo de Cultura Económica, CONABIO, Mexico City, Mexico.
pp. 369–386.
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APPENDIX TABLE 1. Habitat characterization (mean 6 SE) showed that physical structure was different between primary and
second-growth forests in the Balsas River basin, west-central Mexico.

Tropical deciduous forest Oak forest

Primary forest Secondary forest Primary forest Secondary forest

Number of vegetation gaps 1.83 6 1.47 6.00 6 3.00 3.60 6 2.19 5.66 6 1.52
Average length of gaps (m) a 1.64 6 1.24 4.83 6 0.64 3.08 6 2.33 7.57 6 1.60
Number of vertical strata a,b 20.66 6 2.87 11.66 6 2.51 20.20 6 4.60 13.66 6 1.15

a Kruskal-Wallis tests showed significant differences at a , 0.05.
b Measured using 0.5-m intervals.
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AVES RUDERALES: 
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Resumen 

Los bosques secos neotropicales tienen una de las tasas de deforestación más altas dentro de los 

ecosistemas tropicales. La perturbación y pérdida de hábitat debidos a la agricultura, ganadería y 

el desarrollo de asentamientos humanos da como resultado la extinción de especies, 

comprometiendo su biodiversidad y funcionalidad ecológica. Los estudios que utilizan 

comunidades de aves como modelo para comprender los efectos de la perturbación en la 

biodiversidad de bosques secos han mostrado patrones de pérdida de riqueza de especies y 

dominancia de las comunidades, pero no proporcionan información sólida sobre los mecanismos 

ecológicos detrás de esta pérdida de biodiversidad. Nuestro estudio utiliza un enfoque basado en 

atributos funcionales para evaluar los cambios ecológicos en las comunidades de aves de tres 

niveles progresivos de perturbación antropogénica dentro de los bosques tropicales y de encino 

tropicales de la cuenca alta del río Balsas, en el centro-oeste de México. Realizamos puntos de 

conteo para caracterizar las comunidades de aves y construimos una matriz de atributos funcionales 

para todas las especies registradas. Un análisis multivariado mostró patrones significativos de 

covariación de atributos en función de la intensificación de la perturbación humana. Encontramos 

evidencia de éxito ecológico diferencial de organismos con ciclos de vida de rápido desarrollo y 

altas asignaciones reproductivas basadas en tamaño de nidada dentro de hábitat más intensamente 

perturbado en ambos tipos de bosques. Estos resultados sugieren que la agricultura, la ganadería y 

los asentamientos humanos promueven un proceso de pérdida de la biodiversidad impulsado por 

un proceso de filtraje ambiental que favorece los atributos relacionados con la estrategia adaptativa 

ruderal. 

 

Palabras clave: estrategias ecológicas adaptativas, atributos funcionales, bosque tropical seco, 

bosque de encino, filtraje ambiental.  
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Abstract 

Neotropical seasonal forests have one of the highest deforestation rates within tropical ecosystems. 

Habitat perturbation and habitat loss due to agriculture, cattle, and human settlements cause species 

extinction, which endangers biodiversity and ecological functionality. Studies of bird communities 

in Neotropical seasonal forests have shown patterns of species richness loss and community 

dominance due to perturbation, but they have not provided data about the ecological mechanisms 

behind biodiversity loss yet. In this study, we use a trait-based approach to evaluate ecological 

changes in bird communities of three increasing levels of anthropic perturbation within tropical 

deciduous and oak forests in the upper Balsas River basin, at Central-Western Mexico. We 

performed point-count surveys to characterize the avian community, and constructed trait matrix 

for all recorded species. Multivariate analysis showed significant patterns of trait covariation in 

function of human disturbance intensification. We found that organisms with rapid development 

life cycles and high reproductive investments due to large clutch size were successful in the more 

intensely perturbed habitat in both forests types. Our findings suggest that agriculture, cattle, and 

human settlements promote bird biodiversity loss processes drived by ecological filtering that favor 

traits related with a ruderal adaptive strategy. 

 

Keywords: adaptative ecological strategies, functional traits, tropical dry forest, oak forest, 

enviromental filtering. 

 

 

 

 

 

 

 

 



	 137	

Introducción 

Las actividades de extracción y transformación de recursos para satisfacer las necesidades humanas 

causan modificación y pérdida de hábitat en los sistemas naturales a escala global (Vitousek et al. 

1997). Esta pérdida de hábitat provoca extinciones biológicas que afectan a la biodiversidad 

(Ceballos et al., 2015; Corlett 2015) y la funcionalidad de los ecosistemas (Sodhi et al., 2011; Dirzo 

et al., 2014). Para entender los mecanismos de la pérdida de biodiversidad, es necesario considerar 

que el proceso de extinción biológica es un fenómeno selectivo sobre las características de los seres 

vivos (McKinney, 2003). Los organismos ecológicamente especializados son más vulnerables a la 

extinción que los organismos con mayor plasticidad (McKinney y Lockwood, 1999; McKinney, 

2003). Esta hipótesis ha sido probada en ambientes con perturbación antrópica, en donde la 

representación de los especialistas ecológicos (Chace y Walsh 2006; DeVictor et al., 2008; Le Viol 

et al., 2012) y los atributos relacionados con recursos de ambientes forestales conservados tienden 

a disminuir (Newbold et al., 2013, 2014). Este patrón derivado de las condiciones ecológicas en 

los sistemas antropogénicos ha sido asociado con el filtraje ambiental (Püttker et al., 2015; Sol et 

al., 2017). El filtraje ambiental es proceso que determina el éxito ecológico diferencial de los 

organismos en función de la respuesta sus atributos ante el ambiente (Keddy, 1992; Shipley, 2010) 

Los estudios sobre los efectos de la perturbación antropogénica en la diversidad de aves de 

los bosques Neotropicales han encontrado consistentemente un patrón de cambios comunitarios 

que involucra pérdida de riqueza específica y dominancia de especies generalistas en función de 

intensidad de la perturbación (MacGregor-Fors et al. 2010; Macgregor-Fors y Schondube 2011; 

Macgregor-Fors y Schondube 2012; Maya-Elizarrarás y Schondube 2015a; Maya-Elizarrarás y 

Schondube 2015b). Inclusive se ha documentado la erosión de diferencias bióticas asociadas a 

recambio taxonómico (pérdida de diversidad beta) entre tipos de hábitat ecológicamente diferentes 

(Karp et al., 2012; Vázquez-Reyes et al., 2017). Estos resultados señalan de manera sólida el efecto 

negativo de la actividad humana sobre la biodiversidad de aves del trópico seco, pero tienen 

limitaciones para entender los mecanismos ecológicos que dirigen dichos cambios y sus 

consecuencias (Lepczyk et al., 2017). Esta limitación ocurre porque se fundamentan únicamente 

en la identidad taxonómica y la abundancia de las especies dentro de las comunidades (McGill, 

2006; Luck et al. 2012). 
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La ecología basada en atributos ha desarrollado generalizaciones de los mecanismos 

ecológicos que afectan la biodiversidad y sus patrones de cambio en el futuro (Newbold et al., 

2013, 2014), así como aportes teóricos acerca de mecanismos evolutivos (Díaz et al. 2004; 

Casanoves et al. 2011; Grime y Pierce 2012; Luck et al. 2012; Salgado-Negret y Paz 2015). Para 

ello, analizan la representación de las características de los organismos relacionadas con sus 

requerimientos ecológicos e interrelaciones con el ecosistema (Violle et al. 2007).  

La teoría de estrategias primarias adaptativas (Grime 1977) provee un marco teórico para 

estudiar los mecanismos ecológicos de la pérdida de biodiversidad en los bosques Neotropicales 

estacionales por perturbación antrópica. Esta teoría identifica tres estrategias ecológicas generales 

que son favorecidas por selección natural, dependiendo de las condiciones ecológicas del ambiente 

(Grime 1977, Grime y Pierce, 2012):  1) la estrategia competidora, con atributos asociados con la 

capacidad de apropiar los recursos a largo plazo en ambientes productivos y poco perturbados; 2) 

la estrategia tolerante al estrés, con atributos asociados a la tolerancia a la escasez extrema de 

recursos; y 3) la estrategia ruderal, con atributos asociados a la capacidad para completar 

rápidamente ciclos de vida, generar descendencia numerosa y obtener recursos cuya disponibilidad 

es impredecible bajo condiciones de perturbación intensa (Grime 1977; Grime y Pierce 2012). 

Nuestro estudio explora el efecto de la perturbación por actividades humanas sobre 

comunidades de aves de los bosques estacionales Neotropicales, buscando entender mejor los 

mecanismos que dirigen la erosión de su biodiversidad. Nuestra hipótesis es que la intensificación 

de la actividad antropogénica moldea la identidad y estructura de las comunidades, favoreciendo 

estrategias ecológicas con ciclos de vida rápidos, alta asignación reproductiva y plasticidad 

ecológica, similar a la estrategia adaptativa ruderal exitosa en ambientes perturbados. Para cumplir 

el objetivo, analizamos los cambios estructurales y patrones de covariación de atributos en 

comunidades de aves residentes de bosques Neotropicales estacionales.  

Métodos 

Área de estudio. La áreas de estudio está en la cuenca Alta del río Balsas, en el noreste del estado 

de Guerrero (18º 03’ – 17º 54’ N; 98º 49’ – 98º 59’ W) en una extensión ca. 225,000 Ha (Figura 

1). El área tiene un gradiente altitudinal de 650 a 1950 msnm. El clima es cálido semiárido con 

lluvias en verano (Aw de acuerdo con la clasificación de Köppen) y presenta una precipitación 

anual promedio de 780 mm (Meza y López-García , 1997). Los tipos dominantes de vegetación 
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son bosque tropical caducifolio (entre 650 y 1200 msmn) y bosque de encino (de 1400 a 1950 m; 

Rzedowski, 2006). 

Las actividades humanas han alterado ambos tipos de vegetación a través de la 

deforestación para prácticas agrícolas y ganaderas; así como la extracción de madera como 

combustible y material de construcción. Debido a estas actividades, en la región existen tres niveles 

de perturbación antropogénica: 1) Bosque conservado, en donde la estructura forestal está 

prácticamente intacta. La actividad humana está limitada al tránsito eventual de personas y ganado 

entre áreas de manejo y forrajeo. Los bosques tropicales conservados muestreados están a 726-994 

msmn; mientras que el bosque de encino conservado está a 1742-1930 msmn. (2) Bosques con 

crecimiento secundario, en donde la vegetación fue transformada por actividades humanas hace 20 

años aproximadamente. La vegetación de estas áreas ha sido recuperada, pero las actividades 

agropecuarias continuan. La estructura física del hábitat presenta claros en el dosel de un rango 

aproximado de 5-7 metros, comparado con el bosque conservado cuyos claros miden un rango de 

1.5-3 metros. Además, tiene una menor cantidad de estratos verticales (13 contra 20 en el bosque 

conservado, ver tabla en Vázquez-Reyes et al., 2017). Los bosques tropicales secundarios 

muestreados está a 735-887 msmn. Los bosques de encino secundarios están a 1578-1780 msmn. 

(3) Asentamientos humanos, con una superficie de entre 15-30 Ha, en los que la estructura del 

bosque ha sido reemplazada por casas y calles de concreto, veredas, parcelas agrícolas de cultivo 

maíz y frutales, así como áreas de agostadero para ganado. Todos los asentamientos considerados 

incluyen especies exóticas de árboles y arbustos frutales y de ornato, aunque mantienen elementos 

arbóreos aislados de la flora del bosque original. Su población está en el rango de 300-500 

habitantes; excepto en el desarrollo turístico Atotonilco, que comparte todas las características 

estructurales del resto de asentamientos, pero incluye seis albercas, y su población permanente no 

supera las 20 personas, aunque en funcionamiento recibe entre 100-1,000 visitantes. Los 

asentamientos humanos en el bosque tropical se encuentran entre 640 y 735 msmn; mientras que 

los asentamientos del bosque de encino están ubicados entre 1600 y 1800 msnm. 

Conteo de aves. Las comunidades de aves fueron muestreadas en el gradiente de 

perturbación (Figura 1). Para ambos tipos de vegetación, seleccionamos tres parches de bosque 

conservado (175 Ha para bosque tropical y 196 Ha para bosque de encino), tres parches de 

crecimiento secundario (355 Ha y 211 Ha); y dos asentamientos humanos (97 Ha y 109 Ha). El 
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área de los parches individuales varío entre 31 y 199 Ha (media = 71.5 ± desv. est. 40.5). La 

distancia entre parches de hábitat adyacentes del mismo tipo de habitat fue > 300 m; mientras que 

entre bosque tropical y de encino varío entre 8-21 km. 

Usamos conteos en puntos de 50 m de radio para registrar la especie y el número de 

individuos de todas las aves observadas o escuchadas durante un periodo de muestreo de 10 min. 

Realizamos las observaciones durante las primeras cuatro horas después del amanecer, excepto en 

días lluviosos. Los puntos de conteo estuvieron separados  > 200 m para que las observaciones 

fueran independientes (Ralph et al., 1996). En total, muestreamos 412 puntos de conteo entre 

Febrero de 2014 y Mayo de 2016: 204 en bosque tropical (76 en habitat conservado, 73 en 

crecimiento secundario y 55 en asentamientos humanos) y 208 en bosque de encino (75 en hábitat 

conservado, 72 en crecimiento secundario y 61 en asentamientos humanos). De esta manera, 

contemplamos posibles cambios estacionales en el uso de habitat por parte de las aves residentes 

(Vega-Rivera et al. 2010; Navarro-Sigüenza et al. 2014). 

Restringimos nuestro análisis a las aves residentes, excluyendo migratorias invernales, 

residentes de verano, transitorias y accidentales, dado que las especies migratorias no se ven 

afectadas por las condiciones del hábitat en atributos de historia de vida directamente ligados a la 

reproducción, lo que podría sesgar nuestros resultados (Komar 2002). El estatus de residencia fue 

asignado de acuerdo con referencias de literatura y bases de datos especializadas (Howell y Webb 

1995, Navarro-Sigüenza et al. 2014, Berlanga et al. 2015). 

Construcción de la matriz de atributos. Generamos una matriz de atributos para todas las 

especies registradas, consultando bases de datos y literatura especializada (Tabla 1). Consideramos 

cinco atributos relacionados con la historia de vida: tamaño corporal, tamaño de puesta, tiempo de 

incubación, edad de salida del nido, longevidad. Para contar con una variable continua que funcione 

una aproximación a la plasticidad ecológica de las aves, generamos tres indicadores que usamos 

como atributos para las especies registradas. Para construirlos, catalogamos en categorías los tipos 

de dieta general (a partir del item alimenticio más común en la dieta de las aves de acuerdo a la 

literatura), tipo de hábitat utilizado (de los registrados en el trabajo de campo) y sustrato de 

anidamiento (soportes donde se conoce que colocan sus nidos) para todas las especies. 

Posteriormente, calculamos el cociente de las categorías registradas entre el total de categorías para 
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cada indicador, donde los valores tendients a uno indican alta plasticidad. Los detalles y fuentes 

consultadas acerca de los atributos considerados se presentan en la Tabla 1. 

Análisis de datos 

Efectividad del muestreo. Calculamos el estimador ACE (abundance-based coverage estimator) en 

el programa EstimateS (Colwell 2013) para evaluar la efectividad del muestreo. Este estimador 

separa a las especies frecuentes y raras, asumiendo la heterogeneidad en las probabilidades de 

detección de esos grupos y usa el coeficiente de variación de las especies raras para estimar un 

aproximado de especies remanentes sin detectar, así como la efectividad del muestreo (Lee y Chao 

1994). 

Cambios en la estructura comunitaria en el gradiente de perturbación. Evaluamos la 

pérdida de riqueza específica en las comunidades de aves con análisis de rarefacción. Hicimos el 

análisis considerando el total de avifauna y cada tipo de bosque de manera independiente. Usamos 

los valores máximos de abundancia registrados para cada especie para realizar un análisis de 

rarefacción basado en muestreos, usando EstimateS. La rarefacción calcula un valor esperado de 

riqueza específica, considerando un número estandarizado de individuos detectados para todas las 

muestras (i. e. punto de corte). De esta manera, permite comparar la riqueza específica entre 

comunidades con diferente tamaño de muestra a través de la interpolación del valor de riqueza 

específica esperada (Colwell y Coddington 1994, Gotelli y Colwell 2001). Para evaluar si la riqueza 

de especies fue diferente entre los niveles de perturbación considerados, calculamos los intervalos 

de confianza al 84% de la riqueza específica esperada, considerando diferencias estadísticamente 

significativas (α ≤ 0.05) cuando los intervalos no se sobrelaparon (MacGregor-Fors y Payton 

2013). Evaluamos los cambios en la estructura comunitaria generando curvas de rango/abundancia 

con los valores de abundancia promedio por punto de conteo (ind/punto) de las comunidades de 

aves registradas en el gradiente de perturbación (Magurran, 2004). Para identificar diferencias 

significativas asociadas a efectos de dominancia comunitaria, hicimos pruebas de homogeneidad a 

las pendientes de dichas curvas, usando el programa estadístico PAST (Hammer, 2001). 

Representación diferencial de atributos. Analizamos individualmente la representación de 

cada atributo tanto para el bosque tropical como para el de encino, calculando la media ponderada 

de la comunidad (CWM, Casanoves et al. 2011). Evaluamos si hubo diferencias significativas en 

la representación de los atributos a través del gradiente de perturbación en cada tipo de bosque 



	 142	

(hábitat conservado, crecimiento secundario y asentamientos humanos), usando un análisis de 

varianza permutacional (PERMANOVA, Anderson, 2001). Usamos este análisis dado que la 

aleatorización de datos involucrada permite evitar efectos de autocorrelación asociados con el 

diseño del muestreo (Anderson, 2001). Este análisis no paramétrico se basa en el cálculo de 

permutaciones a matrices de distancia derivadas de los valores de las variables de respuesta entre 

unidades de muestreo para generar valores de pseudo F bajo la hipótesis nula de igualdad entre 

grupos. Realizamos el PERMANOVA usando el programa PAST, considerando matrices de 

distancia euclidiana y 9,999 permutaciones para representar valores de α ≤ 0.05 (Anderson, 2001). 

Identificación de patrones de covariación de atributos. Para explorar si la intensificación 

de la actividad antrópica produjo patrones de covariación de atributos que correspondan con 

estrategias ecológicas particulares (Diaz et al., 2004), aplicamos un análisis de componentes 

principales (PCA) basado en correlaciones a los atributos de cada especie en ambos tipos de 

bosque, usando la rotación de factores Varimax para obtener componentes ortogonales (Kaiser, 

1958). Hicimos el PCA con el programa JMP 9 (JMP, 2010). Finalmente, multiplicamos los valores 

de los dos componentes principales rotados por la abundancia relativa de cada especie (abundancia 

promedio de las especie n / suma total de abundancias; Krebs, 1999) en cada nivel de perturbación 

(hábitat conservado, crecimiento secundario y asentamientos humanos), y realizamos un 

PERMANOVA con esos valores para evaluar si hubo una representación diferencial de los 

patrones de covariación de atributos identificados por el PCA a través del gradiente de 

perturbación.  

Resultados 

Cambios en la estructura comunitaria. Registramos en total 86 especies de aves, distribuidas en 

13 órdenes y 33 familias taxonómicas. La lista de especies registradas, junto con los valores de 

abundancia por parcela y los valores de los atributos utilizados, se incluye en el Anexo 1. De 

acuerdo con el estimador ACE, nuestro conteo tuvo una eficiencia del 94.8% para registrar a las 

aves en el tiempo y el espacio muestreados; 61 de ellas fueron registradas en bosque tropical y 70 

en bosque de encino. El análisis de rarefacción en el bosque tropical (punto de corte = 210 

individuos) indicó una riqueza específica de 44 ± 3.7 en el hábitat conservado, 42.8 ± 4.1 en 

crecimiento secundario, y 33.5 ± 3.6 en asentamientos humanos (Figura 2a). En el bosque de encino 
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(punto de corte = 153 individuos), las riqueza de 45 ± 2.8 en el hábitat conservado, 42.3 ± 2.6 sp. 

en el crecimiento secundario, y 56.2 ± 6.7 en los asentamientos humanos (Figura 2b). 

 Las gráficas de rango/abundancia mostraron un patrón de dominancia comunitaria y cambio 

de identidad de las especies dominantes en función de la intensificación de la perturbación 

antropogénica en cada tipo de bosque (Figura 3). En el bosque tropical conservado, la abundancia 

de las aves tuvo distribución equitativa, mientras que en el crecimiento secundario y en los 

asentamientos humanos hubo dominancia comunitaria significativa (Figura 3). En el bosque de 

encino ocurrió el mismo patrón de cambio comunitario, y aunque no hubo diferencias significativas 

en la pendiente del hábitat conservado respecto al crecimiento secundario (p>0.05); los 

asentamientos humanos si mostraron un efecto significativo de dominancia comunitaria (p<0.02). 

Cambios en composición funcional. Encontramos diferencias significativas en los valores 

de los promedios ponderados de los atributos de las aves en el gradiente de perturbación de ambos 

tipos de bosque (Tabla 2). En el bosque tropical conservado, la masa corporal (p<0.001), el tiempo 

de incubación (p<0.001) y edad de salida del nido (p<0.01) fueron mayores que en el crecimiento 

secundario y los asentamientos humanos. En cambio, el tamaño de puesta (p<0.01), la plasticidad 

de dieta (p<0.001) y el estrato de anidamiento (p<0.001) fueron mayores en ambientes perturbados. 

La longevidad y plasticidad de hábitat fueron mayores en el crecimiento secundario (p<0.01) 

respecto al bosque conservado y los asentamientos humanos, aunque no hubo diferencias entre 

estos dos niveles de perturbación. En el bosque de encino, la masa corporal, el tamaño de puesta y 

longevidad no tuvieron diferencias significativas (p>0.05). Sin embargo, la plasticidad ecológica 

de dieta (p<0.01), hábitat (p<0.01) y sustrato de anidamiento (p<0.001) fueron mayores en los 

asentamientos humanos; mientras que el tiempo de incubación (p<0.001) y la edad de salida del 

nido (p<0.05) fueron menores en este nivel de perturbación respecto del hábitat conservado (Tabla 

2). 

Patrones de covariación de atributos. El PCA generó patrones de covariación de atributos 

muy similares en ambos tipos de bosque, explicando el 56.8% de la varianza de los datos en el 

bosque tropical, y el 52.3% para el bosque de encino (Figura 4). En ambos tipos de bosque, el PCA 

identificó dos componentes principales (PC). En el PC 1, los atributos con mayores eigenvalores 

positivos fueron la edad de salida del nido, longevidad, tiempo de incubación y masa en ambos 

tipos de bosque: 0.87 a 0.75 en el bosque tropical y de 0.82 a 0.64 en el bosque de encino. En el 
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bosque tropical, la plasticidad de hábitat tuvo el mayor eigenvalor negativo, con -0.41; y en el 

bosque de encino fue para la plasticidad de dieta, con -0.19 (Tabla 3). Para el PC 2, los mayores 

eigenvalores positivos fueron para los atributos de tamaño de puesta y plasticidad de sustrato de 

anidamiento en ambos tipos de bosque: 0.84 y 0.83 en bosque tropical; 0.80 y 0.79 en bosque de 

encino; mientras que el mayor valor negativo fue para el tiempo de incubación en los dos bosques: 

-0.27 en el tropical y -0.3 para el de encino (Tabla 3). 

Finalmente, encontramos diferencias significativas en el producto de los puntajes de los PC 

por la abundancia relativa de las aves en función del gradiente de perturbación (Tabla 4). En el 

bosque tropical, la representación del PC1 (edad de salida del nido, longevidad, tiempo de 

incubación y masa) fue significativamente menor en el crecimiento secundario (p<0.01) y los 

asentamientos humanos (p<0.05) respecto al hábitat conservado. En contraparte, el PC2 (tamaño 

de puesta y plasticidad de sustrato de anidamiento) tuvo una representación significativamente 

mayor en los ambientes sujetos a mayor perturbación antrópica (Tabla 4). En el bosque de encino, 

la representación del PC1 no tuvo diferencias significativas (p>0.05); sin embargo el PC2 mantuvo 

el mismo patrón del bosque tropical, con una representación significativamente mayor en el 

crecimiento secundario y los asentamientos humanos (Tabla 4). 

Discusión 

Nuestro estudio documentó cambios en estructura, composición y patrones de covariación de 

atributos funcionales en ambientes con distinta perturbación antropogénica. La perturbación 

favoreció el éxito de estrategias ecológicas definidas por ciclos de vida rápidos, alta asignación 

reproductiva y plasticidad ecológica. Este patrón es similar a la estrategia adaptativa ruderal de las 

plantas en ambientes sujetos a alta perturbación. Nuestros resultados sugieren que el filtraje 

ambiental que favorece el éxito diferencial de las especies con estrategias ruderales es un posible 

mecanismo ecológico que subyace a la erosión de la biodiversidad de aves por perturbación 

antropogénica en los bosques estacionales Neotropicales. 

Cambios estructurales comunitarios. La pérdida de riqueza específica en los ambientes 

antropizados es una consecuencia bien documentada de la modificación del hábitat en los bosques 

tropicales estacionales (MacGregor-Fors y Schondube, 2011; 2012). Este proceso se relaciona con 

erosión de complejidad estructural y florística del hábitat (MacArthur y MacArthur, 1961; Karr y 

Roth, 1971; Wilson, 1974; Karr, 1976; MacNally, 1990; Mills et al. 1991; Corcuera y Butterfield, 
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1999; Lee y Rotenberry, 2005) que provoca la deforestación por actividades agropecuarias y 

asentamientos humanos. Otro factor involucrado es el aumento de los riesgos para la sobrevivencia 

de las aves tanto en los bosques perturbados (Fahring et al., 2011; Bregman et al., 2014; Carrara et 

al., 2015) como en los asentamientos humanos (McKinney, 2008; Lepczyck et al., 2017). El 

aumento de la riqueza específica dentro de los asentamientos humanos del bosque de encino es un 

resultado contrastante, pero puede explicarse porque el desarrollo de actividades humanas aumenta 

la complejidad ecológica y la disponibilidad de nichos explotables para las aves, acorde con la 

hipótesis de disturbio intermedio (McKinney, 2008; Fahring et al., 2011; Rueda et al., 2015). Esto 

puede ocurrir porque los árboles remanentes del bosque de encino dentro de los poblados proveen 

de poco recursos para especies frugívoras (Ramírez-Bastida et al., 2015), sin embargo la adición 

de árboles frutales y de ornato, junto con la oferta permanente de agua y forraje en las áreas de 

agostadero representa una oferta adicional de recursos para las aves. 

Independientemente de la riqueza específica, los cambios de composición y estructura por 

dominancia de especies generalistas (usualmente granívoras) y pérdida de especialistas forestales 

(frugívoras e insectívoras) en los ambientes de mayor perturbación antropogénica fueron un 

denominador común, consistente con los patrones generales descritos alrededor del mundo (Chace 

y Walsh, 2006; Davey et al., 2012; Lepczyk et al., 2017). 

En el bosque tropical conservado, las especies más abundantes fueron Icterus pustulatus, 

Melanerpes chrysogenys y Passerina leclancherii, todas especies insectívoras que complementan 

su dieta con frutos (Ramos-Ordoñez y Arizmendi, 2011; Almazán-Núñez et al., 2016). En 

contraste, Peucaea humeralis, un ave granívora (González-Salazar, 2014), fue la especie 

dominante en el crecimiento secundario. En el bosque de encino, las especies más abundantes 

fueron insectívoras típicas de bosques de tierras altas: Baeolophus wollweberi,  Myioborus pictus 

(Ramírez-Bastida et al., 2015). Les sigue Momotus mexicanus, un ave tropical vinculada con el 

proceso de pérdida de diversidad beta en la región, que aparentemente ha expandido su distribución 

a bosques de tierras altas (Vázquez-Reyes et al., 2017). Aunque B. wollweberi también fue 

dominante en el crecimiento secundario, la abundancia de granívoras (Spinus psaltria y P. 

humeralis) cambió la estructura de la comunidad (Maya-Elizarrás y Schondube, 2015b). 

Las comunidades de aves en los asentamientos humanos de ambos tipos de bosque fueron 

dominadas por aves granívoras. En el bosque tropical, las especies dominantes fueron Molothrus 
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aeneus, Passer domesticus y Columbina inca; mientras en el bosque de encino las especies 

dominantes fueron C. inca, S. psaltria y Zenaida macroura. Al mismo tiempo, las aves 

especialistas relacionadas con el hábitat forestal disminuyeron su abundancia drásticamente bajo 

la influencia antropogénica (Vázquez-Reyes et al., 2017). Ortalis poliocephala y Ara militaris, 

ambas dependientes de la estructura y recursos del bosque maduro (Gurrola, 2002; Contreras-

González et al., 2009), disminuyeron su abundancia en el crecimiento secundario y estuvieron 

completamente ausentes en los asentamientos humanos, aún cuando todos los asentamientos 

humanos están inmersos dentro de la matriz forestal. El Carpintero pico plateado, Campephilus 

guatemalensis; que depende de árboles grandes del bosque tropical para excavar sus nidos 

(Monterrubio-Rico y Escalante, 2006) sólo se registró en el bosque conservado. En el bosque de 

encino, Trogon mexicanus y Lepidocolaptes leucogaster son ejemplos de aves dependientes de la 

estructura del hábitat maduro (Ramírez-Bastida et al., 2015) ausentes en los poblados. 

Cynanthus sordidus y Peucaea humeralis son especies endémicas muy abundantes en los 

ambientes más antropizados. Esto se contrapone con la suposición de que las especies de 

distribución restringida son más vulnerables a la perturbación. Es posible que estas aves sean 

exitosas porque lo bosques estacionales donde evolucionaron son altamennte variables, moldeando 

así la plasticidad ecológica necesaria para soportar la perturbación (Reif et al., 2006). 

Adicionalmente, este resultado indica la problemática de hacer inferencias ecológicas basadas 

solamente con la incidencia e identidad taxonómica, limitando la posibilidad de entender los 

patrones de respuesta de las comunidades (Luck et al., 2012). 

El patrón de aumento de especies granívoras generalistas y pérdida de frugívoras 

especialistas forestales es una respuesta común ante la intensificación de actividades antrópicas 

que afecta tanto la identidad taxonómica (Chace y Walsh 2006; Aronson et al., 2014; Lepczyk et 

al., 2017) como la funcionalidad ecológica de las avifaunas (DeVictor et al., 2008; Le Viol et al., 

2012; Şekercioğlu, 2012; Bregman et al., 2014). Además, la incidencia de P. domesticus y Columba 

livia dentro de los asentamientos humanos es distintiva de los ambientes intensamente antropizados 

(MacGregor-Fors et al., 2010; Lepczyk et al., 2017). Estas aves exóticas originarias de Europa y 

transportadas por el humano (Hulme, 2009; Dyer et al., 2017) están vinculadas estrechamente con 

la erosión de diversidad β en la región (Blair, 2001; Vázquez-Reyes et al., 2017). 
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Éxito de estrategas ruderales como mecanismo subyacente. En los ambientes bajo 

perturbación antropogénica, la disponilidad de recursos alimenticios, refugio y reproducción son 

determinados por las actividades humanas (Chace y Walsh, 2006; Aronson et al., 2016). Este 

escenario favorece tanto a las aves generalistas como a mayor plasticidad ecológica (Sol et al., 

2014; Püttker et al., 2015; Gámez-Virués et al., 2015; Paz-Silva et al., 2016). Los cambios 

taxonómicos que detectamos a través del gradiente de perturbación señalan que las aves tienen 

éxito ecológico diferencial en función de los patrones de covariación de atributos, es decir, su 

estrategia ecológica (Keddy, 1992; Shipley, 2010). Esto puede indicar la incidencia de procesos 

selectivos de filtraje ambiental moldeando la composición y estructura de las comunidades, lo que 

concuerda con otros estudios en ambientes antropizados (Kark et al., 2007; Tscharntke et al., 2008; 

Barnagaud et al., 2011; Evans et al., 2011; Leveau, 2013; Newbold et al., 2013; Newbold et al., 

2014; Boyer y Jetz, 2014; Burivalova et al., 2015; Kraft et al., 2015; Morante-Filho et al., 2015; 

Paz Silva et al., 2016). 

En nuestro trabajo, el filtraje ambiental disminuyó la representación de los atributos 

asociados con ciclos de vida largos y desarrollo lento (PC1) en función de la intensificación de la 

actividad humana. En el bosque tropical, las aves con mayor masa corporal, ciclos de vida largos 

y desarrollo lento fueron afectadas negativamente al aumentar la intensidad de las actividades 

humanas, posiblemente por cambios en las condiciones y disponibilidad de recursos (Newbold et 

al., 2013; Newbold et al., 2014). En el bosque de encino, el PC1 no fue significativo, posiblemente 

porque la avifauna de estos bosques no tiene aves de masa corporal y tiempos de desarrollo grandes 

que cambien el patrón que generan las especies pequeñas con ciclos de vida cortos (Ramírez-

Bastida et al., 2015). Por otro lado, el filtraje ambiental favoreció atributos de alta asignación 

reproductiva y plasticidad ecológica con la intensificación de la influencia humana (PC2). Un 

ejemplo es Molothrus aeneus que tiene un tamaño de puesta excepcionalmente grande (hasta 40 

huevos) debido a que es un parásito de nido que invierte energía en la puesta, pero no en cuidado 

parental (del Hoyo et al., 2017). Columba livia y Passer domesticus tienen alta plasticidad en el 

uso oportunista de recursos de anidamiento. La plasticidad ecológica y conductual está vinculada 

con el éxito ecológico de las aves bajo perturbación antropogénica (Bonier et al., 2007; Cassey, 

2002; Sol et al., 2005; Sol et al., 2012; Sol et al., 2017). Estos patrones de covariación son similares 

a la estrategia ruderal de las plantas exitosas en ambientes perturbados: ciclos de vida con rápido 
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desarrollo, alta asignación reproductiva y plasticidad ecológica en la adquisición de nutrientes 

(Grime, 1977; Grime y Pierce, 2012; Palma et al., 2016). 

Consecuencias y perspectivas. Los cambios comuntarios derivados de los procesos de 

filtraje ambiental por actividades humanas pueden tener repercusiones importantes en la integridad 

ecosistemas. Esto se debe a que las aves están vinculadas con procesos que regulan el 

funcionamiento del ecosistema forestal: polinización, dispersión de semillas, reciclaje de 

nutrientes, control de poblaciones y provisión de recursos específicos de anidamiento para otras 

especies (Şekercioğlu 2004; 2006; Sodhi et al., 2011; Luck y Smallbone, 2011; Bregman et al., 

2014). Se ha sugerido que el filtraje ambiental puede causar la erosión de diferencias entre biotas 

originalmente contrastantes (McGill et al., 2015; Püttker et al., 2015) y nuestra evaluación aporta 

evidencia de filtraje ambiental seleccionando estrategias ruderales en comunidades de aves sujetas 

a escenarios de homogeneización biótica (Vázquez-Reyes et al., 2017). Futuras evaluaciones 

basadas en el marco teórico de la teoría de estrategias adaptativas ayudarán a comprender mejor 

los mecanismos ecológicos asociados con las modificaciones antropogénicas en comunidades 

animales (Hodgson, 1991; Grime y Pierce, 2012) y permitirán mejorar el marco predictivo sobre 

su estructura y funcionamiento (Shipley, 2010; Grime y Pierce, 2012; Pierce et al., 2017). 
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Tablas 

Tabla 1. Atributos funcionales considerados en el análisis. Se anota con numerales las fuentes de 

datos consultadas: 1) Atanasov, 2008; 2)	Carey y Judge, 2000; 3) del Hoyo et al., 2017; 4) Dunning, 

2008; 5) González-Salazar et al., 2014; 6)	Howell y Webb, 1995; 7) Snow y Lill, 1974; 8) Stotz et 

al., 1996; 9) Tacutu et al., 2013; 10) USGS, 2014. 

Tabla 2. Variación de las medias ponderadas para los atributos considerados en las comunidades 

de aves del gradiente de perturbación antropogénica de los bosques estacionales del Alto Balsas. 

Se indican los resultados del PERMANOVA, así como los resultados de las pruebas post-hoc 

(corrección de Bonferroni). Los resultados significativos se indican con negritas, los superíndices 

indican el nivel de significancia: * p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001. 

Tabla 3. Eigenvalores de los componentes rotados (rotación Varimax) de los dos componentes 

principales en el PCA de los atributos considerados para las comunidades de aves en: a) bosques 

tropicales caducifolios y b) bosques de encino del Alto Balsas. 

Tabla 4. Variación en la representación de los patrones de covariación de atributos (valores del 

PCA multiplicados por la abundancia relativa de las especies) en las comunidades de aves del 

gradiente de perturbación antropogénica de los bosques estacionales del Alto Balsas. Los 

resultados significativos se indican con negritas, los superíndices indican el nivel de significancia: 

* p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001. 
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Tabla 2 

Hábitat atributo PERMANOVA perm 
hábitat 

conservado 
crecimiento 
secundario 

asentamiento 
humano 

Tropical caducifolio masa_g pseudoF(2,31) = 11.19, p = 0.0002  9999 ***125.95 50.94 54.84 
 tam_puesta pseudoF(2,31) = 10.03, p = 0.0003 9999 3.85 5.47 **12.11 
 t_incub pseudoF(2,31) = 33.59, p = 0.0001 9999 ***15.75 13.48 13.26 
 edad_salida_nido pseudoF(2,31) = 7.147, p = 0.003 9999 **18.09 13.32 15.03 
 longevidad pseudoF(2,31) = 5.905, p = 0.0057 9999 12.11 **10.3 13 
 plast_dieta pseudoF(2,31) = 22.6, p = 0.0001 9999 ***0.26 0.3 0.32 
 plast_habitat pseudoF(2,31) = 15.94, p = 0.0002 9999 0.75 **0.85 0.79 
 plast_sust_anid pseudoF(2,31) = 15.86, p = 0.0001 9999 ***0.16 *0.21 **0.28 
Encino masa_g pseudoF(2,31) = 0.007, p = 0.9923 9999 44.24 43.5 44.5 
 tam_puesta pseudoF(2,31) = 1.398, p = 0.2735 9999 3.98 3.91 4.77 
 t_incub pseudoF(2,31) = 5.44, p = 0.0086 9999 14.38 13.92 ***13.57 
 edad_salida_nido pseudoF(2,31) = 3.716, p = 0.0388 9999 17.7 16.86 *15.73 
 longevidad pseudoF(2,31) = 0.0983, p = 0.9051 9999 10.49 10.26 10.58 
 plast_dieta pseudoF(2,31) = 17.77, p = 0.0001 9999 0.21 0.23 **0.3 
 plast_habitat pseudoF(2,31) = 13.78, p = 0.0001 9999 0.6 0.66 **0.8 

 plast_sust_anid pseudoF(2,31) = 39.37, p = 0.0001 9999 0.14 0.15 ***0.22 

 

Tabla 3.  

 Bosque tropical caducifolio 
(56.8%) 

Bosque de encino 
(52.3%) 

 PCA 1 PCA 2 PCA 1 PCA 2 
varianza explicada 35.5% 21.3% 29.4% 22.9% 
masa 0.792527 0.041539 0.743704 0.156238 
tamaño puesta -0.022860 0.848329 -0.029735 0.793511 
tiempo incubación 0.756967 -0.273015 0.767841 -0.306796 
edad salida nido 0.870414 -0.012794 0.826528 -0.083100 
longevidad 0.822198 0.171965 0.647154 0.296382 
plasticidad dieta -0.041405 0.217485 -0.197874 0.386345 
plasticidad hábitat -0.417207 0.357451 0.057686 0.443656 
plasticidad sustrato anidamiento 0.159051 0.837189 0.256925 0.803189 
     

 

Tabla 4. 

Hábitat atributo PERMANOVA permutaciones 
hábitat 

conservado 
crecimiento 
secundario 

asentamiento 
humano 

Tropical caducifolio ab rel x PCA1 pseudoF(2,31) = 16.26, p= 0.0001  9999 *-0.18 ***-0.93 *-0.75 
 ab rel x PCA2 pseudoF(2,31) = 13.03, p= 0.0001 9999 **0.07 *0.70 *2.15 
Encino ab rel x PCA1 pseudoF(2,31) = 1.392, p= 0.263 9999 -0.19 -0.28 0.01 
 ab rel x PCA2 pseudoF(2,31) = 40.17, p= 0.0001 9999 *-0.13 *0.09 ***1.06 
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Figuras 

Figura 1. Bosque tropical caducifolio y bosque de encino en el noreste de Guerrero, Mexico. Las 

áreas anaranjadas inican la localización de los parches de bosque tropical (TDF), mientras las áreas 

verdes indicadan los parches de bosque de encino (OF). “p” = bosque conservado; “sg” = 

crecimiento secundario; y “hs”= asentamientos humanos. Las líneas grises representan curvas de 

nivel.  

Figura 2. Cambios en la riqueza específica de aves a través del gradiente de perturbación 

antropogénica en: a) bosque tropical caducifolio y b) bosque de encino en el Alto Balsas. Las barras 

de error muestran los intervalos de confianza al 84%, que representan diferencias estadísticamente 

significativas y las líneas punteadas señalan estas diferencias. 

Figura 3. Curvas de rango abundancia (promedio de individuos por punto de conteo) de las 

comunidades de aves registradas en el gradiente de perturbación antropogénica en el Alto Balsas. 

Bosque tropical en la fila superior, bosque de encino en la fila inferior; de izquierda a derecha, 

bosque conservado, crecimiento secundario y asentamientos humanos. Las líneas punteadas en gris 

indican la pendiente del ajuste lineal para cada una de las curvas. Las letras indican diferencias 

significativas (α ≤ 0.05) en la pendiente de las curvas. 

Figura 4. Gráficas biplot del PCA de los atributos considerados para las comunidades de aves en 

el gradiente de perturbación antropogénica en el Alto Balsas. a) bosque tropical caducifolio; b) los 

bosques de encino. 
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Figura 1. 

 

 

Figura 2.  

 

 



	 166	

 

Figura 3.  

 

 

Figura 4. 
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DISCUSIÓN GENERAL Y CONCLUSIONES 

La biodiversidad del Alto Balsas tiene un papel fundamental para el patrimonio natural de México. Los 

procesos de históricos que originaron su relieve e historia evolutiva dan forma a un patrimonio natural de 

identidad profundamente mexicana (Ríos-Muñoz y Navarro-Sigüenza, 2012; Morrone, 2014; Bertelli et al., 

2017). Además de ello, la complejidad ecológica que involucra su relieve provoca procesos de recambio 

taxonómico que se reflejan en una considerable riqueza de especies a nivel regional (Navarro-Sigüenza et 

al., 2014). Sin embargo, una amenaza importante afecta a la región: falta de conocimiento. A pesar de la 

relevancia biogeográfica a nivel regional, no existen estudios específicos acerca de la composición 

taxonómica, identidad ecológica y efectos adversos del humano sobre la biodiversidad. Como ejemplo, las 

aves son el grupo faunístico mejor estudiado de México (Navarro-Sigüenza et al., 2014); pero los registros 

para el Alto Balsas de Guerrero son prácticamente inexistentes, como lo constata el Atlas de las aves de 

México, la base de datos distribucionales de aves de nuestro país (Navarro-Sigüenza, 2002). Este escenario 

limita de manera muy importante las posibilidades de conservación para la región.  

Desafortunadamente, el patrimonio de biodiversidad regional está severamente amenazado por la 

perturbación antropogénica. El cambio de uso de suelo que provocan las actividades agropecuarias y el 

desarrollo de asentamientos humanos ha consumido más del 60% de la cobertura original de sus sistemas 

forestales (Challenger et al., 2009). La pérdida de hábitat procesos de extinción, amenazando gravemente 

la riqueza específica de sus biotas (Maass et al., 2010). Aunque en tiempos de escala geológica el Alto 

Balsas estuvo relativamente aislado del resto del territorio, en la actualidad el transporte y las vías de 

comunicación mantienen a la región en contacto permanente con el resto del país. Esta conectividad artificial 

tiene como consecuencia el arribo de invasiones biológicas, que alteran la composición e identidad de la 

biodiversidad (Aguirre Muñoz et al., 2009; Del Val et al., 2015). 

Este contexto plantea una problemática que amenaza la biodiversidad del Alto Balsas. Los procesos 

de extinciones e invasiones biológicas pueden derivar en un fenómeno más complejo que ha sido reconocido 

como un componente clave en la crisis global de biodiversidad: la homogeneización biótica (McKinney y 

Lockwood, 1999; Olden y Rooney, 2006). El objetivo general del trabajo fue estudiar el proceso de 

homogeneización biótica en el Alto Balsas de Guerrero, usando las comunidades de aves residentes como 

modelos de estudio para describir sus efectos sobre la biodiversidad. 

Como paso inicial, en el Capítulo I planteamos el marco teórico general de la homogeneización 

biótica, revisando su conceptualización y los mecanismos que lo impulsan, con el objetivo de detonar el 

desarrollo de estudios acerca de este fenómeno en México. Resultado de esta revisión, fue posible discernir 

dos mecanismos generales que lo impulsan: filtraje ambiental y aumento de conectividad. Se generó una 
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propuesta conceptual para modificar el concepto de la homogeneización. Típicamente entendida como 

aumento de similitud (Rahel, 2002; Olden y Rooney, 2006), esta definición desvincula al fenómeno de su 

principal impacto: la pérdida de biodiversidad genética, taxonómica, filogenética y funcional. Pérdida de 

diversidad beta, específicamente (McGill et al., 2015). Por esta razón, en este trabajo propusimos la 

definición “pérdida de diferencias entre biotas debido a la actividad humana”. Este punto es clave para 

impulsar el desarrollo de futuros estudios en nuestro país, porque plantea con claridad: La biodiversidad 

mexicana es vulnerable a los efectos de la homogeneización porque su riqueza se basa en diferencias 

taxonómicas derivadas de diversidad beta (Ochoa-Ochoa et al., 2014) e identidad biogeográfica rica en 

endemismos (Bertelli et al., 2017).  

El conocimiento acerca de la homogeneización biótica en nuestro país representa una serie de 

esfuerzos puntuales que ofrecen un panorama de entendimiento incipiente. Hasta ahora, los trabajos donde 

se hace una evaluación directa del fenómeno son escasos (Arroyo-Rodríguez et al., 2013; Barragán et al., 

2014; Escalante et al., 2014; Garcillán et al., 2014; Puga-Caballero et al., 2014; Mejía-Mojica et al., 2015; 

Hiley et al., 2016; Vázquez-Reyes et al., 2017) y ofrecen elementos limitados para entender los mecanismos 

particulares que lo impulsan. Esto hace valioso el desarrollo de estudios que permitan conocer los efectos y 

mecanismos de la homogeneización biótica. Es necesario buscar la representación de diversos ecosistemas 

y regiones geográficas, haciendo énfasis en las regiones donde los procesos de actividad antrópica y la 

incidencia de especies invasoras comprometen niveles elevados de diversidad beta y alta riqueza de 

endemismos, ambos, constituyentes fundamentales de la identidad biológica de México. 

También es necesario que los futuros estudios contemplen la multidimensionalidad de la 

homogeneización biótica para entender mejor sus potenciales consecuencias adversas. El desarrollo de 

estudios específicos para entender los procesos de erosión de diferencias ecológico-funcionales que ponen 

en riesgo la funcionalidad de los sistemas naturales; así como evaluar los efectos que tiene sobre la 

representación de la historia evolutiva de las comunidades ampliara las las posibilidades de entendimiento 

y futuro control acerca de las consecuencias de la erosión de diferencias entre biotas (Baiser et al., 2012;  

Olden y Rooney, 2006; Olden et al., 2004). 

En el Capítulo II, cumplimos el objetivo de describir la biodiversidad de aves del Alto Balsas de 

Guerrero. Con este punto, cubrimos un vacío de conocimiento que resulta limitante, tanto para el estudio 

del fenómeno de homogeneización (Olden y Rooney, 2006), como para definir estrategias de conservación 

en el futuro (Peterson y Navarro-Sigüenza, 2016). Lo resultados obtenidos apuntalaron la importancia que 

tiene estudiar la homogeneización biótica en el Alto Balsas: una elevada riqueza específica regional, 

derivada de elevados niveles de diversidad beta; junto con un aporte excepcional de endemismos, cercano 

al 27% del total de la biota registrada. Esto define la identidad de una de las avifaunas evolutivamente más 
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mexicanas que existen (Ríos-Muñoz y Navarro-Sigüenza, 2012). La eventual pérdida taxonómica de 

biodiversidad no es la única afectación grave, pues la identidad ecológica de las comunidades de aves en la 

región involucra la vinculación con los procesos de funcionales de regulación y provisión de servicios 

ecosistémicos (Díaz et al., 2004; Sodhi et al., 2011). Estos elementos hacen notable a la avifauna regional, 

llegando al punto de satisfacer los requisitos para una eventual designación como reserva de la biosfera, 

replanteando la importancia por documentar los procesos que pueden afectar la riqueza natural del Alto 

Balsas.  

En el Capítulo III abordamos la primera parte del objetivo general de esta trabajo: evaluar la 

incidencia de homogeización biótica en la región. Desafortunadamente, los resultados mostraron una intensa 

pérdida de recambio taxonómico entre los bosques tropicales caducifolios y bosques de encino, los tipos de 

hábitat dominantes del Alto Balsas, tal como ocurre en otros bosques tropicales estacionales (Karp et al., 

2012). Además de sumar evidencia empírica que confirma que la homogeneización biótica esta ocurriendo 

en México, este trabajo aporta evidencia de que la erosión de diferencias en gradientes altitudinales 

tropicales puede ser direccional, debido a la expansión de las especies tropicales hacia los bosques de encino. 

Los procesos de extinción local que registramos afectaron consistentemente a las aves especializadas en el 

uso de recursos asociados al hábitat forestal maduro. Estos procesos de extinción local selectiva (McKinney 

y Lockwood, 1999; McKinney, 2003) ofrecen una pista acerca de procesos de filtraje ambiental dirigiendo 

el resultado de la perturbación sobre la biodiversidad (Püttker et al., 2015; Sol et al., 2017). 

Finalmente, en el capítulo IV se planteó como objetivo explorar los efectos de la perturbación sobre 

la estructura y atributos funcionales de las comunidades de aves, bajo una hipótesis de filtraje ambiental 

favoreciendo estrategias adaptativa ruderales. Como se esperaba, encontramos patrones significativos de 

covariación de atributos que señalan el éxito ecológico diferencial en función de la respuesta sus atributos 

ante el ambiente (i. e. filtraje ambiental, Keddy, 1992; Shipley, 2010). Acorde a la hipótesis planteada, las 

estrategias ecológicas exitosas fueron caracterizadas por ciclos de vida rápidos, alta asignación reproductiva 

y plasticidad ecológica, similar a las plantas ruderales (Grime y Pierce, 2012). Los hallazgos obtenidos 

plantean la posibilidad de encontrar mecanismos ecológicos similares en la estructuración de otras 

comunidades animales en ambientes sujetos a perturbación antropogénica (Hodgson, 1991; Luck et al., 

2012; Grime y Pierce, 2012). 

La conclusión ecológica de esta tesis es: La perturbación por actividades humanas genera la 

homogeneización biótica de las comunidades de aves residentes del Alto Balsas, impulsada por 

mecanismos de filtraje ambiental que favorecen estrategias adaptativas ruderales en aves. 
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Reflexiones finales. Desarrollar el marco de conocimiento planteado en este trabajo dotará de 

elementos básicos para intervenir en los sistemas naturales afectados por la homogeneización biótica. Esto 

permitirá plantear estrategias para detener los procesos de extinción de especies, controlar las poblaciones 

de especies invasoras y desarrollar restauración ecológica que en conjuto, tiendan a restablecer las 

condiciones originales de los ecosistemas (Rahel, 2010). Las estrategias de manejo serán exitosas en la 

medida que impulsen en sentido contrario los mecanismos de filtraje ambiental y aumento de la conectividad 

biológica que redujeron sus diferencias en primer lugar. En este sentido, es importante ser realistas. Si bien 

es necesario mantener la mayor cantidad posible de hábitat en condiciones lo más cercanas a las originales, 

la extensión de sistemas naturales que son intervenidos por las actividades del hombre es cada vez mayor, 

por lo que la biodiversidad que depende de sistemas antropizados aumenta día con día (Gardner et al., 2010). 

Para lograr la conservación de la biodiversidad, será necesario contemplar las estrategias de uso de 

recursos como parte de los sistemas naturales donde se planearán las estrategias de conservación (Koh y 

Gardner, 2010; Rosenzweig, 2003). También se deberá manejar el hábitat agropecuario y urbano para que 

incremente su capacidad para mantener comunidades bióticas que representen los entornos naturales que 

les dieron origen, contemplando su complejidad genética, taxonómica, filogeética y funcional (Melo et al., 

2013). 

También es necesario tomar acciones que reduzcan los impactos negativos de las especies invasoras. 

Los primeros pasos en este sentido ya han sido tomados, con la definición de la estrategia nacional sobre 

especies invasoras (CANEI, 2010) que contempla medidas preventivas, normativas y de educación, así 

como el desarrollo de respuestas activas para frenar las invasiones biológicas que afectan la diversidad 

biológica de México. 

Un aspecto fundamental, no abordado directamente por la mayoría de estudios biológicos, es la 

estrecha relación de la homogeneización biótica con el modelo económico capitalista (Rozzi, 2013). La 

globalización tiene efectos culturales análogos a la erosión de las diferencias biológicas: la 

homogeneización cultural, manifiesta en oferta de productos de consumo, entretenimiento y flujo de 

información masiva (Crosby, 1994; Rozzi, 2013). Esto ocurre porque el modelo capitalista impulsa la 

erosión de diferencias culturales a nivel global para crear mercados cautivos de consumidores en cualquier 

lugar del mundo (Baeza, 2006). Dado que las invasiones biológicas se relacionan con la conectividad 

artificial dirigida por las rutas del comercio global (Hulme, 2009), frenar la dinámica invasiva del modelo 

económico capitalista podría tener efectos positivos sobre la biodiversidad. Tomando estas líneas para 

regresar a la reflexión inicial en este trabajo, ahora que tenemos un panorama más claro acerca de las 

implicaciones y consecuencias que tiene “hacer surco a la espesura”, tenemos elementos sólidos para 
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empezar a desarrollar el conocimiento que impulse los mecanismos en sentido contrario, frenando la erosión 

del patrimonio biológico que sustenta nuestra propia existencia. 
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