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RESUMEN

Entender los patrones y procesos de diversificacion de linajes intraespecificos en el
tiempo y en el espacio es el objetivo de la filogeografia. La comparacién de estos
patrones filogeograficos entre especies co-distribuidas muestra indicios de la historia de
una comunidad. Aqui, reviso los conceptos y la metodologia de la filogeografia com-
parada, un campo muy activo pero con métodos de andlisis heterogéneos. Para dar un
marco de referencia de la filogeografia en el Neotrépico, comento los patrones
filogeogréficos generales de las aves de esta regién. La revisién de mas de 100 estudios
realizados en los ultimos 25 afios indica que los patrones filogeograficos de cada
especie a pesar de coincidir en ciertos puntos con el de otras especies co-distribuidas
tienen aspectos idiosincrdsicos que indican que su historia es tnica.
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ABSTRACT

Understanding the patterns and processes involved in intraspecific lineages
diversification in time and space is the aim of phylogeography. The comparison of those
phylogeographic patterns among co-distributed species shows insights of a community
history. Here | review the concepts and methodologies of comparative phylogeography,
an active research field that has heterogeneous analytical methods. In order to present
a framework for phylogeography in the Neotropics, | comment the general phylogeographic
patterns of the birds from this region. This review is based on more than 100 studies
conducted during the last 25 years and indicate that despite different co-distributed
species seem to share some points in their phylogeographic pattern they have
idiosyncratic aspects, indicating an unique history for each one.
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INTRODUCCION

Un resultado reiterado al estudiar la variacién de caracteres en las poblaciones de una
especie es que, tal variacién, no es geograficamente aleatoria; sino que tiene estructura,
permitiendo ver la evolucién en su nivel espacial més basico (Gould y Johnston, 1972).
En los estudios de filogeografia (Avise et al., 1987) se utilizan secuencias de ADN de
varios individuos de una especie para reconstruir las relaciones histéricas de sus po-
blaciones y luego interpretarlas geograficamente, enfatizando en la influencia de eventos
geoldgicos o paleoecolégicos que asocien la historia de esa especie con la de su am-
biente (Riddle, 1996; Avise, 1998; Arbogast y Kenagy, 2001). La filogeografia, aunque
con sesgo hacia los animales, ha crecido rdpidamente y se ha puesto al frente de
estudios microevolutivos (Avise, 2000; Soltis et al., 2006; Beheregaray, 2008; Hickerson
etal., 2010) usando nuevos métodos y enfoques (Garrick et al., 2010; Hickerson et al.,
2010; Chanetal., 2011).

La filogeografia comparada estudia los patrones filogeograficos de varias especies co-
distribuidas de un modo cualitativo o usando métodos explicitos, muy heterogéneos,
que vale la pena revisar (e.g. Bermingham y Avise, 1986; Sullivan et al., 2000; Zink, 2002;
Cartens etal., 2005; Lapointe y Rissler, 2005; Carnaval et al., 2009). El mismo término
también se ha usado para denominar otro tipo de estudios que comparan los patrones
filogeograficos de especies muy relacionadas pero alopatricas (e.g. Pastorini etal., 2003;
Albach et al., 2006; Chapple et al., 2008) que no consideraré aqui. La filogeografia
comparada ha permitido visualizar patrones y proponer procesos relacionados con el
origen de la diversidad en zonas de alta riqueza de especies como el Neotrépico
(Solomon etal., 2008; Carnaval etal., 2009) y en grupos taxonémicos como las aves que
tiene linajes con historias naturales dispares (Burney y Brumfield, 2009; Weir, 2009). A
pesar de que las aves han sido el grupo de vertebrados menos estudiado desde una
perspectiva filogeografica (Beheregaray, 2008) los patrones que han mostrado ejem-
plifican la ocurrencia de diversos procesos evolutivos en su historia reciente, algo muy
relevante para entender la diversidad presente en zonas como el Neotrépico (e.g.,
Cadena, 2007; Mila et al., 2009; Gonzélez et al., 2011). En esta revisién mis objetivos
son: 1) exponer los conceptos fundamentales de la filogeografia comparada y su marco
metodoldgico y 2) revisar el estado del conocimiento de la filogeografia de las aves
Neotropicales, comentando algunos de sus patrones mds generales.

MATERIALES Y METODOS

Para esta revision realicé una busqueda del término comparative phylogeography en el
contenido de varias revistas cientificas tales como: Molecular Phylogenetics and Evolution,
Molecular Ecology, Evolution, Biological Journal of the Linnean Society y Journal of Biogeography.
Examiné los resultados de estas busquedas, seleccionando los articulos que trataran
directamente de estudios de filogeografia comparada e hice énfasis en trabajos con
vertebrados terrestres. Registros adicionales fueron obtenidos de la literatura citada en
estos articulos asi como de blsquedas puntuales en otras revistas. Adicionalmente, con
el fin de mostrar un panorama de la filogeografia de aves neotropicales, compilé todos
los articulos de filogeografia que encontré para este grupo de vertebrados llevados a
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cabo en dicha zona, incluyendo algunos trabajos de filogeografia comparada. El
Neotrépico lo defino aqui como la mitad norte de Sur América, Centro América y la
mitad sur de México y la bisqueda de trabajos la limito a especies continentales cuya
distribucién esté total o principalmente dentro de esta zona. Como resultado obtuve
94 articulos sobre filogeografia comparada y 30 trabajos de filogeografia en aves
Neotropicales publicados durante 25 afios (1986 - mayo de 2011).

FILOGEOGRAFIA COMPARADA: FUNDAMENTOS CONCEPTUALES

De acuerdo con los articulos revisados, la filogeografia comparada busca congruencias
en los patrones filogeogréficos y en los procesos demograficos de especies que com-
parten, total o parcialmente, sus distribuciones geogréficas, y contrasta tales patrones
con informacién geografica, paleoecoldgica o biogeogrifica (Bermingham y Avise,
1986; Zink, 1991; Joseph et al., 1995; Avise, 2000; Arbogast y Kenagy, 2001; Zink, 2002;
Lapointe y Rissler, 2005; Carstens y Richards, 2007; Garrick et al., 2008; Castoe et al.,
2009). Esta buisqueda de congruencia se fundamenta en la idea de que las especies que
solapan sus distribuciones tienen una historia compartida (Bermingham y Avise, 1986;
Zink, 2002; Lapointe y Rissler, 2005; Morrone, 2009). Implicita en esta interpretacién
estd la asuncién de que las especies co-distribuidas actualmente debieron estarlo tam-
bién en el pasado (Carstens y Richards, 2007), por lo cual se esperaria que los mismos
eventos ecolégicos o geoldgicos hayan afectado en sincronia a esas especies, haciendo
que las historias de sus poblaciones sean semejantes. Bajo este escenario, al reconstruir
la historia de las especies de una regién, usando métodos filogeograficos, se deberia
recuperar: 1) congruencia topoldgica, 2) congruencia temporal y 3) congruencia de-
mogréfica. A continuacién comento cada uno de estos tipos de congruencia.

La congruencia topoldgica implica que las especies de un drea geografica respondieron
concertadamente ante los mismos eventos histéricos por lo que deben tener patrones
filogeogréficos semejantes (Sullivan et al., 2000). La congruencia topoldgica se consi-
derdé como la hipétesis fundamental a poner a prueba en filogeografia comparada,
siendo la incongruencia explicada por diferencias ecolégicas entre especies (Joseph et
al., 1995; Turner et al., 1996; Zink, 1996; Rocha et al., 2002; Crawford et al., 2007; Qu
etal.,2010). Sin embargo, varios trabajos muestran que la incongruencia topoldgica es
frecuente (e.g. Turner etal., 1996; Kelemen y Moritz, 1999; Rocha et al., 2002; Lourie et
al., 2005; Roberts, 2006; Bell et al., 2007; Kirchman y Franklin, 2007; Guzik et al., 2009;
Moussalli et al., 2009; Qu et al., 2010) y la evidencia paleontoldgica indica que las co-
munidades pueden variar de un modo no concertado (Bennett, 1990; Barnosky y
Shabel, 2005). La interpretacién de la congruencia topolégica en presencia de barreras
geograficas conspicuas es sencilla mientras que la incongruencia plantea el reto de iden-
tificar la razén de las diferencias entre especies. Actualmente se sabe que la incongruen-
cia topoldgica puede originarse por diferencias entre especies en cuanto a: seleccién
natural, tasas de mutacién molecular, tamarfo efectivo poblacional, capacidad de
dispersién, diferencias sutiles entre distribuciones, factores demogréficos, extinciones
locales (Avise, 1998; Rocha et al., 2002; Cartens et al., 2005; Steele y Storfer, 2007,
Garricketal., 2008) o por la aleatoriedad implicita en el proceso de coalescencia de los
genes (Hugall etal., 2002; Garrick et al., 2008). También, se ha propuesto la idea (inte-
resante pero poco explorada) de que la incongruencia topolégica indica que no hubo
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simpatria histérica entre especies (Zink, 1996, 2002). Actualmente, la dicotomia con-
gruencia-incongruencia topoldgica se considera simplista, y las semejanzas en los
patrones filogeograficos de especies simpdtricas son vistos como puntos a lo largo de
un gradiente complejo cuyos extremos son: congruencia total e incongruencia absoluta
(Sullivan et al., 2000; Zink, 2002; Carstens y Richards, 2007; Steele y Storfer, 2007,
Garrick et al., 2008), siendo el grado de congruencia un indicativo de la estabilidad
histérica de la comunidad estudiada (Zink, 2002).

La congruencia temporal en la divisién de linajes intraespecificos entre especies
simpdtricas también la estudia la filogeografia comparada y su identificacién se ha
potenciado con el refinamiento de métodos de dataje usando informacién molecular
(Bermingham y Avise, 1986; Avise, 1992; Cartens et al., 2005; Barber y Klicka, 2010).
Su fundamento es que si dos especies comparten su patrén filogeografico es porque un
mismo evento histdrico las afecté al mismo tiempo. Sin embargo, patrones filogeo-
graficos similares pueden resultar de diferentes eventos asincrénicos (Avise, 1992;
Barberetal., 2006; Soltis et al., 2006; Barber y Klicka, 2010); lo cual es conocido como
pseudocongruencia (Soltis et al., 2006). La pseudocongruencia indica que las especies
pueden responder independientemente a eventos similares repetidos en un mismo lugar.
Finalmente, la congruencia demogréfica puede buscarse analizando indicios de cambios
poblacionales histéricos debidos, por ejemplo, a que varias especies aumentaron su
tamarfio poblacional al expandirse por una nueva drea tras un cambio ambiental (Hewitt,
2000, 2001, 2004; Lessa et al., 2003, 2010). Esta congruencia puede encontrarse,
incluso, entre especies que no presenten estructura filogeogréfica (Zink, 2002).

FILOGEOGRAFIA COMPARADA: METODOS

Tradicionalmente la identificacion de congruencia en filogeografia comparada se ha
hecho mediante inspeccién ‘visual’ o cualitativa de los resultados de andlisis filogeo-
graficos independientes para cada especie (Zink, 2002; Cartens et al., 2005; Carstens y
Richards, 2007). A pesar de ser subjetivo (Sullivan et al., 2000; Soltis et al., 2006), este
método se encuentra técito en casi todos los estudios de filogeografia comparada (e.g.
Bermingham y Avise, 1986; Kelemen y Moritz, 1999; Zink et al., 2001; Dawson et al.,
2002; Hugall et al., 2002; Rocha et al., 2002; Dooh et al., 2006; Barber et al., 2006;
Roberts, 2006; Taylor y Hellberg, 2006; Bell et al., 2007; Kirchman y Franklin, 2007
Crandall et al., 2008; Castoe et al., 2009; Guzik et al., 2009; Qu et al., 2010; Beatty y
Provan, 2011; Oshida etal., 2011; Saeki et al., 2011) y solo algunos autores indican su
uso (Schneider et al., 1998; Sullivan et al., 2000; Schiuble y Moritz, 2001). Tal vez las
comparaciones ‘a ojo’ siguen vigentes dada la dificultad (o ¢imposibilidad?) de for-
malizar procesos histéricos como la evolucién. No obstante, existen métodos explicitos
que dan rigor a la filogeografia comparada (Tabla 1). Para explicar sus generalidades
agrupé estos métodos considerando el modo como usan la informacién filogeografica
y siguiendo el orden de ideas de Garrick et al. (2008). A continuacién comento su uso
para identificar cada tipo de congruencia en filogeografia comparada.

La congruencia topolégica puede examinarse directamente usando cladogramas de
areas (Da Silva y Patton, 1993; Bermingham y Martin, 1998; Taberlet et al., 1998;
Schneideretal., 1998; Sullivan et al., 2000; Zink, 2002; Feldman y Spicer, 2006), que se
generan sustituyendo las ramas terminales del cladograma de cada especie por la
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Grupo de Congruencia Congruencia Congruencia @ Referencias
métodos topolégica temporal demografica
Comparacién i Métodos Prueba de radio | Sing test Da Silva y Patton, 1993;
‘directa’ entre | biogeograficos | verosimilitud Bermingham y Martin,
especies (e.g. Arboles entre las 1998; Schneider et al.,
reconciliados). | distribuciones 1998; Taberlet et al., 1998;
Pruebas de de tiempos Edwards y Beerli, 2000;
topologia calculadas para Sullivan et al., 2000; Zink,
(e.g AU) dos especies 2002; Smith y Farrell, 2005;
Feldman y Spicer, 2006
Comparacién Pruebas de - . Cartens etal., 2005;
‘indirecta’ topologia (e.g. Crawford et al., 2007;
entre especies | modelos usando Steele y Storfer, 2007;
y un modelo coalescencia) Garrick et al., 2008;
Solomon etal., 2008
Superérboles o o Turner et al., 1996; Calsbeek
(e.g. SCAQ). etal., 2003; Lapointe y
Mapeo de Rissler, 2005; Rissler et al.,
disrupciones 2006; Soltis et al., 2006;
filogeogréficas Victoriano et al., 2008;
Burney y Brumfield, 2009;
Weir, 2009; Jaramillo-
Correa etal., 2010
‘Combinacién’ i CADM ABC HABC Hickerson et al., 2006b;
de datos en un Hickerson etal., 2007;
solo anélisis Leaché et al., 2007;
Hickerson y Meyer, 2008;
Carnaval etal., 2009;
Plouviez et al., 2009; Barber
y Klicka, 2010; Wegmann
etal.,2010; Roe etal., 2011.

Tabla 1. Métodos explicitos usados en filogeografia comparada.

localidad/regién del individuo al que corresponde. Estos cladogramas se comparan, o
combinan, usando métodos biogeograficos tales como: parsimonia de Brooks (Taberlet
et al., 1998), andlisis de componentes (Bermingham y Martin, 1998), 4rboles recon-
ciliados (Bermingham y Martin, 1998), analisis de descomposicién (Schneider et al.,
1998) o tree mapping (Feldman y Spicer, 2006; Sullivan et al., 2000) para generar un
cladograma general de dreas; que es un consenso que muestra congruencias y dife-
rencias entre especies. Aunque explicitos, estos métodos pierden utilidad cuando hay
demasiada incongruencia topoldgica (Sullivan et al., 2000). Otra forma de ‘medir’ la
congruencia topoldgica es ajustando el patrén filogeografico de una especie en el de
otra (Bermingham y Martin, 1998; Sullivan et al., 2000; Steele y Storfer, 2007) con mé-
todos estadisticos como: Kishino-Hasegawa-Templeton test (Templeton, 1983; Kishino
y Hasegawa, 1989), bootstrap paramétrico (Efron y Tibshirani, 1993), Shimodaira-
Hasegawa test (Shimodaira, 2002) o approximately unbiased test (Shimodaira y Hasegawa,
2001). Estos métodos miden diferencias de valores de ‘optimalidad’ entre un arbol
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éptimo (generado para una especie) y un arbol ajustado a la hipdtesis que se estd
examinando (el de otra especie) usando una distribucién nula para derivar una pro-
babilidad estadistica (Sullivan et al., 2000). Asi se obtiene un estimador para la con-
gruencia entre topologfas junto con la probabilidad de que, este, sea mayor al esperado
de comparar arboles al azar. Una aproximacién similar usa el patrén de estructura
genética de una especie o una estructura hipotética (ya no la topologia) para evaluar
los datos de otra especie, usando un andlisis molecular de varianza (AMOVA), y
determinar si ese agrupamiento explica bien los resultados (Schauble y Moritz, 2001;
Lourie etal., 2005). Sin embargo, estos métodos solo permiten comparaciones pareadas
entre especies y a pesar de haber sido usados en comunidades de vertebrados de
diferentes regiones (Bermingham y Martin, 1998; Schneider etal., 1998; Sullivan et al.,
2000; Feldman y Spicer, 2006) no han indicado congruencia topolégica total.

Una manera ‘indirecta’ de buscar congruencia topoldgica es comparando los patrones
filogeograficos de cada especie contra una topologia hipotética (modelo); que es la
esperada si las especies de un drea hubieran sido afectadas por eventos histéricos co-
nocidos (Cartens et al., 2005; Crawford etal., 2007; Steele y Storfer, 2007; Garrick et al.,
2008; Solomon et al., 2008). La congruencia entre los datos de cada especie y el modelo
indica cuales especies se ajustan a la historia conocida del drea y por lo tanto comparten
sus patrones filogeograficos. Varios modelos pueden ser propuestos para representar
diferentes historias (Cartens et al., 2005). El ajuste de los datos al modelo se hace
usando las pruebas comentadas en el parrafo anterior y otras basadas en inferencia
Bayesiana (Steele y Storfer, 2007) o en coalescencia (Knowles y Maddison, 2002). Un
ejemplo de esta aproximacion es el de Carstens y colaboradores (Cartens et al., 2005)
quienes encontraron que diferentes especies en un bosque templado de Estados Unidos
podian asignarse a uno de tres modelos alternativos propuestos a partir de informacién
ad hoc de la historia de esa comunidad. A pesar de su utilidad estos modelos podrian
sesgarse por las expectativas del investigador. Para disminuir tal sesgo se puede usar
una aproximacién que combina modelos de nicho ecolégico (ENM) proyectados geo-
graficamente en diferentes tiempos (condiciones paleoclimdticas) que al ser visualizados
mediante sistemas de informacién geogréfica permiten proponer modelos menos
subjetivos (Chanetal., 2011).

Para evitar sesgos por parte del investigador al buscar congruencia topolégica también
se pueden ‘aglomerar’, en un solo andlisis, todos los patrones filogeogrificos mediante
un superdrbol regional que sintetiza la sefial filogeografica de cada especie (Lapointey
Rissler, 2005). Si no hay congruencia topolégica entre especies el superarbol no tendra
ningdn patrén. Existen varios métodos para hacer superarboles (Bininda-Emonds,
2004). En filogeografia comparada se han usado tres: MRP (matrix representation with
parsimony; Lapointe y Rissler, 2005; Victoriano et al., 2008), SAC (supertree area cladogram)
y SCAC (sequence concatenation area cladogram; Weir, 2009). En general se hace lo siguiente:
Se disefia una matriz codificando la presencia y ausencia de los linajes de cada especie
sobre una subdivisién del drea de estudio (e.g. subregiones o una gradilla) y se analiza
con parsimonia para encontrar el superarbol. También puede hacerse un superérbol
(poco ortodoxo) acoplando secuencias de ADN de diferentes especies de una misma
subregién y haciendo un andlisis filogenético (SCAC; Weir, 2009) donde los terminales
son las subregiones o los cuadros de la gradilla. Una ventaja de los superdrboles es que
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no requieren que todas las especies sean totalmente simpdtricas (Lapointe y Rissler,
2005), pero solo muestran patrones generales. Estos métodos se han implementado en
regionalizaciones que buscan identificar dreas de endemismo (Weir, 2009) y zonas de
‘diversificacién activa’ (Lapointe y Rissler, 2005) con fines de conservacion.

Identificar la existencia de barreras geograficas compartidas entre especies es otra manera
de buscar congruencia topolégica. Esto se hace identificando divisiones filogeograficas,
en el espacio geogréfico, para cada especie (e.g. SAMOVA o Barrier; Dupanloup et al.,
2002; Manni et al., 2004) cuya superposicién en un mapa muestra las zonas con divisio-
nes compartidas (Jaramillo-Correa et al., 2010). También se puede comparar el grado de
diferenciacién genética entre poblaciones, de varias especies, a través de barreras
geograficas predefinidas (Turner et al., 1996; Burney y Brumfield, 2009; Weir, 2009) o
no (Calsbeek et al., 2003; Soltis et al., 2006), para observar patrones compartidos.
Un método reciente llamado congruence among distance matrices (CADM; Legendre y Lapointe
2004; Campbell etal., 2011; Roe etal., 2011) permite identificar congruencia global entre
varias especies y, a posteriori, congruencia entre pares de especies usando matrices de
distancia genética y de distancia geografica al modo de un test de Mantel extendido. Otro
método basado en el uso de sistemas de informacién geografica permite dar mayor detalle
a la representacién espacial de la diferenciacién genética entre localidades/poblaciones
usando la superposicién de ‘paisajes genéticos’, de especies codistribuidas, creados a
partir de un algoritmo de interpolacién espacial y una matriz de distancias genéticas
(Vandergastetal., 2010). Vale anotar que estos métodos se basan en distancias genéticas
y no en patrones filogeograficos, por lo que carecen de la sefial histérica que caracteriza
a la filogeografia (Avise, 1992; Templeton, 1998; Avise, 2000; Templeton et al., 2000).
Este aspecto histérico puede integrarse poniendo en un mapa la ubicacién de las diver-
gencias topolégicas mds evidentes de cada especie (Rissler et al., 2006).

La congruencia temporal ha sido evaluada estimando tiempos de divergencia para los
linajes de cada especie y examinando, luego, si los datajes de diferentes especies estdn
dentro de un periodo semejante (e.g. inicios del Pleistoceno; Schauble y Moritz, 2001;
Wares y Cunningham, 2001; Calsbeek et al., 2003; Mateos, 2005; Castoe etal., 2009).
Como esta aproximacién no tiene rigor estadistico Edwards y Beerli, 2000, propusieron
usar la distribucién de valores alrededor del valor méximo de verosimilitud que se
obtiene usando métodos bayesianos de dataje molecular y asi detectar la congruencia
temporal entre especies. La comparacién de estas distribuciones entre especies se hace
con una prueba de radio-verosimilitud que indica si el tiempo de divergencia de las
poblaciones de dos especies es significativamente diferente o no. Sin embargo, existen
pardmetros que varian entre las especies comparadas como son: el tamafio poblacional
ancestral, la migracién post-divergencia, la heterogeneidad en tasas evolutivas y la
subdivisién en la poblacién ancestral; que dan incertidumbre al dataje de divergencia
reciente (Edwards y Beerli, 2000). Por esto Hickerson y colaboradores (Hickerson et al.,
2006a; Hickerson et al., 2006b; Hickerson et al., 2007) presentan un método que
considera estos pardmetros al poner a prueba la hipdtesis de divergencia temporal
simultdnea entre dos poblaciones de varias especies a través de una misma barrera
geogréfica. El método emplea aproximate bayesian computation (ABC) y simulaciones
basadas en coalescencia. Este método basicamente lo que hace es calcular hiper-
pardmetros que describen procesos entre las especies y subpardmetros que permiten
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que haya variacién demogréfica en cada especie (Hickerson et al., 2006a; Hickerson et
al., 2006b; Hickerson et al., 2007; Csilléry etal., 2010). Luego simula una serie de datos
bajo un modelo (e.g. divergencia sincrénica) usando coalescencia y permitiendo va-
riaciones en el tamafo poblacional. Con los datos simulados calcula pseudopardmetros
que reiteradamente se comparan con los pardmetros de los datos reales y se aceptan
o rechazar seglin un criterio de cercanfa. Con la muestra de pseudopardmetros se
construye la distribucién a posteriori del hiperpardmetro deseado que en este caso es el
numero de eventos de vicarianza. Lo que destaca al ABC, sobre otros métodos, es que
permite el andlisis de mdltiples grupos de datos filogeograficos simultdneamente,
considerando diferencias demograficas entre taxones (Carnaval et al., 2009). Su imple-
mentacién ha mostrado que entre especies afectadas por una misma barrera geografica
no ha ocurrido un Unico evento simultdneo de vicarianza (Hickerson et al., 2006b;
Leaché et al., 2007; Plouviez et al., 2009; Barber y Klicka, 2010; Chan et al., 2011).

Por dltimo, en cuanto a la congruencia demogréfica, los analisis demograficos por lo
general indican crecimiento (+) o disminucién (-) en el tamafio poblacional de una
especie (Kuhner, 2008), de modo que cualquier sesgo significativo hacia una de las dos
posibilidades indicaria congruencia demogréfica entre especies. La identificacién de un
sesgo crecimiento/disminucién puede hacerse usando el sign test, una prueba sencilla
comparable a las tablas de contingencia (Smith y Farrell, 2005). Otro modo de poner
a prueba hipdtesis explicitas que involucran aspectos demogréficos entre especies es
usar hierarchical approximate bayesian computation (HABC) un método similar al ABC, que
puede integrar multiples pardmetros (e.g. migracién) para crear modelos evolutivos mds
flexibles (Hickerson y Meyer, 2008; Carnaval et al., 2009; Chan etal., 2011). Aunque la
congruencia demogréfica es la menos estudiada en filogeografia comparada, su detec-
cién ha indicado procesos que han afectado comunidades enteras (Wares y Cunningham,
2001; Lessa etal., 2003; Smith y Farrell, 2005; Crandall etal., 2008; Garrick et al., 2008;
Lessa et al., 2010). La identificacién de esta congruencia en combinacién con otros
métodos fue parte de un elegante estudio con fines de conservacién en el bosque
Atlantico brasilero (Carnaval et al., 2009).

GENERALIDADES DEL DISENO DE LOS ESTUDIOS DE FILOGEOGRAFIA COMPARADA

Vale la pena decir que uno o varios de estos métodos los encontré implementados en
solo el 20% de los trabajos de filogeografia comparada que revisé (n = 94). A pesar de
que la filogeografia comparada aun tiene un sesgo hacia lo descriptivo los problemas
que ha abordado son variados. Los estudios se han realizado con: entre una especie
(contraintuitivo, pero es el caso de una especie de salmén con poblaciones simpdtricas
alocrénicas; Churikov y Gharrett, 2002) y 55 especies (Calsbeek et al., 2003) en el caso
de revisiones de varios trabajos para una regién, siendo incluidas en la mayoria de
estudios entre dos y cuatro especies. Llama la atencién que estos trabajos han incluido
desde especies muy relacionadas filogenéticamente (Turner et al., 1996; Dawson et al.,
2002; Feldman y Spicer, 2006) hasta taxones muy diferentes (Taberlet et al., 1998;
Calsbeek et al., 2003; Cartens et al., 2005). En cada extremo de esta disparidad taxo-
némica los autores argumentan diferente, diciendo que en los estudios de filogeografia
comparada hay que limitar taxonémica y ecolégicamente las especies estudiadas para
poder encontrar patrones compartidos (Feldman y Spicer, 2006) o que mientras mds
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disparidad exista las congruencias encontradas tendran mayor significado (Taberlet et
al., 1998; Cartens et al., 2005). Geograficamente, los estudios van desde locales (Garrick
etal., 2008; Guzik et al., 2009) hasta continentales (Zink, 1996; Joseph y Wilke, 2007;
Weir, 2009). También hay trabajos estudiando interacciones ecoldgicas marcadas que
a pesar de ser ejemplos de coevolucién no han mostrado la congruencia filogeografica
esperada entre esas especies (e.g. Parker et al., 2004; Richards et al., 2007; Roe et al.,
2011). A pesar de que las secuencias de ADN han sido la fuente principal de datos, se
han incluido también otros marcadores moleculares como AFLPs y microsatélites como
parte de la filogeografia comparada (e.g. Calsbeek et al., 2003; Guzik et al., 2009;
Maliouchenko etal., 2007), haciendo posible una aproximacién integrativa a varios ‘ni-
veles temporales’ (Garrick et al., 2008; Garrick et al., 2010; Wegmann et al., 2010). Adi-
cionalmente, éstos estudios se han complementado usando reconstrucciones paleoeco-
l6gicas, principalmente modelos de nicho ecoldgico proyectados en condiciones
ambientales del pasado (Joseph et al., 1995; Hugall et al., 2002; Bell et al., 2007;
Carstens y Richards, 2007; Solomon et al., 2008; Carnaval et al., 2009; Moussalli et al.,
2009; Beatty y Provan, 2011), aunque es necesario indicar que existen limitaciones de
esta ultima aproximacién (Nogués-Bravo, 2009)

FILOGEOGRAFIA DE AVES NEOTROPICALES: UN EJEMPLO DE PATRONES GENERALES EN LA HISTORIA
DE UNA BIOTA DIVERSA

A pesar de que encontré 30 estudios filogeograficos que incluyen 29 especies pertene-
cientes a diez familias y cinco érdenes de aves (Brawn et al., 1996; Marks et al., 2002;
Gonzélezetal., 2003; Garcia-Moreno etal., 2004; Lovette, 2004; Solérzano et al., 2004;
Cheviron et al., 2005; Aleixo, 2006; Cabanne et al., 2007; Cadena et al., 2007; Chaves et
al., 2007; Nyari, 2007; Bonaccorso et al., 2008; Cabanne et al., 2008; Cortés-Rodriguez
et al., 2008a,b; Miller et al., 2008; Navarro-Sigiienza et al., 2008; Puebla-Olivares et dl.,
2008; Weir et al., 2008; Caparroz et al., 2009a; Caparroz et al., 2009b; Mild et al., 2009;
Sanin etal., 2009; Vdzquez-Miranda et al., 2009; Arbeldez-Cortés et al., 2010; Pérez-Eman
etal.,2010; Cadenaetal., 2011; D’Horta etal., 2011; Gonzalezetal., 2011), en la mayoria
de casos la distribucién de estas especies no coincide, impidiendo hacer un anélisis
filogeogréifico comparativo de todas ellas. No obstante existen cinco estudios compa-
rativos (Bates et al., 2003; Bates et al., 2004; Burney y Brumfield, 2009; Weir, 2009;
Barber y Klicka, 2010) que incluyen especies adicionales pero aunque su muestreo no
es intensivo (ver mas adelante) si abordan de manera explicita la filogeografia com-
parada de las aves. Por consiguiente, me limitaré a comentar cualitativamente estos
trabajos y a presentar algunos de los patrones filogeogréficos generales que parecen
emerger para la avifauna Neotropical.

En estos estudios el nimero de individuos incluidos varia entre 21 y 160. Todos los es-
tudios han usado secuencias de ADNmt, y tinicamente dos incluyeron también se-
cuencias nucleares (Cabanne et al., 2008; D’Horta et al., 2011) y tres usaron otros
marcadores moleculares ademds de secuencias de ADN (Caparroz et al., 2009a; Mild
etal., 2009; Gonzélezetal., 2011). La escala geografica va de regional (Gonzalez et al.,
2003; Chaves etal., 2007; Mild et al., 2009) a continental (Marks et al., 2002; Cheviron
etal., 2005; Cadena etal., 2007; Nyari, 2007; Weir, 2009). Aqui consideraré las especies
como de montafia (>1500 m) o de tierras bajas (<1500 m). Estos ecosistemas, aunque
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comparten grupos taxonémicos, representan dos tipos de avifaunas con aspectos
ecolégicos y evolutivos diferentes (Weir, 2006; Cadena et al., 2007).

Algunos estudios de filogeografia de aves Neotropicales incluyen dataje molecular (Garcia-
Moreno etal., 2004; Lovette, 2004; Cheviron etal., 2005; Chaves etal., 2007; Miller et al.,
2008; Weir et al., 2008; Caparroz et al., 2009a; Caparroz et al., 2009b; D’Horta et al.,
2011; Gonzélezetal., 2011) que indican que los linajes intraespecificos de estas especies
se originaron hace entre cinco millones de afios y 40.000 afios, siendo la mayoria ori-
ginados durante los dltimos dos millones de afios. Teniendo en cuenta las diferencias
entre los métodos usados, los datos parecen sefialar que los linajes filogeograficos de
aves Neotropicales se originaron entre el Plioceno y el Pleistoceno. Precisamente el proceso
histérico mas cominmente considerado para explicar los patrones filogeograficos han
sido las fluctuaciones climaticas del Cuaternario (Garcia-Moreno et al., 2004; Aleixo,
2006; Chaves etal., 2007; Cabanne etal., 2008; Miller et al., 2008; Caparroz et al., 2009b;
Arbeldez-Cortés etal., 2010; Pérez-Eman etal., 2010; D’Horta etal., 2011; Gonzalezetal.,
2011) que han hecho que los habitats, montanos y de tierras bajas, se fragmenten y
promuevan la diferenciacién genética entre poblaciones alopdtricas. Para especies de
tierras bajas la formacién de grandes rios en Sur América (Marks et al., 2002; Bates et al.,
2003; Bates et al., 2004; Cheviron et al., 2005; Nyari, 2007; Cabanne et al., 2008) y de
cadenas montafiosas (Lovette, 2004; Cheviron etal., 2005; Chaves etal., 2007; Mild et al.,
2009) asi como incursiones marinas (Brawn et al., 1996; Gonzalez et al., 2003; Lovette,
2004) también se han considerado como modeladores de su estructura filogeografica.
No obstante, estos procesos no actuaron independientemente pero su efecto es dificil
de separar (Cheviron et al., 2005; Cabanne etal., 2007, 2008). Adicionalmente, estudios
que incluyen datos fenotipicos y ambientales asi como informacién de otros marcadores
moleculares han permitido identificar otros procesos, como seleccién natural o
diferencias en flujo génico entre machos y hembras (Chaves et al., 2007; Caparroz et al.,
2009a; Mild et al., 2009; Gonzalez et al., 2011) como parte de la historia de estas aves.
Finalmente, hay evidencia de crecimiento demografico reciente de varias especies de aves
(Cheviron et al., 2005; Aleixo, 2006; Cabanne et al., 2008; Cortes-Rodriguez et al., 2008;
Caparrozetal., 2009b; Pérez-Emén et al., 2010) que es interpretado como una respuesta
a cambios ambientales ‘favorables’. También se han sefialado los Andes (Cheviron et al.,
2005; Miller et al., 2008; Mila et al., 2009), y las tierras bajas del Istmo de Tehuantepec
(Cadenaetal., 2007; Cortés-Rodriguez et al., 2008; Pérez-Eman et al., 2010) como barreras
para especies de tierras bajas y montanas, respectivamente. No obstante el efecto de esas
barreras no ha sido igual para todas las especies (Marks et al., 2002; Miller et al., 2008;
Arbeldez-Cortés et al., 2010).

Algunas de las especies estudiadas tienen distribuciones geogréficas compartidas que
permiten comparar sus patrones filogeograficos con detalle. Por ejemplo, hay tres es-
pecies de montafia, con datos filogeograficos para México y Centro América. Estas
especies son: Arremon brunneinucha (Cadena et al., 2007; Navarro-Siglienza et al., 2008),
Chlorospingus ophthalmicus (Garcia-Moreno et al., 2004; Bonaccorso et al., 2008; Weir et
al., 2008) y Lepidocolaptes affinis (Arbeldez-Cortés etal., 2010); y a pesar de ser simpdtricas
su congruencia topoldgica es poca. Solo ciertos detalles, para México, como el aisla-
miento del macizo de los Tuxtlas y del norte de la sierra Madre del Sur coinciden, pero
la diferenciacién de la sierra Madre Oriental observada en A. brunneinucha y C. ophthalmicus
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no es evidente en L. affinis. Para Centro América el istmo de Tehuantepec es importante
en la diferenciacién de A. brunneinucha y C. ophthalmicus, pero para L. affinis la depresién
de Nicaragua es la barrera més clara. Estos resultados son esperados por diferentes
razones, segtin discuti al principio. No obstante en este caso la falta de congruencia
topoldgica podria deberse a un factor que no se ha considerado previamente, y es que
las unidades taxonémicas no son comparables, por ejemplo como resultado de estos
analisis A. brunneinucha 'y C. ophthalmicus parecen representan mds de una especie (e.g,
Garcia-Moreno et al., 2004; Cadena et al., 2007).

Finalmente, existen al menos cinco estudios de filogeografia comparada de aves
Neotropicales que examinan los niveles de diferenciacién genética entre poblaciones
(Bates et al., 2004; Bates et al., 2003; Burney y Brumfield, 2009; Weir, 2009, Barber y
Klicka, 2010); aunque en tres de ellos no se ponen a prueba hipétesis de congruencia
entre especies. Estos estudios encontraron que, para las especies de montafia, las tierras
bajas (e.g valle del rio Marafién en Perti e istmo de Tehuantepec en México; Weir, 2009;
Barbery Klicka, 2010) afectan su patrén filogeografico pero que no necesariamente la
vicarianza a través de estas barreras fue sincrénica. Para aves de tierras bajas se encontré
que las diferencias genéticas a través de cadenas montafiosas y de rios se relacionan
bastante con la ecologia de las especies, siendo las aves de dosel las que presentan
menor diferenciacién (Burney y Brumfield, 2009). Para especies de zonas menos bos-
cosas (e.g el cerrado entre Brasil y Bolivia) se encontré poca diferenciacién genética, a
pesar de una gran separacién geografica, que es atribuida a alto flujo génico o a una
expansién poblacional reciente (Bates et al., 2003). Aunque patrones filogeograficos
compartidos como estos empiezan a emerger para las aves Neotropicales; la represen-
tacién en estos trabajos de grupos diversos y representativos del Neotrépico, como por
ejemplo las tangaras (familia Thraupidae), es practicamente nula. Por lo tanto los
patrones filogeogrificos que estdn emergiendo podrian no ser generales.

CONCLUSION

La filogeografia comparada se ha establecido como uno de los campos més activos de
investigacién en evolucidn reciente de las biotas. A pesar de que sus conclusiones se
han basado principalmente en comparaciones cualitativas existe ahora un grupo de
métodos que permiten poner a prueba, explicitamente, hipétesis sobre la historia
compartida de especies simpatricas. Los estudios filogeogréficos de la avifauna Neo-
tropical empiezan a mostrar patrones compartidos entre especies. Sin embargo el
ndmero de estos trabajos es muy bajo en comparacién con la diversidad de esta regién.
La combinacién de diferentes métodos e informacién, dentro del marco de la
filogeografia comparada, resultard en un entendimiento detallado de la historia de las
comunidades permitiendo conocer aspectos relacionados con su estabilidad y con su
respuesta a cambios ambientales o procesos histéricos que han dejado indicios en el
patrén filogeografico de sus especies.
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