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COMENTARIO

Biogeografia de aves en el neotrdpico: jerarquias
conceptuales y perspectivas para futuras investigaciones”

Biogeography of neotropical birds: conceptual hierarchies and prospects for future research

FRANCOIS VUILLEUMIER

Department of Omithology, American Museum of Natural History,
Central Park West at 79th Street New York, New York 10024, USA

RESUMEN

La Regién Neotropical es definida aquf como la regién que incluye a México aproximadamente desde el Trépico de Céncer,
toda América Central hasta Panam4, América del Sur hasta el archipi€lago del Cabo de Hornos, y los archipiélagos de las
Antillas y Galdpagos. Una revisién de la literatura biogeogréfica existente sobre la avifauna neotropical, es llevada a cabo por
medio de un anilisis de varios elementos faunisticos como un intento de detectar sus origenes en el tiempo y el espacio. Sin
embargo, en el presente trabajo, esta literatura es revisada en un contexto més bien conceptual que histérico, de jerarquias de
niveles de anilisis y de jerarquias de niveles de percepcién espacial. Después de resumir la base de datos (paleontolégicos,
taxonémicos, distribucionales y ecolégicos) que apoyan los estudios biogecgrificos sobre las aves del Neotrépico, tres escenarios
conceptuales son descritos. El primero, organiza una muestra de 1a literatura de biogeografia omitolégica neotropical en tres
niveles: histérico, ecolégico y teérico. En el segundo esquema, unidades conceptuales son integradas en cuatro niveles espacio-
temporales que corresponden a cuatro dominios de la biogeografia: el equilibrio no-interactivo, el equilibrio post-interactivo, el
equilibrio evolutivo y de especiacién, y el equilibrio paleontolégico o paleobiogeogréfico. El tercer cuadro posee una jerarquia
de cinco niveles de percepcién espacial de los fenémenos biogeogrificos: la estacién, el bibtopo, el sector, la regién y el
continente. Dos ejemplos extraidos de estudios en los biomas del pdramo y de la puna de los altos Andes de América del Sur,
sirven para ilustrar gréfica y concretamente el proceso jerfrquico. Finalmente, se proponen estudios a largo plazo, factibles por
investigadores residentes trabajando en centros (laboratorios, institutos, museos, etc.) ubicados en la Regién Neotropical. La
jerarquia espacial de cinco niveles de percepci6n sugerida aquf permite a la vez estudios locales a gran escala o investigaciones
mis globales a pequeiia escala, la realizacién de todas dependerd de los recursos (en personal, fondos y material técnico)
disponibles de cada centro. Al mismo tiempo, la organizacién jerarquizada permite la integracién entre los problemas analizados
a varios niveles. Los investigadores que trabajan en varias escalas pueden entonces, si lo quieren, integrar sus proyectos, pero al
mismo tiempo pueden mantener la singularidad de cada proyecto.

Palabras claves: Biogeografia, Regién Neotropical, aves, jerarquias.

ABSTRACT

The Neotropical Region is defined here as the area from about the Tropic of Cancer in Mexico south through Central America to
Panam4, the whole of South America south to the Cape Hom archipelago, and the archipelagos of the West Indies and
Galépagos. The omithological literature on the neotropical fauna could be reviewed in order to analyze the various elements of
the fauna and to trace their respective origins in time and space. However, in the present paper this literature is reviewed instead
from the point of view of hierarchic levels of analysis and of hierarchic levels of perception. After a summary of the data base
used for biogeographic studies on neotropical birds (paleontogical, taxonomical, distributional, and ecological data), three
conceptual frameworks are described. The first organizes biogeography into three levels: historical, ecological, and theoretical.
In the second scheme conceptual units are integrated into four spatio-temporal levels which corresporid to four domains of
biogeography: non-interactive equilibrium, assorntative equilibrium, evolutionary or speciational equilibrium, and paleontological
or paleobiogeographic equilibrium. The third framework contains a hierarchy of five levels of spatial perception of biogeographic
phenomena: the station, the biotope, the sector, the region, and the continent. Two examples taken from studies in the high
Andean piramo and puna biomes illustrate graphically and concretely the hierarchic nature of biogeographic processes. Finally,
a research program is proposed for long-term projects feasible from research centers located in the Neotropical Region and
manned by resident personnel. The five-level spatial hierarchy permits one to carry out local studies at a large map scale as well
as more global projects at a smaller map scale. The choice of project and of level(s) of approach must be dictated by the personnel,
financial and technical resources available to a given research center. Such a hierarchic organization should permit cross-fertilization
bertween and among various levels (and of course between and among the various questions asked at each level).- Consequently,
investigators working at different levels should be able to integrate their studies yet maintain the uniqueness of their proyect.

Key words: Biogeography, Neotropical Region, birds, hierarchies.

* Dedicado a 1a memoria de mi padre, Willy Vuilleumier
(Recibido el 18 de noviembre de 1992; aoeptado‘el 25 de enero de 1993.)
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INTRODUCCION

La biogeograffa moderna presenta varias 6p-
ticas de investigacién y, desde luego, varios
métodos. Esta ciencia puede ser practicada a
nivel de unidades taxonémicas (familia, gé-
nero, especie, subespecie), a nivel de comuni-
dades de especies (por ejemplo, “guilds” o
gremios), o a nivel de la fauna o flora de una
zona o regién del mundo (sobre el concepto
de unidades biogeograficas, véase Ghiselin
1980). Para algunos la biogeografia se deri-
va de la sistemdtica 0 taxonomfa, pero para
otros, es mds bien derivada de la geografia.
Para algunos investigadores la biogeografia
€s una ciencia con rafces en la ecologfa y 1a
biologfa de poblaciones (MacArthur 1972),
pero para otros €s una ciencia que trata de
determinar la historia distribucional de los
seres orgdnicos extinguidos o vivos (biogeo-
graffa histérica: Wiley 1981, 1988). Esta gran
variabilidad de puntos de vista ha sido expli-
cada en los trabajos de Ball (1976), Vui-
lleumier (1975, 1978, 1985a), Keast (1977,
1991), Blondel (1979), Blondel & Choisy
(1983), Rosen (1978), Platnick & Nelson
(1978), Nelson & Platnick (1980), Croizat-
Chaley (1976), Simpson (1980: 191-255),
Cracraft (1982), Endler (1982a, 1982b),
Simberloff (1983) y Llorente & Espinosa
(1991).

Una discusién critica de la validez relativa
de tal o cual punto de vista 0 método, aunque
interesantfsima, est4 fuera del tema de mi en-
sayo. Tampoco puedo discutir aquf el proble-
ma de la interfase entre 1a filosoffa de 1a ciencia
y la biogeografia, o 1a cuestién del reemplazo
de paradigmas en biogeograffa. Simberloff
(1983) sugiri6 que las dificultades conceptua-
les de la biogeograffa moderna podrfan ser
resueltas por el empleo de métodos de refuta-
cién de hipétesis, segun las proposiciones del
filésofo de la ciencia Popper (véase Popper
1972). Con esta afirmacién no estoy entera-
mente de acuerdo, pues me parece que la re-
futacién puede llevarse a cabo solamente en
las ciencias experimentales como la ffsica, y
no en las ciencias histéricas como la biogeo-
graffa o la evolucién. No creo que necesite-

mos (0 quizds podemos) verdaderamente re- -

futar hipétesis en biogeograffa, pero tenemos
que presentar nuestras conclusiones clara-
mente y proponer hipétesis que uno pueda

poner a prueba, y, segin el caso, rechazar o
aceptar.

Creo \itil indicar al lector, que personal-
mente prefiero métodos multiples adaptados
a los multiples problemas biogeogréficos
que un método tnico y aparentemente senci-
llo supuestamente disefiado para contestar
preguntas muy generales basadas en la nocién
de un patrén universal. Creo que la multipli-
cidad de enfoques y de métodos disponibles
para la soluciéon de problemas biogeografi-
cos reflejan la complejidad distribucional
del mundo bioldgico. En consecuencia, estoy
m4s de acuerdo con biogedgrafos como
Keast (1977), Simpson (1980: 191), McDowall
(1980) o Endler (1982a: 353), y menos con
otros como Croizat-Chaley (1976), Ball
(1980), Cracraft (1982) o Nelson & Platnick
(1980).

Esta revisién sobre biogeografia de aves
en el Neotrépico tiene tres objetivos: (1) Or-
ganizar una serie de trabajos biogeogréficos
segin varios cuadros conceptuales y jerér-
quicos, descritos en la ormnitologfa por Vui-
lleumier (1975, 1978) y Blondel (1979,
Blondel & Choisy 1983). (2) Clasificar una
muestra de estudios biogeograficos, segun
el esquema espacio-ecolégico de Long (1969,
1974) y Blondel (1979, Blondel & Choisy
1983) adaptado aquf para la Regién Neotro-
pical. (3) Proponer un programa de investi-
gaciones concretas para el futuro. En un en-
sayo estimulante Reig (1991) trat6 de propo-
ner varias maneras de mejorar ¢l estudio de
la biodiversidad en América Latina. Aqu{ tra-
to de estimular especialmente los estudios de
biogeografia de las aves de esta parte del
mundo.

DEFINICION DE LA REGION NEOTROPICAL

La Regién Neotropical es considerada aqui
como la zona geografica comprendida entre
México (aproximadamente desde el Trépico
de Cancer) y el extremo sur de América del
Sur en Chile y Argentina, e incluyendo el
archipiélago del Cabo de Hornos (Fig. 1). En
esta amplia zona queda incluida la parte tro-
pical de México, toda América Central, Amé-
rica del Sur tropical y América del Sur tem-
plada al sur del Trépico de Capricomio. Las
Islas Antillas, las Galdpagos y las Malvinas
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Fig. 1: La Region Neotropical (incluyendo las Antillas, las Gal4dpagos y las Malvinas).
The Neotropical Region (including the West Indies, the Galdpagos, and the Falkland Islands).

también son incluidas, asf como todas las is-
las continentales cercanas a la zona delimi-
tada (Fig. 1). La peninsula de Baja California
y algunas islas mexicanas (Revilla Gigedo)
no son incluidas.

La definicién utilizada aquf corresponde a
la definicién de otros bioge6grafos como
Darlington (1957) y Mayr (1964a). Problemas
de definicién mds precisos de los lfmites de
la regi6n, o de la delimitacién de subregiones
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dentro del Neotrépico (véase Rapaport 1968,
Smith 1983) no son considerados aqui.

LITERATURA CONSULTADA

Como la literatura perteneciente a la biogeo-
graffa de las aves neotropicales es muy rica,
en este ensayo hice una seleccién de ciertos
trabajos, elegidos para ilustrar los conceptos
jerarquicos discutidos.

El libro de Rappole et al. (1983) contiene
una lista parcial de m4s de 3.000 trabajos (pero
no todos pertenecen a la Regién Neotropical o
son biogeograficos). Sin embargo, esta lista
constituye una 1til introduccién a la literatu-
ra ornitolégica/biogeografica neotropical. Una
lista bibliogrdfica fue publicada por Haffer
(1974b) y algunos de los capftulos del libro
“Neotropical Ornithology” (editado por
Buckley et al. 1985) contienen muy buenas
listas de referencias. Sin embargo, parecerfa
muy util recopilar una bibliograffa anotada
completa de los trabajos de biogeograffa de
las aves neotropicales, pues desgraciadamen-
te muchas de las bibliotecas en los pafses de
la Regién Neotropical son insuficientes para
realizar trabajos bibliogrificos adecuados.

VUILLEUMIER

DATOS BASICOS PARA ESTUDIOS
BIOGEOGRAFICOS EN EL NEOTROPICO

Datos paleontoldgicos

Lalista de aves f6siles terrestres del continente
sudamericano contiene aproximadamente 60
familias, 190 géneros y 280 especies (Vui-
lleumier 1984c¢, 1985b, 19854, segiin datos en
Brodkorb 1963, 1964, 1967, 1971, 1978 y
otros trabajos mds recientes, especialmente
Campbell 1976, 1979, Tonni 1980 y Cuello
1988). El importante artfculo sintético de
Rich (1979) da una visién panordmica de las
localidades con registro de aves fésiles en
América del Sur (Fig. 2). Para las aves fésiles
de las Antillas, véase entre otros, a Olson
(1978), Olson & Hilgartner (1982), Pregill &
Olson (1981) y Pregill (1981). Steadman
(1981) publicé un trabajo preliminar sobre
aves fésiles en las Gal4pagos. Vuilleumier &
Andors (en prensa) analizaron las avifaunas
fésiles de América del Sur y de Africa.

La Tabla 1 indica los nimeros de taxones
en faunas de América del Sur. Se ve, por
ejemplo, que en el registro del Eoceno, del
Oligoceno, del Mioceno y en el registro
Huayqueriense del Plioceno, todos los géne-

TABLA 1

Nimeros de familias, géneros y especies de no-passeriformes fésiles en América del Sur!

Number of families, genera and species of fossil non-passeriformes in South America!

Fauna Familias Géneros Especies
Ne Ne Ne Ne Ne Ne
Total Extinguidas Total Extinguidas Total Extinguidas
1. Holoceno (Venezuela) 12 0 16 0 18 0
2. Holoceno (Argentina) 13 0 18 0 18 0
3. Pleistoceno tardio/
Holoceno (Brasil) 41 0 78 1 95 2
4. Pleistoceno tardio
(Ecuador) 15 Q 37 3 51 10
5. Pleistoceno tardio :
(Penti) 22 0 67 6 87 22
6. Pleistoceno, Lujaniense
(Argentina) 6 0 7 3 11 9
7. Pleistoceno, Ensenadense
(Argentina) 4 0 4 1 4 3
8. Plioceno, Montehermosano
(Argentina) 6 2 8 6 10 10
9. Plioceno, Huayqueriense
(Argentina) 4 4 5 5 5 5
10. Mioceno 10 2 15 15 19 19
11. Oligoceno 9 4 15 15 15 15
12. Eoceno 2 2 2 2 3 3

! Modificado de Vuilleumier (1985b).
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Fig. 2: Sitios con aves f6siles en América del Sur (redibujado de Rich 1979: 327).
Localities with fosil birds in South America (redrawn from Rich 1979: 327).

ros estdn extinguidos. También se observa
que muchas especies del Lujaniense y del
Ensenadense estdn extinguidas. Este tipo
de informaci6én, mejor documentada y con-

firmada (véase Vuilleumier 1987), permiti-
rd una reevaluacién de la tasa de reemplazo
y de la longevidad mediana de géneros y es-
pecies (véase Vuilleumier 1985d). La Tabla 2
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TABLA 2

Nimero de familias y géneros de
no-passeriformes f6siles en Sudamérica
y Norteamérica’

Number of families and genera of fossil
non-passeriformes in South America and North America!

Solamente En Sudamé- Solamente
en Suda- ricay Norte- en Nortea- Total
mérica américa mérica

Familiag
Extinguidas 5 3 14 22
Vivas 13 29 6 48
Total 18 32 20 70
Géneros
Extinguidos 49 2 95 146
Vivos 64 63 55 182
Total 113 65 150 328

1 Datos preliminares de Norteamérica (segin Vuilleumier
1985d)

compara de manera preliminar los mimeros
de familias y géneros fésiles en Sudamérica
y Norteamérica. A nivel genérico, las avi-
faunas extinguidas de los dos continentes
son muy distintas, pues s6lo dos géneros
del total de 146 estdn distribuidos en Norte
y Sudamérica, sugiriendo que la diferen-
ciacién de las dos avifaunas se dio en aisla-
miento durante el Cenozoico, pero solamen-
te un andlisis m4s detallado permitird resol-
verla cuestién. El intercambio faunfstico a
fines del Terciario (“Great Interchange”) po-
siblemente involucré a los taxones de la Ta-
bla 3.

TABLA3

Taxones que posiblemente participaron en el
intercambio a fines del terciario!

Taxa that possibly took part in the interchange

at the end of the Tertiary!
Pasaje probable de Pasaje probable de
Norteamérica a Sudamérica Sudamérica a Norteamérica
Phoenicopteridae Tinamidae
Mergus (Anatidae) Teratomithidae*
Ciconia (Ciconiidae) Milvago (Falconidae)
Cathartidae Phorusrhacidae*
Cracidae
Odontophorinae (Phasianidac)
Burhinidae

! Segin interpretacién preliminar de los datos fésiles

(Vuilleumier 1985d).

Datos taxonémicos

Las dos publicaciones que resumen los datos
taxonémicos basicos son, para Norteamérica
hasta el Istmo de Panam4, la lista distribu-
cional de 1a American Ornithologists’ Union
(AOU 1983) y, para América del Sur, la lista
de Meyer de Schauensee (1966, véase tam-
bién su gufa de 1982). Se pueden afiadir el
libro de Blake (1977) y los volimenes recien-
tes de Peters Check-list editados por Mayr &
Cottrell (1979) y Traylor (1979).

Mientras tanto, nuevas especies de aves son
descritas cada afio en el Neotrépico. En 10
afios (1966-1975), 24 especies nuevas fueron
descritas para Sudamérica y las Antillas, de
las cuales 14-18 fueron consideradas “buenas”
especies por Mayr & Vuilleumier (1983). Para
5 afios (1976-1980), los niimeros correspon-
dientes son 13 y 10, respectivamente (Vui-
lleumier & Mayr 1987), y para los afios 1981-
1990, 21 y 13, respectivamente (Vuilleumier
et al. 1992). El conocimiento taxonémico de
las aves neotropicales comienza con la
taxonomfa alpha (descripcién de nuevas es-
pecies, e.g., Rumboll 1974) y continda con la
taxonomfa beta (revisién de géneros, e.g.,
Stiles 1983). Esas revisiones son realizadas
con trabajo de museo por medio del estudio
de caracteres morfolégicos de pieles (color,
medidas, etc.; ejemplo: Handford 1983), en el
campo con la ayuda de técnicas etolégicas
(ejemplos: Lanyon 1967, 1978), o en el labo-
ratorio con técnicas bioquimicas (ejemplo:
Braun & Parker 1984). A nivel de la clasifica-
cién supragenérica, los tax6nomos usan técni-
cas bioqufmicas de separacién de protefnas
(Sibley et al. 1968), de hibridacién de frag-
mentos de ADN (Sibley & Ahiquist 1981) o
de secuencias de mtDNA (Zink et al. 1991), 0
hacen andlisis de caracteres anatémicos (por
ejemplo, lengua, Bock 1985; musculatura,
Raikow 1978; Siringe, Lanyon 1983, Prum
1992; esqueleto, Feduccia 1974).

Aunque no son publicaciones técnicas, las
mejores gufas de campo reflejan el alcance
taxonémico y distribucional del dfa (ejem-
plos: Ridgely 1976, Phelps & Meyer de
Schauensee 1979, Bond 1980, Voous 1983,
Sick 1984, Hilty & Brown 1986 y Fjeldsi &
Krabbe 1991). Esas gufas y otras en prepara-
¢i6n resultan en parte del extenso conocimiento
taxonémico y de campo de sus autores, quie-
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nes muchas veces han publicado revisiones
taxonémicas o estudios biogeograficos. So-
lamente hay un pequefio mimero de gufas en
espafiol o portugués: Rand y Traylor (1954),
Koepcke (1964), Olrog (1968), Phelps &
Meyer de Schauensee (1979), Venegas & Jory
(1979), Nores & Yzurieta (1980), Sick (1984),
Araya y Millie (1986) y Clark (1986).

En un interesante artfculo, Prance (1979)
confeccioné la lista de herbarios en América
del Sur. Una comparable, pero preliminar, re-
copilacién de las colecciones ornitolégicas en
el Neotrépico es la de Escalante & Vuilleumier
(1989) y también hay una lista para Norte-
américa (Banks et al. 1973). La lista de los
recursos museolégicos en la Regién Neotro-
pical de Escalante & Vuilleumier (1989) in-
cluye el nombre y la direccién de la coleccién,
el nombre del conservador, el nimero de pie-
les y de especfmenes anatémicos, la represen-
tacién taxonémica y geogréfica, la modalidad
de préstamo, la biblioteca, etc. Durante mis
viajes en el Neotrépico he encontrado estu-
diantes que ignoraban hasta la existencia de
colecciones de referencia en su propio pafs, o
quienes crefan que la coleccién X o Y era in-
accesible para estudios. Hay ricas colecciones
en Argentina, Chile, Colombia, Brasil, Mé-
xico, Peni, Uruguay, Venezuela y otros paf-
ses. Ademds sé, por experiencia personal, que
algunas de estas colecciones no son manteni-
das siempre en buen estado. La tarea de con-
servar, aumentar de manera razonable y valo-
rizar este precioso material no-renovable es
importantfsima.

A pesar de la riqueza en museos de 1a Re-
gién Neotropical, el m4s rico material museo-
16gico para las aves del Neotrépico (inclu-
yendo la mayorfa de los tipos) se encuentra
en Europa (especialmente en museos como
los de Tring [Museo britdnico], Estocolmo,
Parfs, Bonn, Merseyside, Leiden y otros) y
enlos EE.UU. (especialmente en: el Museo
Americano de Nueva York, el Museo Field de
Chicago, el Museo Camegie de Pittsburgh, el
Museo de Zoologfa de 1a Universidad del Es-
tado de Louisiana, 1a Coleccién Moore en Los
Angeles, el Museo de Zoologfa Comparada de
la Universidad de Harvard, el Museo Nacional
de la Smithsonian Institution en Washington,
la Academia de Ciencias Naturales de Phila-
delphia, entre otros). Estudiantes de América
latina deberfan estudiar este material en estos

centros y museos. Existen fondos para ayuda
financiera parcial, como el Frank M. Chapman
Fund del Museo Americano de Nueva York.
En las décadas futuras es de esperar que el
desarrollo de 1a omitologia en América Latina
conducird a més estudios taxonémicos bdsi-
cos de parte de los mismos latinos. Este traba-
jo podrfa ser facilitado por la publicacién de
una lista de aves neotropicales en espafiol y
portugués, incluyendo indicaciones b4sicas
sobre problemas de distribucién, de ecologfa
y de taxonom{a todavia no resueltos.

Datos distribucionales

La obtencién de datos sobre la distribucién
geogréfica de las aves no es independiente de
la obtencién de datos taxondémicos. Durante
estudios de campo en los que se recolectan
muestras de pieles o de tejidos de especies,
automdticamente se obtiene la informacién
sobre su distribucién. Datos distribucionales
también se obtienen en trabajos museolégicos,
en los cuales picles ya existentes son utiliza-
das, junto con los datos de la literatura (cat4-
logo de C.E. Hellmayr en particular) para pre-
parar mapas de distribucion. Estudios faunis-
ticos basados en extensos trabajos personales
de campo y de museo incluyen los de Miller
(1947, 1963), Slud (1964), Sick (1965, 1966),
Wetmore (1965, 1968, 1972), Mayr & Phelps
(1967), Haffer (1975), Roig & Contreras
(1975), Short (1975), Willis & Eisenmann
(1979), Schuchmann (1980), Belton (1984,
1985c¢) y Vuilleumier (1985). Importantes re-
visiones recientes de familias enteras son las
de Snow (1973, 1975, 1982), Haffer (1974b),
Traylor (1977, 1979), Vaurie (1980) y Short (1982).

Quiero mencionar aquf la diversidad de da-
tos distribucionales en la Regién Neotropical
por medio de¢ las Figs. 3,4, 5,6, 7y 8, que dan
una muestra de la cartograffa existente. La
Fig. 3 indica la distribucién de varios grupos
de aves, segin autores que publicaron las lo-
calidades de recoleccién o de la observacién
en un mapa y/o en el texto. Elegidas para esta
demostracién figuran especies que vivenen la
selva mimeda baja (en los géneros Columba 'y
Euphonia) y otras (en los géneros Pterocnemia
y Pseudoseisura) que s¢ encuentran en zonas
estépicas o de monte. En cada caso, la distri-
bucién “puntual” (localidades) revela discon-
tinuidades, y la distribucién generalizada re-
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Fig. 3: Distribuci6n de Columba goodsoni (redibujado de Haffer 1975, Fig. 21), Euphonia
[cayennensis) superespecie (E. cayennensis, E. rufiventris y E. pectoralis; redibujado de
Haffer 1970, Fig. 17), Pterocnemia pennata (redibujado de Plenge 1982, Fig. 1), y
Pseudoseisura gutturalis (redibujado de Contreras 1977, Fig. 1).

Distribution of Columba goodsoni (redrawn from Haffer 1975, Fig. 21), Euphonia [cayennensis] superspe-
cies (E. cayennensis, E. rufiventris and E. pectoralis; redrawn from Haffer 1970, Fig. 17), Pterocnemia
pennata (redeawn from Plenge 1982, Fig. 1), and Pseudoseisura gutturalis (redrawn from Contreras 1977,

Fig. 1).
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presenta una abstraccién de la realidad distri-
bucional en el campo.

En las Figs. 4 y 5 se ilustran dos tipos de
distribucién en las regiones bajas de Sud-
américa, ambas en la familia Ramphastidae.
Haffer (1974b) no habfa sobrepuesto la distri-
bucién generalizada de 1a selva baja, aunque
Ia habfa publicado en un mapa separado. La
correspondencia o, al contrario, la ausencia de
correspondencia entre la formacién vegetal
selva baja y la distribucién de las aves es
obvia. Aunque este tipo de sobreposicién de
mapas ecol6gicos y distribucionales existe para
todas las especies y subespecies de 1a Regién
Afrotropical (Hall & Moreau 1970, Snow

1978), se nota la marcada ausencia de mapas
semejantes para el Neotrépico.

En la Fig. 6 se ilustran relieves de distribu-
cién obtenidos después de haber sobrepuesto
mapas individuales (una para cada especie)
para los Tyrannidae (A) y para 360 especies
de aves amazdnicas (B). Este tipo de cartogra-
fia inmediatamente muestra zonas de alta
densidad y zonas de baja densidad de especies,
y permite la correlacién de tales patrones con
variables ambientales (pluviosidad) o de ve-
getacién (biomas). La Fig. 7, dibujada de igual
manera, ilustra la distribucién de especies
restringidas a una extensién espacial muy pe-
quefia en Colombia y Ecuador.

Ramphastos toco

WY

Fig. 4: Distribucién de Ramphastos toco (Ramphastidae), sobrepuesta a la distribucién de
selvas hiimedas bajas; la especie ocupa regiones no forestadas, o en la zona de selva
amazdénica, dreas abiertas a lo largo de rios (redibujado de Haffer 1974b, Figs. 5.1 y

16.36).

Distribution of Ramphastos toco (Ramphastidae), superimposed on the distribution of lowland rainforests;
the species occupies non-forested regions, or in the Amazonian forest region, open areas along rivers

(redrawn from Haffer 1974b, Figs. 5.1 and 16.36).
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Fig. 5: Distribucién de la superespecie Selenidera [maculirostris] sobrepuesta a 1a distri-
bucidn de selvas himedas bajas; la superespecie ocupa zonas de selva densa (redibujado

de Haffer 1974b, Figs. 5.1 y 16.22).

Distribution of the Selenidera [maculirostris] superspecies superimposed on the distribution of lowland
rainforests; the superspecies occupies zones of dense forests (redrawn from Haffer 1974b, Figs. 5.1 and

16.22).

La Fig. 8A estd basada sobre la distribu-
cién (presencia o ausencia) de especies de
Passeriformes en cuadrdngulos de 100 x 100
km en Argentina. Como Rabinovich y Rapo-
port (1975) no publicaron el mapa de las for-
maciones vegetales en la misma pigina (o aun
a la misma escala), esas zonas son dadas enla
Fig. 8B para poder comparar la distribucién
numérica de las especies de aves y la distribu-
ci6n de la vegetacién en este pafs.

Datos ecolégicos
Comparéndolos a otras partes del mundo, los

datos ecolégicos aprovechables para estudios
biogeogréficos en el Neotrépico son escasos.

Para muchas especies no poseemos més que
algunas indicaciones anecdéticas sobre su
preferencia ecolégica, su abundancia relativa
en los varios biétopos de su hébitat, su feno-
logfa de nidificacién o sus movimientos mi-
gratorios. En muchas, quizds la mayorfa, de
las listas faunfsticas publicadas antes de los
afios 60-70, las indicaciones ecol6gicas estdn
ausentes o superficiales. La mejor informacién
proviene de investigaciones m4s recientes, de
caricter ecoldgico, especialmente estudios de
campo a medio o largo plazo, como los trabajos
de Koepcke (1954) en el Peni, de Lovejoy
(1975) y de Novaes (1969, 1970, 1973) en
Brasil, de Marchant (1958, 1960) en Ecuador,
los numerosos trabajos de Skutch (ejemplo:
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A Familia Tyrannidae

Grupo -
Todirostrum y géneros afines Grupo de fluvicolinos

Numero de
especies

> 170
150-169
130-149
100-129

70-99
0-69

Fig. 6. A: Distribucion de la familia Tyrannidae en América del Sur; izquierda: todas las especies; centro:
grupo Todirostrum; derecha: fluvicolinos (redibujado de Fitzpatrick 1980, Figs. 1 y 2). B: Distribucién de
360 especies de aves amazoénicas (redibujado de Haffer 1978, Fig. 15).

A: Distribution of the family Tyrannidae in South America; left: all species; center: Todirostrum group; right: fluvicolines (redrawn
from Fitzpatrick 1980, Figs. 1 and 2). B: Distribution of 360 species of Amazonian birds (redrawn from Haffer 1978, Fig. 15).

1972), los de Snow en Trinidad y otros sitios
(por cjemplo: Snow & Snow 1964), de Grant
y sus colaboradores en las Galdpagos (por
ejemplo: Abbott er al. 1977), de Terborgh y
sus estudiantes en las Antillas (ejemplo:
Terborgh et al. 1978) y en el Perd amazénico
(ejemplo: Terborgh & Weske 1975), de Ramos
y sus colaboradores en el sur de México (pre-
sentaciones orales en el II Congreso Ibero-
Americano de Omitologfa en Xalapa, 1983),
de varios investigadores en Costa Rica (e.g.
Wheelwright 1983, Stiles 1980) o en Panam4
(ejemplos: Karr 1982a y Willis 1974 en Barro
Colorado), y otros sitios de 1a Regién Neotro-
pical (Silva & Bello Fallavena 1981, Oniki &
Willis 1982a, 1982b, 1982c, 1983a, 1983b, en

Brasil; Tostain 1980 en Guyana francesa;
Jaksic & Feinsinger 1991 en Chile). Pero no
debemos olvidar que, a pesar de toda esa acti-
vidad, todavfa no tenemos una base ecolégica
suficiente. Johnston (1975: 237), por ejemplo,
indic6 claramente la falta de datos ecol6gicos
a largo plazo en las Antillas.

TRES ARMAZONES GENERALES
PARA ESTRUCTURAR ESTUDIOS DE
BIOGEOGRAFIA NEOTROPICAL

Segun las revisiones de Vuilleumier (1975,
1978), Ball (1976), Keast (1977), Simpson
(1980) y Blondel & Choisy (1983), 1a biogeo-
graffa se ha desarrollado en tres grandes etapas
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Fig. 7: Distribucién de 155 especies de aves en
Colombia y Ecuador con 4rea de menos de 50.000
km? (redibujado de Terborgh & Winter 1982, Fig.
32.11).

Distribution of 155 bird species in Colombia and Ecuador
with a range of less than 50,000 km? (redrawn from Terborgh &
Winter 1982, Fig. 32.11).

histéricas: descriptiva (llamada empfrica por
Ball 1976), analftica (o narrativa) y predictiva
(o analftica, Ball 1976). La fase predictiva es
mdés reciente que la fase analftica, y esta lti-
ma es més reciente que la fase descriptiva.
Pero los estudios biogeograficos publicados
en los afios ochenta y noventa corresponden
a cada fase, pues todavia se necesita trabajo
descriptivo para ciertos niveles, al mismo
tiempo que se hace andlisis y prediccién a
otros niveles. No haré la descripcién de la
historia de 1a biogeograffa en el Neotr6pico
desde los orfgenes lejanos hasta, por ejemplo,
trabajos més recientes, como los de Von
Ihering (1927), Reig (1968) y Rapoport (1968).
Para un andlisis critico de la historia y del
desarrollo de 1a biogeografifa de aves en Nor-
teamérica véase Vuilleumier & Andors (en
prensa).

Voy a intentar clasificar algunos trabajos
de biogeograffa neotropical en términos de
los niveles de acercamiento de Vuilleumier
(1975: 446-471, Tabla V), luego, clasificaré
ciertos trabajos de biogeograffa neotropi-
cal segun la escala espacio-temporal de

Vuilleumier (1978: 46-49), y, finalmente,
presentaré 1os niveles de percepcion espacial
descritos por Long (1969, 1974) y Blondel
(1979: 7-12; Blondel & Choisy 1983: 92-98)
y los discutiré con referencia a un ejemplo
concreto.

NIVELES DE ACERCAMIENTO Y
UNIDADES DE ANALISIS

En 1975 describf seis unidades de andlisis
biogeogréfico y una jerarqufa de tres niveles
de acercamiento. Esta clasificacién serd usada,
con modificaciones menores, en la presente
seccién. Las Tablas 4 y 5 muestran, respecti-
vamente, los niveles de acercamiento y las
unidades de andlisis. En cada tabla, el tipo de
problema tradicionalmente preguntado es in-
dicado, y se dan ejemplos neotropicales. Las
Tablas 4 y 5§ son parecidas a la Tabla V de
Vuilleumier (1975: 447), pero con ciertas
modificaciones. Adem4s de dar m4s ejemplos,
y solamente ejemplos pertenecientes a la Re-
gién Neotropical, la informacién en las Tablas
4 y 5 se presentan separadamente. En 1975
presenté los niveles y las unidades en una
misma tabla, no ocurre lo mismo en esta oca-
sién. También hay 7 unidades de anAlisis en el
presente trabajo, en vez de las 6 del trabajo
anterior. Para sefialar la interconexién entre
niveles y unidades, algunos ejemplos son ci-
tados dos veces, una vez en cada tabla. Notar
que los tres niveles adoptados (1: histérico,
subdividido en dos: geogrifico y ecolégico;
2: ecolégico y 3: tebrico) contienen ejemplos
de trabajos anteriormente llamados descripti-
vos, analfticos y predictivos.

ESCALA ESPACIO-TEMPORAL

La biogeograffa puede ser definida como la
ciencia de las relaciones de los seres vivos (en
nuestro caso las aves) en el espacio y el tiem-
po. Como subrayé Deevey (1949: 1320), el
biogedgrafo trabaja en primer lugar con espe-
cies, y el dato bédsico en biogeograffa es un
mapa de la distribucién geogréfica de una es-
pecie (concepto espacial). Pero George (1970:
17 et seq.), hablando de l1a geograffa en gene-
ral, correctamente indicé que el “visible” en
geograffa est4 el paisaje (definido como “la
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y2).

A: Distribution of the species of Passeriformes in Argentina. B: Vegetation zones of Argentina (black area: Andean-Patagonian
forest) (redrawn from Rabinovich and Rapoport 1975, Figs. 1 and 2).

resultante de herencias o de fuerzas pasadas o
presentes que, en sf, escapan del dominio del
visible, tanto las largas secuencias de eventos
geolégicos o histéricos como los flujos de
capitales o las redes de direccién y de deci-
sién ligadas a las estructuras”™ (George 1970:
20). Entonces, el mapa en geograffa es “una
representacién figurativa y un repertorio a es-
cala convencional de todo lo que es observa-
ble en el campo y traducible graficamente”
(George 1970: 22).

Traduciendo los comentarios de George,
de la geograffa en general a la biogeograffa de
aves en particular, me parece que el visible en
biogeograffa es 1a unidad poblacional local de
una especie, y que el mapa de distribucién de

esta especie es una representacién m4s o menos
abstracta del visible (el “invisible”). Enton-
ces, en biogeograffa como en geograffa, “ra-
ros son los datos... totalmente visibles —hasta
cierto punto no existen— pues la explicacién
del visible siempre debe ser bisqueda en el
invisible...” (George 1970: 20).

Las cosas se complican aiin m4s cuando el
concepto temporal se sobrepone al concepto
espacial, porque la representacién biogeogra-
fica (el mapa distribucional de una especie)
no es solamente un documento al lfmite entre
el visible y el invisible, también es un docu-
mento con rafces histéricas, pues la distri-
bucién geogrifica modema de las especies
siempre tiene antecedentes en el pasado. La
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TABLA 4
Niveles de acercamiento para problemas de biogeografia en la Regién Neotropical
Levels of perception for biogeographic problems in the Neotropical Region
A. Nivel histérico

B.

1. Acercamiento geogrifico

(¢Cudles son los origenes de la unidad de estudio elegida para andlisis? ;| De dénde vienen los elementos faunisticos que
componen una fauna? ;Cémo se puede explicar la tasa de endemismo observada en una fauna?).

Ejemplos: avifauna del Cerro de la Muerte (Wolf 1976); origen de Buteo galapagoensis (Voou & de Vries 1978); origen
de los Geospizinae (Steadman 1982); origen de la avifauna de las Antillas (Berlioz 1959, Bond 1978, 1979); origen de la
avifauna de Pantepui (Chapman 1931, Mayr & Phelps 1967, Cook 1974); aves de Guatemala (Griscom 1932); origen de
las aves de México (Griscom 1950); diferenciacién de la fauna de Sudamérica (Dorst 1976, Cracraft 1973, Von Ihering
1927); avifauna terciaria de las Américas (Mayr 1964b); reemplazo en avifaunas fésiles de América del Sur (Vuilleumier
1984c, 1985b, 1985d).

2. Acercamiento ecolégico
(¢De dénde se originaron las aves de un bioma o de una formacién ecolégica definida? ;Cudles son los elementos
faunisticos y sus niveles de endemismo en la avifauna de un h4bitat? ;Cémo se efectiia la especiacién inter o intrabioma?
Ejemplos: origen de aves de piramos y de puna (Dorst 1967, Vuilleumier 1980b, 1984a, 1984b, 1986, Vuilleumier &
Simberloff 1980); avifauna de la Cordillera de la Costa de Venezuela (Phelps 1966); origen de la fauna de bosques de
Nothofagus (Vuilleumier 1985c); especiacién y origen de la fauna amaz6nica (Haffer 1969, 1970a, 1974b, 1978, Beven et
al. 1984).

Nivel ecolégico y acercamiento funcional (o “tréfico™)

(¢Cudl es el papel de la integracién tréfica entre las especies que componen una comunidad para la comprensién del origen de
esta comunidad? ;Cudl es el papel de la separacién de nichos entre especies en el desarrollo de una comunidad o fauna?
(Papel respectivo de la divergencia filogenética y de la convergencia en la historia de comunidades?)

Ejemplos: distribucién de Geospiza (Abbott et al. 1977, Connor & Simberloff 1978); colibries de las Antillas (Schuchmann
1980); avifauna mediterrdnea de Chile y de otros continentes (Blondel ef al. 1984); comunidades antillanas (Case et al. 1983,
Terborgh & Faaborg 1980); avifauna de Chile (Cody 1970); colibries de Trinidad y Tobago (Feinsinger & Swarm 1982,
Feinsinger et al. 1985); avifaunas selviticas (Karr 1976, 1980); diversificacién de los Tyrannidae (Keast 1972); agrupaciones
sociales de aves andinas (Moynihan 1979).

. Nivel tedrico y acercamiento de verificacién de hip6tesis.

(¢Cémo se integran los procesos fundamentales de biogeografia: colonizacién y extincién? ;Cudl es la tasa de reemplazo en
avifaunas insulares? ;Cémo colonizan las aves un biétopo nuevo?)

Ejemplos: verificacién de la teoria de refugios en Amazonia (Beven ef al. 1984, Oren 1982); verificacién de la teoria de
convergencia (Blondel et al. 1984); verificacion de patrones insulares en aves antillanas (Gotelli & Abele 1982, Terborgh
1973, Vergara 1988); extincién en Barro Colorado (Karr 1982a, 1982b, Willis 1974); dinamismo avifaunistico en islas de
hébitat (Willis 1979, Oren 1982, Leck 1979, Lovejoy 1980); compensacién de densidad (MacArthur et al. 1972, Terborgh et
al. 1978); ciclo del tax6n (Ricklefs 1970, Ricklefs & Cox 1972, 1978); colonizacién de biotopos secundarios (Terborgh &
Weske 1969); competencia interespecifica en las aves andinas (Terborgh & Weske 1975, Vuilleumier & Simberloff 1980);
verficacién del concepto de vicarianza (Pregill 1981).

gacion en biogeograffa neotropical, a varias

biogeograffa es una ciencia compleja, en pri-
mer lugar porque el documento fundamental
estd basado en datos provenientes de un nivel
ya abstracto (el mapa), y en segundo lugar
porque el concepto temporal modifica la in-
terpretacion en otra dimensién. Por esas razo-
nes, probablemente, tenemos hoy en biogeo-
graffa un debate, a veces violento, entre aque-
llos que trabajan a escalas distintas, sin que
las escalas, y luego los documentos funda-
mentales, se sobrepongan o se¢ acerquen. En
otras palabras, y parafraseando a Sautter (1975:
260), quien hablaba sobre geograffa en gene-
ral, hay una biogeograffa de base y otra de
cumbre. El esquema que propuse en 1978 y
que discuto con modificaciones aquf, est4 di-
sefiado para ordenar varios niveles de investi-

escalas y para tratar de acercarse a la realidad
espacio-temporal.

En la Fig. 9, la escala temporal (en afios,
eje horizontal) y la escala espacial (en km?,
eje vertical), sirven para delimitar de manera
aproximada varios dominios de 1a biogeografia
contemporénea (A, B, C y D) organizados en
una jerarqufa (Fig. 10). Las letras A, B, Cy D
corresponden a uno de cuatro niveles jerdr-
quicos sobrepuestos e interrelacionados, men-
cionados en términos de los “equilibrios” de-
finidos por Simberloff (1974: 177, Tabla 1;
véase también Simberloff & Wilson 1970 y
Wilson 1969) y adaptados con ciertas mo-
dificaciones aqui. En particular, el equilibrio
evolutivo o especiacional y el equilibrio
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TABLA S

Unidades de anAlisis en estudios de biogeografia en la Regién Neotropical
Units of analysis in biogeographic studies in the Neotropical Region

Unidad de colonizacién o de propagacién, a nivel de individuos o de una poblacién de una especie (propagulo).

Ejemplos: colonizacién de aves en Antillas (Terborgh et al. 1978); expansién de Elanus leucurus (Eisenmann 1971) y Bubulcus
ibis (Handtke & Mauerberger 1977, Strange 1979); especiacién en Geospizidae (Grant 1981); colonizacién de bistopos
secundarios (Terborgh et al. 1978).

Tax6n a nivel de la especie, de la superespecw, o del grupo de especies afines.

Ejemplos: historia de Zonotrichia capensis (Chapman 1940, Handford 1983); dm.nbumén de Picoides mixtus y centros de
endemismo (Contreras 1980); zoogeografia de Penelope albipennis (Eley 1982); distribucién de Atlapetes schistaceus
(Paynter 1972).

Tax6n a nivel del género o de 1a familia.

Ejemplos: distribucién de Momotus (Chapman 1923); distribucién de familias antillanas (Gotelli & Abele 1982); género
Atlapetes (Paynter 1978); Myiarchus en las Antillas (Lanyon 1967); diversificacién de Tyrannidae (Keast 1972); origen de
los Geospizidac (Steadman 1982); especiacién de Ramphastidae y Galbulidae (Haffer 1974b).

Agrupacién local de especies del mismo nivel tréfico o funcional en 1a comunidad (*guild” o gremio sensu Root 1967).
Ejemplos: colibries de altura en Colombia (Berlioz 1974); comunidades antillanas (Case et al. 1983); colibries de Trinidad y
Tobago (Feinsinger & Swarm 1982, Feinsinger ef al. 1985); aves de Mato Grosso (Fry 1970); avifaunas de selva (Karr 1980,
Pearson 1977); aves de rapiiia y aves acudticas de Sudamérica (Reichholf 1974, 1975).

Avifauna de una unidad de vegetacién bien definida.

Ejemplos: avifauna del Chaco (Short 1975, Bucher 1980); avifauna del Cerrado (Sick 1965, 1966); avifauna de bosques de
Nothofagus (Vuilleumier 1985c); avifauna de sabanas de pinos en Nicaragua (Howell 1971); avifauna de desiertos peruanos
(Koepcke & Koepcke 1953, Koepcke 1963); avifauna de zonas abiertas del NO de Sudamérica (Haffer 1967); avifauna de
paramos y de puna (Dorst 1967, Vuilleumier 1986).

Avifauna regional o de una subdivisién politica del Neotrdpico.

Ejemplos: distribucién de Passeriformes en Argentina (Rabinovich & Rapoport 1975); aves de Mendoza (Roig & Contreras
1975); aves de Guatemala (Griscom 1932); aves de México (Griscom 1950); aves de Chile (Cody 1970); aves del alto
Maraiion (Dorst 1957).

Avifauna de la Regién Neotropical o de una subdivisién mayor.
Ejemplos: avifauna de Galdpagos (Swarth 1934, Dorst 1959, Harris 1973, Powell 1975); avifauna de América Central
(Howell 1969); avifauna de las Antillas (Berlioz 1959, Olson 1978, Pregill 1981, Pregill & Olson 1981); avifauna de

América del Sur (Von Thering 1927, Vuilleumier 1984¢c, 1985b, 1985d); avifauna de las Américas (Mayr 1964b).

paleogeogrifico son poco o no explicados en
el trabajo de Simberloff (1974). Enla Tabla 6,
se ejemplifican trabajos de biogeograffa neo-
tropical para varios equilibrios reconocidos.

Es importante notar que la dimensién espa-
cial puede quedarse relativamente invariable
aunque el tiempo sea largo (por ejemplo, evo-
lucién de 1a fauna en una isla pequefia, o cuasi
no-dimensional, a lo largo del tiempo geol6-
gico). También la dimensién temporal puede
ser mantenida m4s o menos “constante” mien-
tras 1a dimension espacial varfa. Entonces, las
modificaciones de la Fig. 9 pueden ser imagi-
nadas fdcilmente. En la préxima seccién el
espacio esté considerado como variable, pero
el tiempo invariable en el esquema de escalas
de percepcioén ecolégica.

Si el concepto de “equilibrio” es totalmente
apropiado 0 no en biogeografia, estd fuera del
tema de este ensayo. Es suficiente decir que
ciertos autores, como Gilbert (1980), han re-

chazado parcialmente la validez de la teorfa
de equilibrio de biogeograffa insular de Mac-
Arthur & Wilson (1967). Ciertos fenémenos,
como la “compensacién de densidad” (Mac-
Arthur et al. 1972) y la importancia relativa
de 1a competencia interespecffica también son
cuestionados (Jehl & Parkes 1983, Wright
1980, Feinsinger & Swarm 1982, Feinsinger
et al. 1985). Aquf el término “equilibrio” est4
usado en el sentido de “steady-state” (estado
estacionario).

ESCALAS DE PERCEPCION ESPACIAL

Los evolucionistas hacen esfuerzos para dar
una estructura jerdrquica a los dominios de la
investigacion evolutiva (por ejemplo, Mayr
1964c, Lewontin 1970, Darlington 1976,
Gould 1982, Salthe 1985, Eldredge 1985, Vrba
& Eldredge 1984, Vrba & Gould 1986). De



26 VUILLEUMIER

Km? 1091
1074
10°4
104

10 “I“'Il.

10 10° 10° 107 10° Afios

/rC

A B
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madas (redibujado de Vuilleumier 1978, Fig. 1).
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Fig. 10: Jerarquia de cuatro niveles espacio-tem-
porales organizando varios dominios de la biogeo-
grafia contemporanea (segin Vuilleumier 1978).
Para las escalas espacial y temporal, véase Fig. 9.
Hierarchy of four spatio-temporal levels organizing several
domains of current biogeography (according to Vuilleuamier
1978). Fort the spatial and temporal scales see Fig. 9.

manera similar, el pensamiento de ciertos
ec6logos estd dirigido hacia una conceptua-
lizacién jerarquica (Rowe 1961, Allen & Starr
1982, Kolasa 1989). Los biogeégrafos, sin
embargo, parecen haber publicado poco toda-
via sobre jerarqufas en su ciencia: los manua-
les de Pielou (1979) y de Brown & Gibson
(1983), por ejemplo, estdn organizados mds
bien de manera tem4tica que jerdrquica.

Sin embargo, una estructura jerdrquica pa-
rece indispensable para clasificar y ordenar
racionalmente los trabajos ya hechos, y pro-
poner una vista panordmica de lo que uno
podrfa hacer en investigaciones futuras. Las
dos jerarqufas conceptuales discutidas en las
secciones previas pueden ser dtilmente com-
plementadas por una tercera, derivada de los
trabajos de Long (1969, 1974) para uso en
manejo del paisaje, y aplicada por Blondel
(1979: 7-34, Blondel & Choisy 1983) a la
biogeograffa de las aves.

La Regién Neotropical posee una tre-
menda diversidad ecolégica a nivel espacial
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Examples of neotropical biogeographic studies arranged according to a spatio-temporal framework!

Nivel espacio-temporal? y su
correspondencia aproximada en Tabla 4

-

Ejemplos

A. Equilibrio no interactivo®
(biogeografia teérica en Tabla 4)

Tiempo ecolégico corto

Espacio restringido

Inmigracién, extincién

Ambiente en estado estable, sin
mayores cambios

Pardmetros r, K, dimensiones
del nicho, dinamismo de la
distribucién

B. Equilibrio interactivo?
o postinteractivo, sucesién
ecolbgica (biogeografia ecolégica,
B en Tabla 4)
Tiempo ecolégico largo
Espacio relativamente pequeiio
Coadaptacién de agrupaciones de
especies colonizadoras
Extincién debida a nichos
estrechos, papel de la
competencia por los recursos
Ambiente cambia segiin procesos
anuales y/o sucesionales en
la vegetacién y la fauna (o
gradientes ambientales)
Evolucién tréfica de la fauna o
agrupacioén (“gremio”)
C. Equilibrio evolutivo o
de especiacion® (biogeografia
histérica, A2 en Tabla 4)
Tiempo evolutivo corto

Espacio amplio o relativamente amplio

Adaptaci6n a condiciones locales,
especializacién de nichos,
coadaptacién, competencia y
divergencia de caracteres

Especiacién por fragmentacién o
colonizacién (fundador), ciclo
del taxén

Extincién poblacional o de
especies

Ambiente en modificacién
(vegetacion)

Expansién de Elanus leucurus
(Eisenmann 1971), de Bubulcus

ibi (Handtke & Mauersberger

1977, Strange 1979)

Aves antillanas (Terborgh 1973,
Terborgh & Faaborgh 1980, Terborgh
et al. 1978, Johnston 1975)

Hé4bitats secundarios (Terborgh &
Weske 1969)

Competencia en aves andinas (Terborgh
& Weske, 1975)

Flamencos andinos (Hurlbert & Keith
1980)

Competencia en Geospiza (Abbott et
al. 1977)

Nicho de Amazilia tobaci y otros
colibries en Trinidad y Tobago
(Feinsinger & Swarm 1982,
Feinsinger et al. 1985)

Distribucién en Mato Grosso (Fry
1970)

Avifauna de las Antillas (Gotelli

& Abele 1982, Johnston (1975)
Avifaunas de Panam4 (Karr 1976)
Extincién (Karr 1982a, 1982b, Willis
1974, Leck 1979)

Gradientes altitudinales (Pearson y
Ralph 1978, Terborgh 1971, Schiluter
1982)

Colibries de selva (Stiles 1980)

Aves neotropicales (Miiller 1972,

1973, Dorst 1976)

Aves de las Antillas (Berlioz 1959,

Bond 1978, 1979, Case et al. 1983,
Ricklefs 1970, Ricklefs & Cox 1972,
1978

Aves amazénicas (Haffer 1969, 1970a,
1974a, 1974b, Beven et al. 1984,

Sick 1967)

Convergencia en avifaunas

mediterrdneas (Blondel et al. 1984)
Avifauna del NO de Sudamérica
(Campbell 1982)

Historia de Zonotrichia capensis
(Chapman 1940, Handford 1983)
Pantepui (Cook 1974, Mayr & Phelps 1967)
Aves altoandinas (Dorst 1967,
Vuilleumier 1970, 1979, 1986,
Vuilleunier & Simberloff 1980,
Moynihan 1979, Haffer 1970c)

Penelope albipennis (Eley 1982)
Tyrannidae (Keast 1972, Fitzpatrick 1980)
Pinzones de Darwin (Grant 1981,
Hamilton y Rubinoff 1967)

Diglossa (Vuilleumier 1984b, Graves 1982)
Avifauna de América Central (Howell 1969)
Avifaunas forestales (Karr 1980)
Desiertos peruanos (Koepcke & Koepcke
1953, Koepcke 1963)

Radiaci6n de Passeriformes (Olrog 1980)
Aves de Yucatdn (Paynter 1955)
Especiacién en Picidae (Short 1980)
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Nivel espacio-temporal? y su
correspondencia aproximada en Tabla 4

Ejemplos

D. Equilibrio paleogeogrifico
(biogeografia histérica, Al en Tabla 4)

Tiempo evolutivo largo

Espacio amplio o muy amplio

Intercambios faunisticos

Modificaciones ambientales
importantes (vegetacién,
geomorfologia, tecténica)

Gradientes histéricos

Avifauna de selva amazénica (Amadon
1973)

Distribucién de Momotus (Chapman
1923)

Avifauna de América del Sur (Von
TIhering 1927, Dorst 1976, Mayr

1964b, Rich 1979, Vuilleumier 1984c
1985b, 1985d)

Avifaunas de las Antillas (Olson

1978, Pregill 1981, Pregill y Olson 1982)
Aves fésiles de Argentina (Tonni 1980)

1 Esquema segiin Vuilleumier (1978: 46-49).
2 Para descripcién de los niveles, véase Figs. 9y 10.
3 Procesos segin Simberloff (1974: 177).

y una tremenda diversidad ornitolégica a ni-
vel taxonémico (m4s de 3.000 especies). Me
parece que una manera muy concreta de or-
ganizar su pensamiento y su investigacién,
es precisamente por medio de una jerar-
qufa espacial definida en términos ecol6-
gicos.

En la primera etapa de la investigacion,
unas escalas de percepcién, pasando del visi-
ble al invisible o delimitando el documento
fundamental para utilizar la expresién de
George (1970), son elegidas para estudio de-
tallado, en el cual el tiempo es mantenido
“constante”, En una segunda etapa, cuando el
mismo nivel espacial es estudiado en dos o
mds zonas separadas que se deben comparar,
o cuando dos o m4s escalas espaciales deben
ser integradas entre ellas, el concepto tempo-
ral puede intervenir.

El protocolo de investigacién empieza
con el estudio local (el nivel estacional) de las
poblaciones de una o més especies de aves (el
visible) a gran escala geogréfica, y “sube” con
la abstraccién cada vez mayor a lo largo de
niveles de escala espacial cada vez més pe-
queflos: el biotopo, el sector, la regién y el
continente. La Tabla 7 explica de manera de-
tallada las escalas de percepcion espacial, y
para cada una la escala geogréfica aproxima-
da, el nivel de integracién biogeogréfico, las
variables tomadas en cuenta y las cuestiones
biogeograficas preguntadas.

Para empezar con ejemplos concretos, las
Figs. 11 y 12 y la Tabla 8 ilustran las escalas
de percepcién espacial para las aves del pira-
mo desértico en los altos Andes de Venezuela

(Fig. 11) y las aves de la puna hiimeda en los
altos Andes del Pend (Fig. 12). LaTabla9y la
Fig. 13, basadas en la jerarqufa espacial para
piramo y puna, se acercan de un problema
concreto, la explicacion de la diversidad es-
pecffica 0 niimero de especies por unidad
biogeogréfica.

A nivel de la estacién, es decir una porcién
del espacio visible en 1a parte 1 de las Figs. 11
y 12, el muestreo en un territorio de aproxi-
madamente 1 hd (0 en una transecta lineal
equivalente) resulta regularmente en un censo
de las especies siguientes. En el pdramo de-
sértico de Venezuela (altura 4.150 m), cinco
especies se encuentran, usualmente Oxypogon
guerinii, Cinclodes fuscus, Leptasthenura
andicola, Ochthoeca fumicolor, y Phrygilus
unicolor, y en la puna himeda del norte de
Pend (altura 4 100 m), quince especies, usual-
mente Buteo poecilochrous, Oreotrochilus
estella, Colaptes rupicola, Upucerthia serra-
na, Cinclodes fuscus, Leptasthenura andicola,
Asthenes humilis, Xolmis rufipennis, Musci-
saxicola alpina, Ochthoeca oenanthoides,
Troglodytes aedon, Catamenia inornata,
Phrygilus gayi, Phrygilus unicolor, y Spinus
atratus (datos tomados de Vuilleumier &
Ewert [1978], Vuilleumier & Simberloff
[1980], y datos personales no publicados).

A nivel estacional (segin el muestreo y sin
olvidar que esas listas representan un “prome-
dio”™), se puede establecer primero que, a al-
turas comparables y con estructura de vegeta-
cién comparable (dominancia de Espeletia spp.
de tipo arb6reo en el pdramo venezolano, do-
minancia de Puya raimondii de tipo arb6reo
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TABLA 7
Niveles de percepcidén ecolégica y ejemplos de problemas biogeogréficos!
adaptados a la biogeografia neotropical
Levels of ecological perception and examples of biogeographic! problems adapted to nebtropical biogeography

Nivel de Escala Integracién Variables Problemas

percepcién aproximada biogeogrifica ecolégicas biogeogrificos

Estacién 1:1.000 Unidad de Elementos de Divisién del
(o elemento (escala colonizacién, la vegetacién, espacio ecolégico,
del biotopo, muy grande) poblacién estructura dimensiones del
segiin Long gremio floristica o nicho, competencia
1969, 1974) (“guild™) arquitecténica ecolégica,
Sitio donde de la estrategias
se efectia vegetacién demogrificas y
el muestreo adaptativas
(1-2 hé)

Biotopo 1:10.000 Poblaciones, Elementos del Estructura de la
Unidad (escala comunidades, o microclima, comunidad,
homogénea mayor) agrupaciones del suelo, de dinamismo
del paisaje de especies la vegetacié6n, poblacional,
en sus en unidades ydela estrategias
caracteres tréficas o topografia adaptativas
fisicos y funcionales
bibticos

Sector 1:100.000 Agrupacién de Unidades de Procesos de
Conjunto de (escala comunidades, vegetacién en colonizacién,
biotopos en mediana) avifauna local, el mosaico extincién, y
un territorio taxocenas ambiental recolonizacién,
delimitado por (comunidad de constituyendo seleccién del
cierta unidad aves de una el bioma, hébitat,
bioclimética misma unidad formacién desarrollo de la
ylo geo- taxonémica) vegetal, fauna,
morfolégica factores del convergencia, o

clima, suelos divergencia

y subsuelos (divergencia de
(substrato caracteres)
para vegetacién)

Regién 1:1.000.000 Avifauna Factores del Semejanzas
Caracterizada (escala de una unidad macroclima, faunisticas o
por cierta pequefia) ecolégica, o tipos taxonémicas,
unidad al vegetacional principales gradientes
nivel del de vegetacién biocliméticos,
microclima (biomas), estructura de

factores la especie,
topogréficos especiacion,
importantes endemismo local
(barreras)

Continente 1:10.000.000 Avifauna Unidades Delimitacién de
Porcién (escala muy continental, continentales, faunas,
importante pequenia avifauna de tectSnicas intercambio de
del continente una subdivisién geogrificas, elementos
entero del Neotrépico, y/o faunisticos,

avifauna de un geolégicas zonas de
archipiélago endemismo

! Tabla adaptada al Neotrépico segiin la Tabla 1 de Blondel & Choisy (1983: 93).

en el sitio de 1a puna peruana) la estacién del
paramo desértico es mucho més pobre en ni-
mero de especies que la estacién de 1a puna.
En segundo lugar, ciertas especies se encuen-
tran en los dos sitios: Cinclodes fuscus, Lep-

tasthenura andicola y Phrygilus unicolor.
Ademids, el colibrf del pdramo (Oxypogon)
tiene un representante ecoldgico de otro géne-
ro en la puna (Oreotrochilus), y el género
Ochthoeca esté representado por una especie
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TABLA 8

Descripcion de los niveles de percepcién de las figuras 11 y 12 (paramo y puna)

Description of the levels of perception in figures 11 and 12 (pframo and puna)

Escala
(censos)

Nivel de
percepcioén

Variables ecolégicas y unidades ecolégicas

Censo en
aprox. 1 h&
o equivalente
lineal (hasta
1 km lineal)

Estacién

Serie de
censos de
aprox. 1 hd o
equivalentes
lineales,
hasta 4 km?

Biotopo

Aprox. 300 km?
en piramo
desértico
(aprox. 22
esp.); aprox.
700 km2 en
puna (aprox.

45 esp.)

Bioma péramo,
aprox. 30.000
km?; bioma
puna, aprox.
140.000 km?

Esc. var., de
150.000 km? a
aprox. 16 x 108
km?; integr.
conjunto pdramo

y puna en la veget.
altoandina (selva
nublada, cuencas
dridas, etc.) y otra
veget. continental

(estepa patagdnica)

Sector

Regién

Continente

Zona del muestreo es un punto o una linea de 1
km (con puntos a cada 200 metros). En caso de
transecto lineal, los puntos hacen pasar del nivel
estacional al nivel del biotopo.

Suelo, vertiente, orientacién, exposicién al sol,
topografia, cobertura vegetal, altura de vegeta-
cién, abundancia relativa de tipos floristicos;
cada estacién puede representar 1 biotopo dis-
tinto.

Unidad ecolégica definida por cierta homoge-

neidad: cobertura vegetal, etc. (segiin datos
tomados al nivel de la estacién).

El “paramo desértico” (Monasterio 1980) y 1a
“puna himeda” (Troll 1959) son considerados
como biotopos; ambos son definidos por el clima:
temperatura, insolacién, pluviosidad, suelo, etc.

Censos efectuados en todo el piramo central de
Venezuela (Mérida); censos efectuados en toda
la puna de la Cordillera Blanca.

Formaciones geolégicas, suelos, formaciones
vegetales y clima.

Integracién de los biomas con los biomas cir-
cundantes, gradientes ecotonales o altitudina-
les (vegetacionales y climéticos) adentro de

un bioma o quizéds cortando de un bioma a otro.

Ubicacién del bioma estudiado en el sistema
continental.

distinta en cada estacién. Estos hechos (lo
visible) permiten inmediatamente plantear
problemas sobre la divisién del “espacio
ecoldgico”, la dimensién del nicho, el uso de
recursos, y las estrategias demogrificas. En
una comunidad estacional mds densamente
poblada en especies (Perd), uno puede pre-
guntarse si la densidad total de todos los in-
dividuos de todas las especies es semejante
ala densidad de la estaci6n venezolana, con

menos especies. La pobreza de la estacién
venezolana, ubicada en una regién insular
(Vuilleumier 1970), podria reflejar el efecto
de compensacién de densidad, aunque hasta
la fecha los datos disponibles no lo sugieren
(Vuilleumier & Ewert 1978).

A nivel del biotopo (parte 1 de Figs. 11 y
12), en una superficie de 10 h4 hasta 1 km?, se
afladen especies en cada sitio (total aproxi-
mado 10 especies en el pdramo y 25 especies
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Fig. 11: Cuatro niveles de percepci6n espacial para estudios biogeograficos en los altos
Andes. 1. Nivel del biotopo (el “visible”) en el piramo desértico de los altos Andes de
Venezuela (el nivel de 1a estacién, aproximadamente 1 h4, est4 totalmente incluido en el
paisaje de 1a Fig. 11.1). 2. Nivel de sector (extensidn total del paramo desértico, en negro,
en Venezuela). 3. Nivel de la regién (ubicacién del pdramo desértico en la extensién del
bioma padramo en Venezuela, Colombia, Ecuador y norte del Peri). 4. Nivel continental
(ubicacién de los biomas pdramo y puna en el sistema de biomas andinos y extra-andinos
continentales). Las escalas de las Figs. 11 y 12 son idénticas para facilitar la comparacién
directa.

Four levels of spatial perception for biogeographic studies in the High Andes. 1. Biotope level (the “visible™)
in the desert paramo of the High Andes of Venezuela (the field site level, about 1 ha, is completely included
in the landscape of Fig. 11.1). 2. Sector level (total range of the desert paramo in Venezuela, in black). 3.
Regional level (localization of the desert paramo within the paramo biome in Venezuela, Colombia, Ecuador,
and Northern Penti). 4. Continental level (localization of the paramo and puna biomes in the system of Andean
biomes and of continental extra-Andean biomes). The scales in Figs. 11 and 12 are indentical to facilitate
direct comparison.
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Fig. 12: Cuatro niveles de percepcién espacial para estudios biogeograficos en los altos
Andes. 1. Nivel del biotopo (el “visible”) en la puna himeda de los altos Andes del Perd
(el nivel de la estacién, aproximadamente 1 h4, estd totalmente incluido en la Fig. 12.1).
2. Nivel de sector (el mapa indica s6lo una parte de 1a puna himeda de los Andes
peruanos). 3. Nivel de la regién (ubicacién de la puna hiimeda de los Andes del norte de
Perii en el bioma puna). 4. Nivel continental (ubicacién de los biomas paramo y puna en
el sistema de biomas andinos y extra-andinos continentales). Las escalas de las Figs. 11 y
12 son idénticas para facilitar la comparacion directa.

Four levels of spatial perception for biogeographic studies in the High Andes. 1. Biotope level (the “visible™)
in the humid puna of the High Peruvian Andes (the field site level, about 1 ha, is completely included in Fig.
12.1). 2. Sector level (the map shows only parts of the humid puna of the Peruvian Andes). 3. Regional level
(localization of the humid puna of Northern Peni within the puna biome). 4. Continental level (localization of

the paramo and puna biomes in the system of Andean biomes and continental extra-Andean biomes). The
scales in Figs. 11 and 12 are identical to facilitate direct comparison.
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TABLA 9

Niimero de especies (E) y 4rea o superficie (A) a variés niveles de percepcién espacial
(véase Figs. 11, 12 y 13 y Tabla 7)! (las cifras son aproximadas)

Number of species (E) and area (A) at several levels of spatial perception (see Figs. 11, 12 and 13 and Table 2)!

B log, B A log oA
Estacién 5 sy 0,70 (1,18)2 0,01 -2
Biotopo 10 (25) 1 (1,400 1 0
Sector 22 (45 1,34 (1,65 300 (700)? 2,48 (2,85)?
Regién 60 (1207 1,78 (2,08)* 30.000 (140.000)* 4,48 (5,15)
Péramo y puna 170 2,23 170.000 5,23
Venezuela andino 350 2,54 130.000 511
Ecuador andino 500 2,70 140.000 5,15
Pen andino 800 2,90 650.000 5,81
Venezuela 1.250 3,10 912.050 5,96
Ecuador 1.300 3,11 270.670 5,43
Peni 1.600 3,20 1.285.215 6,11
América del Sur 2.700 3,43 17.499.050 71,25
Mundo 9.000 3,95 148.400.000 8,10

! Segin Vuilleumier & Ewert (1978), Vuilleumier & Simberloff (1980), Vuilleumier (inédito), Meyer de Schauensee (1966,

1982), Phelps & Meyer de Schauensee (1979)

2 El primer niimero se refiere al piramo, el segundo (entre paréntesis) a la puna.

en la puna, Tabla 9). En el pdramo, caracterfs-
ticamente las especies nuevas pertenecen a
otros géneros (Schizoeaca, Asthenes, Anthus,
y Carduelis). En la puna también se afiaden
a la lista més géneros (como Phalcoboenus,
Petrochelidon, Anthus y Diuca), pero, méis
importante atin, las nuevas especies perte-
necen a géneros ya presentes a nivel estacio-
nal (otra especie del género Upucerthia, otro
Asthenes, otro Muscisaxicola, y otro Phry-
gilus). Estas observaciones sugieren que la
estructura tréfica de la puna es m4s compleja
y/o que los recursos (alimentarios, sitios de
nidificacién, etc.), son m4s abundantes en la
puna. Entonces, las estructuras de las dos co-
munidades podrfan ser distintas, aunque fau-
nfsticamente son relativamente semejantes.

A nivel del sector (2 enlas Figs. 11y 12) se
nota la diferencia entre la superficie pequefia
del paramo (pdramo desértico y pdramo andi-
no) en Venezuela, y la superficie mucho més
grande de la puna (puna desértica y puna hi-
meda) en el Peni. La diferencia proporcional
en riqueza especffica de las aves es notable
(Tabla 9). Ademds, como ya noté arriba, la
zona de pdramo es insular, mientras que la
zona de la puna est4 integrada en un comple-
jo geografico y vegetacional mucho m4és ex-
tenso.

Entonces, (cudles son los procesos de colo-
nizacién y de recolonizacién en los dos secto-

res? ;Cudl es la tasa de extincién a nivel de
poblacién de las especies locales (sectoriales)
en el pdramo aislado, 0 en la puna no-aislada?
(Cudl es el papel respectivo del reemplazo
de recursos a 1o largo de ciclos anuales, o de
ciclos de amplitud temporal m4s larga? ; Cudl
es el resultado, a nivel de sector, del dinamis-
mo poblacional que se puede estudiar en deta-
lle a nivel del biotopo? Tales son las pregun-
tas a las cuales el biogedgrafo debe dar res-
puestas.

A nivel de la regi6én (3 en Figs. 11 y 12), el
padramo y la puna pueden ser contrastados en
términos diferentes. La distribucién de las nu-
merosas especies que componen la unidad pé-
ramo a nivel bioma y la unidad puna a nivel
bioma, puede ser estudiada con referencia ala
distribucién espacial continua o discontinua
de ciertos biétopos (por ejemplo, Oreomanes
fraseri, especie especializada en los bosques
de Polylepis spp. en pdramo y puna, Vuilleu-
mier 1984a). El andlisis de gradientes altitudi-
nales puede revelar regularidades en la sub-
divisién espacial de las especies en correla-
cién con los recursos disponibles (Terborgh
1971, Pearson & Ralph 1978, Schluter 1982,
DesGranges & Grant 1980). Ciertos aspectos
de la distribucién pueden ser estudiados desde
el punto de vista de 1a evolucién, en el tiempo
“evolutivo”, y en el cual se manifiestan los
resultados de la seleccién natural (por ejemplo,
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desplazamiento de caracteres en pares de es-
pecies congenéricas y parcialmente alopétricas,
como Cistothorus, Vuilleumier & Ewert 1978:
83). Pero los efectos de la adaptacién local
(estudiados en detalle a nivel de sector) deben
ser analizados a nivel regional para averiguar
si 1a hipétesis de desplazamiento de caracteres
no tienen explicacién alternativa (Grant 1972,
1975).

A nivel continental (4 en Figs. 11y 12) se
estudia la historia del complejo biogeografi-
co “fauna del pdramo y de la puna”. Recons-
truccién de la especiacidn, de los procesos de
colonizacién y, si es necesario, de radiacién
adaptativa, tareas para las cuales el andlisis
estd situado, menos a nivel ecolégico fino (en
los niveles estacional, del biétopo o del sec-
tor), y mds a nivel de las unidades taxonémicas.
Aquf se pueden tomar en cuenta los métodos
de andlisis filogenético o cladfstico (Cracraft
1982; sobre cladismo en biogeograffa véase
Ashlock 1974), como también otros métodos
m4s cl4sicos (Vuilleumier 1980).

En la Fig. 13, la curva de aumento del
mimero de especies sigue una inclinacién sua-
ve desde el nivel estacional hasta el nivel re-
gional. Pero a niveles subcontinentales hasta
el nivel continental (Venezuela andino, Ecua-
dor andino, Peni andino; Venezuela, Ecuador,
Peni; América del Sur; y mundo), la pendien-
te de 1a curva es marcadamente més acentua-
da. Este resultado corresponde a 1o observado
por Blondel & Choisy (1983: 94, 96). Como
lo mencionan Blondel & Choisy (1983: 96),
la ruptura de pendiente es “la traduccién de
una aceleracién del enriquecimiento especi-
fico”. “Este fenémeno significa que pasamos
a otras faunas, es decir, otras provincias bio-
geogréficas, como las entiende la biogeograffa
wallaceana. A tal nivel, los problemas de
especiacion y de estructuracién de las avifau-
nas, en correlacién con su historia evolutiva,
toman el paso sobre consideraciones ecolé-
gicas y areogréficas”... “Pero la ligazén entre
esta biogeograffa analftica y el andlisis de los
patrones de distribucién a mayor escala es
obvia en nuestra 6ptica de ida y vuelta entre
lo general y lo particular, porque permite fi-
jar el nimero, el origen y la identidad de los
taxones que constituyen el capital en especies
o0 ‘carga faunfstica’... que los numerosos
biotopos de un sector tienen que compartirse”
(Blondel & Choisy 1983: 96). También pasa-

log1oE
4 - M
/
@ péaramo /
AS
A puna Ve A
B otras unidades % EER~/ P
31 Pa
y |
V. Va
O€— pdramo y puna
A

24
/{Reg'ién
A

A o
A Sector
14 [ ]
Biotopo

[ ]
Estacion

) log oA
21 0 1 2 3 4 5 6 T 8 9

Fig. 13: Correlacién entre el nimero de especies E
y el 4rea o superficie A (en km2) a los niveles de
percepcién espacial definidos en la Tabla 7 ¢ ilus-
trados en las Figs. 11 y 12. A nivel superior a la
regi6n (continental): Ea = Ecuador andino, Va =
Venezuela andino, Pa = Peni andino, E = Ecuador,
V = Venezuela, P = Peni, AS = América del Sur,
M = Mundo. Escalas logaritmicas. Véase Tabla 9
para las cifras.

Correlation between the number of species E and surface
area A (in km?) at the levels of spatial perception defined in
Table 7 and illustrated in Figs. 11 and 12. At a level above
that of the region (continental): Ea = Andean Ecuador, Va =
Andean Venezuela, Pa = Andean Peru, E = Ecuador, V =
Venezuela, P = Peru, AS = South America, M = World.
Logarithmic scales. See Table 9 for numbers.

mos de un bioma o sistema de biomas seme-
jantes (pdramo y puna) a otro sistema, que
incluye vegetacién mucho més compleja en
su estructura. La avifauna entonces se enri-
quece de manera correspondiente.

En la Tabla 10, ejemplos de trabajos bio-
geogrificos en la Regién Neotropical son or-
denados segun el esquema de escalas de per-
cepcién espacial expuesto arriba.

PERSPECTIVAS PARA INVESTIGACIONES FUTURAS

En esta seccién quiero sugerir investigaciones
sobre biogeograffa en la Regién Neotropical:
(1) segitin el ordenamiento de la primera parte
de este ensayo (datos bdsicos para estudios
biogeograficos); (2) segun el esquema de ni-
veles de escala espacial, y (3) problemas con-
cretos.
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TABLA 10

Ejemplos de trabajos biogeograficos en la Regién Neotropical ordenados

segin el esquema de niveles de percepcién

Examples of biogeographic studies in the Neotropical Region arranged according to a framework of levels of perception

Nivel
de percepcién

Ejemplos

Estacién

Biotopo

Sector

Regién

Continente

Colibries de Trinidad y Tabago (Feinsinger & Swarm 1982, Feinsinger et al. (1984); aves de Mato Grosso
(Fry 1970); Phoenicopterus (Hurlbert & Keith 1979); zambullidores (Fjeldsd 1981)

Expansién de Molothrus bonariensis en las Antillas (Cruz, Manolis, & Wiley, Congr. de Xalapa); Chile
(Cody 1970); expansién de Elanus (Einsenmann 1971); colibries de Trinidad y Tabago (Feinsinger &
Swarm 1982, Feinsinger et al. 1984); aves de Mato Grosso (Fry 1970); pinzones de Darwin (Grant 1981);
Phoenicopterus (Hurlbert & Keith 1979); zambullidores (Fjelds 1981)

Expansi6én de Molothrus (Cruz et al., Cogr. de Xalapa); partes de Chile (Cody 1970); expansién de Elanus
(Einsenmann 1971); colibries de Trinidad y Tabago (Feinsinger & Swarm 1982, Feinsinger et al. 1985); aves
de Mato Grosso (Fry 1970); pinzones de Darwin (Grant 1981); Phoenicopterus (Hurlbert & Keith 1979);
zambullidores (Fjeldsd 1981)

Colibries de alta montaifia de Colombia (Berlioz 1974); Amazonia: verificacién del modelo de refugios
(Beven et al. 1984); NO Sudamérica (Campbell 1982); Pantepui (Chapman 1931, Cook 1974); Chile (Cody
1970); altos Andes (Dorst 1967); expansién de Elanus (Einsenmann 1971); especiacién en Tyrannidae
(Fitzpatrick 1980) y Geospizidae (Grant 1981); especiacién en Amazonia (Haffer 1969, 1970a, 1974a,
1974b); zambullidores (Fjeldsd 1981); segregacién espacial en granivoros del Chaco (Capurro & Bucher,
Congr. de Xalapa, 1983).

Antillas (Berlioz 1959, Bond 1978, 1979, Case et al. 1983); zonas mediterrineas (Blondel et al. 1984),
América del Sur (Cracraft 1973, Dorst 1976, Mayr 1974); especiacién en Tyrannidae (Fitzpatrick 1980);

Zonotrichia capensis (Handford 1983).

DATOS BASICOS
Datos paleontoldgicos

Aunque algunos ornit6logos creen que los f6-
siles de aves son de poca utilidad en paleo-
geograffa, a mi juicio esta afirmacién no se
justifica. Hay mdés fésiles de 1o que se cree
usualmente, pero esos fésiles son relativamente
escasos en el campo y en el registro f6sil, y
adem4s est4n dispersos en varios museos. En
el futuro, el trabajo deberfa hacerse segtin tres
lfneas principales (Vuilleumier, 1987): a) ve-
rificacién de las identificaciones de numero-
sos taxones descritos hace ya bastante tiempo,
por comparaciones extensivas con material
osteolégico reciente y con técnicas de estudio
mds modernas; b) revisién taxonémica de
ciertos grupos muy importantes en la historia
de las avifaunas extinguidas del Neotrépico
(como los Phorusrhacoidea); y ¢) nuevas in-
vestigaciones en el campo, para reestudiar
ciertos sitios mds o menos abandonados, y
para investigar nuevos sitios (entre esos se
deben estudiar las numerosas aves de ciertos
sitios arqueoldgicos, especialmente en los al-
tos Andes, Wheeler, comunicacién personal;

véanse los interesantes resultados obtenidos
en el Sahara por Matthiesen, comunicacién
personal).

Sugerencias especificas incluyen el reestu-
dio de las avifaunas del Pleistoceno-Holoceno
de las cuevas de Brasil (Winge 1888), de la
avifauna del Pleistoceno-Holoceno de Vene-
zuela (Wetmore 1935), el estudio de la avi-
fauna del Paleoceno de Itaborai (Brasil), la
continuacién de la redescripcién sistemética
de los f6siles y el estudio de las aves fésiles
del Cretdcico (Chiappe 1991, 1992). Entre los
grupos con rico material se pueden citar los
Accipitriformes. El esfuerzo mayor de algu-
nos paleornitélogos como Arredondo (1976),
Tonni (1980), Campbell (1982) y Chiappe
(1991), debe ser aplaudido, y deberfa animar
a més ornitélogos en el Neotrépico y a emular
1a tradicién de excelencia de los paleomam4-
logos latinoamericanos (¢jemplos: Reig 1968,
Pascual & Ortiz Jaureguizar 1990).

Datos taxondomicos
Ciertas familias y ciertos géneros de aves neo-

tropicales de gran importancia para la com-
prensién de problemas biogeograficos, y para
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los cuales necesitamos revisiones basadas en
material museolégico y en conocimiento pro-
fundizado en el campo, incluyen: Tinami-
dae, Buteo y géneros afines (estudiados en
parte por Amadon 1982), Odontophorus, Fu-
lica (estudiado en parte por Fjeldsa 1983),
Aratinga, Pyrrhura, Amazona, Otus, Nycti-
biidae, Caprimulgus, muchos géneros de
Trochilidae (Véase Hinkelmann 1990) y
Capito entre 10s no-Passeriformes. Entre los
Passeriformes, se pueden citar especialmente
muchos géneros de Furnariidae (a pesar de la
revisién de Vaurie 1980; véase notas de Vui-
lleumier en Vaurie 1980: 333-342, y 1a revi-
sién critica de la monograffa de Vaurie por
Fitzpatrick 1982), de Formicariidae, ciertos
géneros de Tyrannidae (véase Traylor 1977,
1979, Traylor & Fitzpatrick 1982, Fitzpatrick
1980), Scytalopus, Troglodytidae, Turdus,
Hylophilus, Icterus, Myioborus, Basileuterus,
ciertos géneros de Thraupidae (Tangara,
Iridosornis, Buthraupis, Bangsia y otros),
Saltator, Sporophila (a pesar de 1a revisién de
Meyer de Schauensee 1952), Sicalis, Poospiza
y Carduelis. Muchos problemas de taxono-
mfa a nivel de 1a especie o del género fueron
sugeridos en notas infrapaginales redactadas
por el desaparecido Eugene Eisenmann en el
libro de Meyer de Schauensee (1966): todavia
la mayorfa necesitan soluciones.

Los trabajos futuros, ademds de ser com-
prensivos desde el punto de vista museol6-
gico y de campo, deberfan incluir informacién
etolégica y datos bioqufmicos. Omnit6logos
de pafses neotropicales deben reunir con los
especialistas que tienen en su laboratorio el
equipo necesario. Para dar un ejemplo, ma-
mdélogos en la Universidad Simén Bolfvar en
Caracas, Venezuela, analizan la especiacién
por métodos de separacién electroforética de
proteinas en gel de acrilamido o de amidén.
Una colaboracién con omitélogos deberfa ser
posible.

Datos distribucionales

Se pueden considerar dos opiniones. La pri-
mera es la manera de mejorar los datos dis-
tribucionales para una cartograffa mds deta-
llada. La segunda, es la consideracién de cier-
tas dreas de la Regién Neotropical que mds
necesitan datos basicos para andlisis biogeo-
gréfico ulterior.

a. Mapas. La primera parte de este ensayo
presenté una serie de mapas y varias maneras
de indicar, cartogrdficamente, el dato funda-
mental de distribucién. Aunque hay numerosos
mapas en muchas publicaciones, 1a mayorfa
de ellos no son dibujados con gran precisién.
En general, los mapas no son hechos con re-
ferencia al tipo de vegetacién donde 1a especie
mapeada vive. En el Neotrépico necesitamos
una cartograffa detallada de muchas especies,
sobrepuesta a un mapa adecuado de las for-
maciones vegetales. El problema es que no
hay un esquema suficientemente Wtil para
1a omitologfa. El esquema de Hueck & Seibert
(1972) para América del Sur, por ejemplo,
tiene el defecto de no representar el pensa-
miento moderno sobre las formaciones ve-
getales del continente. La preparacién de un
Atlas, parecido al Atlas africano elaborado
por Hall & Moreau (1970) y por Snow (1978),
deberfa ser una mayor preocupacién en el fu-
turo.

Ademds, segin el modelo de los atlas de
distribucién por cuadrantes, como los ya pu-
blicados para las Islas Brit4nicas, Francia,
Suiza, otros pafses europeos y Australia, entre
otros, 0 en preparacién para otras regiones del
mundo, se deberfa considerar seriamente la
posibilidad de preparar un atlas similar para
una regién elegida como representativa de 1a
variabilidad ambiental de América neotropical.
El problema prictico es el importante nimero
de observadores competentes en el campo ne-
cesario para elaborar tal atlas. Sin embargo,
cuando se considera que sélo aproximada-
mente 500 omit6logos ayudaron a la prepara-
cién del atlas francés, no es imposible ima-
ginar un esfuerzo similar en una zona como
Costa Rica, parte de Venezuela (los llanos) o
parte de Argentina (1a Patagonia), por ejemplo.
Los ornit6logos deberfan ser extrafdos de 1a
comunidad internacional, por supuesto, y la
organizacién general deberfa ser financiada
por un organismo internacional. Como reiteré
Udvardy (1981) en su andlisis critico de cier-
tos atlas, los resultados de este tipo de trabajo
no solamente tienen valor para las investiga-
ciones de biogeograffa pura (véase Blondel &
Huc 1978, y Lebreton & Broyer 1981), tam-
bién tienen un valor inestimable para conocer
de manera precisa los recursos aviales de una
region para protegerlas, para evaluar de ma-
nera concreta los cambios naturales o debidos
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al hombre, y las consecuencias de estos
cambios en los patrones de distribucién de las
aves.

Durante el II Congreso Iberoamericano
de Omitologfa en Xalapa en 1983, las discu-
siones sobre la factibilidad de preparacién de
atlas de distribucién fueron muy interesantes,
pero me parecié que el tema general todavia
carecfa de orientacién general. Yo recomiendo
la formacién de un grupo de ornit6logos lati-
noamericanos interesados en discutir y elabo-
rar planes concretos para mapear la distribu-
cién de aves neotropicales. La base de datos
con los cuales uno podrfa empezar son los
“gazetteers” publicados desde unos afios por
Paynter, Traylor y colaboradores (Paynter &
Caperton 1977, Paynter & Traylor 1972, 1981,
Paynter et al. 1975, Rand & Paynter 1981,
Paynter 1982, 1985, Stephens & Traylor 1983).
Distintos atlas han sido publicados en varias
partes del mundo, con finalidades distintas.
Yo creo que en el Neotrépico, con la avifauna
mdés rica del mundo, pero con un nimero de
ornit6logos residentes sumamente pequefio,
se debe en primer lugar estudiar el porqué de
la preparacién de cualquier atlas antes de
iniciar un trabajo que tendrd muchas dificul-
tades.

El método de dibujar 1a distribucién de ve-
getacién y aves en “bloque-diagramas”, donde
el relieve del terreno estd claramente indicado,
es poco usado en ornitologfa (excepciones:
Haffer 1970b, Schwartz 1972). Me parece que
mucha informaci6n importante podrfa ser pre-
sentada en el futuro a través de esta técnica,
muy usada en geologfa.

La presencia, por 10 menos para ciertas zo-
nas de América neotropical (Prance 1978), de
imédgenes satelitales LANDSAT, todavia no
ha sido usada mucho en biogeograffa de aves
neotropicales. Tengo presente el proyecto de
verificar ciertas conclusiones publicadas en
Vuilleumier & Simberloff (1980) con datos
obtenidos por medio de im4genes LANDSAT
(para’el uso de la técnica, véase, por ejemplo,
a Adams, Smith & Adams 1982). La vegeta-
cién, precisamente mapeada por imédgenes
LANDSAT vy verificada en cuanto a las uni-
dades botdnicas por transectos y muestreos
puntuales en el campo, puede ser correla-
cionada con la distribucién de ciertas especies
de aves, o0 con la diversidad de especies en
varias zonas, estudiadas en escalas espaciales

antes discutidas. Warner (1983) indicé6 la uti-
lidad de imigenes LANDSAT para estudios
ecoldgicos en México durante el IT Congreso
Iberoamericano de Ornitologfa en Xalapa.

La técnica de digitalizacién, empleada por
Beven et. al. (1984) para verificar la teorfa de
refugios en Amazonfa, tiene que ser m4s uti-
lizada en el futuro. Esta técnica podria ser
especialmente 1itil durante la preparacién de
atlas de distribucién.

b. Zonas del Neotrdpico que necesitan es-
tudio. En las Figs. 14 y 15 se indican varias
zonas del Neotrépico donde trabajos biogeo-
gréficos fueron llevados a cabo. Aunque parece
grande la superficie del Neotrépico asf estu-
diada, no se debe olvidar que ciertas zonas
fueron analizadas a una escala espacial, y otras
zonas a otras escalas. Los datos presentan,
entonces, mucha heterogeneidad. Tampoco se
debe olvidar la disparidad en la riqueza espe-
cffica de ciertas zonas comparadas con otras,
o la disparidad de la cobertura de datos dis-
tribucionales o taxonémicos. Quizds los es-
tudios més detallados llevados a cabo en los
dltimos afios sobre problemas biogeogréficos,
a varias escalas espaciales, y con varios énfa-
sis ecoldgicos, fueron hechos en zonas insula-
res (Barro Colorado, Galdpagos, Antillas) o
en zonas continentales de superficie restringi-
da (en Costa Rica o en el Perd, por ejemplo).

Zonas para las cuales carecemos, creo, de
datos y por supuesto de an4lisis biogeogréfico,
incluyen montafias aisladas como la Sierra
de 1la Macarena en Colombia (Gilliard 1942) o
el Cerro Tumaco en Ecuador, zonas dridas
como el noroeste de Brasil, zonas de sabanas
como los llanos de Colombia o de Venezuela,
el monte en Argentina y el pantanal de Mato
Grosso (pero para el Gltimo véase Dubs 1992).

Datos ecolégicos

No hay mejor manera de aumentar el conoci-
miento ecolégico de las especies neotropicales
que estudios autecolégicos a largo plazo. Pero
son tan numerosas las especies y tan escasos
los grupos de trabajo, que no se puede esperar
m4s que el estudio de una fraccién de las
especies. Entonces, el remedio para esta situa-
cién urgente es un programa de censos pun-
tuales hechos con un protocolo bien disefiado.
Un solo investigador, o trabajando con uno o
dos colaboradores, puede, no obstante 1a falta
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Fig. 14. A y B. Varias zonas de la Regi6n Neotropical (México, América Central, An-
tillas) para las cuales disponemos de trabajos biogeogrificos a una u otra de las
escalas de percepcién discutidas en el texto e ilustradas con un ejemplo en las Figs. 11

y 12,

A and B: Several areas of the Neotrophical Region (Mexico, Central America, West Indies) for which we
have biogeographic studies at one or more of the levels of perception discussed in the text and illustrated with

an example in Figs. 11 and 12.

de personal, trabajar de manera sumamente
eficaz en una zona relativamente larga y ob-
tener buenos datos distribucionales, siempre
y cuando tenga los medios econémicos nece-
sarios. Las Actas del simposio de Asilomar
(editados por Ralph & Scott 1981) deben ser
consultadas para leer artfculos importantes
sobre métodos de censo (véase también Bezzel
& Utschick 1979). Para analizar los niveles
de vegetaci6n, aparatos como el estratisco-
pio descrito por Blondel & Cuvillier (1977),
petmiten obtener rdpidamente buenos datos
cuantitativos.

Es importante subrayar aquf la necesidad
para los ornitélogos de trabajar en estrecha
colaboracién con especialistas de ecologfa
vegetal. Censos de aves deben ser llevados a

cabo en unidades vegetales definidas en pri-
mer lugar por bot4nicos y ec6logos vegetales,
no por los ornitélogos mismos, a no ser que
ellos posean los conocimientos adecuados.
El estudio de Ia seleccién del hébitat por las
aves es un problema ecolégico. La descripcién
de la vegetacién que sirve de biotopo o de
“hébitat” a las aves debe estar elaborada por
botédnicos, o0 con la ayuda de botédnicos, espe-
cialmente en zonas de vegetacién muy com-
plicada (selva himeda baja, selva nublada,
etc.). Por ejemplo, métodos de campo de tipo
puntual con uso del estratiscopio (al nivel
estacional) pueden ser complementados con
estudios de mapas de vegetacién (im4ge-
nes LANDSAT) a nivel de sector o de 1a re-
gién.
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Figs 15. A y B: Varias zonas de la Regién Neotropical (América del Sur) para las cuales disponemos de
trabajos biogeograficos a una u otra de las escalas de percepcién discutidas en el texto e ilustradas con un

ejemplo en las Figs. 11y 12.

Aand B: Several areas of the Neotropical Region (South America) for which we have biogeographic studies at one or more of the
levels of perception discussed in the text and illustrated with an example in Figs. 11 and 12.

ESCALAS DE PERCEPCION ESPACIAL
Estacion

Para la buena comprensién de los procesos
biogeograficos fundamentales, el estudio re-
petido, a lo largo de diversos ciclos anuales
(por 1o menos 6-10 afios consecutivos en zona
tropical), de una serie de estaciones estableci-
das con un buen disefio en varios biotopos de
un sector o0 de una regién me parece sumamen-
te importante. Aunque a este nivel de percep-
cién espacial el trabajo es mds ecolégico que
geografico, los resultados son de importancia
capital para la interpretacién de patrones bio-
geogréficos a otros niveles de percepcién (pa-
sando del visible al invisible segiin George
1970).

A nivel de 1a estacion, el estudio se lleva a
cabo con métodos observacionales y cuasi-
experimentales (como captura de aves en re-
des, anillamiento y recaptura). Los ornitélogos
latinoamericanos deben animarse y perseguir
o comenzar programas de este tipo de investi-
gacion a largo plazo en una serie de regiones
del Neotrépico. Pero al empezar 1a investiga-
cién tienen que considerar de manera concre-
ta el dltimo objetivo: proporcionar datos fun-
damentales para servir a andlisis biogeogra-
ficos, entre otras cosas.

Biotopo
Una reparticién bien disefiada de cierto niime-

ro de estaciones en una zona puede estar basa-
da en primer lugar en un mapa. Una vez en el
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campo, la toma de datos para la elaboracién
de una lista de biotopos debe ser hecha en co-
laboracién con un bot4nico o ec6logo vegetal.
Después del andlisis de los datos bot4nicos
(composicién en especies vegetales dominan-
tes, cobertura vegetal del suelo, etc.), los bio-
topos pueden ser definidos a posteriori y sobre
una base relativamente objetiva. Hasta 1a fecha,
la mayorfa de los biotopos y mosaicos ambien-
tales,llamados hébitat por los omit6logos, co-
rresponden a unidades de vegetacién mal
definidas. Esta critica no quiere decir que estos
trabajos deben ser rechazados, solamente que
tenemos que mejorar €l método en el futuro.

Sector

Un investigador, 0 un pequefio grupo de in-
vestigadores, pueden manejar 1a escala del
sector sin mayor dificultad.

Region

A nivel regional, las dificultades de muestreo
empiezan simplemente por la amplitud geo-
gréifica del terreno. Aquf, los datos conven-
cionales de distribucién basados en la recolecta
de ejemplares y la publicacién de las locali-
dades, deben ser utilizados a fondo. En zonas
de una regién donde el muestreo de tipo
estacional no puede ser llevado a cabo, visitas
de campo hechas solamente como “surveys”
rdpidos pueden ser, sin embargo, indispensa-
bles en el andlisis tltimo. Estas visitas de
campo deben ser realizadas en las zonas limi-
tes entre dos regiones de carédcter distinto (en
gradientes ambientales, zonas ecotonales entre
biomas, o regiones muy complicadas por su
vegetacién, su topograffa, 0 ambos).

Continente

Aunque a nivel continental el estudio biogeo-
gréfico estd basado sobre documentos, en gran
parte recopilados de las publicaciones de otros
autores, el conocimiento detallado del campo
y de sus aves es una necesidad. El investigador
que trabaja a nivel continental no puede mues-
trear intensamente en numerosas estaciones a
lo largo de varios ciclos anuales. Sin embargo,
es necesario que evalide la diversidad a nivel
estacional, para hacer la ida y vuelta entre los
varios niveles de percepcién, y para no perder

1a nocién del pasaje entre el visible a nivel
estacional o del biotopo (poblaciones de espe-
cies) y el invisible a nivel del continente (ma-
pas de distribucién). Uno tiene que esperar que
algtin dfa una sfntesis como 1a de Moreau (1966)
para Africa sea intentada para el Neotrdpico.

PROBLEMAS CONCRETOS
Dinamismo distribucional

Se necesitan estudios finos y a largo plazo
sobre el “limite” de la distribucién de las es-
pecies (“range border”) y sus fluctuaciones
(cf. Hippolais polyglotta en Suiza, Lan-
denbergue & Turrian 1982), y sobre ¢l dina-
mismo poblacional en partes m4s centrales de
la distribucién. El dinamismo poblacional en
el limite de la distribucién parap4trica o con-
tigua de dos especies congenéricas afines (es-
pecialmente las alo-especies de una superes-
pecie) y en zonas de hibridismo, es todavfa
muy poco conocido y estudiado (Vuilleumier,
en prensa).

Grupos trdficos

Estudios como los de Karr (1980) y de Pearson
(1977) pero a escalas o mds grandes o m4s
pequefias, deben ser hechos con el objetivo de
hacer comparaciones en el Neotrépico en ge-
neral.

Gradientes

Muchos gradientes altitudinales deberfan ser
investigados en el futuro: gradientes en sierras
aisladas con vegetacién de selva himeda densa
(por ejemplo, Cerro Tumaco en Ecuador, Sie-
rra de la Macarena en Colombia, o Serra do
Itatiaia en Brasil), para comparar con la Cor-
dillera Vilcabamba en Peni estudiada por
Terborgh (1971); zonas de islas (por ejemplo,
en las Antillas, para comparar con las Galé-
pagos, Schluter 1982), y vertientes dridas (para
comparar con los gradientes peruanos de
Koepcke 1954 y de Pearson y Ralph 1978).
Gradientes no-altitudinales incluyen gradientes
de diversidad de vegetacién como sucesiones
o gradientes cuasi-sucesionales (como el
gradiente estudiado en Chile por Cody 1970 y
reanalizado por Blondel ez al. 1984).
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TABLA 11

-

Discontinuidad distribucional y especiaci6n en aves altoandinas'
Distributional discontinuity and speciation in high Andean® birds

Especie con Variacién geogrifica Contactos Pertenecen a
distribucién Secundarios Superespecies
N2 var. Clinal Poblaciones
geogrif. aisladas
Primera Discontinua
muestra? (19=100%) 11% 32% 58% 11% 32%
Continua
(16=100%) 31% 31% 38% 25% 56%
Segunda Discontinua
muestra? (27=100%) 15% 37% 48% 19% 41%
Continua
(20=100%) 30% 40% 30% 25% 45%

! Segin Vuilleumier (1980a: 125, Tabla VII)
2 Muestra con datos seguros sobre discontinuidad
3 Muestra con algunas especies sin datos precisos

Discontinuidades

Poco estudiadas en sus detalles, las discon-
tinuidades (“range disjunctions”) que existen
en la distribucién de muchas especies de
aves neotropicales merecen un an4lisis inten-
so en el campo. Ciertos aspectos del fenéme-
no de discontinuidad en aves altoandinas fue-
ron estudiados por Vuilleumier & Simberloff
(1980) y Vuilleumier (1980a, 1980b), en los
contextos, respectivamente, del papel de la
competicién interespecifica y de la posible
causalidad entre discontinuidad geogrifica y
especiacion alopétrica (la Tabla II da unos
ejemplos segin Vuilleumier (1980a: Table
VII)). Otros ejemplos de discontinuidad y de
su papel durante o como resultado de la
especiacién son discutidos por Graves (1985).
Las correlaciones entre discontinuidades
ambientales y discontinuidades en la distri-
bucién de las aves son consideradas como
més 0 menos “triviales” por ciertos autores
(como Diamond 1975: 364), pero a mi juicio
todavfa necesitan mejor demostracién (nega-
tiva o positiva).

Especies raras o de distribucion muy
restringida

Un estudio sintético como ¢l de Hall & Mo-
reau (1970) para las aves de Africa tropical
serfa muy 1til en el Neotrépico. Terborgh &
Winter (1982) empezaron con su andlisis de

las especies de Colombia y Ecuador (Fig. 7).
Otros estudios sobre especies raras son los de
Karr (1977), Sick (1969), Paynter (1967) y
Orians et al. (1977). El problema de rareza
estd correlacionado con el problema de
discontinuidad y tiene que ver con fenémenos
de extincién, los cuales son poco investigados
en el Neotrpico (pero véase Willis 1974 y
Karr 1982a, 1982b para las aves de Barro
Colorado en Panam4, Leck 1979 y Willis 1979
para las aves de parches de selva en Ecuador y
en Brasil). Una lista preliminar de las aves
raras de la regién Neotropical fue recopilada
por Mountfort (1988: 67-103).

Diversos efectos topogrdficos

Se pueden mencionar los efectos insula-
res en sierras aisladas o parcialmente aisla-
das. En muchos casos ya existe informacién
faunfstica y/o an4lisis biogeografico (ejemplos:
Aconquija, Olrog 1949; Cordillera de 1a Cos-
ta de Venezuela, Phelps 1966; Itatiaia, Holt
1928, Pinto 1954; Macarena, Blake 1962;
Santa Marta, Todd & Carriker 1922, Norton
1975; Sierras de Cérdoba, Nores & Yzurieta
1983; Pantepui, Chapman 1931, Mayr &
Phelps 1967, Cook 1974 Willard et al.1991).
Hay que completar la informacién faunfsti-
ca durante otras expediciones y hacer mdés
andlisis.

Efectos peninsulares (véase Simpson 1964,
Cook 1969, Emplen 1978, Taylor & Regal
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Fig. 16. A: Algunas islas del Neotrépico. S6lo para algunas de estas islas o archipiélagos tenemos
estudios biogeograficos detallados (por ejemplo, Antillas, Galdpagos y Trinidad). B: Algunas puntas y
peninsulas del Neotrpico. S6lo para ciertas peninsulas tenemos datos faunisticos suficientes para un
andlisis cuantitativo del efecto peninsular (por ejemplo, Yucatdn, Azuero, Guajira, Paraguand, Valdez y

Patagonia).

A: Some Neotropical islands. For only a few of these islands or archipelagos are there detailed biogeographic studies (for
example West Indies, Galapagos, and Trinidad). B: A few capes and peninsulas of the Neotropics. Only for some peninsulas are
there sufficient faunistic data for a quantitative analysis of the peninsular effect (for example Yucatan, Azuero, Guajira,

Paraguana, Valdez, and Patagonia).

1978 y Seib 1980 para Norteamérica; Ripley
1949 para India; Schall & Pianka 1977 parala
Penfnsula Ibérica; Massa 1982 para Italia),
quedan poco estudiados en el Neotr6pico. Hay
datos faunfsticos para Yucat4dn (Paynter 1955),
Azuero (Aldrich & Bole 1937), Guajira (Haffer
1961), Paraguand (Bames & Phelps 1940),
Santa Elena (Marchant 1958), Valdés (Daciuk,
comunicacién personal), Patagonia (Olrog
1979) y otras penfnsulas.

En la Fig. 16 se indica la posici6én de cier-
tas penfnsulas (incluyendo puntas y cabos) ¢
islas neotropicales. Interesantfsimo serfa el
estudio extensivo, sistemético y sintético del
efecto peninsular y del efecto insular (en
islas distintas a las Antillas y Gal4dpagos co-
mo Fernando de Noronha: Nacinovic &
Teixeira 1989) y en montafias aisladas del
Neotr6épico.

Especiacién alopdtrida

Falta una resefia general para la Regién Neo-
tropical entera con el fin de orientar a los
estudiantes que quieran llevar a cabo estudios
en el futuro. Se necesitarfa una resefia empifrica,
basada sobre criterios taxonémicos y geogré-
ficos. Reseflas preliminares incluyen las de
Vuilleumier (1972, 1980a, 1980b, 1991) y de
Haffer (1981, 1982).

Biogeografia de la migracién

Después del trabajo pionero de Zimmer
(1938) y de la revisién de Sick (1968), impor-
tantes resefias fueron publicadas en los
libros de Keast & Morton (1980) y Rappole et
al. (1983). Especialmente importante serfa
el estudio de extensiones de distribucién
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geogréfica debidas a la colonizacién de nue-
vos territorios por poblaciones migratorias
(por ejemplo la nidificacién de Hirundo rustica
en Argentina, Nores, comunicacién perso-
nal). La relacién entre migracién y coloniza-
cién es casi desconocida en el Neotrépico.
El concepto de aves migratorias con distri-
bucién relictual fue discutido hace muchos
afios por Amadon (1953). En el II Congreso
Iberoamericano de Omnitologfa en 1983, el
desaparecido Claes C. Olrog enfatizé la im-
portancia de las migraciones de aves en el
cono sur; véase, por ejemplo, el artfculo re-
ciente sobre Elaenia strepera (Marantz &
Remsen 1991). En los tltimos afios impor-
tantes publicaciones sobre migracién de
playeros han aparecido en la literatura (ejem-
plo: Myer et al. 1990), basadas en estudios
de colonizacién entre ornit6logos de Norte y
Sudamérica.
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