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Resumen

Los patrones de riqueza resultan de la superposicion geografica de los nichos ecologicos de multiples especies.
El conservadurismo filogenético del nicho ecoldgico y la dispersion son procesos esenciales para entender patrones
geograficos en la riqueza de especies. Aqui actualizamos la teoria del ensamble bidtico en la Zona de Transicion
Mexicana (ZTM) incorporando al concepto de conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico. La teoria del
ensamble biodtico de la ZTM recurre al concepto de cenocrén (i.e., conjunto de linajes de una misma afinidad
biogeografica que comparten una misma historia y tiempo de dispersion) para explicar gradientes en la riqueza
de especies. Revisamos los fundamentos del conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico, los postulados
de la teoria del ensamble bidtico de la ZTM vy su relacion con otras hipdtesis propuestas para explicar los
gradientes geograficos de riqueza de especies, con el fin de comparar las predicciones que se derivan para la
ZTM. Ofrecemos una guia de posibilidades metodologicas para evaluar el conservadurismo filogenético del nicho
ecologico aplicando el método comparativo filogenético. Incluimos una breve descripcion de las técnicas y software
disponibles, como ingresar los datos necesarios y otros requisitos para su implementacion, y mostramos ejemplos
de aplicacion en la ZTM.
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Abstract

Richness patterns result from the geographic overlap of multiple species’ ecological niches. Phylogenetic niche

conservatism and dispersal are essential processes for understanding species richness patterns. We update the theory

on the biotic assembly of the Mexican Transition Zone (MTZ) by including the phylogenetic niche conservatism

concept. This theory refers to the concept of cenocron (pool of lineages of the same biogeographic affinity, sharing

the same history and time of dispersal) to explain species richness gradients. We review the phylogenetic niche

conservatism foundations, the statements of the MTZ theory on biotic assembly, and their relationship to other

hypotheses proposed to explain geographical richness gradients to compare the predictions derived for the MTZ

gradients. We present a guide of methodological possibilities to assess phylogenetic niche conservatism by applying

the phylogenetic comparative method. We provide an overview of the available techniques and software, how to

input the data and other requisites for their implementation and show examples of their application in the MTZ.

Kewwords: Cenocrons; Evolutionary ecology; Phylogenetic comparative method; Species richness gradients;

Phylogenetic signal

Introduccion

La variacion geografica de la riqueza de especies
muestra patrones geograficos consistentes entre diferentes
grupos taxonomicos y regiones geograficas (Rosenzweig,
1995; Worm y Titterson, 2018). Existe consenso sobre
la importancia de considerar el nicho ecoldgico de las
especies para explicar los gradientes geograficos en su
riqueza. Estos gradientes resultan de la superposicion de
los nichos ecolégicos de las especies y su dinamica a
través del tiempo (Pellisier et al., 2018; Pigot et al., 2016).
El conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico ha
sido propuesto como proceso clave para explicar los
patrones de diversificacion y la variacion espacial en la
riqueza de especies a escala global (Cooney et al., 2016;
Diniz-Filho, 2023; Hawkins et al., 2006, 2007).

Los gradientes geograficos en la riqueza de especies
surgende lasuperposicionde las distribuciones geograficas
de las especies. Dichos gradientes son abstracciones
de la realidad que representan la presencia de especies
coexistentes en un contexto geografico y muestran
relaciones complejas con el nicho ecoldgico (Gaston,
2009; Soberdén, 2007). Especificamente, la distribucion
geografica de las especies esta influenciada por su nicho
fundamental, definido como el conjunto completo de
variables ambientales o escenopoéticas (sensu Hutchinson,
1957) en las cuales los organismos pueden sobrevivir
y reproducirse (Soberén, 2007). El nicho fundamental
no corresponde exactamente al area de distribucion
geografica, dado que aquel es inasequible y solo puede
determinarse experimentalmente para cada especie. El
area de distribucion geografica de una especie refleja su
nicho realizado (sensu Hutchinson, 1957) en un espacio
geografico existente, i.e., es un subconjunto de condiciones
de su nicho fundamental luego de considerar el efecto de
las interacciones bioticas (Peterson et al., 2011; Soberén y

Nakamura, 2009). Aunque el area de distribucion cambie,
el nicho fundamental tiende a mantenerse a través del
tiempo (Wiens y Graham 2005), por lo que especies con
relaciones filogenéticas cercanas tienden a tener nichos
ecoldgicos mas similares que especies con relaciones
filogenéticas mas distantes (Wiens y Donoghue, 2004).
El conservadurismo filogenético del nicho ecologico
fundamental implica que las tolerancias ecologicas de
las especies se conservan a través del tiempo evolutivo
(Losos, 2008a; Wiens et al., 2010), limitando a los linajes
para colonizar areas ecoloégicamente contrastantes (Crisp
et al., 2009; Wiens et al., 2010), es decir, que existen
restricciones a largo plazo que afectan las posibilidades de
distribucion de las especies (Martinez-Meyer et al., 2004).
De esta manera, el nicho fundamental influye sobre las
distribuciones geograficas y, en consecuencia, sobre la
variacion espacial en la riqueza e identidad de las especies
coexistentes y sus patrones biogeograficos (Algar et al.,
2009; Giehl y Jarenkow, 2012; Wiens, 2011).

Un primer objetivo de nuestro trabajo es discutir la
importancia de incorporar el concepto de conservadurismo
filogenético del nicho al estudio de los gradientes de
riqueza de especies que componen la biota de las montafias
mexicanas. Esto representa una actualizacion de la teoria
del ensamble bidtico de la Zona de Transicion Mexicana
(ZTM) propuesta por Halffter (1962, 1964, 1976, 1978,
1987) y Halffter et al. (1995), sintetizada en Halffter y
Morrone (2017) y Morrone (2020a), y referida en este
trabajo como teoria de la ZTM. Esta teoria propone que
la distribucion de linajes nearticos y neotropicales en la
ZTM esta vinculada, tanto con las condiciones climaticas
actuales, como con sus distribuciones ancestrales. Esto
ultimo se debe a un fendémeno reconocido en la teoria
de la ZTM que fue denominado memoria biogeografica
(Lobo, 2007) o inercia ecologica (Halffter y Morrone,
2017), lo cual implica que organismos que comparten
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un ancestro comun tienen alta probabilidad de heredar
una misma forma de vida. Por lo tanto, las adaptaciones
ecofisiologicas de los ancestros y las condiciones
climaticas que existian en el tiempo y area de origen de
los ancestros son importantes para explicar los patrones
actuales de distribucion geografica de las especies (Lobo,
2024; Martin-Piera et al., 1992).

Halffter et al. (1995) propusieron que una sintesis de
los patrones de distribucion de la ZTM seria posible si
se contara con suficientes datos georreferenciados y una
cantidad razonable de informacion sobre las afinidades
biogeograficas para diferentes grupos de especies. Sin
embargo, aun contando con esta informacion, la sintesis
resulta compleja debido a la falta de integracion entre los
términos, métodos y enfoques que comiinmente usan los
ecologos y los biogedgrafos evolutivos (Halffter, 1991;
Warren et al., 2014; Wiens, 2011; Wiens y Donoghue,
2004). Aqui proponemos establecer un puente conceptual
para la integracion de ambas disciplinas relacionando
conceptos utilizados por los biogedgrafos evolutivos
(i.e., memoria biogeografica o inercia ecologica) con el
concepto equivalente de conservadurismo filogenético de
nicho ecologico. Por otra parte, describimos y comparamos
las predicciones derivadas de hipotesis alternativas al
conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico para
explicar los patrones de riqueza y distribucion geografica
de especies en la ZTM.

En las ultimas décadas se ha avanzado mucho en la
integracion del conservadurismo filogenético de nicho
ecologico con los procesos y mecanismos universales
que controlan el ensamble de la riqueza de especies
y generan los patrones de diversidad (Pontarp et al.,
2019). Sin embargo, atn existen desafios metodologicos
para su estudio (Cooper et al., 2010). Por lo tanto, un
segundo objetivo de esta contribucion es aportar una
lista de posibilidades metodoldgicas para el estudio del
conservadurismo filogenético de nicho ecologico y su
relacion con los gradientes geograficos en la riqueza
de especies en la ZTM desde la perspectiva del método
comparativo filogenético (sensu Harvey y Pagel, 1991).

Cabe aclarar que el presente trabajo no representa
una revision exhaustiva de la literatura sobre la relacion
entre el conservadurismo filogenético de nicho ecologico
y los patrones de riqueza de especies. En cambio, nos
concentramos en la revision de trabajos seleccionados
como ejemplos utiles para mostrar la importancia de
incorporar el concepto de conservadurismo filogenético
de nicho ecoldgico al estudio de los patrones de riqueza
y la biogeografia de la ZTM. En este contexto, incluimos
los articulos mas citados en el campo, revisiones previas
y algunos estudios de caso que nos permiten revisar
los fundamentos del concepto de nicho ecologico, el

conservadurismo filogenético de nicho ecolégico y su
relacion con los procesos que determinan los patrones de
diversidad en la ZTM. Finalmente, para complementar
nuestra propuesta, incluimos una guia practica para
evaluar el conservadurismo filogenético de nicho
ecoldgico desde la perspectiva del método comparativo
filogenético. Ademas, ofrecemos una breve descripcion
de técnicas y softwares disponibles, los requisitos para
su implementacion, como incluir caracteristicas del nicho
ecoldgico en estos estudios y ejemplos de aplicacion en
la ZTM.

.Qué es el conservadurismo
filogenético de nicho ecologico?

El conservadurismo filogenético de nicho ecologico
es la tendencia de las especies a retener caracteristicas
ecologicas ancestrales a través del tiempo (Wiens y
Graham, 2005), siendo los nichos mas parecidos cuanto
mayor sea la relacion filogenética debido a la falta de
procesos deterministicos que afecten la evolucion de sus
caracteres (Losos, 2008a). Es decir, el conservadurismo
filogenético de nicho ecoldgico es la retencion del
nicho ancestral, que se infiere que se encontraba el
antecesor del grupo de estudio. El objetivo al estudiar
el conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico no
es simplemente detectar este fendmeno, pues los nichos
ecologicos siempre tendran algo de conservadurismo
(Wiens y Graham, 2005), aunque no en todos los linajes,
ni respecto de todas las variables ambientales, temporales
o filogenéticas (Cooney et al., 2016; Losos, 2008a; Stigall,
2014). Una discusion profunda sobre la prevalencia de
este fenomeno excede el objetivo de este trabajo (ver
discusion en Losos [2008a, b] y Wiens [2008]). Aqui
presentamos una breve recapitulacion de las conclusiones
relacionadas con el conservadurismo filogenético de
nicho ecologico.

El conservadurismo filogenético de nicho ecologico
es un patron, no un proceso. Por requerir explicaciones
causales en lugar de proporcionarlas (Wiens et al., 2010),
el conservadurismo filogenético de nicho ecologico
representa la impresion de eventos historicos sobre la
filogenia (Losos, 2008a). Originalmente, Harvey y Pagel
(1991) sugirieron que el conservadurismo filogenético de
nicho ecologico es un patron adaptativo producido por
la adyacencia de nichos ecoldgicos similares. Aun asi,
la discusion sobre si es un patrén o un proceso ha sido
extensa (Crisp y Cook, 2012; Losos, 2008a, b; Wiens,
2008; Wiens y Graham, 2005), principalmente porque el
concepto también puede usarse como explicacion causal
de otros patrones, como el gradiente latitudinal en la
riqueza de especies (Wiens y Donoghue, 2004).
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El conservadurismo filogenético de nicho ecologico
se refiere al nicho ecologico fundamental grinnelliano.
La palabranicho se ha utilizado con multiples significados
(Chase y Leibold, 2004); sin embargo, en el contexto
del conservadurismo filogenético de nicho ecologico,
se refiere al nicho grinnelliano (Soberén y Nakamura,
2009), que puede ser definido sobre una escala espacial
de resolucion gruesa a partir de considerar variables
escenopoéticas o ambientales de tipo abidtico. El nicho
ecologico puede ser caracterizado por su posicion,
tamafio y forma (Carscadden et al., 2020; Peterson
et al., 2011). Vale la pena mencionar que algunas
publicaciones evaluan atributos funcionales en el estudio
del conservadurismo filogenético del nicho ecoldgico de
las especies (Ackerly, 2009; Losos, 2008a; Starko et al.,
2020), lo cual se aproximaria mas al nicho eltoniano
(Peterson et al., 2011).

El estudio del conservadurismo filogenético de nicho
ecologico es un tema muy ligado al modelado de nicho.
Por ello, es util entender las representaciones de los
distintos tipos de nichos ecologicos y su relacion con
la distribucion geografica en el diagrama BAM, que
representa una abstraccion del espacio geografico (fig. 1,
Soberén y Peterson, 2005). El nicho fundamental (A en
la fig. 1) es la region que contiene el conjunto total de
condiciones ambientales en que la especie responde con
una tasa de incremento poblacional positiva (Soberon,
2007). El subconjunto de condiciones ambientales del
nicho fundamental que existen en un espacio geografico
accesible para la especie (M en la fig. 1) en un tiempo
dado se denomina nicho existente. El subconjunto
de condiciones ambientales del nicho existente que se
superponen con condiciones bidticas favorables (B en la
fig. 1) se denomina nicho realizado (B N A) y define el
area geografica ocupada por la especie (G, = area ocupada
en fig. 1). Los resultados de los ejercicios de modelado
de nicho ecologico que aplican un enfoque correlativo
generan predicciones en el espacio ambiental que reflejan
una situacion intermedia entre el nicho fundamental y
el nicho existente. Estas predicciones proyectadas en el
espacio geograficorepresentan condiciones de “idoneidad”
climatica para la presencia de la especie, ésto es, su area
geografica potencial (G, + G, en la fig. 1).

En teoria, el conservadurismo filogenético de nicho
ecologico se refiere a los cambios lentos o retencion de
la posicion, tamafio o forma del nicho fundamental a
lo largo del tiempo evolutivo, pues los cambios en el
nicho realizado pueden deberse a causas ecologicas (e.g.,
dispersion, interacciones bidticas; Soberon y Nakamura,
2009). Sin embargo, para poner a prueba hipotesis sobre
conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico se
analizan las distribuciones geograficas de las especies

que, en realidad, son un reflejo del nicho realizado
(Sober6n y Nakamura, 2009).

Los estudios sobre conservadurismo filogenético del
nicho ecoldgico que se centran en las variables climaticas
predictoras de la idoneidad de habitat y la distribucion
geografica de una especie se refieren al nicho ecologico
fundamental de tipo grinnelliano. A este mismo nos
referimos aqui en todas las menciones al nicho, a
menos que se indique lo contrario. No obstante, otras
publicaciones pueden referirse a dicho nicho como nicho
abidtico, nicho climatico o nicho ambiental.

Las causas del conservadurismo filogenético de nicho
ecologico son procesos micro y macroevolutivos. Los
procesos microevolutivos, como la mutacion, la dispersion,
el flujo génicoy la deriva, cambian las frecuencias alélicas,
lo que a su vez modifica los caracteres fenotipicos de las
especies y su nicho ecologico (Crisp y Cook, 2012). El
conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico asume
que dichos caracteres cambian lentamente, debido a la
falta de variabilidad genética (Wiens y Donoghue, 2004;
Wiens y Graham, 2005). La importancia de la dispersion
se relaciona con la tendencia de las especies a rastrear
las condiciones ambientales adyacentes geografica y
ambientalmente a su nicho (Harvey y Pagel, 1991). Por
este motivo, la respuesta principal de una especie ante la
modificaciondelascondiciones ambientalesesladispersion
y no la adaptacion (Lobo, 2007). Como consecuencia de la
dispersion, las poblaciones se aislan y se modifica el flujo
génico, resultando en especiacion alopatrida y peripatrida.
Finalmente, la deriva es considerada la hipdtesis nula del
conservadurismo filogenético de nicho ecolégico (Crisp
y Cook, 2012), dado que bajo condiciones de deriva
los cambios observables en atributos del nicho no se
deben a fuerzas externas como la adaptacion. En este
contexto, se asume que un caracter evoluciona siguiendo
un modelo de movimiento browniano que resulta en una
radiacion no adaptativa basada en especiacion alopatrida
(ver Wiens et al. [2006, 2010] y Crisp y Cook [2012]
para una discusion mas detallada). Aunque existen otros
modelos de evolucion de caracter que podrian resultar
en conservadurismo filogenético de nicho ecologico, su
tratamiento excede los objetivos de nuestro trabajo (ver
Cooper et al. [2010] para una discusion). Aqui basta decir
que es necesario considerar aquel modelo que se ajuste
mejor a los datos e hipotesis asociadas antes de poner a
prueba la presencia de conservadurismo filogenético de
nicho (Cooper et al., 2010).

El nicho ecologico define el contexto ambiental en
que ocurre la evolucion de las especies (Holt, 2009).
A su vez, la combinacion de los factores ambientales
y geograficos que lo delimitan (bidticos, abiodticos y de
movimiento, fig. 1), pueden covariar con cambios macro y
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deriva ecolégica

Evitan o
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dispersién

Especiacion
por vicarianza

Figura 1. Modificacion del diagrama BAM que representa una abstraccion del espacio geografico (Soberén y Nakamura, 2009). El
conjunto A corresponde a la region con las condiciones abioticas adecuadas para la supervivencia y reproduccion de la especie, ésto
es, su nicho fundamental; el conjunto B corresponde a las regiones donde las interacciones bidticas son favorables; el conjunto M es
la region a la que la especie tiene acceso. El area ocupada por la especie es G, mientras que G; es el area disponible. Los puntos
blancos son puntos de presencia y los negros son ausencias verdaderas. Se aiaden los procesos claves en la generacion de gradientes
de riqueza (Pontarp et al., 2019): 1) la deriva ecoldgica representa la variacion estocastica de las tasas de natalidad y muerte de las
poblaciones, que afecta la abundancia en el G, 2) la seleccién, incluye el efecto de los factores bidticos (B) y abidticos (A) en la
supervivencia y reproduccion de los individuos; 3) la dispersion esta influenciada por la estructura espacial y ambiental del area
accesible (M) que permite a los individuos colonizar nuevos territorios; 4) la especiacion causada por vicarianza esta relacionada
con la modificacion o creacion de barreras geograficas en el area accesible (M).

microevolutivos. Los factores bidticos y abidticos pueden
ser causa de seleccion, mientras que las condiciones
ambientales y barreras geograficas limitan la dispersion,
y la especiacion por vicarianza estd dada por las barreras
geograficas (fig. 1).

Por definicion, la condicion minima para que ocurra
el conservadurismo filogenético de nicho ecologico
es que el nicho tiene que ser heredable (Crisp y Cook,
2012). Existen trabajos teéricos que consideran al nicho
ecolégico como un caracter heredable (Jablonski, 1987),
que puede evolucionar por seleccion natural (Holt y
Gaines, 1992). Esto se apoya en que las caracteristicas
del nicho ecologico estan definidas por la fisiologia de
la especie (Kozak y Wiens, 2010), la cual es heredable.

Los patrones y procesos de ensamble biético
en la Zona de Transicion Mexicana

Lateoria de la ZTM (Halffter, 1962, 1964, 1976, 1978,
1987; Halffter y Morrone, 2017; Halffter et al., 1995;
Morrone, 2020a) postula que el gradiente de riqueza en la
ZTM es producto de la interaccion entre la heterogeneidad
de las condiciones climaticas en la zona, su fisiografia y
la historia evolutiva de las especies que alli habitan. Esta
propuesta se origind con el estudio de la distribucion
geografica de escarabajos coprofagos (Coleoptera:
Scarabaeidae) de montafia en México y América Central
(Halffter, 1964). El desarrollo histérico de estas ideas
ha sido recapitulado en otros trabajos (Juarez-Barrera
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et al., 2020; Morrone, 2015, 2020a), por lo que en esta
revision nos enfocamos en los puntos clave de la teoria y
su relacion con el nicho ecologico de las especies.

La teoria de la ZTM propone que el ensamble biodtico
de la ZTM es el resultado de la superposicion de biotas
temporalmente disyuntas (De Mendonga y Ebach, 2020;
Halffter y Morrone, 2017; Morrone, 2020a). Estas biotas son
llamadas cenocrones, definidos como grupos de taxones
identificables por su origen, que comparten una historia
biogeografica y que se han dispersado sincronicamente
para luego integrarse en la ZTM (Morrone, 2020a, b; Reig,
1981). El resultado de la integracion es una horobiota (figura
2A, Reig, 1981), definida como el conjunto de especies
que coexisten y diversifican durante un lapso extendido.
Los cenocrones son unidades evolutivas que tienen
caracteristicas ecologicas distintivas (fig. 2B; Lobo, 2007).
En la ZTM, cada cenocron tiene una edad y origen (fig. 2A)
asignados a partir de su distribucion geografica (fig. 2B),
la amplitud del nicho ecoldgico de cada linaje, la riqueza
diferencial de especies de un linaje entre areas o regiones,
y las afinidades filogenéticas de los linajes (Juarez-Barrera
et al.,, 2020). Como resultado, se ha propuesto que los
cenocrones de la ZTM se integraron en el siguiente orden
(Morrone, 2020a, fig. 2A): 1) la biota Paleoamericana,
originada del Jurasico al Cretécico, es la biota holartica
original de México; 2) el cenocrén del Altiplano se disperso
desde América del Sur hacia la ZTM en asociacion con el
Maéximo Térmico del Paleoceno-Eoceno; 3) el cenocrén
Mesoamericano de Montafia se dispers6 desde América
del Sur durante el Oligoceno-Mioceno, en relacion con
una disminucion de temperatura; 4) el cenocron Neartico
se disperso desde América del Norte, entre el Mioceno y el
Pleistoceno; y 5) el cenocron Neotropical Tipico se disperso
desde América del Sur durante el Plioceno-Pleistoceno,
durante el Gran Intercambio Bidtico Americano (Pelegrin
et al., 2018).

La teoria de la ZTM hace referencia a las
caracteristicas de los nichos ecolégicos de cada cenocron
y su conservacion a lo largo del tiempo (tabla 1). En la
ZTM existen taxones endémicos restringidos a una region
(Neartica o Neotropical) y taxones que han evolucionado
in situ luego de su dispersion a la ZTM, algunos de
los cuales ahora se encuentran en ambas regiones o en
una diferente de la que se originaron. Segun la teoria
de la ZTM, el tiempo transcurrido desde la dispersion
del cenocroén posibilita que los linajes pierdan la inercia
ecologica o el conservadurismo filogenético de nicho
ecologico, permitiendo asi que se dispersen a través de la
ZTM (Halffter y Morrone, 2017).

La teoria de la ZTM (Halffter, 1962, 1964, 1976, 1978,
1987; Halffter y Morrone, 2017; Halffter et al., 1995;
Morrone, 2020a) propone que los cenocrones mas antiguos

pierden la inercia ecologica (i.e., lo que equivale a decir
que presentan evolucion de nicho para adaptarse a nuevas
condiciones) o tienen su distribucion restringida por dicha
inercia (i.e., presentan conservadurismo filogenético de
nicho ecologico). Por ejemplo, las especies pertenecientes
al cenocron del Altiplano se dispersaron tempranamente
desde el Neotropico y se adaptaron a ambientes aridos y
estacionales en la parte sur de la region Neartica, mientras
que las especies del cenocréon Mesoamericano de Montafia
se establecieron en zonas humedas y frias en lo alto de
las montafias, a pesar de tener relaciones filogenéticas
con especies de tierras bajas y céalidas de América del
Sur. Por otro lado, las especies del cenocron Neartico se
restringieron a los picos de las montafias, por conservar
su nicho templado, mientras que las especies del cenocron
Neotropical Tipicono lograron superan la barrera climatica
que representan las montafias, debido a que conservaron
su nicho especializado en ambientes calidos y poco
variables de las tierras bajas. Aunque existen trabajos
que han analizado la asociacion entre los cenocrones y sus
patrones de distribucion (ver Morrone [2020a] para una
revision), todavia existen pocas contribuciones que hayan
verificado la relacion entre la distribucion geografica de
los cenocrones y las predicciones acerca de su nicho
ecologico (Lizardo, Escobar et al., 2024; Lizardo, Garcia-
Trejo etal., 2024). Esto refuerza la necesidad de propuestas
metodologicas que integren enfoques de la ecologia y la
biogeografia evolutiva para el estudio de los patrones de
diversidad en esta area.

El conservadurismo filogenético de nicho ecolégico
es util para explicar los patrones de riqueza de
especies en la Zona de Transicién Mexicana

El nicho ancestral determina las areas geograficas
hacia las cuales las especies que portan los rasgos
ancestrales de un clado podrian dispersarse y persistir
frente a un cambio climatico (Wiens y Donoghue, 2004).
Si el nicho ecologico de las especies es heredable y
tiende a conservarse, esto producird una acumulacion de
especies coexistentes (mayor riqueza de especies) a través
del tiempo en aquellas areas geograficas con condiciones
climaticas similares a aquellas de las areas donde el linaje
evoluciond inicialmente. Eventualmente, si un linaje
pudiera expandirse a regiones con condiciones climaticas
contrastantes, alli se observara una rapida diversificacion
que resultara en areas con alta aglomeracion filogenética
y especies de edad reciente (Qian y Ricklefs, 2016; Qian
et al., 2019; Wiens y Donoghue, 2004). La presencia de
conservadurismo filogenético de nicho ecologico ha sido
documentada para explicar gradientes latitudinales en la
riqueza de especies en distintos grupos taxonémicos, como
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Figura 2. Desarrollo historico y caracteristicas ecologicas de los cenocrones de la Zona de Transicion Mexicana. A) Representacion
diagramatica del ensamble bidtico de la ZTM, con la incorporacion sucesiva de los cenocrones a la biota original (Paleoamericana)
y las horobiotas resultantes (modificado de Morrone, 2020a); B) rangos altitudinales, vegetacion y region donde se distribuyen los
cenocrones de la ZTM (Halffter y Morrone, 2017; Halffter et al., 1995).

Tabla 1
Caracteristicas de los cenocrones de la Zona de Transicion Mexicana y predicciones sobre su nicho ecologico (Halffter y Morrone,
2017; Halffter et al., 1995).

Cenocron Predicciones

Factores ambientales ~ Amplitud de nicho Conservadurismo filogenético  Sefial

clave ecologico de nicho ecoldgico filogenética
Altiplano Mexicano Humedad Amplio (estacionalidad) No Baja
Mesoamericano de Montaila Humedad Angosto (hiimedo) No Baja
Neartico Temperatura Angosto (frio) Si Alta
Neotropical Tipico Temperatura Angosto (célido) Si Alta

mamiferos (Buckley et al., 2010), aves (Hawkins et al., De acuerdo con Halffter (1962, 1964, 1976, 1978, 1987)

2006, 2007), insectos (Chazot et al., 2021; Lowenberg- y Halffter et al. (1995), la identidad taxonémica de las
Neto et al., 2011), helechos (Hernandez-Rojas et al., 2021)  especies enla ZTM (fig. 3) esta dada por su nicho ancestral,
y angiospermas (Qian et al., 2017, 2018; Yue y Li, 2021). el tiempo transcurrido desde su dispersion y su respuesta
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ante el cambio de las condiciones climaticas. Bajo este
marco tedrico, el conservadurismo filogenético de nicho
ecologico resulta crucial para explicar la composicion de
especies en laZTM donde linajes de distintas antigiiedades
y origenes han pasado por un intenso desarrollo in situ
resultando en una biota compleja (Halffter, 1978, 1987,
Halffter et al., 1995). La ZTM representa un escenario
afectado por las multiples fluctuaciones climaticas y
cambios topograficos (Mastretta-Yanes et al., 2015),
que han mantenido una alta heterogeneidad ambiental e
incluye ambientes equivalentes a otros encontrados tanto
en la region Neotropical como en la Neartica (fig. 3).

Hipétesis alternativas al conservadurismo
filogenético de nicho ecologico: predicciones sobre
los patrones de riqueza de especies en la ZTM

La teoria de la ZTM ofrece un contexto util para
analizar la interaccion entre factores ecologicos y
evolutivos para explicar gradientes geograficos en la
diversidad. Sin embargo, se han propuesto otras hipotesis
para explicar los gradientes geograficos en la riqueza de
especies a escala global que pueden integrarse con la
teoria de la ZTM con el fin de comparar predicciones para
la riqueza de especies.

Las hipotesis propuestas para explicar los gradientes
geograficos en la riqueza de especies pueden agruparse en
3 categorias no excluyentes, segtin enfaticen el papel de los
limites ecolédgicos, las tasas de diversificacion y el tiempo

, Ok

120°W 110°W 100°W 90°W 80°W

Il Zona de Transiciéon Mexicana

de acumulacion. La evidencia sugiere, sin embargo, que
ninguno de estos factores aisladamente puede explicar
por completo los patrones de diversidad a nivel global,
por lo que se sugiere estudiar sus interacciones (Cerezer
et al., 2022; Diniz-Filho, 2023; Fine, 2015; Machac, 2020;
Pontarp et al., 2019). Desde esta perspectiva integradora,
identificamos varias hipotesis que permiten derivar
predicciones para la ZTM: fuera de los tropicos (Jablonski
et al., 2006), archipiélagos de islas en el cielo (Love et al.,
2023), estacionalidad y montafas tropicales (Janzen,
1967), cunas o museos (Stebbins, 1974; Vasconcelos et al.,
2022) y tiempo de acumulacion de especies (Willis, 1922).

Fuera de los tropicos. Afirma que linajes de diferentes
edades y origenes convergen en condiciones ambientales
que difieren de su nicho ancestral, debido a una expansion
de nicho ecoldgico seguida por una diversificacion lenta
(Jablonski et al., 2006; Qian y Ricklefs, 2016). Este patron
originaria gradientes de riqueza de especies “suavizados”
(Lobo, 2007), con mayor edad y sobredispersion
filogenética de las especies en ambientes contrastantes al
nicho ecoldgico ancestral (Hawkins et al., 2014; Jablonski
et al., 2006; Qian y Ricklefs, 2016; Qian et al., 2018). Se ha
documentado en plantas (Bryant et al., 2008; Cavender-
Bares et al., 2011; Culmsee y Leuschner, 2013; Gonzalez-
Caro et al., 2014; Qian, 2014), algas (Starko et al., 2020),
vertebrados (Rolland et al., 2014; Hagen et al., 2021) y
opiliones (Benavides et al., 2021). De acuerdo con la teoria
de la ZTM, los cenocrones del Altiplano Mexicano y
Mesoamericano de Montafia se comportarian de acuerdo
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Figura 3. Zona de Transicion Mexicana. A) Ubicacion geografica de la ZTM (Morrone et al., 2022) con lineas de nivel cada 300
m, incluye las provincias biogeograficas de Los Altos de Chiapas, Sierra Madre del Sur, Sierra Madre Occidental, Sierra Madre
Oriental y Faja Volcanica Transmexicana; B) espacio ambiental que representa la ZTM en comparacion con las regiones Neartica
y Neotropical, obtenida a través de un analisis de componentes principales aplicado a las 19 variables climaticas de WorldClim V.2
(Fick y Hijmans, 2017). Las dimensiones graficadas explican 80% de la variaciéon ambiental en el area.
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con esta explicacion: tienen origen tropical y templado,
pero se encuentran en zonas ambientales contrastantes
(el del Altiplano Mexicano en zonas frias y secas, y el
Mesoamericano de Montafia en zonas frias y humedas,
tabla 1). Se ha encontrado que la riqueza de especies de
aves de las montafas de México y del subconjunto que
pertenece al cenocrén Mesoamericano de Montafia tiene
correlaciones débiles con las variables ambientales, como
predice esta hipdtesis (Lizardo, Garcia-Trejo et al., 2024).

Archipiélagos de islas en el cielo. Se forman por
un conjunto de picos de montafias que estan rodeados
por tierras bajas que limitan la dispersion y su estudio
ha ayudado a entender los patrones de diversidad y
especiacion alopatrida (Love et al., 2023). La ZTM, en
especial la Faja Volcanica Transmexicana, se considera
un archipiélago de islas en el cielo (Mastretta-Yanes et al.,
2015). Esta hipotesis resalta la importancia de los limites
ecologicos (Pontarp et al., 2019) y la estabilidad climatica
(Fine, 2015). Durante las fluctuaciones climaticas del
Pleistoceno, los valles de la ZTM han actuado como
barreras o puentes impulsando procesos de colonizacion
vertical y horizontal en respuesta a expansiones de nicho,
cambios en la distribucion geografica y radiaciones
adaptativas (Joaqui et al., 2021). Esto ha resultado en una
alta tasa de diversificacion (Quintero y Jetz, 2018), alta
aglomeracion filogenética (Qian et al., 2021), patrones
de especiacion vicariante explicados por fragmentacion
de habitat debido a oscilaciones climaticas (Luna Vega
et al,, 1999) y estructura filogeografica intraespecifica
(Knowles, 2001).

Esta hipotesis podria asociarse con los patrones
de riqueza de especies de los cenocrones Neartico y
Mesoamericano de Montafia, cuyas especies se mantienen
aisladas en zonas elevadas y frias. El cenocrén del
Altiplano Mexicano no esta aislado por la altitud, sino
que corresponde a islas desérticas rodeadas de bosques.
En contraste, el cenocron Neotropical Tipico se mantiene
en zonas bajas.

Estacionalidad y montarias tropicales. Destaca la
importancia de los limites ecologicos y la estacionalidad
climatica. Propone que las montafias son barreras
fisiologicas mas que topograficas (Ghalambor et al.,
2006; Janzen, 1967), actuando como barreras severas
en los tropicos donde el clima de las tierras bajas y
altas contrasta mas fuertemente que en zonas templadas.
En zonas templadas, la variacion estacional es similar
al cambio gradual a lo largo del gradiente altitudinal
(Mufioz y Bodensteiner, 2019). Es decir, la temporada
calida de zonas templadas o altas puede equipararse
a la temporada fria de zonas tropicales. Por lo tanto,
en la ZTM la migracion estacional podria promover
la colonizacién de los tropicos por linajes templados,

que podrian encontrar condiciones favorables en zonas
elevadas de las montafas (Winger et al., 2014), como
ocurre, por ejemplo, con el cenocron Neartico. Ademas,
esta hipdtesis predice la coexistencia de linajes tropicales
y templados en zonas de elevacion intermedia (Joaqui
et al., 2021). Sin embargo, el patrén de distribucion
geografica del cenocron del Altiplano Mexicano, que
involucra linajes de zonas tropicales estables que se
dispersan hacia regiones con variacion estacional,
contradice las predicciones de esta hipodtesis.

Cunas o museos. Las areas de alta diversidad se
explican por la alta especiacion (cunas) o la baja extincion
(museos). Stebbins (1974) propuso que la estabilidad
climatica y la heterogeneidad ambiental promueven
la especiacion, aumentando con cambios climaticos
abruptos en el tiempo o el espacio (Vasconcelos et al.,
2022). En las cunas se produjo una radiacion adaptativa
como consecuencia de la alta variabilidad ambiental
y heterogeneidad espacial, mientras que los museos
preservan las especies debido a la uniformidad ambiental
(Vasconcelos et al., 2022). Cualquier area puede ser cuna
o museo, dependiendo el grupo (Jablonski et al., 2006;
Stebbins, 1974) o de las variables del nicho consideradas
(Vasconcelos et al., 2022). La distincion entre cunas y
museos no abarca la complejidad de los procesos tras los
patrones de diversidad ni provee explicaciones causales
(Rull, 2020; Vasconcelos et al., 2022). Como metafora
sirve como base para entender otras propuestas, pero los
analisis deberian emplear modelos mas complejos.

Las tierras bajas de la ZTM son las areas donde cunas
y museos entran en contacto. Con ésto se generan ciclos
continuos de radiaciones adaptativas y persistencia de
linajes, promoviendo areas de alta riqueza (Jablonski et al.,
2006; Rangel et al., 2018). Por ejemplo, los cenocrones
Mesoamericano de Montana y del Altiplano Mexicano,
que tienen especies recientes, coexisten con especies
descendientes de linajes neotropicales antiguos. El centro
sur de México es citado como un museo por Stebbins
(1974), lo que coincide con la presencia del cenocron
Neotropical Tipico, el cual incluye algunas especies de
linajes antiguos. Por otro lado, las montafias podrian
ser cunas donde hubo alta diversificacion y ésto podria
explicar la presencia de mayor riqueza de especies con
origen reciente como se observa, por ejemplo, para el
cenocron Neartico.

Tiempo de acumulacion de especies. Propone que la
zona de alta riqueza de un grupo coincide con su centro
de origen, asumiendo que las tasas de diversificacion son
estables y que las regiones diversas contienen taxones
mas antiguos (Machac, 2020). De esta manera, la
especiacion en el tiempo contribuye al incremento de la
riqueza de especies (Rosenzweig, 1995), generandose asi
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una disparidad de la riqueza (Stephens y Wiens, 2003),
con mas especies en el area ancestral de un grupo. Esta
hipotesis supone que la riqueza actual de especies es
representativa de las condiciones ambientales presentes
en la época de diversificacion de un linaje (Stebbins,
1974). Este supuesto ha sido aceptado para explicar la
riqueza de especies de grupos tropicales (Stephens y
Wiens, 2003). Sin embargo, el area donde evoluciond
inicialmente un taxon no determina la riqueza de especies
(Cerezer et al.,, 2022), especialmente considerando las
extinciones (Rosenzweig, 1995). Fine (2015) la considera
una hipotesis descartada y se ha planteado que el tiempo
seria una variable poco explicativa para los patrones de
diversidad (Rangel et al., 2018).

La diversidad diferencial de especies de un mismo
linaje entre areas o regiones es uno de los criterios para
asignar el origen y la edad de los cenocrones en las
propuestas iniciales de Halffter (Juarez-Barrera et al.,
2020). A partir de esta hipotesis, se propone que un género
con alta riqueza en América del Norte y preferentemente
distribuido en ambientes templados y frios pertenece
al cenocron Neartico, mientras que géneros con mayor
riqueza en areas tropicales de América del Sur pertenecen
a los cenocrones Neotropical Tipico, del Altiplano
Mexicano y Mesoamericano de Montafia.

Guia practica para evaluar el conservadurismo
filogenético del nicho ecologico en la ZTM

La integracion del estudio del nicho ecologico de las
especies y los métodos filogenéticos comparativos todavia
es limitada. Si bien algunos autores han esgrimido fuertes
criticas sobre la aplicacion del método comparativo
filogenético para el analisis de nichos ecologicos
(Grandcolas et al., 2011), otros han considerado que
esta integracion constituye una oportunidad interesante
(Evans et al., 2009). El método comparativo filogenético
se define como el estudio analitico de especies en un
contexto historico para comprender los mecanismos
que generan la diversidad de la vida (Paradis, 2014a).
Cuando se realizan comparaciones de atributos a nivel
interespecifico, las especies no pueden considerarse como
puntos independientes en las pruebas estadisticas debido
a que estan relacionadas entre si por su historia evolutiva.
Si esto se ignora, se favorece la ocurrencia de un error
de tipo I en los andlisis estadisticos realizados a nivel
interespecifico, esto es, cuando se comparan atributos del
nicho ecoldgico entre diferentes especies (Gonzalez-Voyer
y Von Hardenberg, 2014). Por ello, solo las comparaciones
dentro de un contexto filogenético son validas (Felsenstein,
1985; Gonzalez-Voyer y Von Hardenberg, 2014; Harvey y
Pagel, 1991) y permiten separar la similitud que deriva

de una historia evolutiva compartida de aquella que es
producto de evolucién convergente en respuesta a la
variacion del ambiente.

Harvey y Pagel (1991) presentaron la primera revision
de los métodos para enfrentar este problema metodologico.
Para estos autores, el término “conservadurismo
filogenético de nicho ecoloégico” es una explicacion
de la similitud ecoldgica entre especies relacionadas
filogenéticamente. Dicho fendmeno es consecuencia de
la dispersion de especies preadaptadas a condiciones
ambientales no ocupadas (Harvey y Pagel, 1991). Es
decir, las especies son capaces de rastrear los ambientes
a los que estan adaptadas (Ackerly, 2009). La contribucion
de Harvey y Pagel (1991) sent6 las bases teoricas para
algunos de los métodos mas comunes para evaluar el
nicho ecolégico.

La propuesta de estudiar el conservadurismo
filogenético de nicho ecologico utilizando técnicas de
modelado de nicho fue hecha por Peterson et al. (1999).
Wiens y Graham (2005) propusieron al conservadurismo
filogenético de nicho ecoldégico como un concepto
integrador entre la ecologia, la evolucion y la biologia
de la conservacion, y proporcionaron recomendaciones
generales para su estudio. Este campo de estudio ha
florecido con la disponibilidad de datos ambientales,
software para modelado de nichos ecoldgicos (Sillero
etal., 2023) y el método comparativo filogenético (Pennell
et al., 2014; Revell, 2012). Se han publicado revisiones
tedricas (Crisp y Cook, 2012; Losos, 2008a; Pyron et al.,
2015; Qian y Ricklefs, 2016; Wiens y Donoghue, 2004;
Wiens et al., 2010), metodolégicas (Budic y Dormann,
2015; Cooper et al., 2010; Miinkemiiller et al., 2015;
Warren et al., 2008) y de evidencias (Peterson, 2011). A
continuacion, presentamos una revision de los métodos
para evaluar el conservadurismo filogenético de nicho
ecoldgico, analizando algunos problemas comunes, con
¢énfasis en su relevancia para entender los patrones de
riqueza de especies en la ZTM.

.Qué se requiere para evaluar el conservadurismo
filogenético de nicho ecologico?

Al ser un concepto basado en informacion
filogenética, todas las pruebas estan basadas en arboles
filogenéticos, los cuales tienen que estar resueltos, tener
longitud de ramas y ser ultramétricos. Dichos arboles se
utilizan para comparar la evolucion de los caracteres del
nicho fundamental de las especies y dichos caracteres
usualmente son medidas de nicho ecoldgico obtenidos
a partir de registros de presencia. La mayoria de los
métodos requiere un dato Unico para representar como
un “caracter” el valor de una medida del nicho ecoldgico
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para cada especie (ver ejemplos abajo). Es importante
contar con estos datos que deben ser de la mejor calidad
posible, pero el objetivo final no solo debe ser mapear los
caracteres en la filogenia, sino poner a prueba hipotesis
ecologicas y evolutivas (Crisp y Cook, 2012).

;Con qué caracteres se evalia el conservadurismo
filogenético del nicho ecologico?

Valores puntuales. Elnicho ecologico es n-dimensional
(Hutchinson, 1957) y cada una de sus dimensiones se
puede caracterizar por 3 atributos: Optimo, amplitud y
posicion (Carscadden et al., 2020), cuyo cambio lento
caracteriza al conservadurismo filogenético de nicho
ecologico (Soberon y Nakamura, 200). El 6ptimo de un
nicho ecologico tedricamente representa el valor (i.e.,
medido sobre cada una de las dimensiones ambientales)
donde las tasas de supervivencia y de reproduccion
alcanzan sus valores maximos (Carscadden et al., 2020;
Pagel, 1999). En la practica se pueden utilizar medidas de
tendencia central (fig. 4A, Lizardo, Escobar et al., 2024;
Ringelberg et al., 2024; Schnitzleer et al., 2012) o calcular
el centroide a partir de un modelo elipsoidal de nicho
ecologico (fig. 4B, Osorio-Olvera et al., 2020). También
se ha propuesto utilizar los valores extremos, como
intervalos de confianza de 95% alrededor del 6ptimo,
para caracterizar el nicho ecologico, por ser aquellos
valores los que en teoria restringen la distribucion
(fig. 4A, Budic y Dormann, 2015). Se ha sugerido que
la amplitud derivada de dichos valores extremos seria
mas informativa que el 6ptimo (Carscadden et al., 2020).
Finalmente, la posicion definida como las condiciones
realmente utilizadas por la especie, no es una propiedad de
la especie, sino que se relaciona con la distribucion de las
condiciones ambientales y solo difiere del 6ptimo cuando
una especie se encuentra en condiciones suboptimas
(Carscadden et al., 2020). Dado que la posiciéon es un
concepto dificil de interpretar y no es intrinseco a la
especie, no recomendamos su uso.

Meétodos  multivariados. El  nicho  ecologico
es n-dimensional (Hutchinson, 1957), por lo que
frecuentemente se analiza con estos métodos, en
particular el analisis de componentes principales (PCA).
Esto es problematico porque los componentes principales
representan combinaciones lineales de variables
ambientales que sondificiles de interpretar bioldgicamente,
ademas de promover la sobreparametrizacion de los
modelos de nicho. El uso de caracteres o atributos del
nicho obtenidos a partir de PCA suele favorecer la
deteccion erronea de patrones de evolucion que siguen
modelos “Early burst” (Uyeda et al., 2015), caracterizados
por una alta tasa de diversificacion inicial seguida por

estasis e interpretados usualmente como una radiacion
adaptativa (Harmon et al., 2010). Ante este problema,
se ha sugerido utilizar otros métodos, como la escala no
métrica multidimensional (NMDS; Hipp et al., 2018). Sin
importar el método de analisis multivariado que se utilice,
el valor a utilizar es también el 6ptimo, representado por
la media, la amplitud o valores extremos de alguno de los
ejes generados (fig. 4B). Sugerimos emplear los métodos
multivariados como herramienta de visualizacion y
analizar individualmente las variables ambientales que
se incluiran en estos analisis para asegurar que no estén
correlacionadas entre si y tengan importancia biologica.

Ocupacion del nicho predicho. Evans et al. (2009)
propusieron utilizar los valores de idoneidad obtenidos
del modelado de nicho para cuantificar la ocupacion
de las dimensiones climaticas y, asi, obtener el valor a
utilizar en la reconstruccion de caracter ancestral del
nicho ecologico. Este método, llamado ocupacion del
nicho ecologico predicho (Predicted Niche Occupancys;
Evans et al., 2009), permite integrar filogenias y los
resultados de Maxent (Phillips et al., 2006). Se basa en
la distribucion de los valores de idoneidad de una especie
respecto a los valores de una variable climatica (fig. 4C),
que son llamados perfiles de ocupacion de nicho predicho.
Este método obtiene el 6ptimo a partir del valor asociado
a la mayor idoneidad climatica y la amplitud, y los valores
extremos se obtienen a partir de la distribucion de la
idoneidad en un intervalo de confianza dado.

Aunque se contintan proponiendo y refinando
técnicas de modelado de nicho ecologico y otros criterios
para su caracterizacion (Sillero et al., 2023), atn no existe
un protocolo estandarizado para decidir qué medida del
nicho ecologico utilizar en los estudios filogenéticos
comparativos. Hasta entonces, es crucial definir y
justificar explicitamente la decision de la medida utilizada
en cada analisis (Budic y Dormann, 2015).

Aplicacion del método comparativo
filogenético para evaluar el conservadurismo
filogenético de nicho ecoldgico en la ZTM

No existe un método tUnico para evaluar el
conservadurismo filogenético del nicho ecoldgico.
En realidad, son rutas (fig. 5) que surgen a partir de
la naturaleza de la pregunta, de los datos y de las
decisiones de quien investiga. Estas decisiones deben
tomarse con precaucion luego de evaluar los supuestos
de cada analisis y la biologia de los grupos estudiados
(Cooper, Thomas y FitzJohn, 2016), no es aconsejable
dejarse llevar por la facilidad de implementacion de
los analisis o la accesibilidad de datos. Las vifietas,
tutoriales y el material suplementario de muchos articulos
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Figura 4. Diversas representaciones del nicho ecolégico para evaluar el conservadurismo filogenético de un caracter del nicho. Se
comparan 3 especies hipotéticas, con 50% de la distribucion de datos resaltado en tonos mas oscuros. En A y C, la linea punteada
indica el 6ptimo, es decir, el valor del caracter en evaluacion, en B el 6ptimo se muestra con un punto sélido. A) Distribucion normal
y unimodal del caracter del nicho, la linea punteada representando la media y el area sombreada delinea la amplitud del nicho, asi
como los posibles valores extremos; B) analisis de componentes principales basado en puntos de registro; el punto grande indica la
media de los valores de los componentes (PC1 y PC2), esquematicamente asi también se obtiene el centroide de un nicho a partir
del modelado de elipsoides; C) perfil de ocupacion de nicho predicho, donde la idoneidad (obtenida a partir de algiin método de
modelado como Maxent) se muestra en el eje Y y el valor asociado al caracter del nicho en evaluacion en el eje X; la linea punteada
indica el valor del caracter donde la idoneidad es maxima.
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contienen codigos computacionales con instrucciones
de analisis que, aunque ttiles, rara vez explican como
interpretar o reportar los resultados o como comprobar
el ajuste. Ademas, la mayoria de los tutoriales sobre
métodos comparativos filogenéticos esta enfocada en
la comparacion de caracteres morfologicos y omite
la complejidad tedrica que involucra analizar nichos
ecologicos. Sin embargo, la lista aumenta constantemente;
existe una lista actualizada con paquetes de R pertinentes
para estos analisis (disponible en https://cran.r-project.
org/web/views/Phylogenetics.html).

En este trabajo consideramos los aportes de revisiones
previas focalizados en la evaluacion del conservadurismo
filogenético del nicho ecologico, el método comparativo
filogenético (Cooper et al., 2010, 2016; Miinkemiiller
et al., 2015), la sefal filogenética (Miinkemiiller et al.,
2012) y la integracion de nichos abidticos con lo anterior
para elaborar una propuesta de aplicacion a los estudios
de nicho y patrones de diversidad en la ZTM (Budic
y Dormann, 2015). A continuacion, haremos referencia
a aquellas técnicas que consideramos mas relevantes en
este contexto.

Serial filogenética. La tendencia de las especies a
parecerse mas entre si que lo esperado por el azar se
denomina sefial filogenética (Blomberg y Garland 2003) y
entre sus métricas mas populares estan A de Pagel (1999)
y K de Blomberg et al. (2003). Estos indices asumen
movimiento browniano como hipoétesis nula del patron de
evolucion de un caracter generado por conservadurismo
filogenético de nicho ecologico (Crisp y Cook, 2012;
Losos,2008a; Wiens et al., 2010). Sin embargo, inicamente
encontrando una sefial filogenética muy cercana a 1 se
puede proponer que hay conservadurismo filogenético de
nicho ecologico (Cooper et al., 2010). Valores intermedios
se pueden obtener por varios procesos (Budic y Dormann,
2015), mientras que la ausencia de sefial filogenética podria
significar que el nicho ecoldgico varia aleatoriamente, se
encuentra en estasis (Wiens et al., 2010) o varia con una
tendencia, es decir, no cumple el supuesto de evolucionar
por movimiento browniano sino por Ornstein-Uhlembeck
(ambos se describen en la siguiente seccion).

Implementacion. Se calcula la sefial filogenética para
cada dimension del nicho ecologico que sea de interés,
utilizando un valor de medida del nicho por terminal
(especie) en la filogenia. Se puede utilizar el paquete
“phytools” (Revell, 2012) de R (R Core Team, 2021) para
calcular K y A con la funcién phylosig. K también se
calcula con “Kcalc” del paquete “picante” (Kembel et al.,
2010). Otros paquetes tutiles son “adephylo” (Jombart
et al., 2010) para calcular la / de Moran y C__  de
Abouheif y “phylosignal” (Keck et al., 2016) que calcula
todos los mencionados. El nimero de terminales afecta el

desempeiio del indice de sefial filogenética (Miinkemiiller
et al., 2012); para filogenias pequeilas (< 30 terminales,
fig. 5) se recomienda utilizar Ao C__, .

Ejemplo de aplicacion. Tomando en cuenta los
patrones de variacion en la riqueza de especies de
distintos cenocrones en la ZTM, se puede medir la sefial
filogenética en arboles de grupos de especies que han
superado las barreras geograficas (e.g., cenocron del
Altiplano Mexicano) vs. aquellos que no lo han hecho
(e.g., cenocrones Neartico y Neotropical Tipico). Por
ejemplo, Lizardo, Escobar et al. (2024) encontraron
ausencia de sefial filogenética en el nicho térmico de
la tribu Phanaeini, un grupo que contiene especies del
cenocron del Altiplano Mexicano.

Ajuste a modelos macroevolutivos. Para discutir los
valores de sefial filogenética, primero es necesario evaluar
el ajuste del caracter a un modelo evolutivo (Cooper et al.,
2010), con base en conocimiento bioldgico y no solo en
el ajuste estadistico. Una evolucion de caracter ajustada a
movimiento browniano es lo que esperariamos en el caso
de existir conservadurismo filogenético de nicho ecologico
resultado de evolucion por deriva (Crisp y Cook, 2012), es
decir, fluctuaciones con direccion y magnitud aleatorias
en el nicho ecoldgico a través del tiempo, de manera que
la similitud fenotipica esta relacionada con la relacion
filogenética (Losos, 2008a). Sin embargo, por lo general
los datos empiricos tienden a ajustarse mas al modelo
Orstein-Uhlenbeck (OU), el cual se caracteriza por tener
una tendencia (o) a un valor dptimo (o varios) (Cooper,
Thomas, Venditti et al., 2016). Este modelo implica
que las especies podrian evolucionar para adaptarse a
condiciones ambientales especificas y mantenerse dentro
de ciertos limites de variacion que maximicen su aptitud
en ese nicho ecologico particular. Una variacion de OU,
donde a tiende a infinito, es el modelo White Noise (WN).
Este modelo representa variaciones aleatorias en el nicho
ecoldgico, sin patrones deterministas claros que podrian
ser el resultado de factores ambientales aleatorios no
relacionados directamente con la evolucion de una especie.
Esto resulta en un cambio muy rapido en los valores de un
caracter, independientemente de la estructura filogenética
(Miinkemiiller et al., 2015).

La comparacion entre estos 3 modelos es comun
para proponer deriva (movimiento browniano), seleccion
estabilizadora (OU) o falta de sefal filogenética (WN)
(Hawkinsetal.,2014; Lopez-Estradaetal., 2019; Moriniére
et al.,, 2016). Es recomendable usar la comparacion entre
estos modelos como parte de la respuesta a una pregunta
previamente establecida, el mejor ajuste a uno u otro no es
concluyente para aceptar o descartar el conservadurismo
filogenético de nicho ecologico. En cambio, puede ser un
punto de partida para interpretar la sefial filogenética ya
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Figura 5. Diagrama de flujo con posibles enfoques y rutas metodologicas para analizar la evolucion del nicho fundamental. Los
rectangulos grises representan analisis, los rombos morados son situaciones donde se tienen que tomar decisiones, los circulos
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conservadurismo filogenético de nicho ecologico. Las vias no son excluyentes, sino que complementan la evidencia sobre el patron

de cambio en los caracteres del nicho.

que en simulaciones se pueden detectar valores espurios
de sefial filogenética para caracteres que evolucionan
siguiendo un modelo OU de un solo 6ptimo y con fuertes
restricciones, o con multiples optimos (nichos labiles)
(Miinkemiiller et al., 2015). Solo si el caracter sigue un
modelo de movimiento browniano se puede utilizar el
valor de senal filogenética como evidencia parcial de
conservadurismo filogenético de nicho ecologico (Cooper,
Thomas y FitzJohn, 2016).

El ajuste a modelos OU con parametros variables es
recomendable si la historia evolutiva del grupo en cuestion
ha estado sujeta a cambios climaticos o si se sospecha una
radiacion adaptativa. En estos casos se puede poner a
prueba el cambio en regimenes adaptativos (cambios en
0, es decir de 6ptimo), la variacion de la atraccion hacia
el optimo (cambios en o) o probar hipdtesis especificas
sobre regimenes adaptativos.

Implementacion. Se calcula el ajuste de los datos que
describen cada dimension del nicho que sea de interés a
modelos macroevolutivos, utilizando un valor de medida

del nicho por terminal (especie) en la filogenia. Cualquier
software que analice caracteres continuos, como son los
valores de caracteristicas ambientales, es valido. En R (R
Core Team, 2021), la funcion fitContinuous del paquete
“Geiger” evalta los modelos mencionados y algunos otros
descritos (Harmon et al., 2010; Pagel, 1999). Los paquetes
especializados en modelos OU, como “OUwie” y “bayou”
(Uyeda y Harmon, 2014), permiten la adicion de error
estandar obtenido a partir de la estimacion del valor de la
medida de nicho para cada especie. El paquete “bayou”,
basado en estadistica bayesiana, permite realizar ajustes
a modelos OU variando parametros con el objetivo de
probar hipotesis adaptativas (Uyeda y Harmon, 2014).
Ejemplo de aplicacion. La teoria de la ZTM propone
la existencia de 4 cenocrones, 2 restringidos por el
clima (Neotropical Tipico y Neartico) y 2 adaptados a
condiciones mas frias que las de su nicho ancestral (del
Altiplano Mexicano y Mesoamericano de Montafia). Por
esto, se espera que los caracteres de taxones nearticos y
neotropicales tipicos se ajusten al movimiento browniano,
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mientras que los taxones del Altiplano y mesoamericanos
sigan un modelo OU, donde el valor 6ptimo ha cambiado
hacia las caracteristicas xéricas. Esto se ha observado en
las especies de Quercus de México, lo que ha llevado
a sugerir que han tenido 2 cambios de Optimo en sus
nichos ecoldgicos en asociacion con su diversificacion en
distintos habitats del pais (Hipp et al., 2018).

Reconstruccion  del  caracter  ancestral. La
reconstruccion del nicho ancestral se puede realizar si se
analiza como un caracter continuo a partir del modelo de
macroevolucion seleccionado (Vieites et al., 2009). Estas
reconstrucciones se han hecho con modelos de nicho
ecologico (Vieites et al., 2009), registros de presencia
(Hipp et al., 2018) y curvas de respuesta (Evans et al.,
2009). Para reconstruir el estado ancestral de alguna
dimension del nicho ecoldgico, se requiere un dato tinico
de medida de nicho por cada terminal (especie) en la
filogenia. Estas reconstrucciones son muy sensibles al
modelo macroevolutivo con el que se construyen y a sus
parametros, pero generalmente se asume movimiento
browniano. A pesar de ésto, son herramientas utiles para
visualizar el cambio de un caracter a lo largo de la filogenia
y, en teoria, podria proyectarse el nicho ancestral sobre
variables paleoclimaticas. Sin embargo, la reconstruccion
de caracteres es una herramienta exploratoria y de
visualizacién mas que un analisis, ya que no ofrecen una
medida de evolucion o conservacion del caracter.

Implementacion. El paquete de R (R Core Team,
2021) mas comunmente utilizado es “phytools” (Revell,
2012), el cual incluye varias funciones que reconstruyen
caracteres con maxima verosimilitud (fastAnc y anc.
ML) y estadistica bayesiana MCMC (anc.Bayes).
Estas funciones permiten hacer reconstrucciones con
movimiento browniano e “Early Burst”, y aunque también
pueden hacer reconstrucciones con OU, en este caso es
preferible utilizar “bayou” (Uyeda y Harmon, 2014). Se
reconstruye a partir de un valor de medida del nicho
por terminal (especie) en la filogenia y, en el caso de
“bayou”, se puede incluir el error estandar de dicho valor.
El resultado se grafica con “phytools” (Revell, 2012),
mapeando el caracter sobre la filogenia con un gradiente
de color (funciéon contMap) o en un espacio bivariado
con la funcion phylomorphospace. También se puede
reconstruir el nicho ancestral con intervalos de confianza,
a partir de perfiles de ocupacion del nicho predicho
(Evans et al., 2009) utilizando “phyloclim” (Heibl y
Calenge, 2018). Si la reconstruccion tiene valores realistas
e intervalos de confianza razonables, se pueden transferir
los valores de los nodos sobre variables paleoclimaticas
como las disponibles en el paquete “pastclim” (Leonardi
et al., 2023), que contiene intervalos temporales de hasta
800,000 afios antes del presente.

Ejemplo de aplicacion. Una parte importante de la
teoria de la ZTM son las rutas y tiempos de dispersion en
relacion con eventos climaticos y cambios de topografia.
Al tener los valores de nicho ecoldgico de nodos datados
y transferir sobre paleoclimas, se podrian inferir las vias
de dispersion que habrian seguido las especies al rastrear
el nicho ancestral.

Biogeografia paramétrica. La biogeografia para-
métrica modela la historia de las distribuciones
geograficas de taxones individuales en un contexto
explicitamente filogenético y espacial (Ree y Sanmartin,
2009), identificando eventos como dispersion, extincion,
cladogénesis y efecto fundador (Matzke, 2014). Estos
métodos permiten estimar el area ancestral, donde el area
ocupada por las especies es un caracter discreto definido
a priori (Albert y Antonelli, 2017; Jablonski, 1987),
lo cual es desventajoso pues solo se puede evaluar el
conservadurismo filogenético de nicho ecologico a partir
de areas consideradas como equivalentes a condiciones
ambientales (templado vs. tropical).

Existen varios modelos para describir la historia
biogeografica de un linaje. Dos de los mas populares
son el de cladogénesis-dispersion-extincion (DEC, por
sus siglas en inglés; Ree y Smith, 2008; Ree et al., 2005)
y el de dispersion-vicarianza (DIVA; Ronquist, 1997).
Otro modelo es BayArea (Landis et al., 2013), el cual
asume un modelo de tiempo continuo en que los cambios
ocurren por dispersion, extincion y cladogénesis (Matzke,
2013). Esta ultima se da por 4 procesos: simpatria con
distribuciones idénticas, simpatria con distribucion
en subconjunto, vicarianza y especiacion por evento
fundador. Los procesos anagenéticos que modifican
la distribucion entre dos eventos de especiacion son la
dispersion y la extincion. Estos métodos tienen la ventaja
de modelar el movimiento y establecimiento de especies
en una nueva area geografica que deja una marca en la
filogenia (Hackel y Sanmartin, 2021), lo cual podria ser
aplicado al espacio ambiental. Sin embargo, no hemos
encontrado publicaciones donde se aplique. Una propuesta
cercana modela la dispersion de los linajes fuera del
area donde actualmente tienen mas riqueza de especies,
encontrando que la dispersion fuera de esos “hotspots” de
riqueza se asocia con un incremento en la amplitud del
nicho ecoldgico y tasas elevadas de evolucion (Skeels y
Cardillo, 2017).

Implementacion. No se usan caracteristicas del nicho
sino areas geograficas o zonas climaticas que puedan
servir como equivalente (i.e., templado vs. tropical).
Como datos de entrada se requiere una filogenia datada
y una matriz con la presencia-ausencia de las especies en
las areas de interés. Por limitaciones computacionales, los
métodos basados en estadistica bayesiana, generalmente,
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pueden analizar menos de 10 areas (Landis et al., 2013).
Estos analisis se pueden realizar en R (R Core Team, 2021)
con el paquete ‘BioGeoBEARS’ (Matzke, 2018), pero
actualmente el paquete ha sido retirado del repositorio
y carece de mantenimiento, por lo que es recomendable
hacerlos con “RevBayes” (Hohna et al., 2016).

Ejemplodeaplicacion. Paraevaluarel conservadurismo
filogenético de nicho ecologico se puede usar la zonacion
altitudinal como sustituto del clima. Esto fue aplicado para
las Passalidae de América, donde hay 2 clados (Passalini
y Proculini, Beza-Beza et al., 2021). Se encontrd que los
clados de distribucion restringida son especialistas de las
montanas (i.e., con conservadurismo de filogenético de
nicho), mientras que aquellos de distribucion amplia estan
en ambientes mas variados (i.e., sin conservadurismo
filogenético de nicho ecologico) y en tierras bajas de
latitudes mayores, lo que puede deberse a condiciones
climaticas equivalentes.

Patrones de riqueza de especies y aglomeracion
filogenética. Una pregunta focal en ecologia y biogeografia
es si los factores bidticos determinan la estructura de
las comunidades y los patrones de riqueza a gran escala
(Miinkemiiller et al.,, 2020; Qian y Ricklefs, 2016).
Para analizar ésto, se compara el patron de riqueza de
especies observado con expectativas nulas. Por ejemplo,
un valor de riqueza taxondmica o funcional menor que lo
esperado por el azar indica que hay un filtro ambiental,
mientras que valores mas altos que lo esperado por el
azar sugieren competencia por superposicion de nicho
ecologico (Miinkemiiller et al., 2020).

QianyRickleffs(2016) sugierenquese pueden contrastar
los patrones de conservadurismo y convergencia de nicho
ecologico a partir de la relacion de variables ambientales
con la riqueza, la edad y la aglomeracion filogenética.
Las especies con conservadurismo filogenético de nicho
ecologico tienen correlacion fuerte con caracteristicas
ambientales, con una edad menor y alta aglomeracion
filogenética en ambientes que difieren de su nicho
ancestral. Cuando hay convergencia, los gradientes se
suavizan o invierten (Lobo, 2007), mientras que a mayor
edad (Jablonski et al., 2006; Qian et al., 2018) y dispersion
filogenética (Hawkins et al., 2014; Qian y Ricklefs, 2016;
Qian et al., 2018) los ambientes tienden a diferir del
nicho ancestral. Este método tiene la ventaja de utilizar
datos de registros de especies o modelos de distribucion
potencial, pero no se puede llegar a una conclusion general
basandose tnicamente en patrones de riqueza de especies
(Miinkemiiller et al., 2020). Usando este método, se ha
encontrado que la convergencia de nicho ecologico en
angiospermas lefiosas ocurre sobre gradientes altitudinales
de riqueza de especies en ambientes templados a escala
global, mientras que el conservadurismo filogenético de

nicho ecoldgico explica gradientes latitudinales de rique-
za de especies en ambientes tropicales (Qian y Ricklefs,
2016; Qian et al., 2013, 2020, 2021).

Implementacion. Se requiere una gradilla, a la cual
se le asignan métricas de diversidad (riqueza de especies,
indices de diversidad y diversidad filogenética), valores
promedios de edad o longitud de ramas de las especies
que contiene y métricas de aglomeracion filogenética
(e.g., Nearest Taxon Index, Qian y Ricklefs, 2016). Todas
estas medidas se pueden obtener con los paquetes “BAT”
(Cardoso et al., 2015), “picante” (Heibl y Calenge, 2018) y
“phytools” (Revell, 2012) y luego se pueden correlacionar
con valores de variables ambientales obtenidos para cada
celda.

Ejemplo de aplicacion. De acuerdo con Halffter (1964,
1978, 1987) y Halffter et al. (1995), la ZTM es un area
donde los nichos ecologicos de especies del Neartico y del
Neotropico convergen, aunque las especies de dispersion
mas reciente tienen una distribucion restringida debido
a que sus nichos ecologicos son conservados. Esta
hipotesis fue verificada por Lizardo, Garcia-Trejo
et al. (2024), quienes clasificaron las especies de aves
en cenocrones y evaluaron la correlacion de la riqueza
de especies, edad, numero de nodos y endemismo con
variables ambientales. Los resultados indicaron que
dichas variables son estadisticamente diferentes entre
los cenocrones, apoyando las predicciones de la teoria
de la ZTM. Ademas, las correlaciones de los cenocrones
Neartico y Neotropical Tipico con el ambiente mostraron
un patrén conforme a lo esperado por el conservadurismo
filogenético de nicho ecologico. Por el contrario,
las correlaciones del total de especies y del cenocron
Mesoamericano de Montafia mostraron el patron esperado
por convergencia de nicho ecologico.

Superposicion de nicho. Peterson et al. (1999)
evaluaron el grado en que el nicho ecolégico de una
especie reproduce las caracteristicas ecologicas de su
especie hermana. Warren (2008) propuso métricas basadas
en la superposicion para determinar si 2 modelos de nicho
ecoldgico son idénticos: D de Schoener e / de Hellinger.
Estos coeficientes de asociacion miden la similitud
ecologica (Legendre y Legendre, 1998), con un valor
que va de O (sin superposicion) a 1 (las distribuciones
son idénticas). Este tipo de analisis se hace a través de
comparaciones entre pares de especies, por lo que su
escala temporal esté restringida al tiempo de separacion
de las especies hermanas. A esta escala, generalmente se
llega a la conclusion de que las especies hermanas son
mas similares de lo esperado por el azar, pero rara vez son
idénticas (Warren et al., 2008), recalcando la importancia
de la escala temporal en la evaluacion del conservadurismo
filogenético de nicho ecologico (Losos, 2008a).
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En las comparaciones pareadas no se usa necesa-
riamente una filogenia. Sin embargo, Warren et al.
(2008) propusieron una metodologia para comparar
mas de 2 especies utilizando una filogenia. La
primera aproximacion parte de obtener una matriz de
disimilitud ecoldgica basada en nichos ecologicos que se
correlaciona con otra matriz de distancias filogenéticas
entre todos los pares de especies a través de una prueba
de Mantel (usada en Jaquemyn et al., 2024). La segunda
consiste en correlacionar el grado de similitud de nicho
ecologico con la edad de los nodos en la filogenia. Este
ultimo método, llamado correlacion de edad-rango
(Fitzpatrick y Turelli, 2006) intenta encontrar cambios
de nicho ecologico posteriores a la especiacion, bajo
la hipotesis de que la superposicion depende primero
de la geografia de la especiacion y luego se aleatoriza
(Fitzpatrick y Turelli, 2006). Para ésto, se aplica un
modelo de regresion linear para medir la magnitud de
la asociacion (pendiente) entre el nicho ecologico (y) y
la edad de separacion de pares de especies (x). A partir
del valor del intercepto del modelo (el valor donde x
cruza el eje y) y la pendiente (que describe la magnitud
de la relacion entre la edad de separacion de pares de
especies y su nicho ecoldgico), es posible interpretar
si hubo especiacion alopatrida o competencia (Warren
et al., 2008) o si existe sefial filogenética en la evolucion
del nicho ecolégico (Culumber y Tobler, 2016). Estas
multiples interpretaciones hacen problematico al método
y existen métodos mas directos para poner a prueba
lo anterior. Ademas, las comparaciones focalizadas en
medir la superposicion de nicho entre pares de especies
no tienen en cuenta la estructura filogenética, a excepcion
de la correlacion de edad-rango.

Implementacion. El céalculo de D de Schoener e /
de Hellinger esta disponible en el paquete “ENMtools”
(Warren et al.,, 2010), con la funcion env.overlap y
en “dismo” (Hijmans et al., 2017), con la funcion
nicheOverlap. En ambos casos se requiere contar con
la distribucién potencial de las especies a comparar
representadas como probabilidades de presencia de las
especies (e.g., obtenidas a partir de Maxent (Phillips
et al., 2006)), en formato raster y que coincidan en
resolucion y extension. Para realizar un ARC se utiliza el
paquete “phyloclim” (Heibl y Calenge, 2018) y se aplican
3 pasos: 1) caracterizar el nicho a partir de los perfiles
de ocupacion de nicho predicho a partir de las capas con
probabilidades obtenidas de Maxent y la capa climatica
de interés (que coincidan en resolucion y extension) con
la funcion pno; 2) obtener métricas de superposicion
usando las funciones ya mencionadas, lo que permite
generar una matriz de datos; y 3) a partir de la matriz se
mide la correlacion entre las métricas de superposicion

y la edad de separacion utilizando la funcion age.range.
correlation.

Ejemplo de aplicacion. Phanaeus (Coleoptera:
Scarabaeidae) es un grupo modelo para el estudio de la
biogeografia de la ZTM. Al comparar la similitud de
los nichos ecologicos del grupo de especies P. tridens
(Moctezuma et al., 2021), se encontré que hay poca
superposicion entre los nichos ecologicos de especies

distribuidas adyacentemente, lo que sugiere poco
conservadurismo filogenético de nicho ecologico a nivel
del grupo.

Simulaciones. La forma méas comun de evaluar la
eficacia de los métodos comparativos es por medio
de simulaciones que proporcionen modelos nulos a
comparar con datos reales. Las simulaciones han sido una
herramienta poderosa para hacer inferencias evolutivas a
partir de filogenias (Paradis, 2014b). Estas simulaciones
se hacen bajo los modelos evolutivos previamente
mencionados y se pueden ajustar los parametros de
acuerdo con la hipotesis a comprobar, por ejemplo, la
evolucion de un caracter de nicho ecologico con un valor
de sefial filogenética determinado (Miinkemiiller et al.,
2015), con hipotesis de cambio de nicho ecologico en
ciertos clados o simulando gradientes de riqueza de
especies (Pontarp et al., 2019; Uyeda y Harmon, 2014).
Por otro lado, es posible crear especies hipotéticas (Leroy
etal., 2016), donde los parametros para generarlas pueden
utilizarse como “priors” para evaluar la evolucion del
caracter por métodos bayesianos (como en “bayou’:
Uyeda y Harmon, 2014). Aunque las simulaciones para
historias biogeograficas concretas y su integraciéon con
modelos de evolucion de nicho ecoldgico no ha sido
implementadas para la ZTM, estas simulaciones tienen
potencial de ser tutiles para medir la eficiencia de los
métodos previamente descritos.

Implementacion. Con el paquete “ape” (Paradis
et al., 2004) se pueden simular caracteres continuos
(i.e., caracteristicas del nicho ecologico) con la funcion
rTraitCont y arboles ultramétricos con la funcién rcoal.
Otro paquete util es “diversitree” (FitzJohn, 2012), que
puede simular caracteres y arboles bajo varios modelos.
Para simulaciones mas complejas se puede utilizar “bayou”
(Uyeda y Harmon, 2014). Hay un paquete dedicado a
simular especies virtuales, llamado “virtualspecies”
(Leroy et al., 2016) que puede generar distribuciones a
partir de curvas de respuestas conocidas.

Ejemplo de aplicacion. A partir de los patrones
conocidos de vicarianza, se pueden simular filogenias
con valores de nicho obtenidos por especies virtuales. Con
¢ésto se obtendrian patrones de riqueza tedricos parecidos
a los propuestos por Qian y Ricklefs (2016) para comparar
con los empiricos.
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Consideraciones finales

La incorporacion del concepto de conservadurismo
filogenético de nicho ecoldgico al marco de la teoria de la
ZTM renueva el interés por estudiar la estructuracion de
su diversidad biologica desde una perspectiva integradora
entre la ecologia y la biogeografia historica. Actualmente,
esta integracion se ve favorecida principalmente por dos
factores. Por un lado, los cenocrones, postulados por la
teoria de la ZTM, pueden considerarse como hipdtesis
evolutivas y ecologicas a partir de las cuales es posible
derivar predicciones sobre los nichos ecologicos de
las especies en relacion con sus patrones de riqueza y
distribucion geografica. En este trabajo, mostramos que
la ecologia ofrece varias hipotesis acerca de procesos de
adaptacion ecoldgicay dispersion paraexplicar los patrones
de riqueza de especies, las que pueden relacionarse con
las caracteristicas de distintos cenocrones en la ZTM. Por
otro lado, aunque muchas publicaciones sobre la ZTM
donde se menciona el fenomeno del conservadurismo
filogenético de nicho ecologico no realizan un analisis
formal, en este trabajo mostramos una amplia variedad
de posibilidades metodologicas disponibles para abordar
el tema desde un enfoque cuantitativo y la aplicacion del
método comparativo filogenético.

Vincular el conservadurismo filogenético de nicho
ecologico con la teoria de la ZTM nos acerca al objetivo de
descubrir patrones generales en la naturaleza y establecer
conexiones con los procesos subyacentes. No obstante,
esta tarea no esta exenta de desafios. El conservadurismo
filogenético de nicho ecologico y la riqueza de especies
son patrones y €sto complica proponer relaciones causales
directas entre ellos. En lugar de explicar un patron con otro,
se ha sugerido la importancia de teorizar sobre procesos
y mecanismos (Diniz-Filho, 2023). En este sentido, la
teoria de la ZTM enfatiza la importancia de la historia
y la geodispersion (i.e., dispersion simultanea de linajes
debido a la pérdida de una barrera) para entender el patron
de ensamble de la biodiversidad en la ZTM (Halffter,
1987; Halffter y Morrone, 2017; Morrone, 2020a, b).

La teoria de la ZTM, aunque originalmente propuesta
en el contexto de la biogeografia evolutiva, se aproxima
a una perspectiva general de la ecologia que propone el
ensamble de la biodiversidad basado en dispersion y donde
la diferenciacion de nicho refleja una historia promediada
en el tiempo de ambientes selectivos cambiantes, a los
cuales los linajes ancestrales estuvieron expuestos
durante sus largas historias evolutivas (Hubbell, 2011).
El hecho que G. Halffter considerara inadecuado proveer
una regionalizacion biogeografica “estatica” de la ZTM
y, en cambio, propusiera considerar faunas “fluidas” en
dicha region (ver discusion en Morrone, 2020a) también es

consistente con una vision de ensamble de la biodiversidad
basada en dispersion. Sin embargo, cabe enfatizar que
en la teoria de la ZTM Ila dispersion es un proceso que
ocurre a escala evolutiva (geodispersion), afectando
simultaneamente a los distintos linajes que constituyen
un cenocron (Halffter, 1987; Halffter y Morrone, 2017;
Morrone, 2020a).

Proponemos estudiar los patrones de riqueza y del
conservadurismo filogenético de nicho ecoldgico en la
ZTM teniendo en cuenta la naturaleza de la pregunta
especifica de investigacion, el encuadre tedrico de la teoria
y la existencia de otras hipotesis que permiten derivar
predicciones especificas. En un marco mas general,
recomendamos consultar las contribuciones de Hubbell
(2001) y Diniz-Filho (2023) para una consideracion de
aspectos filosoficos y conceptuales pertinentes al estudio
de los patrones de diversidad. Pontarp et al. (2019)
ofrecen un marco tedrico mecanistico 1til para el estudio
de gradientes de diversidad y Miinkemiiller et al. (2020)
discuten practicas de buen uso al inferir procesos a
partir de patrones de riqueza de especies. Para aquellos
estudios que consideren especificamente la integracion
del concepto de conservadurismo filogenético de nicho
ecologico, sugerimos escoger métricas apropiadas que
tengan en cuenta el trasfondo conceptual y considerar el
uso de simulaciones y modelos mecanisticos para entender
su relacion con los patrones de diversidad. Si el estudio esta
basado en un grupo taxonémico o en un area geografica
determinada, es conveniente verificar las caracteristicas
de los datos, como la cantidad y calidad y su ajuste a
modelos macroevolutivos, priorizando la comprension de
los supuestos y las limitaciones de cada analisis en relacion
con los datos y la pregunta de investigacion.
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