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Abstract: Biogeographic regionalization of the mammals of tropical evergreen forests in Mesoamerica.
Mesoamerica is a biologically complex zone that expands from Southern Mexico to extreme Northern Colombia.
The biogeographical patterns and relationships of the mammalian fauna associated to the Mesoamerican
Tropical Evergreen Forest (MTEF) are poorly understood, in spite of the wide distribution of this kind of habitat
in the region. We compiled a complete georeferenced database of mammalian species distributed in the MTEF
of specimens from museum collections and scientific literature. This database was used to create potential
distribution maps through the use of environmental niche models (ENMs) by using the Genetic Algorithm for
Rule-Set Production (GARP) using 22 climatic and topographic layers. Each map was used as a representation
of the geographic distribution of the species and all available maps were summed to obtain general patterns of
species richness in the region. Also, the maps were used to construct a presence-absence matrix in a grid of
squares of 0.5 degrees of side, that was analyzed in a Parsimony Analysis of Endemicity (PAE), which resulted
in a hypothesis of the biogeographic scheme in the region. We compiled a total of 41527 records of 233 spe-
cies of mammals associated to the MTEF. The maximum concentration of species richness (104-138 species)
is located in the areas around the Isthmus of Tehuantepec, Northeastern Chiapas-Western Guatemala, Western
Honduras, Central Nicaragua to Northwestern Costa Rica and Western Panama. The proposed regionalization
indicates that mammalian faunas associated to these forests are composed of two main groups that are divided by
the Isthmus of Tehuantepec in Oaxaca in: a) a Northern group that includes Sierra Madre of Chiapas-Guatemala
and Yucatan Peninsula; and b) an austral group, that contains the Pacific slope of Chiapas towards the South
including Central America. Some individual phylogenetic studies of mammal species in the region support the
relationships between the areas of endemism proposed, which suggest a common biogeographical history. In
spite that Mesoamerica is considered one of the most important hotspots for biological conservation, the poor
knowledge of the biogeographic patterns, the scarcity of protected areas, and the high rate of habitat transforma-
tion due to human activities, make prioritary the development of conservation strategies that include patterns of
species richness, endemism, and mammalian associations. Rev. Biol. Trop. 61 (2): 937-969. Epub 2013 June 01.

Key words: mammals, Mesoamerica, regionalization, parsimony analysis of endemicity, GARP.

La biota mesoamericana muestra patrones
biogeograficos influenciados por acontecimien-
tos geologicos y climaticos, que originaron
expansiones y contracciones poblacionales,
diversificacion y extincion de linajes (Savage
1982, Bermingham & Martin 1998, Burnham &
Graham 1999). Mesoamérica comprende desde

Meéxico meridional hasta el norte de Colom-
bia (Savage 1966, Samek 1988, Allen 1990,
McCafferty & Waltz 1990, Morrone 2004a,
Sanchez-Osés & Pérez-Hernandez 2005). En la
actualidad, se le considera el segundo hotspot
mas importante después de los Andes Tro-
picales, no solo por su rica diversidad y alto
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endemismo, sino también porque en ella aun
se encuentran unos 250000km? de vegetacion
primaria a pesar de las presiones humanas
(Myers et al. 2000). Ademas, tiene un papel
relevante en la diversidad de plantas debido
a sus condiciones climaticas, los factores his-
toricos que han participado en su evolucion y
la distribucion restringida de algunas especies
de plantas que habitan en la region (Luna &
Contreras-Medina 2010). Se sabe que en la
region habitan alrededor de 24 000 especies de
plantas vasculares y unas 5000 son endémicas;
en cuanto a la fauna, se estiman unas 3 300
especies de vertebrados y cerca de un tercio de
éstas son consideradas de distribucion restrin-
gida (Myers et al. 2000, Brooks et al. 2002,
Wilson & Johnson 2010).

Los bosques tropicales perennifolios y
subperennifolios (BTP) son considerados entre
los tipos de vegetacion con mayor rendimiento
y diversidad de plantas del planeta (Rzedowski
1981, Prance 1982, Mittermeier 1988, Cha-
llenger 1998). En Mesoamérica, México marca
el extremo septentrional de su distribucion
(Rzedowski 1981, Dirzo & Miranda 1991).
La distribucién original comprendia toda la
Planicie Costera del Golfo de México, la ver-
tiente Pacifica de la Sierra Madre de Chiapas
y se prolongaba hacia Centroamérica, donde
los BTP son casi continuos en las tierras bajas
del Atlantico, desde el sur de México hasta
el centro de Panama (Rzedowski 1981, 1993,
Challenger 1998, Duellman 2001). No obs-
tante, los amplios BTP que cubrieron hace
tiempo los tropicos humedos de Mesoamérica
han desaparecido en su mayor parte, quedando
reducidos a solo 10% de su extension original
(Rzedowski 1981, Gomez-Pompa 1985, Barre-
ra & Rodriguez 1993, Wendt 1993, Palacio-
Prieto et al. 2000, Castellanos et al. 2001, FAO
2002, Diaz-Gallegos & Mas 2008). Se estima
que las areas de mayor superficie, tanto de BTP
como de otros tipos de vegetacion primaria, se
encuentran en la selva Lacandona al este de
Chiapas en México y el Petén de Guatemala;
la selva Zoque, constituida por regiones de
Chiapas, Oaxaca y Veracruz en México; y los
BTP presentes en los valles que se forman entre

varias sierras de Guatemala y Honduras (Ewell
& Poleman 1980, Toledo 1982). Estas areas
sobresalen por ser consideradas como un centro
de diversidad de plantas y arboles tropicales,
por la elevada concentracion de especies endé-
micas de flora y en algunos casos han sido pro-
puestas como refugios Pleistocénicos (Brown
1982, Gentry 1982, Toledo 1982, Wendt 1993,
Toledo et al. 1997).

De las 588 especies de mamiferos recono-
cidas para Mesoamérica, el 44.5% se distribuye
exclusivamente en la region (Flores-Villela
& Navarro 1993, Reid 1997, Samudio 2002,
Wilson et al. 2002, Ceballos et al. 2005,
Ramirez-Pulido et al. 2005). Aunque en los
BTP mesoamericanos, ¢l mono araiia (Afeles
geoffroyi), el mono ardilla (Saimiri oerstedii),
el tapir (Tapirus bairdii), el jaguar (Panthera
onca) y el tigrillo (Leopardus wiedii) estan
entre los mamiferos mas carismaticos y ame-
nazados por la extincion, en este tipo de vege-
tacion predominan los murcié¢lagos (March
& Aranda 1992), los cuales constituyen cerca
del 50% de la diversidad de mamiferos en un
area dada, mientras que los roedores aportan
entre 30 y 35% (Eisenberg 1990, Medellin
1991). Esta composicion bidtica hace de los
BTP mesoamericanos, uno de los habitats mas
diversos en el Neotropico; propiciado muy
probablemente por el surgimiento del Istmo
de Panama, la orogenia Andina durante el
Plioceno, asi como por las fluctuaciones cli-
maticas asociadas a las glaciaciones durante el
Pleistoceno (Toledo 1982, Engel et al. 1998,
Collins & Dubach 2000a, b, 2001, Cortés-Ortiz
et al. 2003).

Con el objeto de determinar las relaciones
historicas entre las areas o biotas sobre las cua-
les especies de diversos taxones se distribuyen
(Rosen 1978, Humphries & Parenti 1986), se
han generado al menos cuatro lineas de pen-
samiento en la biogeografia historica, y se han
propuesto diferentes criterios y métodos de
analisis (Brooks & van Veller 2003), entre ellos
el método de Analisis de Parsimonia de Ende-
mismos (PAE, por sus siglas en inglés, Rosen
1988). Este método biogeografico ha sido apli-
cado para establecer relaciones entre diferentes
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unidades biogeograficas (Luna et al. 1999,
Morrone & Escalante 2002, Rojas-Soto et al.
2003, Vazquez-Miranda et al. 2007, Sanchez-
Gonzalez et al. 2008); el PAE aplica un algorit-
mo de parsimonia con el proposito de obtener
un cladograma de areas, basado en los taxones
que habitan las areas (Rosen 1988, Cracraft
1991, Morrone 1994). Aunque el método igno-
ra las relaciones taxonoémicas entre las especies
al solo considerar las areas de distribucion,
es posible obtener un esquema jerarquico que
puede ser utilizado para proponer una regiona-
lizacion biogeografica, e incluso puede reflejar
eventos vicariantes de relacion entre areas geo-
graficas, a través de la distribucion compartida
de los taxones (Escalante 2011), y corroborar
los resultados con filogenias disponibles de las
especies que se encuentran en las areas (Rosen
1988, Morrone & Crisci 1995, Morrone 2005a).
Aunque el PAE ha sido ampliamente criticado
en la literatura, principalmente porque no se
le considera un método biogeografico histori-
co (Cracraft 1991, Garcia-Barros et al. 2002,
Brooks & van Veller 2003, Peterson 2008), o
por la supuesta obtencion de relaciones mas
ecologicas que histdricas entre las areas (Trejo-
Torres & Ackerman 2001, Porzecanski & Cra-
craft 2005), asi como por la utilizacion de areas
artificiales o incompletas (Nihei 2006, Peterson
2008), su utilidad en biogeografia dependera
en gran medida, tanto de sus objetivos como
de datos cada vez mas completos que abarquen
regiones biogeograficas mucho mas grandes
(Escalante 2011).

En general, los andlisis que conducen a
proponer regionalizaciones biogeograficas se
basan en datos primarios de biodiversidad; sin
embargo, el muestreo en las regiones tropica-
les mesoamericanas se considera incompleto,
por lo que el modelado de nichos ecoldgicos
(MNE) puede constituir una herramienta muy
valiosa para solucionarlo (Stockwell & Peters
1999, Anderson et al. 2002). Los MNE repre-
sentan las relaciones de las especies con su
ambiente, con base en hipotesis de su nicho
ecologico y por lo tanto su distribucién geo-
grafica (Stockwell & Noble 1992, Guisan &
Zimmermann 2000, Peterson 2001, Anderson

et al. 2003, Soberdén & Peterson, 2005). En este
sentido, el Algoritmo Genético de Produccion
de Conjuntos de Reglas (GARP, por sus siglas
en inglés, Stockwell & Peters 1999), basandose
en el concepto de nicho ecologico de Hutchin-
son (1957), implica un algoritmo computacio-
nal evolutivo, que predice las distribuciones
geograficas de las especies (Anderson et al.
2002, Peterson et al. 2002a, Martinez-Meyer
et al. 2004). Los algoritmos genéticos utilizan
un proceso “evolutivo” al azar para solucionar
problemas complejos, que generan reglas en
funcidn de la distribucion de las especies en el
espacio ecoldgico, modificado iterativamente y
evaluando las probables soluciones hasta alcan-
zar una solucion “optima” (Stockwell & Noble
1992, Stockwell 1999).

En el presente estudio, se propone una
hipotesis de biogeografia historica sobre las
relaciones de los BTP mesoamericanos con
base en su mastofauna, empleando para ello,
MNE generados con GARP, y aplicando el
PAE. Este analisis resulta relevante para com-
prender la historia de la mastofauna mesoa-
mericana, sobre todo porque las selvas altas y
medianas de México y Centroamérica no han
sido consideradas en conjunto para estudios
biogeograficos previos. Esta hipotesis ademas
de documentar los patrones de la mastofauna,
permitira detectar las areas de endemismo y
posteriormente contrastarlas con la filogenia
de algunos grupos con la finalidad de conocer
la congruencia en las relaciones que guardan
(Rosen 1988, Luna et al. 1999, Morrone &
Escalante 2002). Por Gltimo, se espera que esta
propuesta se tome en cuenta para establecer las
estrategias encaminadas a la conservacion de
uno de los tipos de vegetacion mas amenazados
del planeta (Myers et al. 2000).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio, definiciones y base de
datos: Para los fines de este trabajo, se con-
sider6 a Mesoamérica con base en una cons-
truccion biogeografica, cuyo limite nortefio
ademas de demarcar Norte América de Meso-
américa, también divide la region Nedartica
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de la Neotropical (Fig. 1). Este concepto de
Mesoamérica coincide en gran medida con lo
propuesto por algunos autores como Savage
(1966), Allen (1990), McCafferty & Waltz
(1990), McCafferty et al. (1992), Morrone
(2004a, b) y Wilson & Johnson (2010).

Para a la delimitacion vegetacional de
las areas ocupadas por el BTP en Mesoamé-
rica, se consideraron para México los traba-
jos de Rzedowski (1981, 1990) y en el caso
de Centroamérica lo realizado por Wagner
(1964), Holdridge (1957) y Holdridge et al
(1971), y se adecuaron a la propuesta de Olson
et al. (2001).

Un primer acercamiento a la lista de espe-
cies de mamiferos presentes en los BTP mesoa-
mericanos se gener6 a partir de Reid (1997),
Ceballos & Oliva (2005) y Wilson & Reeder
(2005). En dicha literatura se encuentra infor-
macion sobre el habitat para cada especie. Sin
embargo, se optd por un criterio amplio para

-110 -105 -100 -95

delimitar la lista, debido a que los autores
emplean diferentes clasificaciones de vege-
tacion, por lo que se incluyd a las especies
presentes que en las fuentes de informacion se
asignaban a los “tropical rain forest” y “tropical
evergreen forest” (Leopold 1950), al igual que
las de “selva alta perennifolia” y “selva alta
o mediana subperennifolia” (Miranda & Her-
nandez X. 1963), las del “tropical rain forest”,
el “lower montane rain forest”, asi como el
“evergreen y semi-evergreen seasonal forest”
(Breedlove 1973), y por supuesto el “bosque
tropical perennifolio” (Rzedowski 1981).

En cuanto al arreglo taxonémico y nomen-
clatural de la mastofauna, el cual fue realizado
hasta en nivel de especie, se sigue lo propuesto
por Wilson & Reeder (2005), y debido a que
las diversas fuentes de datos se basan en dis-
tintas autoridades taxonomicas, fue necesario
realizar una lista de sinonimias o equivalencias
taxonomicas (Hall 1981, Wilson & Reeder
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Fig. 1. Distribucion de los bosques tropicales perennifolios en Mesoamérica.
Fig. 1. Distribution of tropical evergreen forests in Mesoamerica.
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1993, Ramirez-Pulido et al. 1996, Reid 1997,
Ceballos et al. 2002, 2005, Ramirez-Pulido et
al. 2005, Wilson & Reeder 2005), con el pro-
posito de evitar tanto la omision de datos como
la duplicidad de los mismos.

Los registros de presencia primaria para
México se extrajeron de la informacion obte-
nida a través del Sistema Nacional de Informa-
cion sobre Biodiversidad (SNIB), perteneciente
a la Comision Nacional para el Conocimiento y
Uso de la Biodiversidad (CONABIO), un dato
primario es el registro de una especie particular
en un punto dado en tiempo y espacio (Peterson
et al. 2002b). En el caso de Centroamérica,
se recurrio a informacioén en linea de varias
colecciones cientificas (ver Agradecimien-
tos), ademas de portales que involucran varias
colecciones cientificas (Mammal Networked
Information System, http://manisnet.org/; Glo-
bal Biodiversity Information Facility, http://
www.gbif.org/; Arctos, http://arctos.database.
museum/home.cfm) y finalmente, a partir de
literatura (Allen 1904, 1908, 1910, Goodwin
1942, 1946, 1955, 1969, Hall 1981, Medellin
et al. 1998, Paz-Quevedo et al. 2003, Villa-R.
& Cervantes 2003, Tejedor 2005, McCarthy &
Pérez 2000).

Se 1llevo a cabo un proceso de depuracion,
detectando los errores nomenclaturales mas
comunes debido a la captura de datos, sinoni-
mias y ejemplares sin determinar. En cuanto
a la secciéon geografica, se verificd el nombre
de las localidades, su referencia geografica y
cuando fue necesario se asignaron coordena-
das geograficas en formato decimal con una
exactitud de 0.01°, empleando atlas naciona-
les e internacionales (INEGI 1982), gaceteros
regionales (Goodwin 1969, Selander & Vaurie
1962) o informaticos (e.g. Alexandria Digital
Library, http://www.alexandria.ucsb.edu/; Bio-
Geomancer Project, http://www.biogeomancer.
org/; Fallingrain Global Gazetteer, http:/www.
fallingrain.com/world/index.html). Ademas se
revisd que los registros coincidieran con los
limites de la distribuciéon conocida para cada
especie, eliminando los datos de areas donde
no se ha registrado su presencia de manera

fidedigna (Hall 1981, Reid 1997, Ceballos &
Oliva 2005, Wilson & Reeder 2005).

El modelado de nichos ecoldégicos: Para
eliminar los sesgos y ausencias de recolecta
que se tienen en las bases de datos biologicas
conformadas solamente por datos puntuales,
se realizaron MNE para poder generar una
hipétesis de la distribucion potencial de las
especies, tal como se ha hecho en otros estu-
dios biogeograficos (Rojas-Soto et al. 2003,
Sanchez-Gonzalez et al. 2008).

De manera general, el t¢émino “nicho” hace
referencia a las condiciones ecoldgicas que una
especie requiere para mantener poblaciones
en una region determinada (Peterson et al.
2011). Entonces, los métodos para modelar la
distribucion de las especies combinan puntos
de ocurrencia conocida con capas ambienta-
les continuas espacialmente para inferir los
requerimientos ecologicos de la especie. De
esta manera, la distribucion geografica de una
especie es predicha mapeando el area donde
estos requerimientos ambientales se cumplen
(Hernandez et al. 2006), quedando definidos
dos espacios: el espacio geografico, repre-
sentando la geografia y el espacio ecologico
representado por las condiciones ambientales
presentes en el espacio geografico. Por lo tanto,
los nichos y las distribuciones son estimados y
visualizados en espacios geograficos y ambien-
tales asociados (Peterson ef al. 2011).

El presente trabajo, utilizo el algoritmo
GARP (Stockwell & Noble, 1992) para generar
las distribuciones potenciales de 192 especies,
mediante su implementacion para PC Des-
ktopGARP (Scachetti-Pereira 2003). GARP
es un algoritmo que establece relaciones no
aleatorias entre los registros biologicos y las
coberturas ambientales que son utilizadas en
la elaboracion del modelo (Stockwell & Peters
1999). Este ultimo es una representacion de las
condiciones requeridas por la especie basando-
se en el concepto de nicho ecologico (Hutchin-
son 1957, Stockwell & Peters 1999). Aunque
GARP ha recibido varias criticas, éstas se han
centrado en la evaluacion de los modelos gene-
rados mediante el calculo del area bajo la curva
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ROC (Receiver Operating Characteristics,
Elith et al. 2006) 6 el alto error de comision en
los modelos (Phillips et al. 2006). Sin embargo,
ambas criticas carecen de argumentos claros. El
caso de las evaluaciones de los modelos con las
curvas ROC ha sido criticado ya que tienden a
favorecer el sobreajuste (Lobo et al. 2007).

Ademas dichas evaluaciones son realiza-
das utilizando toda el area incluyendo valores
que no son informativos (Peterson ef al. 2008).
Al realizar un analisis comparativo en distintos
modelos por medio de pruebas de ROC parcial
a los valores de presencia, que son infor-
mativos, GARP presenta mejores resultados
que otros modelos (Peterson et al. 2008). En
todos los casos la exactitud de los modelos
es evaluada a través de puntos de validacion
escogidos aleatoriamente en el area de estu-
dio (Wiley et al. 2003). El algoritmo GARP
presenta errores de omision bajos, condicion
que lo hace un buen modelo ya que tiene un
éxito predictivo alto (Herndndez et al. 2006),
no solo en cuanto a mamiferos (Illoldi-Rangel
et al. 2004, Sanchez-Cordero et al. 2005) sino
también en aves (Peterson et al. 2000), anfi-
bios y reptiles (Garcia 2006). En ese sentido,
MaxEnt tiene una incapacidad relativa para
predecir en regiones amplias no muestreadas,
al menos con niveles de alta probabilidad
(Peterson et al. 2007).

Para generar los MNE se utilizaron un
total de 22 coberturas climaticas (oscilacion
diurna y anual de la temperatura, isoterma-
lidad, estacionalidad de la temperatura y
precipitacion, temperaturas maxima y mini-
ma promedio de los periodos mas calidos y
frios respectivamente, temperaturas promedio
anual, de los trimestres mas lluvioso, seco,
calido y frio, precipitacion anual, de los perio-
dos mas lluvioso, seco y de los trimestres mas
lluvioso, seco, calido y frio; http://www.worl-
dclim.org, Hijmans et al. 2005) y topograficas
(altitud, pendiente ¢ indice topografico; http://
edcdaac.usgs.gov/gtopo30/hydro, Proyecto
Hydrolk). Para cada especie se generaron 100
modelos escogiendo los 10 mejores siguiendo
la propuesta de Anderson et al. (2003), que
considera aquellos con la menor omision y una

comision moderada. Estos mejores modelos se
sumaron y los valores de presencia fueron con-
siderados donde coincidieran al menos siete
de los diez modelos (70% de coincidencia),
ya que se observo que este valor representaba
de manera adecuada los datos puntuales. La
delimitacion de las areas de distribucion de
las especies se realizd acotando la prediccion
generada por el modelo dentro de las ecorre-
giones en las cuales existian datos historicos
de presencia, considerando que estas regiones
se pueden utilizar para definir los limites de
la distribucion de las especies (Rojas-Soto et
al. 2003, Soberén & Peterson 2005, Illoldi-
Rangel & Escalante 2008).

Finalmente, a partir de la superposicion
de las hipdtesis de distribucion generadas, fue
posible identificar las regiones de mayor rique-
za, y de concentracion de especies endémicas
a Mesoamérica, estableciendo con ello, escalas
de riqueza para la region.

Analisis de parsimonia de endemismos:
Se opt6 por el empleo del PAE para reconstruir
afinidades bidticas mastofaunisticas en los BTP
mesoamericanos, con la intenciéon de obtener
un esquema jerarquico que se utilizd para
proponer una regionalizacion biogeografica
(Escalante 2010). Este método agrupa areas
(analogo a las especies), con base en las espe-
cies compartidas (analogas a los caracteres)
(Morrone 1994, Pires et al. 2000, Bisconti et
al. 2001), de acuerdo con la explicacion mas
simple para todas las distribuciones (Morrone
& Crisci 1995, Escalante & Morrone 2003).

Se utiliz6 una gradilla de un tamafio de
celda de 0.5 grados, la cual cubri6 el area de
estudio y sirvidé como base para la construc-
cion de la matriz de presencia-ausencia (374
cuadros), con solo 192 hipétesis de distribu-
cion de los mamiferos presentes en los BTP
mesoamericanos, debido a que no hubo sufi-
cientes datos primarios para 41 especies, 17 de
¢éstas endémicas a Mesoamérica, y dado que la
intencion de este trabajo fue detectar patrones
generales, se incluy6 una especie en una celda
al momento de construir la matriz, si la hipdte-
sis de distribucion intersectaba a la misma, sin

942 Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 61 (2): 937-969, June 2013



importar la proporcion del area de la celda que
esta cubriera. Dicha matriz se codificé con “1”
0 “0” como presencia o ausencia de la especie,
respectivamente. Se aplico el enraizamiento de
Lundberg, agregando un area “externa” hipoté-
tica con “0” en todas las casillas, para orientar
el cladograma (Rosen 1988, Morrone 1994).
El analisis se realizdo en el programa Nona
2.0. (Goloboff 1994) y su interfase Winclada,
version 0.9.99 (Nixon 2000), mediante una
busqueda de parsimonia de matraca (ratchet,
Nixon 1999) y con los parametros predeter-
minados por el programa, y una vez obtenidos
todos los arboles igualmente parsimoniosos, se
llevo a cabo un consenso estricto el cual sirvid
de base para proponer una hipotesis de relacion
entre las areas de BTP mesoamericano.
Finalmente, se les asignaron nombres a
los grupos formados en el analisis, con base en
regionalizaciones propuestas con anterioridad
(Ryan 1963, Savage 1974, Ramirez-Pulido &
Castro-Campillo 1990, Escalante ef al. 2002,
Morrone 2001a, Morrone et al. 2002). Sin
embargo, en el caso de regiones no reconocidas
en dichas propuestas, se les designé uno en
funcion del area que abarcan, o se asociaron a
los sitios en donde inician y terminan separados
por un guioén. Los nombres designados en el

presente trabajo se marcaron con un asterisco
(*) para distinguirlos.

RESULTADOS

Base de datos y el modelado de nichos
ecologicos: La base depurada contiene un total
de 41 527 registros para las 233 especies de
mamiferos reconocidas en los BTP de Meso-
américa (Apéndice 1), distribuidas en 19 953
localidades tnicas en todo México y Centroa-
mérica (ver Agradecimientos).

Mediante la agregacion de hipoétesis de
distribucion geografica (suma de mapas), fue
posible apreciar tanto las regiones con mayor
riqueza de especies (192 MNE), como las de
concentracion elevada de especies de mamife-
ros de los BTP mesoamericanos restringidos a
esta region (49 hipoétesis). Las regiones de alta
riqueza de especies abarcan una escala com-
prendida entre 104 y 138 especies, mientras
que las areas con alto endemismo abarcan de
13 a 16 especies. En la figura 2 se aprecian las
regiones que concentran una alta riqueza: el
sureste de México; la region del Petén en Gua-
temala; los BTP intermontanos entre Guatema-
la y Honduras; la Cordillera Centroamericana,
extendiéndose desde Honduras hasta la Sierra

[Jo-34
[ 35-69

I 70-103
I 104-138

Fig. 2. Regiones mesoamericanas que concentran una alta riqueza de mamiferos de BTP.
Fig. 2. Mesoamerican regions with a high concentration of mammal species richness in tropical evergreen forests.
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Tabasara al centro de Panama; finalmente la
Region del Darién al este de Panama. En la
figura 3 se aprecian las areas con alto endemis-
mo: algunas regiones del sureste mexicano, el
Altiplano Montafioso de Guatemala, gran parte
de El Salvador, cruzando el sur de Honduras
hasta el noroeste de Nicaragua, y la Cordillera
de Tilaran al oeste de Costa Rica.

Analisis de parsimonia de endemismos:
El PAE origin6 cuatro arboles igualmente par-
simoniosos, con una longitud de 2 037 pasos,
un indice de consistencia (CI) de 0.9 y un
indice de retencion (RI) de 0.87 y se plantea
una regionalizacion con base en el consenso
estricto (80 nodos colapsados; Figs. 4, 5 y 6,
Cuadro 1).

En el cladograma de consenso generado
es posible detectar patrones bien definidos. Lo
primero que se aparta es un grupo formado por
las partes bajas de la Gran Sierra Plegada en la
Sierra Madre Oriental, seguido por la Huaste-
ca*, posteriormente se desprenden varios gru-
pos, apoyados por tres especies de murciélagos
(Cuadro 1; Chrotopterus auritus, Hylonycteris
underwoodi y Peropteryx kappleri), el primer
grupo es uno pequefio que corresponde al
este de la Faja Volcanica Transmexicana, a
continuacion se encuentran tres regiones del

Golfo de México (Chiconquiaco*, Los Tuxtlas
y Zonas no inundables de Tabasco*), seguidas
por el grupo Juchitan* al norte del Istmo de
Tehuantepec y otra en Los Altos de Chiapas.
A continuacion, la mastofauna reconocida para
los BTP mesoamericanos se dividide en dos
grandes grupos, el grupo septentrional com-
prende desde el Istmo de Tehuantepec en
Oaxaca y el norte de la Sierra Madre de Chia-
pas-Guatemala; el segundo es un grupo austral,
sustentado por Micronycteris hirsuta (Cuadro
1), que contiene la vertiente pacifica desde el
Istmo de Tehuantepec hacia el sur e incluye a
toda Centroamérica.

El clado Yucatan y Pantanos de Centla*, el
mas septentrional de los dos grandes grupos, se
conforma a partir de Los Altos de Guatemala,
seguido por la Sierra Lacandona, El Petén-
Belice*, posteriormente y a otro nivel, soporta-
dos por Otonyctomys hatti y Mazama pandora
(Cuadro 1), se une la region de los Pantanos
Tabasqueiios de Centla-Champoton*®, y por el
otro la Peninsula de Yucatan.

El segundo clado es el mas austral, se
establece desde el Istmo de Tehuantepec y esta
conformado en un principio por seis grupos
al mismo nivel, un grupo muy definido que
se extiende desde Oaxaca hasta El Salvador,
denominado Tehuantepec-Usulutan*; los BTP

2000 Km

Fig. 3. Areas con alto endemismo en mamiferos del BTP mesoamericano.
Fig. 3. Areas with a high concentration of endemic species richness in Mesoamerican tropical evergreen forests.
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Fig. 4. Cladograma de consenso estricto obtenido con todos los mamiferos reconocidos para los BTP mesoamericanos.
Fig. 4. Strict consensus cladogram obtained using all the mammal species registered for the Mesoamerican tropical
evergreen forest.
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Fig. 5. Regionalizacion en secuencia, lograda a través del PAE y el empleo de todas las especies de mamiferos. A la
izquierda, la formacion del cladograma simplificado y a la derecha las areas de endemismo halladas.
Fig. 5. Sequence regionalization, obtained through the use of PAE with all mammal species recorded. To the left, simplified

cladogram; to the right, Areas of endemism found.

del litoral caribefio, a partir del Golfo de Hon-
duras, abarcando toda el area de Mosquitia; el
conformado por Lempira-Tegucigalpa, poste-
riormente aparecen los Montes de Huapi* y
Managua-Nicoya*; el Gltimo comprende desde
Nicaragua, y se designdé Jinotega-Panama*,
el cual se subdivide iniciando por una zona

de cordilleras Isabelia-Yolaina*; consecutiva-
mente se ensambla un clado, apoyado por
dos especies de Oryzomys (Cuadro 1), y que
corresponde al Occidente del Istmo de Pana-
ma, el cual se divide en la region de Guatuso-
Talamanca y las Sabanas del este de Panama,
ésta ultima region soportada por los roedores
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Fig. 6. Cladograma consenso estricto (resumido).
Fig. 6. Strict consensus cladogram (simplified).
CUADRO 1

Nodos del cladograma consenso estricto (resumido), denotando las sinapomorfias y autapomorfias halladas

TABLE 1
Strict consensus cladogram nodes (simplified), highlighting the synapomorphies and autapomorphies found

Nodo Especies
a Chrotopterus auritus, Hylonycteris underwoodi 'y Peropteryx kappleri
b Otonyctomys hatti y Mazama pandora
c Micronycteris hirsuta
d Oryzomys devius y O. talamancae
e Heteromys australis e Isthmomys pirrensis

Nota: los nodos sostenidos por una especie no son considerados estrictamente como areas de endemismo, sin embargo
existen potencialmente otras especies que los soportan.
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Heteromys australis e Isthmomys pirrensis
(Cuadro 1).

DISCUSION

Bases de datos y el modelado de nichos
ecologicos: Se tuvo acceso a bases indepen-
dientes, sin embargo, mucha de la informa-
cién no se encuentra actualizada, incluso se
ha estimado que las sinonimias abarcan entre
un 10 y 30% de los nombres en muchas
bases (Gaston & Mound 1993, Alroy 2002).
Otro tipo de problemas inherentes a las bases
de datos, implicaron una mala determinacion
de un numero relativamente importante de
ejemplares, ademas de localidades inexactas
o la asignaciéon incorrecta de coordenadas
geograficas. Algunos de estos problemas con
las bases de datos disponibles en linea ya
habian sido sefialados por Contreras-Medina &
Luna (2007). No obstante, se consultaron las
equivalencias taxondmicas y la informacion
geografica de la distribucion para cada especie
(Soberon & Peterson 2004), y aunque se perdio
cerca del 30% de la informacion durante la
depuracion, se estima que la representacion de
datos primarios fue muy buena, sobre todo si
se compara con biomas en los que se presenta
una menor diversidad y una mayor proporcion
de especies restringidas.

Si bien existe bastante informacion digi-
talizada de varios museos (Krishtalka &
Humphrey 2000), para algunas regiones de
Guatemala, Honduras y Nicaragua, asi como
para muchas de las especies centroamericanas,
no se encontraron registros suficientes; sin
embargo, el empleo de un modelo predictivo,
hizo posible cubrir grandes huecos en la dis-
tribucion de las especies (Peterson et al. 1998,
2002, Peterson & Cohoon 1999). Ademas el
GARP permitié incrementar la cobertura y
resolucion de 45 especies, a pesar de que se
habian obtenido entre cinco y 15 datos de
presencia, valores por debajo de lo sugerido
por Peterson & Cohoon (1999), pero simila-
res a lo propuesto por Stockwell & Peterson
(2002a); dichos acercamientos proporcionan
una herramienta capaz de construir modelos

de distribucion con base en datos incompletos
(Peterson et al. 1999, Peterson 2001, Stockwell
& Peterson 2002b, Illoldi-Rangel et al. 2004).

Riqueza de especies y endemismo: La
region reconocida como Mesoamérica es rica
en especies de mamiferos con un alto nimero
de especies que le son exclusivas. A pesar de
que Croizat (1976) incluye toda la region en
un nodo Mesoamericano-Antillano, al parecer
los BTP mesoamericanos no son una unidad
homogénea en cuanto a su mastofauna, en
¢éstos predomina el elemento Mesoamericano
Tropical, equivalente a los trazos generaliza-
dos Sudamericano de Savage (1966, 1982) y
Meridional de Morrone & Marquez (2001),
mientras que en la Peninsula de Yucatan se
encuentra también el elemento Antillano (Rze-
dowski 1981, Chiappy-Jones et al. 2001, Iba-
rra-Manriquez et al. 2002, Chakrabarty 2006,
Lovette & Rubenstein 2007), por lo que su
condicion de unidad natural deberia revisarse.

En relacion al mapa de concentracion de
especies, es evidente que todas las regiones
consideradas de mayor riqueza potencial de
mamiferos, responden principalmente a una
topografia compleja, y con ello, a una gran
variedad de climas, ambientes y tipos de vege-
tacion, condiciones que mantienen una mezcla
impresionante de especies de climas templados
y tropicales. Ademas coinciden con lo hallado
para la flora del area en las regiones de El Arco
que implica parte de la Selva Zoque; Izabal
que comprende el sur del Petén, Izabal y Alta
Verapaz en Guatemala, y el sur de Belice;
y el norte de Centro América (Toledo 1982,
Wendt 1989), insectos (McCafferty et al. 1992,
Morén 1992, Schuster 1992), anfibios (Cam-
pbell 1999), y aves (Hawkins et al. 2006, Pat-
ten & Smith-Patten 2008). En el caso del mapa
de riqueza potencial de la mastofauna end¢-
mica, es posible apreciar que las regiones con
mayor concentracion de especies exclusiva-
mente mesoamericanas también coinciden con
algunos refugios pleistocénicos mas pequefios
y discretos en el sureste de México y el norte
de Centro América (Toledo 1982). Algunos
autores seflalan que varias especies de plantas
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se encuentran restringidas a la region del sur
de Veracruz, asi como la parte occidental de la
Selva Lacandona y el area de Izabal (Toledo
1982, Wendt 1989, 1993, Gentry 1992). Esta
region coincide significativamente con el refu-
gio boscoso paleoecologico guatemalteco reco-
nocido con mariposas (Brown 1982, 1987a),
y un area de endemismo para aves (Haffer
1987). Ademas también se incluyen algunos
centros de endemismo mas discretos, como las
tres areas de precipitacion alta en México (Los
Tuxtlas, Tuxtepec y Uxpanapa) y partes del
oriente de Guatemala y sur de Belice (Lundell
1942, Miranda 1958, Toledo 1982).

Otra region que también destaca por un
nimero considerable de endemismos es la
Peninsula de Yucatan, no solo para la mas-
tofauna (e.g. Cryptotis mayensis, Rhogeessa
aeneus, Alouatta pigra, Sciurus yucatanen-
sis, Heteromys gaumeri, Otonyctomys hatti,
Peromyscus yucatanicus y Mazama pandora,
Escalante et al. 2002, 2003b, 2007), sino que
también esta area corresponde a una zona de
endemismo de especies de flora (Standley
1930, Lundell 1937, Miranda 1958, Rzedowski
1981, Duran & Olmsted 1987, Estrada-Loera
1991, Gentry 1992, Wendt 1993), de peces
de agua dulce (Miller 1966) y para anfibios y
reptiles (Duellman 1966, Savage 1966, 1982,
2002, Campbell 1999).

Se han propuesto varios modelos que
pretenden explicar el origen de esta elevada
diversidad en los organismos neotropicales,
incluyendo a los mamiferos. Recientemente, la
atencion se ha centrado en varios mecanismos
que fueron muy activos durante el Pleistoceno,
como la formacion de refugios pleistocéni-
cos, divergencia parapatrica debido a gradien-
tes ecologicos agudos, cambios climaticos,
entre otros (Simpson & Haffer 1978, Haffer
1982, Endler 1982, Morain 1984, Prance 1987,
Brown 1987b, Bush 1994, Colinvaux 1996,
Kinzey 1997). Sin embargo, aiin no se alcan-
za ningun acuerdo en relacion con la validez
general de alguno de los modelos de diversifi-
cacion propuestos, y tampoco son mutuamente
excluyentes. Sin embargo, se ha logrado esta-
blecer que la orogenia andina, el surgimiento

del Istmo de Panama, los rios y refugios de los
BTP, en ese orden, jugaron importantes papeles
en la diversificacion de los mamiferos (Patton
& Smith 1992, Collins & Dubach 2000a,
Cortés-Ortiz et al. 2003, Hoffman & Baker
2003). Mientras que para el resto de la biota,
los eventos vicariantes en la region, asi como
los sistemas montafiosos mesoamericanos han
influido de manera importante en los patrones
de riqueza y endemismo para la flora y la fauna
de Mesoamérica (Binford 1989, Ceballos &
Navarro 1991, Luna-Vega & Llorente 1993,
Campbell 1999, Peterson et al. 1999, Watson
& Peterson 1999, Ortega-Gutiérrez et al. 2000,
Carleton et al. 2002, Savage 2002, Escalante
et al. 2003a, Mulcahy et al. 2006, Rogers et
al. 2007, Wilson & Johnson 2010). De este
modo, la peculiar historia geologica y evoluti-
va mesoamericana se ha traducido no solo en
un alto grado de diversidad sino también de
endemismos. Inclusive, Mesoamérica ha sido
propuesta como una entidad biogeografica dis-
tinta, en funcidon de la composicion historica y
actual de su biota (Savage 1966, Lot & Novelo
1992, McCafferty et al. 1992, Kohler 2003).

Patrones biogeograficos de la mastofau-
na derivados del PAE: En el presente trabajo,
los grupos Yucatan y Pantanos de Centla*, y
Tehuantepec-Panama* se resuelven satisfac-
toriamente, sugiriendo que las mastofaunas
restringidas a estas regiones son claramente
distinguibles. Sin embargo, también se presen-
tan algunas politomias en la base del cladogra-
ma de consenso. Rosen (1988) sugiere que los
gradientes ecologicos o las zonas de transicion
probablemente sean los responsables. No obs-
tante, coincidimos con Sanchez-Gonzalez et
al. (2008), quienes mencionan que al emplear
MNE lo mas probable es que este arreglo se
deba a que algunas celdas presentan una baja
riqueza en el nimero de especies, ya sea por
hallarse en el borde, conteniendo una superficie
reducida del area de estudio o a que las celdas
contienen pequefios remanentes de la vegeta-
cion analizada.

El planteamiento generado, mostr6 una
correspondencia geografica bien estructurada y

Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 61 (2): 937-969, June 2013 949



consistencia elevada. La propuesta se divide en
dos grupos bien definidos, el grupo septentrio-
nal denominado Yucatan y Pantanos de Cent-
la*, que inicia desde el Istmo de Tehuantepec
y el norte de la Sierra Madre de Chiapas-Gua-
temala; y el grupo austral, designado Tehuante-
pec-Panama*, constituido por toda la vertiente
pacifica, desde el Istmo de Tehuantepec y hacia
el sur, abarcando la totalidad de Centroamé-
rica. La hipotesis referida resulta interesante,
pues se asemeja en mucho a la regionalizacion
fitogeografica del Caribe propuesta por Samek
(1988), donde reconoce para Mesoamérica dos
provincias biogeograficas: Golfo de México y
Guatemala-Panama; la primera constituida por
una franja que implica las tierras bajas desde
Tamaulipas hasta el noroeste de Honduras, ade-
mas de la Peninsula de Yucatan, y la segunda
que se extiende por la costa del Caribe, desde
Guatemala hasta Panama; planteamientos tam-
bién similares a los sefialados por Good (1974),
Gentry (1982) y Morrone (2001a, b, 2004a, b).
Asimismo, muchos de los limites biogeografi-
cos propuestos en el presente trabajo coinciden
con los establecidos por Patten & Smith-Patten
(2008) para aves mesoamericanas, obtenidos
mediante el algoritmo de Monmonier'’s.

El clado Yucatan y Pantanos de Centla*
es el grupo septentrional y se asemeja en gran
medida a la provincia Campechana, pertene-
ciente a la subregion Tierras Bajas del Este
planteada por Savage (1966), excepto por
sus limites meridionales; caracteristica que si
comparte con la Peninsula de Yucatan senalada
por Goldman & Moore (1946) y Yucatan de
Ryan (1963). Barrera (1962) menciona que los
limites de esta provincia varian con los dis-
tintos taxones analizados, debido al efecto de
peninsularidad que determina gradientes para
la flora y la fauna.

Morrone (2004a, b), aparta a la provincia
Peninsula de Yucatan del dominio Mesoameri-
cano, situandola en el Antillano; su flora pre-
senta numerosos elementos antillanos, aunque
de acuerdo con Rzedowski (1981), esta influen-
cia seria menor que la de la provincia del Golfo
de México. Duran et al. (1998), determinan la
presencia de elementos floristicos antillanos,

centroamericanos y del sureste mexicano. Asi-
mismo, se ha sugerido un estrecho vinculo flo-
ristico (Little & Barrington 2003, Trénel et al.
2007, Ramirez-Morillo ef al. 2010) y faunistico
de esta provincia con las Antillas (del Hoyo et
al. 1992, Lovette & Bermingham 1999, Chakra-
barty 2006, Overton & Rhoads 2006, Lovette
& Rubenstein 2007, Wahlberg & Freitas 2007,
Bellemain et al. 2008). En cuanto a elementos
endémicos de su flora, se ha sugerido que
su presencia responde muy probablemente a
condiciones que prevalecieron durante el Pleis-
toceno, tanto edaficas, con suelos calcareos y
poco desarrollados, como paleoclimaticas, con
ambientes secos (Kruckeberg & Rabinowitz
1985, Rzedowski 1991). Aunque, al relacionar
muchos patrones faunisticos con una recons-
truccion tectonica de América (Miiller et al.
1999, Rogers 2003), es posible detectar que las
rupturas tectonicas ocurridas en los margenes
de la placa del Caribe en el Cenozoico tem-
prano, pueden ser las responsables de producir
muchas de las divisiones filogenéticas (Collins
& Dubach, 2000a, b, 2001, Cortés-Ortiz et al.
2003, Collins 2004). Finalmente, es posible
reconocer unidades menores, en el interior del
clado, que podrian contribuir al reconocimiento
de distritos, similares a los obtenidos con taxo-
nes vegetales (Espadas-Manrique et al. 2003).

El grupo Tehuantepec-Panama* es el clado
austral, abarca Centroamérica en su totalidad,
y sus limites son semejantes a los estable-
cidos por Samek (1988) para la provincia
Guatemala—Panamad, por Cracraft (1985) para
Centroamérica, y por Morrone (2004a, b) para
el dominio Mesoamericano. Asimismo, este
grupo coincide en gran medida con patrones
hallados en aves (del Hoyo ef al. 1992), peces
dulceacuicolas (Concheiro-Pérez et al. 2007),
entre otros; y se ha encontrado evidencia de
una relacion muy cercana con América del
Sur (Saslis-Lagoudakis ef al. 2008, Weir et
al. 2009), donde la division principal coincide
con una sutura mesozoica denominada Falla de
Romeral, ubicada en la Cordillera Andina, al
oeste de Colombia (Rogers 2003).

En cuanto a los subgrupos, se encuen-
tra Tehuantepec-Usulatan* contenido en
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provincias identificadas por Samek (1988),
Savage (1982) y Morrone & Marquez (2001);
Mosquitia abarca parte del litoral caribefio y se
asemeja a otras propuestas (Ryan 1963, Savage
1966); Lempira-Tegucigalpa equivalente a la
reconocida por Ryan (1963) y Savage (1966);
Montes de Huapi* y Managua-Nicoya*. Con-
tinuando con la politomia y al mismo nivel
de los anteriores subgrupos, se halla Jinotega-
Panama*, area que presenta algunos patrones
anidados, que corresponden a provincias esta-
blecidas anteriormente (Savage 1966, Morro-
ne & Marquez 2001). Por ultimo, un clado
equivalente a la provincia Choc6 o Sabanas del
Este de Panama (Savage 1966, 1982); y al igual
que en el septentrional, en este clado también
se reconocen algunas unidades menores que
podrian tratarse a nivel de distritos.

El clado Tehuantepec-Panama*, asi como
algunos de los patrones anidados en el subgru-
po Jinotega-Panama*, no se sustentan por espe-
cies endémicas, en general el grupo se soporta
por especies de afinidad neotropical. La caren-
cia de especies endémicas en la definicion de
los grupos, en gran medida se explica por la
edad relativamente reciente del actual BTP
(Rzedowski 1981); aunque cabe la posibilidad
de que los cambios de clima en el Pleistoceno y
sus consecuencias en la vegetacidn mesoameri-
cana no han sido suficientes para incidir en los
procesos de especiacion.

Se sabe que los eventos geoldgicos son
previos a la etapa de diversificacion de los
mamiferos por lo que los resultados de la
regionalizacion podrian estar dando una idea
de las condiciones ecologicas presentes en los
BTP en funcion de su mastofauna. Sin embar-
g0, los procesos de diversificacion ocurrieron
paralelamente en distintos grupos, por lo que
es necesario contrastar las areas de endemismo
halladas con la filogenia de algunos grupos
con la finalidad de conocer las relaciones que
guardan dichas areas.

Algunos taxones presentan distribucio-
nes congruentes con la regionalizacion obte-
nida a lo largo del BTP mesoamericano (e.g.
Alouatta monos aulladores, Afeles mono arafa,
Sciurus ardillas, Heteromys ratones espinosos,

Rhogeessa murciélagos y Mazama temazates,
Reid 1997, Ceballos & Oliva 2005), cada uno
tiene por lo menos una especie o mas en cada
uno de los grupos. Trabajos realizados sobre
las relaciones de ancestria comun, asi como
morfométricos y cariotipicos para algunos de
estos taxones muestran una conformacion geo-
grafica marcada de ambos clados (Engstrom
et al. 1987, Schmidt et al. 1989, Audet et al.
1993, Genoways & Baker 1996, Silva-Lopes et
al. 1996, Madeiros et al. 1997, Medellin et al.
1998, Collins & Dubach 2000a, b, 2001, Cor-
tés-Ortiz et al. 2003, Collins 2004) indicando
una separacion relativamente antigua de estas
mastofaunas. Patrones similares se han detec-
tado en plantas (Moretti et al. 1993, Novick et
al. 2003), peces dulceacuicolas (Lydeard et al.
1995, Concheiro-Pérez et al. 2007), anfibios
(Hillis 1988, Parra-Olea et al. 2004), reptiles
(Wister et al. 2005) y aves (Hackett 1993,
Marks et al. 2002). Incluso en algunos trabajos
se ha documentado que la Falla Polochic-
Motagua no solo demarca al grupo Yucatan y
Pantanos de Centla* del grupo Tehuantepec-
Panama*, sino que ademas muchas distribu-
ciones complementarias se extienden hasta
aqui (e.g. Schuster et al. 2003, Liede & Meave
2004), lo que sugiere que los grupos se han
originado por vicarianza. Rogers (2003), sefiala
que las fallas Jocotan-Chamelecon, Polochic
y Motagua se desarrollaron en el interior de
Guatemala, a lo largo de la ultima sutura Cre-
tacica del Valle de Motagua, entre los bloques
de Chortis y Maya.

No obstante, también se ha propuesto que
dichos patrones evidencian una colonizacion de
la peninsula proto-Mesoamericana por la flora
de América del Sur antes de la formacion del
Istmo de Panama. La estructura de las filoge-
nias, sugieren colonizaciones repetidas hacia
Mesoamérica por poblaciones australes. Este
modelo implicaria colonizacién antigua pre-
istmica de tipos mas adaptados a la sequia, con
una extension secundaria a través del puente
terrestre de tipos adaptados a mayor hume-
dad, posiblemente posterior al Pleistoceno, que
poseen el patron meridional del sur (Hamilton
1989, Dehgan & Schutzman 1994, Croat 1997,
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Cavers et al. 2003). Cabe resaltar que un aspec-
to importante de la expansion a Mesoamérica
por taxones de América del Sur, son los efec-
tos continentales de la orogenia andina. Este
levantamiento precede por mucho el contacto
con Mesoamérica y ocurrid hace mas de 27
millones de afios (m.a.), en la ultima mitad del
Cenozoico. Entre los ocho y diez m.a., la Cor-
dillera Oriental en Colombia y Venezuela aislo
con eficacia muchos taxones hacia el norte
de los Andes. Subsecuente a ese tiempo, solo
ocurrid6 un movimiento limitado de taxones
neotropicales del este, particularmente amazo-
nicos (Rull 1998).

El otro modelo, derivado de analisis del
mtDNA de monos aulladores (Cortés-Ortiz
et al. 2003) y del resto de la biota, sugieren
una dispersion explosiva a través de la region
seguida por diferenciacion rapida, donde las
causas mas importantes de especiacion seflalan
hacia el continuo ascenso de las cordilleras del
este y occidentales de los Andes, asi como de
los cambios asociados al habitat. Estos inclu-
yen trabajos sobre plantas (Richardson et al.
2001, Novick et al. 2003), artrépodos (Zeh
et al. 2003), peces dulceacuicolas (Perdices
et al. 2002, 2005, Rican et al. 2008), anfibios
(Weigt et al. 2005, Wang et al. 2008), reptiles
(Zamudio & Greene 1997), mamiferos (Collins
& Dubach 2000a, Collins 2004, Larsen et
al. 2007), asi como loros (Eberhard & Ber-
mingham 2004). Estas coincidencias parecen
indicar que procesos geobidticos comunes han
inducido estos patrones; sin embargo, otros
estudios han demostrado una escasa diferen-
ciacion en las tierras bajas mesoamericanas,
ademas sugieren que la especiacion en estas
tierras se debe mas a dispersion que a vica-
rianza (Savage 1982, Halffter 1987, Wake et
al. 1992, Marshall & Liebherr 2000, Huidobro
et al. 20006), inclusive Kohler (2003) propone
solo dos tipos de barreras efectivas para las
especies de tierras bajas: los macizos monta-
nosos y areas de clima inusual. Por lo pronto,
puede ser prematuro resumir la historia de esta
compleja region en patrones biogeograficos
generales, puesto que muchos investigadores
apenas se encuentran en etapas preliminares

de recopilar informacion de linajes extensos
del Neotropico.

Reconstruccion de relaciones biogeo-
graficas: Las relaciones historicas entre las
areas de Mesoamérica no estan del todo claras,
al parecer el grupo de trabajo, la taxonomia
empleada y la delimitacion de areas son un fac-
tor determinante (Savage 1982, Flores-Villela
& Goyenechea 2001, Groves 2001, Morrone
2005b, Rylands et al. 2005). Sin embargo, la
hipotesis en el presente estudio es muy similar
a la filogenia del mono arana Ateles (Collins &
Dubach 2000b), donde se sugiere que la Penin-
sula de Yucatan y los BTP de Guatemala y
Honduras son hermanas, que los BTP de Nica-
ragua y Panama estan estrechamente relacio-
nados y a su vez estan asociadas con el clado
anterior; ademas en las hipotesis de las tangaras
Ramphocelus (Hackett 1996), 29 especies de
aves (Brumfield & Capparella 1996) y de los
peces dulceacuicolas Brycon, Bryconameri-
cus, Eretmobrycon y Cyphocharax (Reeves &
Bermingham 2006), se propone que las Tierras
Bajas del Pacifico Sur y del Caribe de Cen-
troamérica son areas hermanas, que la region
de Chocd es el area hermana de las Tierras
Bajas de Centroamérica, y las Tierras Bajas del
Amazonas es la hermana del clado Centroamé-
rica/Chocd. Este mismo cladograma general de
areas ha sido sugerido a partir de andlisis mor-
folégicos (Cracraft & Prum 1988, Prum 1988).

Las 4reas de endemismo obtenidas con
PAE y las distribuciones potenciales identi-
ficadas nos permitieron construir la historia
de la region con base en los patrones de las
especies endémicas compartidas (Humphries
& Parenti 1986, Rosen & Smith 1988, Rosen
1992), aunque también se pueden interpretar en
un contexto ecoldgico para influenciar nuevas
hipétesis. En parte, las condiciones ambientales
actuales explican la delimitacion de las areas
de endemismo. El cambio de clima durante el
Pleistoceno y sus efectos en la vegetacion de
Mesoamérica posiblemente han repercutido en
los procesos de especiacion y pueden sugerir
diversos acontecimientos vicariantes.
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El método empleado, es el propuesto
por Morrone (1994) y aunque presenta algu-
nas semejanzas con el PAE formulado por
Rosen (1988), ha sido profundamente critica-
do (Brooks & van Veller 2003, Santos 2005,
Nihei 2006, Santos & Amorim 2007), ¢ incluso
algunos autores no lo consideran un método
biogeografico histérico (Cracraft 1991, Hum-
phries 2000, Garcia-Barros ef al. 2002, Brooks
& van Veller 2003, Porzecanski & Cracraft
2005, Peterson 2008); y Nihei (2006) y Peter-
son (2008) también le objetan el aplicarlo en
areas delimitadas artificialmente, incompletas
o por el empleo de distribuciones parciales que
falsean las relaciones obtenidas. No obstante,
Morrone (2004a) establece que éste método
identifica homologia primaria, por ello lo con-
sidera como un primer paso en un analisis bio-
geografico, reconociendo los componentes que
deben ser analizados, ademas de contrastarlo
con hipotesis filogenéticas de algunas especies
del area analizada; principalmente porque exis-
te un acuerdo general de que la mejor evidencia
de las relaciones entre las areas, surge a partir
de patrones filogenéticos (Nelson & Platnick
1981). Ademas el método fue propuesto sin
suponer ningin proceso (Rosen 1988, Crisci
2001), aunque la vicarianza sea el mecanismo
mas comun de la especiacion (Barraclough &
Vogler 2000). Por ultimo, el presente trabajo
se desarroll6 en un area natural (sistema cerra-
do), con la intencion de que la mayoria de los
linajes fueran de distribucion restringida; en el
caso contrario, las relaciones no serian eviden-
tes en los resultados, porque algunas especies
se extienden hasta areas excluidas del analisis
(Peterson 2008).

Conservacion: Myers et al. (2000)
consideran que Mesoamérica es uno de los
“hotspots” mas importantes del mundo. Los
“hotspots” en su concepcion original son areas
que ofrecen concentraciones importantes de
riqueza, endemismo y una pérdida excepcional
del habitat. No obstante, tan solo el 12.6 %
de la superficie de Mesoamérica se encuentra
dentro de areas protegidas, y en proporcion de
superficie protegida por nacion, Belice y Costa

Rica encabezan la lista, y aunque la parte de
Meéxico representa la superficie protegida mas
grande, equivale a menos del 9% de su territo-
rio (CONANP 2003). Los recursos encamina-
dos a frenar o revertir los factores de deterioro
en Mesoamérica son limitados, a pesar de los
esfuerzos realizados por los gobiernos de la
region, algunas ONG, asi como de Conserva-
tion International, World Wildlife Fund, The
Nature Conservancy y The Wildlife Conser-
vation Society. Por ello, los fondos obtenidos
mediante el ecoturismo son un fuerte incentivo
para efectos de conservacion, no solo en Costa
Rica, sino también en otras partes de la region
(Langholz 1999, Langholz et al. 2000).

El futuro del BTP mesoamericano no es
prometedor. Aunque algunos de los fragmentos
restantes se encuentran legalmente protegidos,
la mayoria, al igual que las plantas y animales
que habitan en ellos, encaran el riesgo de des-
aparecer (Pimm ez al. 1995, Challenger 1998,
Carrillo ef al. 2000). Las amenazas resultan a
menudo de la demanda incontrolada de recur-
sos y de la fragmentacion y transformacion
del bosque a otro tipo de cobertura vegetal
(Carrillo et al. 2000, Cuarén 2000, Galindo-
Gonzalez et al. 2000, Medellin ef al. 2000). Por
lo tanto, el desafio es explorar nuevas estrate-
gias para proteger la vegetacion primaria de
esta comunidad, dentro y fuera de las reservas,
y aprender a utilizar los recursos de manera
sustentable, sin enfrentarse con las politicas
encaminadas a su conservacion. La proteccion
de especies emblematicas, diversidad, recam-
bio de especies, vulnerabilidad, presencia de
especies restringidas o en alguna categoria de
conservacion, ademas de los procesos ecolo-
gicos y del funcionamiento del paisaje, han
sido los principales criterios empleados para
elegir areas a conservar (Arita et al. 1997, Nott
& Pimm 1997, Scott et al. 1999, Eeley et al.
2001, Urquiza-Haas et al. 2011). En el caso de
los mamiferos mexicanos, se han desarrollado
estrategias encaminadas a la seleccion de areas
prioritarias a partir de especies protegidas por
la normatividad nacional y de distribucion
restringida (Ceballos 1999, Urquiza-Haas et
al. 2011), patrones de riqueza y endemismo
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(Escalante 2003b), asi como diversidad beta
y complementariedad (Rodriguez et al. 2003).
Sin embargo, se ha sefialado que existe una
disyuntiva en conservacion, debido a la baja
correspondencia entre areas de mayor riqueza
y alto endemismo, asi como elevada concen-
tracién de especies en riesgo (Vane-Wright et
al. 1991, Ceballos et al. 1998). Por ello, seria
importante que las estrategias encaminadas a
establecer prioridades de conservacion tomen
en cuenta el mayor nimero de criterios posi-
bles, sin hacer a un lado los biogeograficos
(Morrone & Crisci 1992, Grehan 1993, Morro-
ne 1999), y aunque es muy probable que el PAE
enmascare regiones importantes con areas que
concentran una elevada riqueza (Trejo-Torres
& Ackerman 2001), los resultados pueden ser
muy utiles en la toma de decisiones (Posadas
1996, Posadas & Miranda-Esquivel 1999),
sobre todo porque los patrones de endemismo,
pueden proporcionar una clara evidencia de la
especificidad del habitat para la gama de espe-
cies presentes (Espadas-Manrique et al. 2003).
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RESUMEN

Este trabajo presenta una propuesta de regionaliza-
cion biogeografica de los bosques tropicales perennifolios
de Mesoameérica, resultado de un analisis de parsimonia de
endemismos (PAE), utilizando modelos de nicho ecologico
(GARP) con mamiferos terrestres, usando 41 527 registros
para las 233 especies de mamiferos reconocidas. La regio-
nalizacion propuesta muestra que los bosques tropicales
perennifolios de Mesoamérica se dividen por el Istmo de
Tehuantepec en Oaxaca en: a) un grupo septentrional que
comprende la Sierra Madre de Chiapas-Guatemala y la
Peninsula de Yucatan, y b) un grupo austral, que contiene
la vertiente pacifica hacia el sur incluyendo Centroamérica.
Ademas se encontrd congruencia con trabajos filogenéti-
cos, lo que sugiere una historia biogeografica comun.

Palabras clave: mamiferos, Mesoamérica, regionaliza-
cion, analisis de parsimonia de endemismos, GARP.
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APENDICE 1
Mamiferos reconocidos en el BTP de Mesoamérica, conforme a la propuesta de Wilson & Reeder (2005)

APPENDIX 1
Mammals recorded in Mesoamerica TEF, as proposed by Wilson & Reeder (2005)

En esta lista se incluye la distribucion de cada especie, con base en Hall (1981), Reid (1997), Ceballos et al. (2005) y Wilson
& Reeder (2005), asi como de los MNE generados en el presente proyecto. El nimero de localidades unicas para generar los
MNE se encuentra después de la especie y entre paréntesis. Las especies endémicas a Mesoamérica se indican con asterisco

(*) y las especies de las que no se obtuvo suficientes datos para los MNE se sefialan con (7).

Categoria taxonomica

Orden Didelphimorphia
Familia Didelphidae
Subfamilia Caluromyinae
Caluromys derbianus (79)
Subfamilia Didelphinae
Chironectes minimus (53)
Didelphis marsupialis (205)
Didelphis virginiana (527)
*Marmosa mexicana (119)
Marmosa robinsoni (29)
tMarmosops impavidus
*¥Marmosops invictus
Metachirus nudicaudatus (22)
*Micoureus alstoni (7)
‘tMonodelphis adusta
Philander opossum (183)
Orden Cingulata

Familia Dasypodidae
Subfamilia Dasypodinae
Dasypus novemcinctus (164)
Subfamilia Tolypeutinae
Cabassous centralis (9)
Orden Pilosa

Suborden Folivora
Familia Bradypodidae
Bradypus variegatus (20)
Familia Megalonychidae
Choloepus hoffmanni (27)
Suborden Vermilingua
Familia Cyclopedidae
Cyclopes didactylus (34)
Familia Myrmecophagidae
Tamandua mexicana (140)
Orden Primates

Suborden Haplorrhini
Infraorden Simiiformes
Parvorden Platyrrhini
Familia Cebidae
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Categoria taxonomica

Subfamilia Callitrichinae
Saguinus geoffroyi (29)
Subfamilia Cebinae

Cebus capucinus (46)
Subfamilia Saimiriinae
*Saimiri oerstedii (7)
Familia Aotidae

Aotus lemurinus (22)
Familia Atelidae
Subfamilia Alouattinae
Alouatta palliata (75)
*Alouatta pigra (34)
Subfamilia Atelinae

Ateles fusciceps (12)
*Ateles geoffioyi (111)
Orden Lagomorpha
Familia Leporidae
Sylvilagus brasiliensis (88)
Sylvilagus floridanus (619)
Orden Soricomorpha
Familia Soricidae
Subfamilia Soricinae
Tribu Blarinini
*4Cryptotis endersi
*Cryptotis mayensis (18)
*+Cryptotis mera
*Cryptotis merriami (6)
*Cryptotis nelsoni (7)
*Cryptotis nigrescens (12)
*¥Cryptotis tropicalis
Orden Chiroptera

Familia Emballonuridae
Subfamilia Emballonurinae
*Balantiopteryx io (35)
*Balantiopteryx plicata (219)
Centronycteris centralis (11)
Cormura brevirostris (10)
FCyttarops alecto
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Categoria taxondmica

Diclidurus albus (15)
Peropteryx kappleri (14)
Peropteryx macrotis (44)
Rhynchonycteris naso (52)
Saccopteryx bilineata (152)
Saccopteryx leptura (10)
Familia Phyllostomidae
Subfamilia Desmodontinae
Desmodus rotundus (658)
Diaemus youngi (9)

Diphylla ecaudata (77)
Subfamilia Glossophaginae
Tribu Glossophagini

Anoura cultrata (11)
Choeroniscus godmani (30)
Glossophaga commissarisi (161)
Glossophaga soricina (542)
*Hylonycteris underwoodi (59)
Lichonycteris obscura (16)
Tribu Lonchophyllini
tLionycteris spurrelli
FLonchophylla mordax
Lonchophylla robusta (12)
‘tLonchophylla thomasi
Subfamilia Phyllostominae Gray,
1852

Chrotopterus auritus (27)
tGlyphonycteris daviesi
Glyphonycteris sylvestris (12)
Lampronycteris brachyotis (14)
Lonchorhina aurita (29)
Lophostoma brasiliense (27)
*Lophostoma evotis (11)
Lophostoma silvicolum (13)
Macrophyllum macrophyllum (15)
Micronycteris hirsuta (16)
Micronycteris microtis (153)
Micronycteris minuta (5)
Micronycteris schmidtorum (10)
Mimon cozumelae (52)

Mimon crenulatum (9)
Phylloderma stenops (8)
Phyllostomus discolor (71)
Phyllostomus hastatus (32)
+Tonatia saurophila

Trachops cirrhosus (75)
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Categoria taxonémica

Trinycteris nicefori (6)
Vampyrum spectrum (11)
Subfamilia Carollinae
Carollia castanea (35)
Carollia perspicillata (224)
*Carollia sowelli (242)
*Carollia subrufa (98)
Subfamilia Stenodermatinae
Tribu Sturnirini

Sturnira lilium (557)
Sturnira ludovici (374)
Sturnira luisi (6)
*4Sturnira mordax

Tribu Stenodermatini
FAmetrida centurio

*+ Artibeus inopinatus
Artibeus jamaicensis (769)
Artibeus lituratus (605)
Artibeus phaeotis (337)
Artibeus watsoni (64)
Centurio senex (152)
FChiroderma trinitatum
Chiroderma villosum (87)
*Ectophylla alba (7)
Mesophylla macconnelli (5)
tPlatyrrhinus dorsalis
Platyrrhinus helleri (97)
Platyrrhinus vittatus (12)
Uroderma bilobatum (107)
Vampyressa nymphaea (10)
Vampyressa thyone (45)
Vampyrodes caraccioli (24)
Familia Mormoopidae
Mormoops megalophylla (202)
Pteronotus davyi (204)
Pteronotus gymnonotus (14)
Pteronotus parnellii (378)
Pteronotus personatus (89)
Familia Noctilionidae
Noctilio albiventris (21)
Noctilio leporinus (69)
Familia Furipteridae
tFuripterus horrens
Familia Thyropteridae
FThyroptera discifera
Thyroptera tricolor (12)
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Categoria taxondmica

Familia Natalidae

Natalus stramineus (71)
Familia Molossidae
Subfamilia Molossinae
Cynomops mexicanus (8)
+Cynomops planirostris
Eumops auripendulus (19)
Eumops bonariensis (13)
tEumops hansae

Eumops underwoodi (13)
Molossus currentium (9)
Molossus pretiosus (6)
Molossus rufus (214)
Molossus sinaloae (56)
Nyctinomops laticaudatus (46)
Promops centralis (20)
Familia Vespertilionidae
Subfamilia Vespertilioninae
Tribu Eptesicini

Eptesicus brasiliensis (20)
Eptesicus furinalis (85)
Tribu Lasiurini
*+Lasiurus castaneus
Lasiurus ega (49)
tLasiurus egregius

Tribu Nycticeiini
*Rhogeessa aeneus (7)
Rhogeessa io (8)
*Rhogeessa tumida (97)
Tribu Pipistrellini
Pipistrellus subflavus (24)
Subfamilia Antrozoinae
*Bauerus dubiaquercus (12)
Subfamilia Myotinae
Mpyotis albescens (11)
*Myotis elegans (26)
*Myotis fortidens (75)
Mpyotis keaysi (106)
Mpyotis nigricans (100)
Mpyotis oxyotus (6)

Myotis riparius (13)
Orden Carnivora
Suborden Feliformia
Familia Felidae
Subfamilia Felinae
Leopardus pardalis (105)
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Categoria taxonémica

‘tLeopardus tigrinus
Leopardus wiedii (67)
Puma concolor (88)
Puma yagouaroundi (93)
Subfamilia Pantherinae
Panthera onca (88)
Suborden Caniformia
Familia Canidae

Canis latrans (294)
tSpeothos venaticus

Urocyon cinereoargenteus (426)

Familia Mustelidae
Subfamilia Lutrinae

Lontra longicaudis (193)
Subfamilia Mustelinae

Eira barbara (62)

Galictis vittata (23)
Mustela frenata (199)
Familia Mephitidae
Conepatus leuconotus (245)
Conepatus semistriatus (28)
Familia Procyonidae
FBassaricyon gabbii
*Bassariscus sumichrasti (50)
Nasua narica (302)

Potos flavus (193)

Procyon cancrivorus (7)
Procyon lotor (289)

Orden Perissodactyla
Familia Tapiridae

Tapirus bairdii (46)

Orden Artiodactyla

Familia Tayassuidae

Pecari tajacu (187)
Tayassu pecari (32)
Familia Cervidae
Subfamilia Capreolinae
*Mazama pandora (19)
Mazama temama (80)
Odocoileus virginianus (406)
Orden Rodentia

Suborden Sciuromorpha
Familia Sciuridae
Subfamilia Sciurinae

Tribu Sciurini
Microsciurus alfari (27)
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APENDICE 1 (Continuacién) / APPENDIX 1 (Continued)

PR FEEY
Categoria taxonémica é 3 § _‘.: ;: g § \g Categorfa taxonomica _é 3 E:; é ;‘: g i‘é ‘g
2E232m2S8 8 2E32zzS8E

FMicrosciurus mimulus X Tribu Oryzomyini
*Sciurus aureogaster (436) X X Melanomys caliginosus (59) X X X X
*Sciurus deppei (244) XX XXXXX *fNeacomys pictus X
Sciurus granatensis (68) X X +0ecomys bicolor X
*Sciurus richmondi (10) X FO0ecomys trinitatis X X
*Sciurus variegatoides (101) X XXXXXX Oligoryzomys fulvescens (249) XXXXXXXX
*Sciurus yucatanensis (51) X XX Oryzomys alfaroi (157) XXXXXXXX
*+Syntheosciurus brochus X X Oryzomys bolivaris (11) X X X X
Familia Heteromyidae Oryzomys couesi (652) XXXXXXXX
Subfamilia Heteromyinae *Oryzomys devius (34) X X
Heteromys australis (7) X *Oryzomys rostratus (19) XXX XXX
Heteromys desmarestianus (200) XXXXXXXX Oryzomys talamancae (35) X X
*Heteromys gaumeri (77) X X X Tribu Thomasomyini
*Liomys adspersus (19) X *4Rhipidomys latimanus X
Familia Geomyidae Subfamilia Tylomyinae
*Orthogeomys cavator (10) X X Tribu Nyctomyini
*Orthogeomys cherriei (18) X *Nyctomys sumichrasti (92) XXXXXXXX
*+Orthogeomys dariensis X *Otonyctomys hatti (10) X XX
*Orthogeomys grandis (73) X X XX Tribu Tylomyini
*Orthogeomys hispidus (131) X XXX *Ototylomys phyllotis (163) XX XXX XX
*+Orthogeomys lanius X *Tylomys nudicaudus (53) XX XXXX
*+Orthogeomys matagalpae X X *Tylomys watsoni (20) X X
*+Orthogeomys underwoodi X Suborden Hystricomorpha
Superfamilia Muroidea Infraorden Hystricognathi
Familia Cricetidae Familia Erenthizontidae
Subfamilia Neotominae Subfamilia Erethizontinae
Tribu Neotomini *Coendou rothschildi (12)
Neotoma mexicana (412) X X X X *Sphiggurus mexicanus (83) XXXXXXXX
Tribu Reithrodontomyini Familia Caviidae
*tIsthmomys flavidus X Subfamilia Hydrochoerinae
Isthmomys pirrensis (9) X FHydrochoerus isthmius X
*Peromyscus gymnotis (14) X XX XX Familia Dasyproctidae
Peromyscus leucopus (516) X *Dasyprocta mexicana (24) X
*Peromyscus mexicanus (534) XXXXXXXX Dasyprocta punctata (115) XXXXXXXX
*Peromyscus stirtoni (7) X X XX Familia Cuniculidae
*Peromyscus yucatanicus (63) X Cuniculus paca (95) XXXXXXXX
*¥Reithrodontomys brevirostris X X Familia Echimyidae
*Reithrodontomys gracilis (55) X Subfamilia Echimyinae
*¥Reithrodontomys paradoxus X X Diplomys labilis (7) X
Subfamilia Sigmodontinae Subfamilia Eumysopinae
Tribu Ichthyomyini Hoplomys gymnurus (20) X X XX
tlchthyomys tweedii X Proechimys semispinosus (61) X X X X
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