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INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

La biogeografía es una rama de la biología que tiene como labor documentar y 

comprender los patrones espaciales de la biodiversidad (Brown y Lomolino, 1998), por 

ende, provee información de la distribución geográfica de los organismos actuales y 

fósiles en el planeta (Mast, 2010). Además, reconoce el papel fundamental de la variación 

ambiental en la estructura biogeográfica de la biota, tanto para entender las regiones 

bióticas, así como también entender los gradientes geográficos (Steinbauer et al., 2016). 

Otros procesos biológicos como la inmigración, extinción y en general la evolución de los 

organismos, tienen gran influencia en los patrones de distribución de la biodiversidad 

(Lomolino, 2016). Finalmente, pero no menos importante, los estudios biogeográficos, 

también incluyen las interacciones organismo-ambiente en el espacio y el tiempo (Mast, 

2010), de tal manera que, integra el efecto antropogénico sobre los patrones 

biogeográficos del resto de la biota (Mast, 2010; Barnagaud et al., 2017). 

 

Considerando lo antes mencionado, la investigación biogeográfica intenta responder 

preguntas relacionadas con los patrones y procesos a diferentes escalas espacio-

temporales (Pearse et al., 2018). Para entender la distribución actual de los organismos, 

toma en cuenta: 1) las variables geográficas, que capturan las variaciones de los 

ensamblajes resultando en los patrones espaciales (Gaston et al., 2008). Aunque hay 

que considerar que los patrones pueden ser distintos dependiendo de la extensión y la 

resolución del área geográfica, mostrando diferentes resultados considerando el aumento 

o disminución de estas características y de la escala espacial (Whittaker et al., 2005). Por 

su parte, 2) las variables temporales pueden explicar los cambios del ensamblaje 

tomando en cuenta las fluctuaciones temporales por eventos estocásticos y los ciclos 

biológicos, pero en este caso, hay que considerar, que si no se tiene una profundidad 

adecuada (duración de tiempo relevante), las variaciones en la comunidad no serán 

significativas (Castillo-Escrivà et al., 2020).  

 

En relación a las consideraciones espacio-temporales, esta disciplina deriva en dos 

enfoques: la biogeografía histórica, que con el uso de la información filogenética y 

geológica permite inferir patrones a gran escala temporal. Mientras que, la biogeografía 
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ecológica considera los patrones de distribución de los organismos existentes en función 

de las condiciones modernas, por ejemplo, el clima. Tanto los enfoques históricos como 

ecológicos son relevantes para comprender la distribución de las especies y predecir 

potenciales cambios en el futuro (Jenkins y Ricklefs, 2011). 

 

La macroecología, es una de las mayores subdisciplinas de la ecología (McGill, 2019), 

se ha establecido como una forma de estudiar las relaciones entre los organismos y su 

entorno, y tiene como precepto, explicar los patrones estadísticos de abundancia, 

distribución y diversidad, a una escala donde se intercepta con la biogeografía, la 

paleontología y la macroevolución (Blackburn y Gaston, 2002). McGill (2019) define a la 

macroecología como “el estudio a nivel agregado de entidades ecológicas compuestas 

por un gran número de partículas en la búsqueda de la generalidad”. Estableciendo como 

entidades “ecológicas agregadas” a ensamblajes de especies, comunidades o una 

especie en todo su rango geográfico, mientras que metafóricamente denomina como 

“partículas” a las especies o individuos. La macroecología, por ejemplo, permite medir las 

distribuciones de caracteres ecológicos como son: tamaño corporal, riqueza de especies 

y la distribución espacial de aspectos funcionales entre otras y establecer hipótesis sobre 

procesos que expliquen las distribuciones de los patrones. 

 

Los objetivos de cada una de estas áreas de investigación, y bajo la primicia de que la 

biogeografía es una disciplina unificadora al permitir reunir aportes de diversos campos; 

incluyendo a la biología molecular, la ecología y la geología, entre otros, que permitan 

ayudar a comprender los patrones biogeográficos a todas las escalas (Avise, 2004).  Es 

importante reconocer que existe una estrecha relación entre la biogeografía y la 

macroecología (Blackburn y Gaston, 2002). Esta relación se basa en que ambas ramas 

convergen en el objetivo de la comprensión de los patrones observados de distribución 

de especies y la composición de las comunidades a través del espacio y el tiempo, así 

como los patrones espaciotemporales resultantes de la diversidad taxonómica, funcional 

y filogenética (Kent, 2005; Cabral et al., 2017) entre otros. 
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Los estudios biogeográficos y macroecológicos son de gran importancia para la 

compresión de eventos macroevolutivos (Stigall, 2008; McGill et al., 2019). Van a la par, 

dado que la macroevolución debe tener en cuenta un surgimiento no aleatorio de la 

variación fenotípica y genética a diferentes escalas espaciales y temporales. Esta 

variación anisotrópica ocurre en múltiples niveles jerárquicos, y se manifiesta a lo largo 

de la historia de la vida de los organismos, así como en los procesos evolutivos de los 

mismos (Jablonski, 2017). 

 

Por lo tanto, tener como referencia la estructura de la biodiversidad permite recuperar 

patrones que estarán asociados a las áreas geográficas (Steinbauer et al., 2016). 

Ejemplo de estos patrones son: las biorregiones o áreas de endemismo, que son zonas 

de congruencia distribucional donde se asume que las especies responden a factores 

históricos o ambientales (Noguera-Urbano y Escalante, 2015), los centros de endemismo 

se definen como sitios con alta concentración de especies y que presentan áreas de 

distribución restringida (Crisp et al., 2001), las barreras biogeográficas, que son barreras 

naturales que impiden la dispersión de las especies (Rahel, 2007) y las zonas de 

transición, que son áreas geográficas de superposición, con un gradiente de reemplazo 

y segregación parcial entre dos o más componentes bióticos (Ferro y Morrone, 2014). 

 

Los patrones espaciales de las especies que con mayor frecuencia se describen son las 

biorregiones y los centros de endemismo (Zhao et al., 2021). Las biorregiones se basan 

en un sistema jerárquico que clasifica las zonas geográficas en función de su biota 

endémica (de Candolle, 1805). La biorregionalización mundial más relevante fue 

determinada por (Sclater, 1858) y modificada por (Wallace, 1876), ambos recuperaron 

seis biorregiones en el mundo (figura 1). Estas biorregiones fueron determinadas de 

manera descriptiva y con limitada información, aunque no discrepa en gran medida con 

las biorregionalizaciones realizadas hoy en día. Por ejemplo, con redes bipartidas en 

peces dulceacuícolas se recuperaron siete biorregiones (Leroy et al., 2019) y con un 

enfoque filogenético en anfibios, aves y mamíferos, se han recuperado once biorregiones 

(Holt et al., 2013) aunque por un posible sesgo en los agrupamientos tres de ellas podrían 

interpretarse como zonas de transición (Kreft y Jetz, 2013). 
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Figura 1.- Biorregiones definidas por Wallace (1876). 

Los centros de endemismo son áreas que tienen una mayor riqueza de especies 

endémica que sus áreas vecinas (Crisp et al., 2001; Linder, 2001) y se han interpretado 

como “hotspots” (Myers, 1988). Aunque la riqueza de especies no es un buen 

determinante de estas áreas por la pérdida de información sobre la biodiversidad (Mishler 

et al., 2014; Dagallier et al., 2020). Por ejemplo, regiones con eventos de dispersión 

aislados, la diversidad filogenética es alta pero la riqueza de especies es baja (Davies y 

Buckley, 2011). Por lo anterior, Rosauer et al. (2009) presentaron una medida para medir 

la restricción de la diversidad filogenética de las especies, el endemismo filogenético.  

 

El endemismo filogenético es la diversidad filogenética de un conjunto ponderado por el 

rango de tamaño de los taxones (Rosauer et al., 2009; Rosauer y Jetz, 2015). 

Posteriormente Mishler et al. (2014) propusieron el endemismo filogenético relativo, que 

simplemente es la proporción del endemismo filogenético real entre el endemismo 

filogenético de un árbol hipotético. Esta medida mediante un análisis categórico de neo y 

paleo endemismo determina regiones con alta diversificación y refugios de diversidad 

(Mishler et al., 2014; Dagallier et al., 2020; Nitta et al., 2022). Este análisis es de utilidad 

para encontrar centros de endemismo a diferentes escalas. Por ejemplo, en la cuenca 

Murray-Darling del sureste de Australia con diferentes taxones de vertebrados (González-
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Orozco et al., 2015), a nivel de países con Angiospermas de Australia y Chile (Thornhill 

et al., 2016; Scherson et al., 2017) y a nivel continental con las plantas de África y 

Norteamérica (Dagallier et al., 2020; Mishler et al., 2020). 

 

Dentro de esta perspectiva, la diversidad biológica no ha radiado de manera aleatoria 

(Jablonski, 2017), y su distribución espacial generalmente permite recuperar otros 

patrones denominados “reglas biogeográficas”, como el gradiente latitudinal de riqueza 

de especies, reconocido por primera vez por Humboldt (Mannion, 2020) y las 

denominadas reglas de Rapoport y Bergmann (Steinbauer et al., 2016), entre otros. Por 

lo tanto, los gradientes espaciales, se pueden describir bajo dos perspectivas, 1) los 

gradientes derivados de los componentes de la diversidad, entre ellos; la riqueza de 

especies, la diversidad funcional, y la diversidad Beta, etc. y, 2) los gradientes derivados 

de los rasgos funcionales y características de la distribución de las especies, por ejemplo; 

la distribución espacial del tamaño del cuerpo o del tamaño del rango geográfico (áreas 

de distribución). En ambos enfoques se tiene como objetivo conocer que factores que 

impulsan dichos gradientes; para ello se suelen correlacionar dichas variables con 

factores de naturaleza climática como la temperatura y precipitación (ej. Fine, 2015; 

Szewczyk y McCain, 2016) o de naturaleza geográfica como la latitud, la elevación o la 

profundidad (ej. Rapoport, 1975; Stevens, 1989, 1992, 1996; Maestri et al., 2016), entre 

otras variables ambientales.  

 

Saber qué determina el tamaño del rango geográfico ayuda a reconocer el riesgo de 

extinción de las especies (Böhm et al., 2017). La regla de Rapoport considera que a 

latitudes mayores, los rangos geográficos son más amplios (Stevens, 1989). 

Posteriormente, se demostró que el efecto era fuerte en el hemisferio norte y casi nulo 

en el hemisferio sur (Gaston et al., 1998; Ruggiero y Werenkraut, 2007). Entonces, el 

efecto resulto estar influenciado por el tipo de método y los factores biogeográficos 

(Ruggiero y Werenkraut, 2007). La evaluación reciente es con modelos correlativos de la 

media del tamaño del rango geográfico en el espacio (Hawkins y Diniz Filho, 2006) y los 

factores determinantes cambian de acuerdo al taxón y las variables analizadas. Por 

ejemplo, los determinantes del tamaño del rango geográfico en aves de América son los 
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hábitats en paisajes topográficamente complejos (Hawkins y Diniz Filho, 2006), mientras 

que en familias de macrófitas son la cobertura del suelo agrícola y la velocidad del cambio 

climático a partir del cuaternario (Murphy et al., 2020) y en serpientes continentales son 

la amplitud del hábitat, tamaño corporal y rango altitudinal (Böhm et al., 2017). 

 

La presente investigación se centró en la familia Poeciliidae, que actualmente se 

compone de 26 géneros y 274 especies validas (Fricke et al., 2022). De acuerdo con su 

tolerancia fisiológica a la salinidad, se reconoce como una familia secundaria (Myers, 

1949; Matamoros et al., 2015). Debido a esta característica, sus miembros están 

presentes en una gran gama de ambientes dulceacuícolas y salobres (Rosen y Bailey, 

1963); su distribución natural está restringida al continente americano (Bragança et al., 

2018), desde la parte media de la República de Argentina (límite más austral), hasta ríos 

en el estado de Illinois, Estados Unidos de América (límite más septentrional). En su 

rango de distribución natural llegan a cubrir ampliamente cuerpos de agua en 

Centroamérica, México y las Antillas Mayores y Menores (Miller et al., 2005; Reznick 

et al., 2017), siendo en estas regiones en donde se ha detectado las mayores tasas de 

diversidad y con alto grado de endemicidad (Miller et al., 2005; Matamoros et al., 2015; 

Tagliacollo et al., 2017; García-Andrade et al., 2021).  

 

Poeciliidae es una familia que ha sido de gran interés en estudios biogeográficos y 

evolutivos (ej. Parenti, 1981; Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 2017) principalmente por 

su amplia distribución en el continente Americano, y porque su historia evolutiva y 

biogeográfica han sido estrechamente ligados a diferentes eventos geológicos (Reznick 

et al., 2017). Los puntos clave de la diversificación de Poeciliidae, van desde sus niveles 

altos de endemicidad entre sus linajes en diferentes regiones de América (Miller et al., 

2005; Figueiredo, 2008; Rodriguez-Silva et al., 2020), así como, una amplia variabilidad 

morfológica; sobre todo en el desarrollo de rasgos particulares de reproducción, 

incluyendo la superfetación y la matrotrofia que se asocian con su alta capacidad de 

colonización (Pollux et al., 2014). 
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En cuanto a la investigación biogeográfica y macroecológica reciente, los pecílidos se 

han utilizado como modelo biogeográfico para entender como la historia geológica de 

Norteamérica ha influenciado los procesos de dispersión y colonización (Tagliacollo et al., 

2017). También, se han evaluado los impulsores de la riqueza de especies a lo largo del 

gradiente latitudinal (García-Andrade et al., 2021). Sin embargo, aún queda una gama de 

preguntas relacionadas a los patrones biogeográficos de esta familia que están sin 

contestar. Por ejemplo, cuáles son los patrones espaciales de la diversidad filogenética 

de la familia Poecilliidae, y el efecto de estos patrones en la delimitación de las 

biorregiones y centros de endemismo. Además, en este estudio también se planteó, 

definir si existe una relación entre la latitud y el tamaño de rango geográfico, un rasgo 

que es primordial para la biología de la conservación (Gaston, 1996).  

 

Por lo anterior, en este estudio se propusieron dos objetivos: 1) regionalizar América con 

base en los peces de la familia Poeciliidae, así como, definir los patrones espaciales de 

la diversidad y el endemismo usando un enfoque filogenético, y establecer centros de 

endemismo; 2) Demostrar la existencia del efecto de Rapoport en el gradiente latitudinal 

del tamaño de rango de los peces pecílidos (a mayor latitud mayor tamaño de rango 

geográfico), y determinar si existen correlaciones de los factores ambientales y evolutivos 

con el patrón latitudinal del tamaño de rango geográfico.  
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CAPÍTULO I. 

Patrones biogeográficos de la diversidad y endemismo de la familia Poeciliidae de 

América 

 

RESUMEN 

 

Los pecílidos son un modelo biológico relevante para América, dada su historia evolutiva 

y diversificación; que está ligada a procesos geológicos importantes, además, son 

altamente diversos y con un alto grado de endemismo en regiones como las Antillas 

Mayores, el sur de México y Centroamérica. Esta investigación se centró en recuperar 

los patrones biogeográficos de la familia Poeciliidae con base en un enfoque de 

filogenética espacial. Para lograr lo anterior, se construyó una matriz de presencia-

ausencia con datos de presencia de especies y se usó una filogenia ya publicada. Estos 

materiales sirvieron para definir las biorregiones basadas en la distribución de los 

pecílidos. Adicionalmente, se definieron los patrones de diversidad taxonómica: la riqueza 

de especies (RiqEsp) y el endemismo ponderado (EndPon). Para la diversidad 

filogenética se calculó el índice de diversidad filogenética de Faith (DivFil) y el endemismo 

filogenético (EndFil). Además, se delimitaron los centros de endemismo utilizando un 

análisis categórico de neo y paleo endemismo. los resultados, se determinaron ocho 

biorregiones, que arrojaron dos patrones relevantes: una separación entre Norteamérica 

y Sudamérica, y una clara separación entre la vertiente del Atlántico (biorregiones 4 y 5) 

y el Pacífico (biorregión 7) en casi todo el continente. También se determinaron los 

patrones de diversidad y endemismo, concluyendo que no siguen el patrón de riqueza de 

especies. Las regiones con valores altos de diversidad y endemismo están en 

Centroamérica, el sur de México y las Antillas Mayores. Por último, los centros de 

endemismo, se encontraron en su mayoría en Norteamérica y Centroamérica; el neo-

endemismo, corresponden a La Española, México, y el sur de Brasil; para el paleo-

endemismo, corresponden a Guatemala, Chiapas, el sur de Centroamérica y el suroeste 

de Brasil, mientras que el endemismo mixto corresponde al centro-norte de México, el 

sur de Centroamérica, sur de Colombia y Ecuador, por último, el super-endemismo 

corresponde únicamente a una celda de Guatemala, con presencia de Xenodexia 

ctenolepis (clado basal), y clados endémicos de Mollienesia y Pseudoxiphophorus, entre 
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otros. A manera de conclusión, se infiere que, los patrones biogeográficos de la familia 

Poeciliidae están fuertemente influenciados por las colonizaciones pasadas de sus 

integrantes en Norteamérica, sumado a los eventos de diversificación in situ. 

 

INTRODUCCIÓN 

 

En las últimas décadas del siglo pasado, se estableció el concepto de biodiversidad o 

diversidad biológica, que al principio se relacionó principalmente con la riqueza, 

abundancia y recambio de especies en áreas geográficas (Lovejoy, 1980; Williams y 

Gaston, 1994). Su construcción principal fue dada como respuesta a la “crisis de pérdida 

de diversidad biológica” que emergía en dicha época. Actualmente la definición más 

utilizada postula que la biodiversidad es: “la variabilidad entre organismos vivos de todas 

las fuentes, incluidos, entre otros, los sistemas terrestres, marinos y otros sistemas 

acuáticos y los complejos ecológicos de los que forman parte; esto incluye la diversidad 

dentro de las especies, entre especies y de los ecosistemas”. Dicho concepto fue 

acuñado en la convención de Río de Janeiro (United Nations, 1992), por lo tanto, se 

comprende que la biodiversidad no es una unidad definida por un número particular de 

especies en una región (Mishler et al., 2014), sino una construcción multifacética, que 

comprende entre otros, componentes genéticos, taxonómicos, filogenéticos y ecológicos 

(Hillebrand et al., 2018). 

 

La diversidad taxonómica o riqueza de especies, la cual, se define como el número total 

de especies en un sitio y momento especifico, y por lo tanto, es la forma más sencilla 

para observar, medir y describir la diversidad biológica (Gotelli y Colwell, 2001; Hillebrand 

et al., 2018). Esta medida de diversidad ha sido usada comúnmente para establecer 

áreas de conservación y detectar los denominados “hotspot” de biodiversidad (Myers, 

1988).  

 

La diversidad taxonómica no necesariamente es la mejor medida de diversidad para la 

toma de decisiones en relación a esfuerzos de conservación, dado que la riqueza de 

especies tiene una tendencia a cambios sujetos a la temporalidad (Hillebrand et al., 
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2018). La crítica principal hacia el uso de esta faceta como herramienta efectiva en 

programas de conservación, es que la diversidad biológica no es sólo el número de 

especies, sino que, constituye un conjunto de clados, que de acuerdo al nivel evolutivo, 

éstos son más pequeños o más grandes, por lo tanto la biodiversidad debería estudiarse 

en conjunto con otros enfoques, ser más inclusivos y considerar otro componentes como 

el de la diversidad filogenética y la diversidad funcional (Mishler et al., 2014; Nitta et al., 

2022). 

 

Debido a lo anterior, se postularon los patrones espaciales de diversidad filogenética y 

endemismo filogenético (Thornhill et al., 2016; Nitta et al., 2022). La diversidad 

filogenética en su definición simple es, la suma de la longitud total de las ramas que 

abarcan un conjunto de especies o taxa en un árbol filogenético (Faith, 1992), en un área 

dada. Desde su establecimiento ha sido de gran interés en estudios relacionados a 

biogeografía, evolución, ecología y conservación (Lozupone y Knight, 2006; Faith, 2018). 

El endemismo filogenético, es una medida que describe la restricción espacial de la 

diversidad filogenética (Rosauer et al., 2009); es el producto de la suma de las 

proporciones de las longitudes de ramas de las especies y de los descendientes 

existentes (unión) en un área, dividido entre el rango geográfico total de las especies de 

cada especie y su unión (Rosauer y Jetz, 2015), y se reconoce su utilidad para identificar 

áreas de alta diversidad filogenética y por lo tanto, es una medida ampliamente utilizada 

en la planificación de la conservación de diferentes taxa (Rosauer et al., 2009).  

 

Por lo anteriormente expresado, el objetivo de este capítulo radica en recuperar patrones 

biogeográficos y macroecológicos de la familia Poeciliidae. En primer lugar, regionalizar 

América utilizando los datos de distribución y la filogenia de la familia Poeciliidae. Además 

de definir los patrones espaciales de la diversidad y endemismo en sus facetas 

taxonómica y filogenética. Por último, recuperar los centros de endemismo utilizando el 

endemismo filogenético relativo (Mishler et al., 2014). Todo lo anterior, es relevante, dado 

que permite la toma de decisiones adecuadas en la conservación de ecosistemas 

dulceacuícolas (Faith, 2018, Kling et al., 2019) y reconocer aspectos relevantes en los 

procesos históricos y ecológicos de los pecílidos.  
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MÉTODOS 

 

Verificación de especies de la familia Poeciliidae 

 

Con el objetivo de incluir la información taxonómica más actualizada, y evitar el uso de 

sinónimos o nombres inválidos, se ensambló una lista de verificación taxonómica para 

las especies de la familia Poeciliidae. Esta información fue capturada del catálogo de 

peces en línea de la Academia de Ciencias de California, proporcionado por Fricke et al. 

(2021). Poecilia (sensu lato) resultó ser uno de los géneros con problemas taxonómicos 

y sistemáticos dentro de Poeciliidae. Este género en muchos estudios filogenéticos 

resulta ser parafilético (ej. Ho et al., 2016; Palacios et al., 2016; Reznick et al., 2017). Por 

lo tanto, se decidió usar la designación taxonomía basada en los subgéneros reconocidos 

por Ho et al. (2016); Palacios et al. (2016); Reznick et al. (2017) y Fricke et al., (2021). 

Por consiguiente, y para efectos de este estudio, los subgéneros de Poecilia fueron 

elevados al nivel de género (cuadro 1), con excepción de Allopoecilia que es poco 

conocida y no se ha realizado un trabajo taxonómico para la elevación a nivel de género. 

 

Cuadro 1.- Subgéneros de Poecilia (sensu lato) y su distribución general de acuerdo a 

Ho et al. (2016); Palacios et al. (2016); Reznick et al. (2017) y Fricke et al. (2021). 

Subgéneros Número de especies Distribución 

Acanthophacelus 3 Sudamérica 

Curtipenis 1 Antillas Mayores 

Limia* 23 Antillas Mayores y el norte de 

Sudamérica 

Micropoecilia 7 Sudamérica 

Mollienesia 30 Norteamérica y norte de Sudamérica  

Pamphorichthys 7 Sudamérica 

Poecilia 1 Sudamérica 

Psychropoecilia 2 Antillas mayores 

Total 74  
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Recolección y curación de datos geográficos 

 

Recopilación de información geográfica 

 

Los datos de distribución de las especies de Poeciliidae se obtuvieron de: Global 

Biodiversity Information Facility (GBIF, 2020), Sistema Nacional de Información sobre 

Biodiversidad de México (CONABIO, 2021), Specieslink Network (speciesLink, 2021) y 

se complementaron con registros de la literatura científica. 

 

Curación de datos geográficos 

 

Los datos de distribución recopilados sumaron aproximadamente 100 000 registros, que 

fueron curados para obtener la mayor precisión de la distribución natural de cada una de 

las especies. De primera mano, en el repositorio global de la GBIF se filtraron los registros 

geográficos no pertenecientes a la distribución natural de la familia, limitando el área de 

distribución al continente americano. Además, se consideraron solamente ejemplares con 

coordenadas geográficas y sin problemas geoespaciales, posteriormente las bases de 

datos fueron tratadas de manera individual. En cuanto al repositorio de Specieslink, el 

único filtro considerado fue el de categoría taxonómica, es decir, familia= “Poeciliidae”, 

dado que los datos de distribución se limitan a Sudamérica. Por último, la base mexicana 

del SNIB, incluyó las categorías taxonómicas hasta familia, considerando sólo ejemplares 

con coordenadas geográficas. Se eliminaron registros repetidos de las colecciones y se 

actualizó la nomenclatura usando como referencia el catálogo de peces de Eschmeyer 

(Fricke et al., 2022).  

 

Posteriormente, también se procedió a la eliminación de registros que presentaron 

incertidumbre, por ejemplo, aquellos que no contaban con el epíteto especifico (ej. 

Poecilia sp. o Poecilliidae) o que pertenecían a híbridos (ej. Gambusia affinis x Gambusia 

georgei), además, se eliminaron registros de géneros no pertenecientes a la familia como 

Fluviphylax. De los datos restantes, se eliminaron para cada especie datos 

correspondientes a introducciones, translocaciones, cultivo o siembras. Las 

distribuciones fueron revisadas y fortalecidas por literatura científica (sobre todo enfocada 



13 
 

a la riqueza y estructura de ríos en diferentes partes de América). Finalmente, se 

emparejaron las bases de datos, en una sola matriz, además con los datos de las 

distribuciones se construyeron 274 mapas de distribución. 

 

Construcción de polígonos de distribución 

 

El rango de la distribución de las especies se estableció utilizando el método de polígonos 

de casco α-convexo. Este método ofrece una menor sobreestimación del rango de 

distribución de las especies en comparación con el método de casco convexo (Meyer et 

al., 2017) y se ha utilizado anteriormente para estudios de diversidad a nivel global de 

peces dulceacuícolas (Pelayo-Villamil et al., 2015), y para la familia Poeciliidae (García-

Andrade et al., 2021).  

 

De acuerdo a Burgman y Fox (2003), los pasos para construir los polígonos son: 

 

1. La realización de una triangulación de Delauney (Delaunay, 1934) a los puntos 

(coordenadas geográficas) en una muestra. La triangulación se crea dibujando líneas que 

unen los puntos, restringidas para que ninguna línea se cruce entre puntos. Se miden las 

longitudes de todas las líneas y se calcula la longitud promedio de las líneas. 

 

2. Se eliminan todas las líneas que sean más largas que un múltiplo (alfa) de la longitud 

promedio de la línea (el valor de α se puede elegir teniendo en cuenta el nivel de 

resolución requerido). Cuanto menor sea el valor de alfa, más fina será la resolución del 

casco. 

 

3. Se calcula el área del hábitat sumando las áreas de todos los triángulos restantes. 

 

La creación de un casco α-convexo se define de manera generalizada bajo un número 

finito de puntos, sin embargo, dado que el algoritmo se ha basado en la triangulación de 

Delaunay, requieren al menos tres puntos no colineales. 
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La forma del polígono se reguló por el valor α, que entre más cercano este a 0, conserva 

los puntos similares al conjunto de puntos originales, mientras que, cuando α aumenta, 

podemos obtener un polígono de rango similar al típico casco convexo. En este caso, el 

valor de α fue 6, de acuerdo a lo recomendado por Pelayo-Villamil et al. (2015) para 

rangos geográficos de peces dulceacuícolas.  

 

El proceso descrito anteriormente se realizó usando el paquete alphahull versión 2.4 

(Pateiro-López y Rodriguez-Casal, 2010) y la función “ah2sp” modificada por Rabosky et 

al. (2016). Por último, los polígonos para cada especie se superpusieron a las cuencas 

hidrográficas HydroBASINS nivel 8 (Lehner y Grill, 2013). El procedimiento en general se 

realizó usando R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Para las especies que no cuentan con tres o más datos geográficos no colineales, la 

distribución simplemente se estableció como su presencia en las subcuencas ocupadas 

como lo sugiere García-Andrade et al. (2021). 

 

Se obtuvieron 274 mapas de distribución, aunque se usaron 261, específicamente de las 

especies que se están presentes en la filogenia. Con la información de la distribución se 

construyó la matriz del ensamblaje a una resolución espacial de 1°x1° (~111x111 km), 

con una extensión de longitud mínima = -114.5, longitud máxima= -34.5, latitud mínima = 

-38.5, latitud máxima= 41.5. Además, se omitieron celdas sin presencia de especies, 

obteniendo una cuadricula geográfica de 1 643 celdas.  

 

Filogenia 

 

El árbol filogenético de Poeciliidae se recuperó del estudio realizado por Reznick et al., 

(2017); se eliminaron especies que no corresponden a la familia Poeciliidae, obteniendo 

un árbol filogenético con 166 taxones. Como el número de taxones en esta filogenia no 

es igual al número de taxones de los cuales tenemos datos de distribución, 

posteriormente la filogenia de Reznick et al. (2017) se complementó utilizando un método 

de incorporación de clados en SUNPLIN (Martins et al., 2013). SUNPLIN inserta un taxón 

con incertidumbre filogenética (PUT) dentro del clado de consenso más derivado (MDCC) 
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en el árbol. Este proceso se realizó por medio de 1 000 simulaciones, posteriormente se 

estableció el árbol consenso, obteniendo un árbol filogenético ultramétrico con 261 

especies. Los procesos de poda y el árbol consenso se realizaron usando el paquete 

phytools versión 1.0-3 (Revell, 2012) en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Biorregionalización 

 

La biorregionalización de América basada en peces pecílidos se realizó siguiendo el 

marco de trabajo definido por Kreft y Jetz (2010). Para obtener la matriz de disimilitud, se 

calcularon las diferencias por pares de ensamblajes en las celdas de la matriz utilizando 

la métrica de distancia, filo-jaccard (UniFrac; Lozupone y Knight, 2006):  

 

 

 

donde A es la longitud de las ramas compartidas, mientras que, b y c son las longitudes 

de las ramas que se encuentran solo en los conjuntos vecinos 1 y 2. 

 

A partir de los valores de la matriz de disimilitud, se realizó un análisis de agrupamiento 

de pares ponderados con media aritmética (UPGMA) para agrupar las celdas 

geográficas. El número de grupos óptimos se determinó aplicando la regla de “elbow” 

(codo), escogiendo el número de grupos con la mayor cantidad de varianza explicada 

(Zhao et al., 2011). Este procedimiento se realizó utilizando el software Biodiverse versión 

3.1 (Laffan et al., 2010) y la regla de “elbow” se realizó utilizando la función 

“optimal_phyloregion” del paquete phyloregion versión 1.0.6 (Daru et al.,2020), 

posteriormente el mapa final se representó en ArcMap versión 10.8 (Environmental 

Systems Research Institute, 2019). 

  

𝑃ℎ𝑦𝑙𝑜 − 𝑗𝑎𝑐𝑐𝑎𝑟𝑑 = 1 − (
𝐴

𝐴 + 𝑏 + 𝑐
) 
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Composición del ensamblaje para cada biorregión 

 

Se redujo la matriz de presencia-ausencia, homogenizando las celdas en consideración 

a su biorregión correspondiente y para obtener la riqueza genérica se sumaron los datos 

de presencia de cada especie por género. La riqueza relativa (RiqRel) del ensamblaje de 

cada biorregión se determinó dividiendo la riqueza de especies de cada género entre el 

total de especies presentes en cada región biogeográfica. De este modo se obtuvo la 

contribución relativa de cada género a la riqueza de especies observada para las 

biorregiones (Smith y Bermingham, 2005; Narcia, 2020). 

 

 

 

Dónde A es el número de especies de cada género y B es el número total de especies 

de una región. 

 

Patrones latitudinales de diversidad y endemismo 

 

Los gradientes espaciales se representaron en la cuadricula geográfica de celdas de un 

1°x1°. La riqueza de especies (RiqEsp) se consideró como el número total de especies 

presentes en cada celda (Mourelle y Ezcurra, 1996). 

 

La diversidad filogenética (DivFil) se cuantificó como la suma de las longitudes de las 

ramas en la ruta que une un conjunto de taxones con la raíz del árbol, es decir, una 

proporción de la longitud total del árbol (Faith, 1992) en cada celda.  

 

 

𝑅𝑖𝑞𝑅𝑒𝑙 = (
𝐴

𝐵
) 𝑥100 

𝐷𝑖𝑣𝐹𝑖𝑙 = ∑ 𝐿𝑐
{𝑐∈𝐶}
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Los símbolos de la formula se describen en el último párrafo de la sección, ya que son 

utilizados para las fórmulas de las métricas posteriores. 

 

El endemismo filogenético (EndFil) es el resultado de la suma de las fracciones de 

longitudes de las ramas encontradas en una celda, más la longitud de la rama que une a 

los clados entre su rango geográfico (Rosauer et al., 2009). 

 

 

 

El endemismo ponderado (EndPon) es la suma de la inversa del tamaño del rango de 

cada taxón en el conjunto (Rosauer et al., 2009): 

 

 

 

En estás formulas, C es el conjunto de ramas en la ruta de extensión mínima que une los 

taxones a la raíz del árbol. c es una rama (un solo segmento entre dos nodos) en la ruta 

de expansión C; Lc es la longitud de la rama c, expresada aquí como proporción de la 

longitud total del árbol; Rc es el rango de clados, (la unión de los rangos combinados de 

los taxones descendientes de la filogenia de la rama c, de modo que las áreas 

superpuestas se consideren solo una vez). T es cualquier subconjunto de los taxones 

representados en el árbol filogenético, (ej. Un conjunto de especies que se encuentran 

en un área determinada), t es un taxón en T y Rt es el tamaño del rango del taxón t.  

 

Estas medidas se calcularon usando Biodiverse versión 3.1 (Laffan et al., 2010) y se 

proyectaron en mapas realizados con ArcMap versión 10.8 (Environmental Systems 

Research Institute, 2019).  

𝐸𝑛𝑑𝐹𝑖𝑙 = ∑
𝐿𝑐
𝑅𝑐

{t∈T}

 

 

𝐸𝑛𝑑𝑃𝑜𝑛 = ∑
1

𝑅𝑡
{t∈T}
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Correlaciones de las medidas de diversidad 

 

Se realizaron correlaciones entre la RiqEsp con DivFil, EndPon y EndFil, de igual manera 

se realizó la correlación entre DivFil y EndFil. Esto se llevó a cabo para corroborar su 

naturaleza correlativa (Mishler et al., 2014). Las correlaciones se realizaron usando stats 

versión 3.6.2, paquete integrado en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Análisis categórico de neo y paleo-endemismo 

 

El Análisis categórico de neo y paleo-endemismo (CANAPE), propuesto por Mishler et al. 

(2014) usa la métrica de endemismo filogenético relativo para establecer los centros de 

endemismo. El endemismo filogenético relativo (EndFilRel) es la proporción de los 

valores observados del árbol filogenético entre los valores simulados en un árbol 

filogenético alternativo que contiene ramas con la misma longitud. 

 

 

 

Donde EndFilo, es el endemismo filogenético del árbol filogenético real, y EndFila, es el 

endemismo filogenético del árbol alternativo.  El valor de la proporción es relevante, dado 

que permite asumir que tipo de endemismo hay en cada celda, de acuerdo al análisis de 

neo y paleo endemismo (CANAPE, Dagallier et al., 2020).  

 

El CANAPE es una prueba de dos pasos (Thornhill et al., 2016), El primer paso de 

acuerdo a (Mishler et al., 2014), consiste en determinar si la celda es un centro de 

endemismo significativamente alto. Para ello, se corrieron 999 ensayos de un modelo 

nulo de aleatorización y se compararon los valores obtenidos con los valores observados 

utilizando una prueba de una cola (α=0.05). Las celdas que resultaron significantes en 

alguna de estas medidas se le realizó el segundo paso (Mishler et al., 2014; Thornhill 

et al., 2016). 

𝐸𝑛𝑑𝐹𝑖𝑙𝑅𝑒𝑙 =
𝐸𝑛𝑑𝐹𝑖𝑙0
𝐸𝑛𝑑𝐹𝑖𝑙𝑎
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El segundo paso fue categorizar las celdas significativas en consideración a una prueba 

de dos colas (α=0.05). Las categorías del análisis de neo y paleo endemismo, son 4 

(Mishler et al., 2014). Estas categorías no se superponen  y se basan en la significancia 

del EndFilRel observado, las condiciones para categorizar son descritas en los siguientes 

párrafos de acuerdo a Mishler et al. (2014); Thornhill et al. (2016) y Dagallier et al., (2020).  

 

Cuando el EndFilRel observado es significativo se establecen dos categorías: 

 

1. Neo-endemismo; el valor de EndFilRel es menor de lo esperado, por lo tanto, la celda 

contiene significativamente más especies endémicas de ramificación corta, es decir 

especies de reciente diversificación. 

 

2. Paleo-endemismo:  el valor de EndFilRel es mayor de lo esperado, por lo tanto, la celda 

contiene significativamente más especies endémicas de ramificación larga, es decir 

especies antiguas. 

 

Cuando el EndFilRel observado no es significativo se establecen dos categorías: 

 

3. Endemismo mixto: los valores tanto de EndFilo como EndFila son significativamente 

altos (prueba de una cola, α=0.05), es decir, en la celda hay una mezcla de especies 

endémicas con ramas largas y cortas. 

 

La cuarta categoría corresponde a una subdivisión del endemismo mixto (Mishler et al., 

2014): 

  

4. Super-endemismo: es una celda de “endemismo mixto”, con la diferencia que EndFilo 

como EndFila son altamente significativos (prueba de una cola, α=0.01), es decir, hay 

concentración altamente significativa de especies endémicas con ramas largas y cortas. 

 

Estas últimas dos categorías, las celdas no están significativamente dominadas por 

paleo-endemismo o neo-endemismo (Mishler et al., 2014). Además, las celdas que no 
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pasaron la prueba de una cola, se les considera no significantes (Mishler et al., 2014; 

Thornhill et al., 2016), es decir, celdas no endémicas. 

 

RESULTADOS 

 

Biorregionalización 

 

El resultado de biorregionalización detectó ocho bioregiones, de acuerdo con la regla de 

“elbow” realizada al análisis de conglomerados (UPGMA, figura 2A) y se encontró 

congruencia geográfica en las biorregiones identificadas. La estructura general de las 

biorregiones reconoce dos patrones relevantes. En primer patrón es una separación entre 

Sudamérica (biorregiones 1–3) y Norteamérica (biorregiones 4–7). El segundo patrón se 

presenta en Norteamérica, donde se aprecia que las biorregiones 4 y 5 corresponden a 

la vertiente del Atlántico y las Antillas Mayores, mientras que la región 7 corresponde a 

la vertiente del Pacífico (figura 2B), este patrón es limitado por la biorregión 6 que abarca 

el sur de Centroamérica, y cubre tanto el Atlántico como el Pacífico. También se reconoce 

que la biorregión 8 siendo sudamericana, se encuentra más relacionada con las regiones 

norteamericanas (figura 2A).  

 

Existe congruencia geográfica en las biorregiones de Sudamérica, de acuerdo con el 

dendrograma (figura 2A), las biorregiones 1 y 2 están relacionadas. Estas biorregiones 

cubren casi todo el centro-norte del sur del continente. La biorregión 1 va desde el Valle 

del Cauca (Cordillera de los Andes), cubre la parte noroeste de Sudamérica en el Océano 

Atlántico, hasta la región de la Mata Atlántica en Brasil. Mientras que la biorregión 2 

corresponde a Venezuela, Las Guayanas y parte del noroeste de Brasil. De igual manera, 

para Norteamérica, las biorregiones 5 y 6 corresponden a Centroamérica. 

Particularmente, la biorregión 5 se considera Centroamérica Nuclear más el Bloque Maya 

y la biorregión 6 el sur centroamericano (figura 2). 
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Composición del ensamblaje para cada biorregión 

 

Cada biorregión fue representada por un conjunto de géneros. Las biorregiones 1–3, y 8 

están mayormente representadas, por los géneros Cnesterodon, Micropoecilia, 

Pamphorichthys, Phalloceros y Pseudopoecilia (figura 3). Estos géneros son endémicos 

de Sudamérica. 

 

 

Figura 2.- Biorregiones recuperadas del ensamblaje de la familia Poeciliidae. A) 

Dendrograma del resultado del UPGMA para ocho grupos. B) Mapa que muestra la 

localización de cada biorregión en América. Los colores coinciden entre ambas 

representaciones y el gradiente de colores en el dendrograma remarca los conjuntos de 

Norteamérica (azul) y Sudamérica (rojo). 
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Las biorregiones 3–4 están representadas mayormente por los géneros Brachyrhaphis, 

Gambusia, Limia, Mollienesia, Poeciliopsis y Xiphophorus. La mayoría de estos géneros 

presenta gran endemicidad en Norteamérica, teniendo pocas especies presentes en 

Sudamérica, entre ellas: Limia heterandria, Gambusia lemaitrei (no incluida en este 

estudio), Mollienesia caucana, M. dauli, M. koperi, M. wandae, y Poeciliopsis 

turrubarensis. 

 

Para una mejor comprensión de la composición de cada una de las biorregiones (figura 

2), se incluye una descripción de sus límites geográficos y composición de los géneros 

más representativos expresados en términos de riqueza relativa (figura 3). 

 

1. Biorregión 1: Esta biorregión tiene su límite septentrional desde las cuencas del 

noroeste de Sudamérica, que son parte de la costa del Caribe, y se extiende hacia el 

occidente por el Pacífico de Colombia hasta la cuenca del río Patía, y hacia el oriente, 

por el Atlántico, cubre gran parte de la cuenca del Orinoco y del este de Brasil, hasta la 

cuenca del río Paraguay y Parapanema (afluente de la cuenca alta del río Paraná) como 

sus límites australes. Esta región se caracteriza por estar fragmentada por la biorregión 

2 que cubre Venezuela, Guyana, Guyana Francesa, Surinam y noreste de Brasil. La 

biorregión 1 se caracteriza principalmente por el género Phalloceros (40.39% de la 

riqueza relativa) y en menor medida los géneros Pamphorychthys (13.46%) y Mollienesia 

(9.62%). 

2. Biorregión 2: Esta biorregión tiene su límite septentrional en la cuenca de San Juan, 

en la costa del Caribe, Venezuela, cubre el delta del Orinoco, hasta las cuencas del delta 

del río Tocantins en el noreste de Brasil como su límite más austral. Está representada 

principalmente por el género Micropoecilia (40%) y en menor medida por Pamphorichthys 

(20%). 

3. Biorregión 3: Esta región tiene su límite septentrional en la cuenca del “Alto Araguaia” 

en Brasil, su área se extiende a gran parte de la cuenca del Plata, hasta la cuenca del 

“Sauce chico” en Argentina como su límite austral. Esta biorregión está representada 

principalmente por miembros del género Cnesterodon (38.46%) y en menor medida por 

miembros del género Phalloceros (38.46%). 
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4. Biorregión 4: Esta región tiene su límite septentrional en la cuenca del río Mississippi 

en Illinois, Estados Unidos de América, se extiende hacia el occidente por el desierto 

chihuahuense, hasta el Eje Transversal Neo-Volcánico y la cuenca San José-Los Pilares 

en el centro de México y hacia el oriente, por el Atlántico, cubriendo la costa atlántica este 

de Estados Unidos y la península de Florida, además de, las Antillas Mayores, hasta el 

Archipiélago de San Andrés, Providencia y Santa Catalina, Colombia, como su límite 

austral. Esta biorregión está representada principalmente por el género Gambusia (42.31 

%), que sus miembros son muy comunes en cuencas que drenan al Golfo de México y 

en menor medida por el género Limia (28.21 %) que es prevalente en las Antillas 

Mayores. 

5. Biorregión 5: Esta biorregión tiene su límite septentrional en una pequeña parte de la 

cuenca del río Bravo, se extiende por la vertiente del atlántico, desde la cuenca del río 

San Fernando, hacia el sur por las cuencas de sureste de México y Centroamérica hasta 

la cuenca del río Escondido en el Sureste de Nicaragua como límite austral. Esta 

biorregión está representada principalmente por el género Xiphophorus (25.24%) y en 

menor medida por el género Mollienesia (18.45%) y Gambusia (17.48 %). 

6. Biorregión 6: Esta región tiene su límite septentrional en la cuenca de los lagos de 

Nicaragua, se extiende hacia el sur por las cuencas de Costa Rica y Panamá, hasta la 

cuenca del río Tuira como limité austral. Esta biorregión está representada principalmente 

por el género Brachyrhaphis (25%) y en menor medida por especies del género 

Poeciliopsis (16.67%) y Mollienesia (13.89%). 

7. Biorregión 7: Esta región tiene su límite septentrional en la cuenca del río Verde, en 

Estados Unidos de América y se extiende por la vertiente del Pacífico, sobre México, 

hasta Centroamérica, en la cuenca del río Tamarindo sobre la depresión de Nicaragua. 

La biorregión está representada principalmente por el género Poeciliopsis (37%) y en 

menor medida por especies del género Mollienesia (18.51%) y Gambusia (11.11%). 

8. Biorregión 8: Esta región tiene su límite septentrional en la cuenca del río Cayapas en 

el norte de Ecuador, se extiende por la costa del Pacífico hasta la cuenca Tumbes-

Puyango en el norte de Perú como su límite más austral. Esta biorregión está 

representada por dos géneros, Pseudopoecilia (75%) y Poeciliopsis (25%). 
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Figura 3.- Contribución relativa de cada género a la riqueza de especies por biorregión. 

La categoría “Otros géneros” corresponde a géneros con una aportación relativa menor 

al 7.5%. (El anexo 1 presenta el desglose de los valores).  
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Patrones de diversidad 

 

Los patrones espaciales en el gradiente latitudinal permiten identificar que los pecílidos 

se han distribuido y diversificado mayormente en América del Norte, obteniendo los 

valores más altos de diversidad y endemismo en esta región (figuras 3 y 4). Cabe señalar 

que estos valores se concentran principalmente en el sur de México, Centroamérica y las 

Islas de Cuba y La Española (Haití y República Dominicana), aunque en América del Sur, 

las costas del sur de Brasil sobresalen con valores intermedios sobre todo en RiqEsp, 

EndFil y EndPon (figuras 3A y 4). 

 

Las zonas con valores altos de RiqEsp y DivFil se concentran en el sur de México y 

Centroamérica, aunque difieren en los valores de Cuba y La Española (figura 4), donde 

la RiqEsp es alta, pero los valores de DivFil son intermedios y bajos. Además, en el sur 

de México y Centroamérica, no obstante, la RiqEsp y DivFil sean similarmente altas, los 

valores en las mismas celdas llegan a diferir (figura 4). 

 

Las zonas con valores altos de EndPon y EndFil se concentran en el sur de México y 

Centroamérica, y en menor medida al centro-norte de México, Cuba, La Española, y la 

costa sur de Brasil (figura 5), aunque difieren al contrastar los valores entre zonas. Para 

la isla de La Española, tiene valores altos de EndPon, aunque los valores de EndFil son 

intermedios. Los demás valores altos de EndPon se encuentran en el sureste de México, 

igual que EndFil, aunque este último también presenta valores altos en el sur de 

Centroamérica (similar a la DivFil).  

 

En cuanto a las correlaciones (figura 6), los resultados sugieren que: la RiqEsp está 

altamente correlacionada con la DivFil, (R2= 0.86). Las correlaciones de la RiqEsp con el 

EndFil (R2= 0.64), y EndPon (R2=0.61) es moderada y relativamente menor a la 

correlación con la DivFil. También la correlación entre la DivFil y EndFil (R2= 0.63) es 

moderada.  
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Figura 4. Gradientes de diversidad de pecílidos en América. A) Riqueza de especies. B) 

Diversidad filogenética. 
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Figura 5.- Gradientes de endemismo de pecílidos en América. A) Endemismo 
filogenético. B) Endemismo ponderado 
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Figura 6.- Correlaciones de los gradientes de diversidad. A) Riqueza de especies con 

Diversidad filogenética. B) Riqueza de especies con endemismo filogenético. C) 

Riqueza de especies con endemismo ponderado. D. Diversidad filogenética con 

endemismo filogenético 

A B 

C D 
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Análisis categórico de neo y paleo-endemismo 

 

Se estimó la extensión de los centros de endemismo, siendo la categoría de endemismo 

mixto el que tiene mayor área con 80 celdas, sucesivamente el neo-endemismo se 

presentó en 14 celdas y el paleo-endemismo en 12 celdas y de manera minoritaria, el 

super-endemismo con una celda. La mayoría de las celdas de neo-endemismo (13 

celdas), paleo-endemismo (7 celdas) y endemismo mixto (62 celdas) corresponden a 

Norteamérica, y se ubican principalmente en México, Guatemala, en las Antillas Mayores 

y en Nicaragua, Costa Rica y Panamá en Centroamérica. Los centros de endemismo 

restantes se ubican en el norte de Perú, Ecuador y sur de Colombia, en el noroeste de 

Sudamérica y celdas dispersas en Venezuela y el sureste brasileño (figura 7). 

 

Los centros de paleo-endemismo pueden interpretarse como "museos de la diversidad”, 

donde los taxones han persistido en el tiempo (Dagallier et al., 2020). Los centros de 

paleo-endemismo son relativamente pocos, en su mayoría se encuentran en 

Norteamérica y Centroamérica y algunos casos aislados en Sudamérica. Se encontraron 

centros de paleo-endemismo en el sur de México y Guatemala, los cuales están 

representados por los géneros Gambusia (4 spp.), Mollienesia (6 spp.), Poeciliopsis (5 

spp.), Pseudoxiphophorus (2 spp.), Xiphophorus (3 spp.), y las especies Belonesox 

belizanus y Xenodexia ctenolepis, entre otras. Los otros centros de paleo-endemismo 

corresponden a Panamá y los géneros representativos son Brachyrhaphis (4 spp.), 

Mollienesia (3 spp.), Neoheterandria (3 spp.), Phallichthys (2 spp.), Poeciliopsis (4 spp.) 

y Priapichthys (4 spp.), tanto en extremo norte, como en el límite sur que comparte con 

Colombia. Por último, los centros de paleo-endemismo del sureste de Brasil 

corresponden a los géneros Phalloceros (10 spp.), Phalloptychus (2 spp.) y a las especies 

Cnesterodon carnegiei, Pamphorichthys hollandi y Poecilia vivipara 

 

Los centros de neo-endemismo pueden interpretarse como "cunas de diversidad", es 

decir, regiones con altas tasas de especiación (Dagallier et al., 2020). Los centros de neo-

endemismo en su mayoría se encuentran en Norteamérica y algunos casos aislados en 

Sudamérica. Se encontraron centros de neo-endemismo en el centro-norte de México, 

los cuales están representados por especies de los géneros Gambusia (14 spp.), 
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Mollienesia (5 spp.), Xiphophorus (13 spp.) y la especie Pseudoxiphophorus jonesii. La 

otra región con centros de neo-endemismo corresponde al lago Miragaone en la isla La 

Española y las especies representativas son de los géneros Limia (18 spp.) y 

Psychropoecilia (2 spp.). Por último, en el centro del sureste de Brasil, corresponde al 

género Phalloceros (3 spp.) y las especies Phamporichthys hollandi y Poecilia vivipara. 

 

Los centros de endemismo mixto son regiones que tienen tantos linajes antiguos como 

linajes que divergieron recientemente (Mishler et al., 2014). Los centros de endemismo 

mixto están ubicados en regiones cercanas al paleo-endemismo y neo-endemismo con 

excepción del sureste de Brasil. En el noreste de Sudamérica coincide principalmente 

con la distribución de Pseudopoecilia (3 spp.), un género endémico del área. En el sur de 

Centroamérica y Guatemala, las regiones de endemismo mixto están ocupadas por una 

gran diversidad de géneros: Alfaro (2 spp.), Brachyrhaphis (9 spp.), Carlhubbsia (2 spp.), 

Gambusia (4 spp.), Hiatirhaphis (2 spp.), Mollienesia (10 spp.) Neoheterandria (2 spp.), 

Phallichthys (4 spp.), Poeciliopsis (5 spp.), Scolichthys (2 spp.) y Xiphophorus (5 spp.). 

En México, las especies que determinan el endemismo mixto corresponden a 

Heterophallus (3 spp.), Gambusia (20 spp.), Mollienesia (12 spp.), Poeciliopsis (13 spp.), 

Priapella (5 spp.), Pseudoxiphophorus (3 spp.) y Xiphophorus (18 spp.). En las Antillas 

mayores corresponden a Gambusia (12 spp.), Girardinus (6 spp.), Limia (12 spp.), 

Psychropoecilia (2 spp.), además de las especies Curtipenis elegans y Quintana atrizona. 

Aparte, el noreste de Sudamérica corresponde a Acanthophacelus reticulata, Limia 

heterandria y Mollienesia caucana. 

 

El super-endemismo es una variante del endemismo mixto, con la diferencia de tener 

valores altamente significativos (Mishler et al., 2014; Thornhill et al., 2016). Este tipo de 

endemismo se presentó solo en una celda de Guatemala, donde su composición 

corresponde a especies de los géneros Carlhubbsia (2 spp.), Gambusia (3 spp.), 

Mollienesia (7 spp.), Poeciliopsis (3 spp.), Scolichthys (2 spp.), Pseudoxiphophorus (7 

spp.), Xiphophorus (5 spp.) y la especie de distribución restringida Xenodexia ctenolepis. 

Esta última especie representa el clado más basal, junto con otros grupos de 



31 
 

diversificación reciente como Poeciliopsis y Gambusia en la cuenca alta del Usumacinta 

dan forma al super-endemismo. 

 

 

Figura 7.- Centros de endemismo de acuerdo con el análisis categórico de neo y paleo 
endemismo.  
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DISCUSIÓN 

 

En este estudio se recuperaron ocho biorregiones (figura 2) en el continente americano, 

basados en peces pecílidos. Este tipo de estructura biogeográfica difiere sustancialmente 

a otros trabajos de regionalización con peces dulceacuícolas que se han propuesto para 

las regiones del continente. Por ejemplo, en México Miller et al. (2005); y Narcia (2020) 

detectaron 6 y 8 provincias ictiogeográficas respectivamente, cuando en este estudio solo 

se recuperaron tres biorregiones para México. Un caso similar es Centroamérica donde 

el número de provincias recuperadas por Miller (1966); Matamoros et al. (2015) y Larre-

Campuzano (2022) fue 4, 10 y 5 respectivamente. Aunque cabe señalar que las 

diferencias en estos estudios,  se pueden atribuir al hecho de que en ellos se utilizaron 

ensamblajes de peces dulceacuícolas, excepto en el estudio de Larre-Campuzano 

(2022), que realizó un análisis basado en peces cíclidos. Estos resultados sugieren dos 

cosas, que la estructura encontrada en los análisis de biorregionalización es 

independiente y responden al nivel de los clados y la escala espacial con que se está 

trabajando, y que estos resultados también variarán por la inclusión o exclusión de grupos 

taxonómicos o si se considera el ensamblaje completo. 

 

Dos patrones relevantes se pueden observar en los resultados de la biorregionalización 

(figura 2), el primero es la división profunda entre Norteamérica con Sudamérica. Esto 

sugiere que hay dos conjuntos de biorregiones, uno norteamericano y otro sudamericano, 

exceptuando la biorregión 8 (figura 2A), que resultó relacionada a Norteamérica. Esto es 

congruente, considerando que Pseudopoecilia es un componente biótico con ancestría 

norteamericana, que probablemente se dispersó de Centroamérica a Sudamérica 

(Reznick et al., 2017). Los dos conjuntos de biorregiones tienen marcadas diferencias en 

la composición de especies, Norteamérica, principalmente Centroamérica presentan una 

alta diversificación y endemismos de géneros como Priapella, Brachyrhaphis, 

Xiphophorus, Pseudoxiphophorus y otros géneros con distribución más amplia como 

Mollienesia, Limia y Gambusia, entre otros (figura 2, Miller, 1966; Matamoros et al., 2015). 

Consecuentemente, los géneros de Sudamérica son distintos (Hrbek et al., 2007; Reznick 

et al., 2017). Principalmente esta región está compuesta por los géneros 

Acanthophacelus, Cnesterodon, Phalloptychys, Phalloceros, Poecilia (sensu stricto), 
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Micropoecilia, y Tomeurus. Siendo Phalloceros el género más rico en especies, con 22 

(Thomaz et al., 2019), seguido de Micropoecilia y Pamporichthys con 7 especies 

(Bragança et al., 2011; Figueiredo y Moreira, 2018). Por lo tanto, se infiere que las 

biorregiones sudamericanas tienen menos estructura derivada de una baja 

diversificación.  

 

El segundo patrón es el que divide a Norteamérica (figura 2B) en las vertientes Atlántica 

(biorregiones 4 y 5) y del Pacífico (la biorregión 7). Esta diferencia de composición 

ictiofaunística entre vertientes, ya ha sido observada sobre todo en Norteamérica por 

otros investigadores (ej. Miller et al., 2005; Griffiths, 2018; Qian et al., 2020). Esta 

diferencia se atribuye a la influencia de procesos tectónicos y morfológicos 

independientes de cada vertiente (Griffiths, 2022). Estos procesos al alterar el relieve 

topográfico y la estructura hidrológica de las cuencas (Griffiths, 2018), más los cambios 

climáticos como los cambios de aridez (Griffiths, 2022) y las temperaturas bajas (Qian 

et al., 2020) , influyen en la conexión entre vertientes, por ende, afectan los eventos de 

especiación, extinción y dispersión de los peces dulceacuícolas (Tagliacollo et al., 2017; 

Griffiths, 2018, 2022). 

 

Por otro lado, el fuerte intercambio de pecílidos en la biorregión 6 (sur de Centroamérica), 

podría estar afectando la diferenciación entre las vertientes (Miller, 1966) sumado a que 

la resolución (1°x1°) podría estar oscureciendo esta diferenciación, dado que es una 

región con una extensión territorial estrecha. Esto considerando que el patrón ha sido 

recuperado en otros estudios con ensamblajes de peces dulceacuícolas más amplios (ej. 

Smith y Bermingham, 2005; Matamoros et al., 2015). No así para las biorregiones de 

Sudamérica, donde el patrón no fue similar. Esto puede deberse a que la riqueza es 

menor en el Pacífico sudamericano (García-Andrade et al., 2021) y que los pecílidos no 

se distribuyen más allá del Perú (Rosen y Bailey, 1963), sumado a que Mollienesia se 

distribuye entre ambas vertientes. 

 

En relación a los gradientes latitudinales de diversidad y endemismo (figuras 4 y 5), se 

destaca particularmente que los pecílidos no cumplen con el clásico patrón del “gradiente 

latitudinal de riqueza de especies”, donde la riqueza se concentra hacia el ecuador y 



34 
 

disminuye hacia los polos; esto ya ha sido reportado por García-Andrade et al. (2021). 

Aquí coincidimos en que las áreas con mayor concentración de especies se encuentran 

en el sur de México, las Antillas Mayores y Centroamérica, coincidiendo con los valores 

altos de EndPon, DivFil, y EndFil (gradientes no reportados anteriormente), aunque con 

ligeras incongruencias entre medidas, sobre todo en La Española, el sur de México y el 

sureste de Brasil (figuras 4 y 5). De acuerdo a los resultados, la región correspondiente 

a Sudamérica se ve empobrecida en los valores de diversidad y endemismo (figuras 3 y 

4), lo que puede deberse a diferentes procesos que han afectado esta región (Albert et 

al., 2020). Por su parte, los patrones de diversidad taxonómica y filogenética de los 

pecílidos en Norteamérica, son similares a los patrones reportados por Larre-Campuzano 

(2022) para ciclídos heroinos con excepción de las Antillas Mayores. 

 

Existe una alta correlación entre RiqEsp y DivFil (figura 6), esto es algo esperado, dado 

que, RiqEsp y DivFil, sus valores altos coinciden en regiones donde se han presentado 

eventos de dispersión aislados y diversificación in situ. Las regiones donde solo ha 

sucedido uno de los dos hechos, es decir, en lugares con especiación reciente, la 

diversidad filogenética es baja y sí se han presentado eventos de dispersión aislados, la 

diversidad filogenética es alta pero la riqueza de especies es baja (Davies y Buckley, 

2011). En el caso de los pecílidos, regiones como América Central y México, son regiones 

asociadas a ambos eventos, recuperando dicha correlación (figura 4 y 5, Hrbek et al., 

2007; Matamoros et al., 2015; Reznick et al., 2017; Tagliacollo et al., 2017; García-

Andrade et al., 2021). 

 

Las correlaciones RiqEsp vs. EndFil y RiqEsp vs. EndPond y DivFil vs. EndFil fueron 

moderadas (figura 6), dado que corresponden a versiones de la riqueza de especies y 

diversidad filogenética ponderadas por el rango geográfico (Rosauer et al., 2009; Guerin 

et al., 2015) y por tanto estas correlaciones son positivas (Mishler et al., 2014; Schmidt-

Lebuhn et al., 2015).  

 

Los pecílidos se distribuyen entre las dos biorregiones generales de América, la Neártica 

y la Neotrópical (sensu Leroy et al., 2019). Esto es relevante, dado que los pecílidos son 
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un componente neotropical, de origen sudamericano (Reznick et al., 2017), aunque de 

acuerdo a los resultados, tiene escasez de endemismo significativo (figura 7) en esa 

región, derivado de una baja diversidad filogenética (figura 4); siendo Norteamérica la 

zona con más centros de endemismo. Inusualmente se identificaron centros de neo-

endemismo y endemismo mixto en la región Neártica (centro-norte de México) y centros 

de paleo-endemismo y endemismo mixto en Centroamérica (Guatemala, Costa Rica y 

Panamá), apoyando a la idea de eventos de dispersión en diferentes tiempos geológicos 

anteriores al Plioceno, que permitieron la diversificación de clados como Mollienesia, 

Gambusia, Girardinus y Brachyrhaphis (Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 2017; 

Tagliacollo et al., 2017) 

 

En cuanto a los diferentes tipos de endemismos detectados por el CANAPE, en 

Centroamérica y las Antillas Mayores, hay una mayor concentración de celdas con 

endemismo mixto, (escasas de neo-endemismo y paleo-endemismo), y de acuerdo con 

Dagallier et al. (2020), estás regiones corresponden a una “cuna” y “museo” (zonas donde 

hay una diversificación y persistencia de linajes antiguos). Lo anterior, es una relación 

con la metáfora de Stebbins (1974), donde un modelo de cuna (neo-endemismo) explica 

tasas de diversificación reciente que superan las tasas de extinción y un modelo de 

museo (paleo-endemismo) es cuando las tasas de extinción superan a las de 

diversificación, manteniendo taxones antiguos.  

 

Tomando en cuenta lo anterior, los resultados de los patrones de endemismo de los 

pecílidos para Centroamérica y Las Antillas Mayores, difieren de lo propuesto por Albert 

et al. (2020), quienes consideran a esta región como una “cuna” de diversidad para la 

ictiofauna dulceacuícola. Se reconoce que los pecílidos, presentan un modelo parecido 

al de “cuna” y “museo”, similar al propuesto para peces dulceacuícolas en Sudamérica 

por Albert et al. (2011). Este resultado es coincidente con la propuesta de Jablonski et al. 

(2006) sobre la región tropical, que la considera tanto “cuna” y “museo”, sumando a los 

pecílidos como otro taxa, que presenta características de “museos y cunas”, dado que 

tienen diferentes tasas de especiación y extinción en sus historias evolutivas (Antonelli y 

Sanmartín, 2011). 
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Con respecto a los centros de endemismo del centro-norte de México (figura 7), aunque 

corresponden a la región neártica, los pecílidos son un componente neotropical que 

alcanzó expandirse a esa región (Miller et al., 2005; Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 

2017; Tagliacollo et al., 2017). Los centros de endemismo mixto son esperados, dado 

que algunos géneros de esta región se reconocen como relictos antiguos, pero al mismo 

tiempo, géneros como Xiphophorus y Gambusia han diversificado y dispersado en esta 

región, reconociendo el aporte del neo-endemismo en esa zona. Por último, la celda de 

super-endemismo es llamativa, dada su posición geográfica correspondiente a la cuenca 

Grijalva-Usumacinta, esta región ya ha sido evaluada y es reconocida por su alto grado 

de endemismo en peces dulceacuícolas (Miller et al., 2005; Matamoros et al., 2015). La 

celda corresponde a la parte alta del río Usumacinta; esta zona de acuerdo a Elías et al., 

(2020) es un área de endemismo, con representantes mayoritariamente de Poecillidae y 

Cichlidae, esto es congruente con los resultados obtenidos. 

 

Muchos de los géneros de la familia Poeciliidae son altamente endémicos de 

Centroamérica (Matamoros et al., 2015), solo comparable con la alta diversidad y 

endemismo de los cíclidos centroamericanos (Říčan et al., 2013, 2016; Matamoros et al., 

2015). Sin embargo, hay que tener en cuenta que los centros de endemismo de las dos 

familias, no necesariamente serán iguales, dado que la familia Cichlidae es más diversa 

en especies, y por otro lado, los pecílidos presentan una mayor diversidad de taxones 

supra-específicos (Miller et al., 2005). 

 

CONCLUSIÓN  

 

En este estudio se concluye con base en la distribución de la familia Poeciliidae, que 

existen ocho biorregiones en América. Estas biorregiones son geográficamente 

congruentes por los procesos de diversificación que enmarcan las diferencias en su 

composición de especies. Norteamérica y Centroamérica presentan géneros endémicos 

Priapella, Brachyrhaphis, Xiphophorus, Pseudoxiphophorus y otros géneros con 

distribución más amplia como Mollienesia, Limia y Gambusia, etc., y Sudamérica, a los 
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géneros Acanthophacelus, Cnesterodon, Phalloptychys, Phalloceros, Poecilia (sensu 

stricto), Micropoecilia, y Tomeurus. 

 

La biorregión 1 se caracteriza por poseer miembros de Phalloceros, Pamphorychthys, y 

Mollienesia. La biorregión 2 de Micropoecilia y Pamphorichthys. La biorregión 3 de 

Cnesterodon y Phalloceros. La biorregión 4 de Gambusia y Limia. La biorregión 5 de 

Xiphophorus, Mollienesia y Gambusia. La biorregión 6 de Brachyrhaphis, Poeciliopsis y 

Mollienesia. La biorregión 7 de Poeciliopsis, Mollienesia y Gambusia y la biorregión 8 de 

Pseudopoecilia y Poeciliopsis. 

 

La estructura de las biorregiones permitió recuperar dos patrones importantes. La 

diferencia entre la composición de especies de Norteamérica y Sudamérica, con una 

super-región que enmarca las regiones de Norteamérica y una segunda región que 

engloba la mayoría de las biorregiones sudamericanas. El segundo patrón, se refiere a 

la marcada diferencia entre las vertientes del Atlántico y del Pacífico en Norteamérica. 

 

En cuanto a los gradientes latitudinales, el patrón del gradiente latitudinal de riqueza de 

especies, es decir, el aumento de la diversidad de especies desde los polos hasta el 

ecuador no se cumple para la familia Poeciliidae. Los valores más altos de RiqEsp se 

encuentran en regiones de Norteamérica. Congruentemente, la DivFil, EndPon y EndFil 

se concentran en Norte y Centro América (tomando en cuenta las Antillas Mayores), con 

ligeras diferencias, dependiendo la medida de diversidad y endemismo. Estos patrones 

en el gradiente latitudinal se atribuyen a diferentes eventos dispersión y diversificación in 

situ de los pecílidos en esta región del continente.  

 

Los centros de endemismo en su mayoría son celdas de endemismo mixto en Centro y 

Norte de América y se componen por los géneros: Alfaro, Brachyrhaphis, Carlhubbsia, 

Gambusia, Girardinus, Heterophallus, Hiatirhaphis, Limia, Mollienesia, Neoheterandria, 

Phallichthys, Poeciliopsis, Priapella, Pseudoxiphophorus, Psychropoecilia, Scolichthys, 

Xiphophorus y las especies Curtipenis elegans y Quintana atrizona.  
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Los centros de paleo- y neo-endemismo, en su mayoría se encuentran en Centroamérica, 

México y la isla La Española. Los centros de paleo-endemismo en esta zona están 

compuestos por Brachyrhaphis, Gambusia, Mollienesia, Neoheterandria, Phallichthys, 

Poeciliopsis, Pseudoxiphophorus, Priapichthys, Xiphophorus, y las especies Belonesox 

belizanus y Xenodexia ctenolepis. Los centros de Neo-endemismo están compuestos por 

Gambusia, Limia, Mollienesia, Psychropoecilia, Xiphophorus y la especie 

Pseudoxiphophorus jonesii. Este patrón general de los endemismos distingue, la 

influencia de los procesos de dispersión y la posterior diversificación de los pecílidos en 

estas regiones, por lo que se recuperó un modelo de “cuna y museo” para Norteamérica. 

De igual manera, el resultado remarca regiones de en la conservación de los pecílidos 

de América. 
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CAPÍTULO II. 

Variables que determinan la variación del tamaño del rango geográfico de 

especies de la familia Poeciliidae en el gradiente latitudinal 

 

RESUMEN 

 

La familia Poeciliidae es de gran importancia en las comunidades ictiológicas y ha sido 

estudiada bajo enfoques biogeográficos y evolutivos, denotando patrones de procesos 

relacionados a la historia geológica de América. Sin embargo, hay vacíos en el estudio 

de sus patrones de distribución. El rango geográfico es la unidad fundamental en 

biogeografía, macroecología y conservación. Se utiliza para explicar los patrones 

biogeográficos y ecológicos de los ensamblajes y estimar el riesgo de extinción de las 

especies. Por lo tanto, fue necesario evaluar los factores que determinan el tamaño del 

rango geográfico de los pecílidos. Por lo anterior, se evaluaron diferentes hipótesis, desde 

la correlación del tamaño del rango geográfico con la latitud (efecto de Rapoport); la 

hipótesis de variabilidad climática e hipótesis de carácter histórico como lo son el 

conservadurismo filogenético del rango geográfico y la hipótesis de comunidad 

filogenética. Esto se realizó probando el efecto de Rapoport con un modelo correlativo 

entre la latitud y el tamaño medio del rango geográfico. El conservadurismo filogenético 

del rango geográfico se evaluó con una reconstrucción de caracteres ancestrales y una 

prueba de señal filogenética. Aparte, para las hipótesis de comunidad filogenética y 

variabilidad climática, se utilizaron los patrones filogenéticos de la composición espacial 

de la comunidad (coordenadas principales de la estructura filogenética, PCPS) y se 

evaluaron en conjuntos independientes con variables ambientales mediante un análisis 

de partición de la varianza. Los resultados reconocieron que la familia Poeciliidae no 

presenta un efecto de Rapoport. Además, que los ancestros comunes más recientes de 

los pecílidos tenían rangos pequeños y que no hay señal filogenética sobre el rango 

geográfico. El PCPS 1 y 2 recuperaron un patrón de separación, entre especies 

norteamericanas y especies sudamericanas. Por último, la composición de comunidad 

filogenética (31 % de la varianza) es el principal factor explicativo del tamaño de rango 

geográfico, siendo el PCPS 1, patrón filogenético relacionados con más nodos terminales 
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como la variable individual más explicativa (30 % de la varianza). Por los resultados 

obtenidos, se concluye que el rango geográfico de los pecílidos está asociado a sus 

procesos de dispersión y a la especiación in situ que normalmente deja tamaños de rango 

pequeños. 

INTRODUCCIÓN 

 

El rango geográfico es el área que ocupa una especie en un espacio-tiempo determinado 

(Rapoport, 1982; Sheth et al., 2020), es la unidad fundamental de investigación en áreas 

como la biogeografía, macroecología y biología de la conservación (MacArthur, 1972; 

Brown et al., 1996; Diniz-Filho et al., 2010; Whitton et al., 2012). Se puede interpretar a 

este rasgo como una característica intrínseca de las especies y tiene diferentes 

propiedades como tamaño, límites y forma (Brown et al., 1996) pero en sentido particular, 

la medición del tamaño del rango geográfico no es sencilla, porque no hay una forma 

específica para medir y la definición de los limites es complicada (Gaston y Fuller, 2009). 

Los métodos para medir el tamaño de rango geográfico se definen por los objetivos de la 

investigación (Gaston, 1994, 1996; Quinn  et al., 1996). Entre las diferentes maneras, 

Gaston (1991) definió dos tipos de medición del tamaño de rango geográfico: 1) la 

extensión de presencia (EOO, por sus siglas en ingles), que es el área dentro de una 

línea divisoria que encierra todos los sitios en los que se encuentra una especie y 2) el 

área de ocupación (AOO, por sus siglas en ingles) que en palabras simples, es el número 

de localidades o cuadros dentro de un mapa cuadriculado en los que se ha registrado 

una especie. 

 

La relevancia del tamaño del rango geográfico surge al ser una característica básica a 

considerar en biogeografía, macroecología y conservación (Brown et al., 1996; Orme et 

al., 2006), se utiliza para evaluar la rareza de las especies (Rabinowitz, 1981). Un tamaño 

de rango pequeño, es un predictor principal del riesgo elevado de extinción (Schwartz 

et al., 2006), mientras que, las especies de distribución amplia tienden a tener una alta 

capacidad de dispersión, amplias tolerancias ambientales (Jablonski y Roy, 2003) y un 

menor riesgo de extinción (Schwartz et al., 2006; Böhm et al., 2017; Comité de 

Estándares y Peticiones de la UICN, 2019).  
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Desde otro punto de vista, la superposición de rangos de especies a lo largo del espacio 

y el tiempo determinan la variación en la riqueza de especies (Carvajal-Quintero et al., 

2019). Esta faceta ha sido de gran interés para la investigación biogeográfica y 

macroecológica (Hillebrand et al., 2018; García-Andrade et al., 2021). Por lo tanto, la 

superposición de rangos de especies nos permite reconstruir los patrones de 

biodiversidad que usamos como fuente principal para definir regiones de alta importancia 

para la conservación (ej. Myers, 1988; Olson y Dinerstein, 2002). Además, el tamaño del 

rango geográfico se ha utilizado para la evaluación de problemas como el cambio 

climático, el riesgo de extinción de los ensamblajes de especies, rasgos de historia de 

vida y flujo de genes (Whitton et al., 2012) y análisis relacionados con la fragmentación 

de hábitat (Barbarossa et al., 2020). 

 

La relevancia del estudio del tamaño del rango geográfico fue reconocido por Rapoport 

(1975), quien notó la relación entre el tamaño del rango geográfico y la latitud. A este 

efecto, se le denominó “regla de Rapoport” (Stevens, 1989). Aunque, años posteriores, 

se demostró que el patrón no era generalizado, reduciéndolo a un “efecto de Rapoport” 

dado que no todos los ensamblajes de especies cumplen con esta relación (Gaston et 

al., 1998). Más allá del “efecto de Rapoport”, determinar cuáles son los factores 

ambientales y filogenéticos que definen el tamaño del rango geográfico de las especies, 

ha sido un reto para los macroecólogos y biogeógrafos, porque, hay diferentes factores 

que influyen sobre este atributo y no existe una integración de hipótesis entre diferentes 

grupos de organismo (Carvajal-Quintero et al., 2019; Sheth et al., 2020). Informar sobre, 

que está definiendo el tamaño de rango geográfico ayuda a la toma de las decisiones en 

conservación y el manejo de especies raras y no autóctonas debido a su relación con el 

riesgo de extinción, la rareza y la capacidad de invasión, también brinda información 

sobre procesos fundamentales como la dispersión y la adaptación (Sheth et al., 2020).  

 

El tamaño de rango geográfico ha sido evaluado bajo diferentes hipótesis (ej. Carvajal-

Quintero et al., 2019). En el caso de los peces dulceacuícolas, Stevens (1989) consideró 

que la estabilidad climática era fundamental para el tamaño del rango geográfico de las 

especies y Carvajal-Quintero et al. (2019) reconocieron que la conectividad histórica y la 
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posición de la red de drenaje de los ríos eran los principales impulsores principales de 

esta característica a nivel global. Desde otro enfoque se ha planteado que las especies 

relacionadas filogenéticamente presentan tamaños de rango similares (Jablonski, 1987). 

A este efecto se le conoce como conservadurismo del tamaño de rango geográfico (Webb 

y Gaston, 2003). 

 

La familia Poeciliidae es endémica de América (Reznick et al., 2017) y es una de las más 

diversas en América del Norte (Miller et al., 2005) y tiene un alto grado de endemismo en 

muchas regiones del continente (Miller et al., 2005; Figueiredo, 2008; Rodriguez-Silva 

et al., 2020). Por lo tanto, ha sido de gran interés en investigaciones de carácter 

biogeográfico y evolutivo (Rosen y Bailey, 1963; Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 2017; 

Tagliacollo et al., 2017). Por lo anterior, y considerando que los pecílidos, en su mayoría 

tiene tamaños de rango geográfico pequeños, este capítulo tuvo como objetivo principal, 

evaluar los factores que impulsan el rango geográfico de la familia Poeciliidae. Para ello, 

se probaron cuatro hipótesis relacionadas al tamaño de rango geográfico: 1) El efecto de 

latitudes mayores sobre el incremento de los rangos geográficos (Stevens, 1989), 2) Si 

existe una heredabilidad de tamaño del rango geográfico entre los pecílidos, bajo la 

hipótesis de conservadurismo filogenético (Jablonski, 1987), basada en una 

reconstrucción de caracteres ancestrales y una curva de representación filogenética 

(Diniz Filho et al., 2012), 3) Si hay un parentesco de rasgos entre especies de 

comunidades con una estructura filogenética similar  y por último, 3) Si la inestabilidad 

climática promueve a la expansión de los tamaños de rango geográfic. Estas últimas dos 

hipótesis se probaron al evaluar un conjunto de variables históricas (PCPS, Duarte, 2011) 

y un conjunto de variables bioclimáticas (Fick y Hijmans, 2017) usando un análisis de 

partición de la varianza (Borcard et al., 1992) para determinar las aportaciones de 

varianza total explicada sobre la media del tamaño de rango geográfico. 

 

MÉTODO 

 

Se definieron diferentes enfoques para evaluar las hipótesis propuestas para explicar la 

variación en el tamaño del rango geográfico de las especies de pecílidos (cuadro 2). 
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Cuadro 2. Hipótesis y métodos para definir los factores que describen el rango geográfico 
de los pecílidos 

 

Factores Hipótesis Método 

Latitud -Existe una tendencia de los rangos geográficos de 

las especies a aumentar con la latitud (Stevens, 

1989) 

Análisis de celdas 

geográficas 

(Ruggiero y 

Werenkraut, 2007) 

: 

Variables 

ambientales 

-La hipótesis de la variabilidad climática considera 

que las especies que habitan climas inestables 

desarrollen tolerancias amplias y adaptaciones 

fisiológicas. Esto permite que ocupen nichos y 

rangos más amplios que las especies en climas más 

estables (Stevens, 1989). 

 

Partición de la 

varianza (ej. 

Maestri et al., 

2016) 

Variables 

históricas 

-La hipótesis de heredabilidad asume que las 

especies más relacionadas tienen áreas de 

distribución de tamaños similares (Jablonski, 1987), 

es decir, el tamaño promedio del rango geográfico 

de los clados debería disminuir a lo largo de los 

eventos de especiación (Jablonski y Roy, 2003), ya 

que el espacio disponible se divide por especies 

funcionalmente similares (Carvajal-Quintero et al., 

2019). 

  

-Hipótesis de comunidad filogenética (Pillar y Duarte, 

2010): Considera que las comunidades más 

similares en su estructura filogenética también son 

similares en sus valores promedio de rasgos. 

Reconstrucción del 

carácter ancestral, 

señal filogenética, 

coordenadas 

principales de 

estructura 

filogenética y 

análisis de 

partición de la 

varianza (ej. Diniz-

Filho et al., 2015; 

Maestri et al., 

2016) 
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Efecto de Rapoport  

 

La matriz de presencia-ausencia diseñada con la información de distribución corresponde 

a la utilizada en la investigación del capítulo anterior y se utilizó para calcular los tamaños 

de rango geográfico para cada una de las especies. El cálculo se llevó a cabo con la 

función “lets.rangesize”. Esta función calcula los tamaños de rango geográfico, los 

valores de salida corresponden a metros cuadrados, posteriormente, los valores fueron 

convertidos a kilómetros cuadrados.  

 

Se calculó la media de tamaño del rango geográfico para cada una de las 1 643 celdas 

de la matriz de presencia-ausencia. Sumando los valores del tamaño de rango geográfico 

de cada especie presente en la celda entre el número de especies. Esto se llevó a cabo 

utilizando la función “lets.maplizer”. Los valores de salida corresponden a una matriz con 

los valores promedio para cada celda del rasgo de interés y un ráster. El ráster se utilizó 

para mapear el tamaño de rango geográfico en el plano continental. Tanto la función 

“lets.rangesize” como “lets.maplizer” pertenecen al paquete letsR versión 4.0 (Vilela y 

Villalobos, 2015) y fueron ejecutadas en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Para calcular el efecto de Rapoport, se utilizaron dos variables, la latitud, como variable 

independiente, que fue modificada a valores absolutos y los valores de la media del 

tamaño de rango geográfico por celda, finalmente, se realizó un modelo de regresión 

lineal para evaluar su correlación. La regresión lineal, se realizó con stats versión 3.6.2, 

paquete integrado en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Reconstrucción de carácter ancestral y señal filogenética 

 

Se utilizó el árbol filogenético de la familia Poeciliidae modificado con SUNPLIN, como 

en el capítulo anterior de esta tesis. En primer lugar, se realizó una reconstrucción de 

carácter ancestral utilizando un método visual comparativo denominado “Visualización de 

estimaciones ancestrales para rasgos continuos” (Revell, 2013).  Este método grafica los 

estados ancestrales reconstruidos en valores continuos a lo largo de los bordes y nodos 

de una filogenia. En primer lugar, se estimaron los caracteres ancestrales en los nodos 
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internos utilizando la máxima verosimilitud (ML, por sus siglas en inglés; Schluter et al., 

1997), para posteriormente interpolar los estados (crea la apariencia visual de un cambio 

de color continuo a lo largo de los bordes) a lo largo de cada borde usando la ecuación 

de Felsenstein (1985): 

 

 

 

Donde, â es una función de los estados observados o estimados por ML, X es el valor 

del carácter, i y j son los nodos subyacentes y por último, vi y vj son las distancias 

filogenéticas entre los nodos (ecuación recuperada de Revell, 2013). La reconstrucción 

de estados ancestrales del tamaño del rango geográfico en la filogenia fue realizado 

utilizando el paquete phytools (Revell, 2012) en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

La señal filogenética se evaluó utilizando la curva de representación de señal filogenética, 

(curva PSR; Diniz Filho et al., 2012, figura 8). La curva PSR se construye a partir del valor 

acumulado de los autovalores (λ) asociados a los autovectores filogenéticos (λ1, λ2, …, λ 

n) frente a los R2 (R2
1, R2

2, …, R2
n) resultantes de la secuencia de regresiones múltiples 

entre el valor del rasgo de las especies (vector Y) y los autovectores (Bini et al., 2014, 

figura 8A). De tal manera que si se obtiene una relación lineal (línea de 45°), es indicativo 

de que el rasgo evolucionó bajo un modelo de movimiento browniano; que es un modelo 

estocástico de evolución que asume que los rasgos biológicos evolucionan acumulando 

cambios incrementales extraídos de una distribución aleatoria (Elliot y Mooers, 2014). Si 

los valores superan la línea de 45°, la evolución del carácter es más rápida de lo esperado 

bajo el movimiento browniano, mientras que, si los valores están por debajo de la línea 

de 45°, se considera que, la evolución del carácter es más lenta de lo esperado bajo el 

modelo browniano. Si los valores son demasiado bajos, similar a un modelo nulo (un 

modelo generador de la aleatorización de datos ecológicos, Gotelli y Graves, 1996), se 

�̂� =

𝑋𝑖
𝑣𝑖⁄ +

𝑋𝑗
𝑣𝑗⁄

1
𝑣𝑖⁄ + 1

𝑣𝑗⁄
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considera que el carácter evoluciona de manera aleatoria, sugiriendo la ausencia de 

señal filogenética (Diniz Filho et al., 2012; Bini et al., 2014). 

 

La forma de considerar el tipo de evolución del carácter evaluado, de acuerdo con la 

representación de señal filogenética es en consideración al área de la curva PSR (figura 

8B), que es el área de un polígono formado por los valores de R² dentro de la regresión. 

Cuando los valores son altos, por encima de la línea de 45°, el valor del área de la curva 

PSR es positiva, mientras que si los valores caen por debajo de la línea de 45°, el valor 

del área se considera negativa (Diniz Filho et al., 2012).  

 

Se realizaron tres curvas PSR, la primera con los valores del tamaño geográfico de los 

pecílidos, la segunda con datos simulando el movimiento browniano y la tercera curva 

con valores aleatorios. Las curvas PSR se realizaron utilizando un script para R versión 

4.0.1 (R Core Team, 2022) publicados por Diniz-Filho et al., (2015), que utilizan 

principalmente los paquetes vegan versión 2.5-7 (Oksanen et al., 2022) y ape versión 5.5 

(Paradis y Schliep, 2019).  

 

 

Figura 8.- Curva de representación de señal filogenética hipotética. A) Procedimiento 

general. B) Interpretación de la curva PSR. Imágenes modificadas de Diniz Filho et al., 

(2012) y Bini et al., 2014).  

A B 
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Coordenadas Principales de Estructura Filogenética 

 

La estructura filogenética de una celda (también denominados ”comunidades” por Duarte 

et al. 2016) es la composición de especies ponderada filogenéticamente; por lo tanto, en 

las celdas con estructura filogenética similar (especies emparentadas), también tendrán 

valores promedio similares de sus caracteres (Pillar y Duarte, 2010), como por ejemplo, 

rango geográfico, tamaño del cuerpo etc.  

 

Para calcular las coordenadas principales de estructura filogenética, en primer lugar, se 

realizó un análisis de ponderación difusa filogenética (Pillar y Duarte, 2010). Este paso 

tiene como función describir la distribución de diferentes linajes filogenéticos en un 

conjunto celdas, el resultado de este primer paso son valores ponderados de la relación 

filogenética de conjuntos filogenéticos difusos (Matriz P), el segundo paso, es aplicar un 

análisis de coordenadas principales (PCoA) a la matriz P, para obtener los gradientes 

tanto de los sitios como de las especies y establecer la estructura filogenética (Duarte, 

2011; Duarte et al., 2016). 

 

En el PCPS, los valores más altos describen patrones filogenéticos relacionados a nodos 

más basales en la filogenia, y a medida que disminuyen los valores propios, los PCPS 

correspondientes tienden a describir patrones filogenéticos relacionados con nodos 

terminales (Duarte et al., 2012). Para una mejor interpretación, se homogenizaron los 

valores de las especies en clados, calculando el centroide de los puntajes (cuadro 3) y 

se omitieron los valores de las celdas geográficas del PCPS 1 y PCPS 2. El análisis PCPS 

fue realizado utilizando el paquete PCPS versión 1.07 (Debastiani y Duarte, 2014) en R 

versión 4.0.1 (R Core Team, 2022).  
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Cuadro 3. Composición de los clados para la interpretación del PCPS. Los clados que 

corresponden a un solo género monofilético conservaron sus nombres. *Especies de 

géneros monotípicos se escriben en forma binomial. ** Especies que corresponden a un 

grupo parafilético. 

 

Clados Géneros 

Clado A Gambusia, Heterophallus y Belonesox belizanus* 

Clado B Xiphophorus y Pseudoxiphophorus 

Clado P Priapella 

Clado C Carlhubbsia y Scolichthys 

Clado D Poeciliopsis y Neoheterandria 

Clado E Brachyrhaphis, Phallichthys, Hiatirhaphis, Priapichthys puetzi**, 

Priapichthys annectens**, Alfaro y Xenophallus umbratilis 

Clado F Heterandria formosa y Priapichthys pananmensis** 

Clado G Pseudopoecilia y Priapichthys darienensis** 

Clado H Girardinus y Quintana atrizona** 

Poecilia Acanthophacelus, Curtipenis, Limia, Micropoecilia, Mollienesia, 

Pamphorichthys, Poecilia y Psychropoecilia 

Cnesterodon Cnesterodon 

Phalloceros Phalloceros 

Phalloptychus Phalloptychus 

Tomeurus Tomeurus gracilis* 

Xenodexia Xenodexia ctenolepis** 
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Aporte de las variables ambientales y evolutivas al tamaño de rango geográfico. 

 

Selección de variables ambientales  

 

Se usaron las variables bioclimáticas de WorldClim 2 (Fick y Hijmans, 2017). Estas 

variables se remuestrearon por el método de interpolación bilineal, usando la función 

“resample” para hacer coincidir a la resolución y extensión espacial igual a la de la matriz 

de presencia-ausencia. La función “resample” es del paquete raster versión 3.6-14 

(Hijmans, 2022) y fue ejecutada en R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

Las variables de WorldClim por su naturaleza suelen estar fuertemente correlacionadas. 

Para evitar los problemas de colinealidad, es decir, la fuerte correlación entre dos o más 

variables predictoras, se utilizaron dos formas de exclusión de variables. La primera 

consiste en evaluar la correlación en consideración al valor de la inflación de la varianza 

(VIF, por sus siglas en Ingles), donde se excluyeron las variables con valores VIF 

mayores a 10. Las variables que se encontraron con valores de VIF menores a 10, se les 

aplicó un análisis de componentes principales (PCA, por sus siglas en ingles), con el 

resultado del PCA. Se escogieron sólo las variables que describen más del 60% de la 

variación en el espacio dimensional (PCA 1 y PCA 2). El análisis de la inflación de la 

varianza se llevo a cabo usando la función “vifstep” y el PCA con la función “prcomp”, de 

los paquetes usdm versión 1.1-18 (Naimi et al., 2014) y stats versión 3.6.2 

respectivamente. Ambos análisis fueron realizados usando R versión 4.0.1 (R Core 

Team, 2022). 

 

Se utilizaron cinco variables bioclimáticas como posibles predictores del tamaño de rango 

geográfico, que corresponden a la isotermalidad (bio 3), temperatura media del trimestre 

más húmedo (bio 9), precipitación del mes más lluvioso (bio 13), precipitación del mes 

más seco (bio 14) y estacionalidad de la precipitación (bio 15). 
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Selección de variables de la composición filogenética 

 

Para la selección de variables de la composición filogenética, se utilizaron los primeros 

dos vectores del análisis PCPS que describen ~82% de la variación en la estructura 

filogenética. Los PCPS elegidos corresponden al PCPS 1 y PCPS 2. 

 

Tratamiento para la autocorrelación espacial 

 

Se comprobó que hay una autocorrelación espacial positiva de la latitud y los valores de 

la media del tamaño de rango geográfico mediante una prueba de la I de Moran (0.91, 

anexo 1). Para evitar los problemas estadísticos de la autocorrelación espacial (valores 

que no son independientes entre sí) se usó el método de coordenadas principales de las 

matrices de vecindad (PCNM, Legendre, 1993). 

 

El resultado del PCNM recupera las variables PCNM o filtros espaciales (patrones locales 

independientes). Por último, se realizó un análisis de selección hacia adelante (“forward 

selection”) comprobar la posible correlación entre las variables PCNM con las variables 

históricas y las variables ambientales. Los PCNM se consideraron factores explicativos, 

mientras que los PCPS y las variables ambientales se consideraron variables de 

respuesta. Las variables PCNM no correlacionadas con PCPS y las variables 

ambientales se utilizaron como covariables en el análisis de partición de la varianza. 

 

Análisis de partición de la varianza 

 

Para reconocer el aporte de las variables sobre el tamaño de rango geográfico se realizó 

un análisis de partición de la varianza (Borcard et al., 1992). La partición de la varianza 

funciona calculando la varianza explicada por variables en modelos parciales. Los 

modelos parciales son modelos que se crean utilizando un subconjunto de las variables 

predictoras en el modelo lineal completo RDA/CCA/múltiple (Legendre et al., 2012). Así 

se obtiene la varianza explicada para la variable de respuesta (tamaño de rango 

geográfico) en dos, tres o cuatro conjuntos de datos explicativos (Legendre et al., 2012). 

En relación a los resultados, Peres-Neto et al. (2006) demostró que el R2 de los conjuntos 
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de la variables tiende a inflar la varianza explicada a medida de que se agregan más 

variables. Por lo tanto, se utiliza el R2 ajustado. 

 

En este caso se utilizaron tres conjuntos de datos: La composición filogenética del 

ensamblaje (PCPS), las variables bioclimáticas (WorldClim) o correlatos ambientales y 

las variables PCNM o filtros espaciales. Este análisis determina la contribución relativa 

de la varianza sobre la media del tamaño del rango geográfico. El análisis de partición de 

la varianza se realizó usando la función “varpar” del paquete vegan versión 2.5-7 

(Oksanen et al., 2022) para R versión 4.0.1 (R Core Team, 2022). 

 

RESULTADOS  

 

Efecto de Rapoport 

 

De acuerdo con el mapeo de la media del tamaño de rango geográfico (figura 9) no se 

observó un patrón espacial claro a lo largo del gradiente latitudinal. Los valores de la 

media tamaño de rango geográfico son bajos, medianos y altos en Norteamérica, por 

encima de la latitud 30° N. Mientras que, los valores bajos son predominantes más al sur, 

en el centro-norte de México, Centroamérica, Las Antillas mayores y el norte de 

Sudamérica. Seguidamente, los valores son medianos en el sur y el sureste de 

Sudamérica, no se encontraron valores altos en esta zona (figura 9). 

 

El resultado de la regresión lineal de la latitud versus los valores medios del tamaño del 

rango geográfico muestra la pendiente del modelo en un sentido positivo, pero en una 

correlación muy débil (figura 10). El valor de R2 fue de tan sólo 0.16, es decir, que la latitud 

sólo explica el 16% de la variación de la media del tamaño del rango geográfico. La 

correlación muy débil entre el tamaño del rango geográfico y la latitud puede estar 

definida por valores auto correlativos. Se observaron que hay tanto valores grandes y 

pequeños sobre diferentes puntos en el gradiente de la latitud (figura 10). Este resultado 

demuestra que no hay un efecto de Rapoport, entre la media del tamaño de rango 

geográfico con la latitud en pecílidos.  
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Figura 9.- Gradiente latitudinal de la media del tamaño del rango geográfico de la familia 

Poeciliidae. 

  



53 
 

 
Figura 10.- Regresión lineal de la latitud vs. la media del tamaño del rango geográfico (la 

barra de colores representa la variación de los valores del tamaño de rango). 
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Reconstrucción del carácter ancestral y señal filogenética 

 

La reconstrucción de caracteres ancestrales con el uso del tamaño del rango geográfico 

(figura 11) demostró que, los ancestros comunes más recientes de la familia Poeciliidae, 

presentaron rangos geográficos pequeños (27 000 a 600 000 km). Muy pocas especies 

o clados, como Poecilia (sensu lato) y Gambusia tuvieron ancestros comunes más 

recientes, con rangos de distribución en el rango de 900 000 a 2 000 000 km. Por lo 

anterior, el patrón general de las especies de la familia Poeciliidae son tamaños de rango 

geográfico pequeños (10 000 a 500 000 km), teniendo excepciones de especies con 

distribución más amplia (2 500 000 a 3 600 000 km), como es el caso en el norte de 

Gambusia affinis, Gambusia hoolbroki y en el sur de Phalloceros caudimaculatus, que 

sus distribuciones están alejadas del Ecuador. 

 

En consideración a la evaluación de la señal filogenética sobre el tamaño de rango 

geográfico, la curva PSR (figura 12, curva azul) recuperó una área de la curva PSR de -

0.323 (cuadro 4), que de acuerdo, a las hipótesis del modelo nulo y el modelo browniano 

(figura 12, curva gris y roja respectivamente), se rechaza que el rasgo evolucione bajo 

modelo browniano, mientras que la curva PSR observada (figura 12) es más semejante 

a la curva PSR del modelo aleatorio con un valor de área (-0.333), de tal manera, que no 

hay una señal filogenética en el tamaño de rango geográfico de la familia Poeciliidae. 

 

Cuadro 4.-Valores de área calculado para las curvas PSR. 

Curva PSR Área 

Modelo nulo -0.333 

Modelo browniano 0 

Curva observada -0.323 
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Figura 11.- Mapeo del tamaño de rango geográfico de los pecílidos en la filogenia [La 

barra de colores representa los valores en kilómetros cuadrados del rasgo y los nombres 

corresponde a algunos géneros mayor número de especies de Poeciliidae, con excepción 

de Poecilia (sensu lato)]. 
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Figura 12.- Señal filogenética basada en Curvas PSR. La curva roja denota la evolución 

del carácter en consideración al movimiento browniano, la curva gris representa un 

modelo nulo con valores aleatorios y la curva azul representa la evolución del tamaño de 

rango geográfico. 
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Coordenadas Principales de Estructura Filogenética 

 

El análisis de coordenadas principales de la estructura filogenética permite explorar la 

distribución de clados de manera espacial (Duarte et al., 2016). El análisis recuperó 441 

PCPS, de los cuales, el PCPS 1 (58. 40% de la varianza explicada) y PCPS 2 (22.42% 

de la varianza explicada) describen la mayor cantidad de la varianza explicada de la 

estructura filogenética de la comunidad (80.82% de la varianza acumulada, figura 13). 

Dentro de los principales ejes de los PCPS (figura 13) se reveló una disimilitud, acorde a 

su distribución. La composición filogenética de los clados norteamericanos, como A, B, 

C, D, E, F, G, H, así como el género Priapella y la especie Xenodexia ctenolepis está 

mejor descrita por el PCPS 1 (correlación positiva). Además, que los clados 

sudamericanos como Phalloptychus, Phalloceros, Cnesterodon y Tomeurus gracilis 

aparecen agrupados en el lado positivo del PCPS 2 (correlación positiva). De manera 

particular, Poecilia (sensu lato) se correlaciona negativamente con el PCPS 1. 

 

Aporte de las variables ambientales y evolutivas al tamaño de rango geográfico. 

 

El análisis de partición de la varianza (figura 14) reveló que la composición filogenética 

de las comunidades (celdas), explica la mayor variación en la media del tamaño del rango 

geográfico (R2= 31 %). Mientras que, las variables ambientales (hipótesis ambiental), solo 

explicaron el 8% de la varianza. Así mismo, los filtros espaciales (PCNM), solo explicaron 

el 15 % de la varianza. Además, en conjunto, la composición filogenética y las variables 

ambientales, el efecto compartido es bajo y sólo explican el 9% la varianza explicada. 

 

Dentro de los conjuntos de datos, el PCPS 1 resultó ser el principal descriptor de la 

variación el 30% (figura 15A) y está relacionado con las clados que diversificaron en 

América del Norte (figura 11). Mientras que la “precipitación del mes más lluvioso” (bio 

13, figura 15B) explicó el 7% de la varianza en el tamaño del rango geográfico. 

 

El PCPS 1 (figura 15A) muestra la composición filogenética de los sitios representados. 

En Estados Unidos y suroeste de América del Sur los sitios tienen un patrón filogenético 

de clados basales. Esto correspondiente a una composición distintiva, definida por 
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Gambusia con Poeciliopsis y Phalloceros con Cnesterodon respectivamente. Mientras 

que los valores del centro-norte de México, Centroamérica y el norte de Sudamérica son 

muy bajos, es decir, el patrón filogenético corresponde a clados terminales. 

 

 

Figura 13.- Principales ejes del análisis de coordenadas principales de la estructura 

filogenética. Los nombres de los vectores corresponden a los clados de Poeciliidae, 

detallados en el cuadro 2 y los valores de las celdas geográficas fueron omitidos.  
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Figura 14.- Diagrama de Venn que representa los aportes de los conjuntos de variables, 

sobre la variación de la media tamaño del rango geográfico. El aporte de los filtros 

espaciales con la estructura filogenética y las variables ambientales son negativas y no 

se representan.  
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Figura 15.- Principales variables que aportan a la variación de la media del tamaño del 
rango geográfico. A) PCPS 1, B) Precipitación del mes más lluvioso 
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DISCUSIÓN 

 

Se ha establecido que el efecto de Rapoport es un efecto local del hemisferio norte 

(Gaston et al., 1998). En consideración a los resultados obtenidos en la regresión linear 

y el mapeo de la media del tamaño de rango geográfico (figura 9 y 10) se reconoce que 

la familia Poeciliidae no presentó un efecto de Rapoport (la correlación es no 

significativa). De acuerdo al metaanálisis realizado por Ruggiero y Werenkraut (2007), 

este es un resultado constante en investigaciones de diferentes grupos taxonómicos en 

América y Australia. 

 

En Sudamérica el área continental disminuye en relación a latitudes más cercanas al polo 

Sur, por lo tanto, el efecto es menor en esta región (Mourelle y Ezcurra, 1997). De manera 

general, la ausencia del efecto de Rapoport en el continente americano también se ha 

documentado en otros taxa. Las libélulas del nuevo mundo presentan un efecto de 

Rapoport inverso (Outomuro y Johansson, 2019). Mientras que para los pájaros 

carpinteros (Husak y Husak, 2003) y las aves en general (Blackburn y Gaston, 1996), los 

tamaños de rango más pequeños se concentran entre las latitudes 17° y 20° y no en el 

ecuador. Además de que no hay un incremento constante en el gradiente con la relación 

a la altitud. Este último hecho es similar al del resultado con los pecílidos, donde el 

incremento de los rangos no sucede de manera proporcional, sino que también hay 

valores intermedios y bajos en latitudes muy altas (figura 10).  

 

En peces neotropicales no se ha evaluado el efecto de Rapoport, las investigaciones más 

cercanas, corresponden a Rohde et al. (1993) quienes recuperaron el efecto de Rapoport 

por encima de los 40° N en Norteamérica, e investigaciones más recientes como Griffiths 

(2010) y Jacquemin y Doll (2015) reportaron dicho efecto para peces dulceacuícolas 

norteamericanos y la familia Catostomidae respectivamente. La relación débil de la media 

del tamaño de rango geográfico y la latitud en pecílidos se vincula a la composición de 

las especies, es decir, especies con rangos geográficos pequeños, por ejemplo, 

Gambusia clarkhubbsi y Gambusia zarskei, en latitudes alejadas del Ecuador y la 

presencia de especies con rangos grandes en latitudes cercanas al Ecuador como 

Mollienesia caucana y Pamphorichthys araguaiensis. 
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 La reconstrucción ancestral del tamaño de rango geográfico en la filogenia (figura 11), 

determinó que los pecílidos tienen ancestros comunes con tamaños de rango geográfico 

pequeños. En consecuencia, se debería inferir que existe conservadurismo del tamaño 

de rango geográfico, es decir, una heredabilidad entre especies emparentadas 

filogenéticamente (Webb y Gaston, 2003). Aunque si existe la heredabilidad para los 

pecílidos, está ligada a relaciones más profundas que las presentadas a nivel de especie. 

 

La curva PSR se asemejó a un modelo aleatorio (figura 12), lo que sugiere que el tamaño 

de rango geográfico en los pecílidos no presenta señal filogenética que valide el 

conservadurismo entre especies. No hay una fuerte diferenciación temprana seguida de 

relativa estabilidad en la divergencia entre especies, por lo tanto la curva PSR no presenta 

valores por encima de la relación lineal (Bini et al., 2014), conservando valores más allá 

de especies hermanas. Esto es plausible, dado que, el tamaño de rango geográfico de 

las especies puede estar afectado por diferentes factores intrínsecos y extrínsecos, entre 

ellos, la capacidad de dispersión de las especies, ligada a la conservación de 

características físicas como la poca variación entre tallas que impiden la colonización de 

otros hábitats; la tolerancia ecológica; la competencia interespecífica y características 

ambientales y barreras físicas. Por lo tanto, el tamaño del rango geográfico de las 

especies se conservará mejor en un linaje si la transmisión de caracteres biológicos está 

asociada con una estabilidad espacio-temporal de las condiciones ambientales (Maestri 

et al., 2016; Zacaï et al., 2017). 

 

El resultado del análisis de coordenadas principales de la estructura filogenética (figura 

13) de la comunidad, reconoció la estructura de los clados ligados a su distribución 

geográfica. Para el eje de coordenadas principales de la estructura filogenética, el PCPS 

1, corresponde a los clados en Norteamérica. Mientras que los clados sudamericanos se 

ven representados por el PCPS 2 (figura 13). Es notoria, las diferencias en las 

comunidades de pecílidos en América y sus relaciones históricas han sido bien definidas 

(Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 2017). 
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Los estudios macroecológicos, además de enfocarse en recuperar la correlación entre la 

latitud y el tamaño de rango geográfico, también explican los factores que impulsan el 

este atributo a nivel global (Carvajal-Quintero et al., 2019). El análisis de partición de la 

varianza (figura 14) permitió reconocer la aportación relativa de las variables ambientales 

e históricas. Las variables ambientales en este caso tuvieron poca relación con el tamaño 

de rango geográfico; además, la interacción de las variables ambientales con las 

variables históricas tienen poco peso con la variación del tamaño de rango geográfico, 

está correlación débil, también ha sido demostrada a nivel global para peces 

dulceacuícolas (Carvajal-Quintero et al., 2019).  

 

La precipitación del mes más lluvioso (figura 15B) resultó ser la variable más explicativa 

en este conjunto de variables climáticas; el efecto se puede relacionar con las 

inundaciones sobre todo en ríos de zonas bajas que permiten la expansión de rango 

basado en movimientos laterales sobre las cuencas, a diferencia de ríos de zonas altas 

donde la conexión entre la red hídrica se complica por el tamaño y la topografía de las 

regiones (Lima y Ribeiro, 2011). Además, los ríos de tierras bajas tienen más nutrientes 

orgánicos e inorgánicos que se filtran en las aguas de inundación dentro de un hábitat 

muy expandido y aumentan la producción primaria y secundaria (Lucas y Baras, 2001), 

lo que permite la supervivencia y la extensión del rango geográfico.  

 

De la evaluación sobre las hipótesis de variabilidad climática y variables históricas 

(composición filogenética de la comunidad) se reconoció un débil efecto de las variables 

climáticas sobre el tamaño de rango geográfico. Mientras que la composición filogenética 

de la comunidad (PCPS 1) explicó una cantidad importante de la varianza del tamaño 

rango geográfico (31%). Esto apoya fuertemente la hipótesis de la comunidad 

filogenética, donde, las especies que comparten espacios geográficos (celdas) presentan 

atributos o rasgos similares (Pillar y Duarte, 2010), en este caso, el rango geográfico. Los 

valores del PCPS 1 son bajos en el gradiente latitudinal. Por lo tanto, se asevera que 

están asociados a eventos de clados terminales (Duarte et al., 2016), probablemente a 

los procesos de diversificación de los pecílidos (Hrbek et al., 2007; Reznick et al., 2017; 
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Tagliacollo et al., 2017) que dieron como resultado la actual distribución de la familia 

Poeciliidae en América.  

 

CONCLUSIÓN 

 

En primer lugar, se reconoce que el “efecto de Rapoport” sobre el tamaño del rango 

geográfico de la familia Poeciliidae es débil. La falta del efecto abre pautas a profundizar 

sobre el estudio de los impulsores del tamaño de rango geográfico en la familia 

Poeciliidae porque los rangos pequeños no necesariamente se restringen a latitudes 

cercanas al Ecuador.  

 

En consideración a la hipótesis de heredabilidad o conservadurismo de rango geográfico, 

la estructura filogenética del ensamblaje no recupera patrones de “heredabilidad” del 

rasgo entre especies, es decir no hay señal filogenética. Aunque, tomando en cuenta la 

reconstrucción de carácter ancestral se demostró que los rangos geográficos de los 

ancestros de los pecílidos eran pequeños. 

 

Al evaluar las hipótesis de variabilidad climática se reconoció un débil efecto de las 

variables climáticas sobre el tamaño de rango geográfico.  

 

Por último, los resultados del PCPS y su uso como variables históricas promueven 

fuertemente la hipótesis de composición filogenética de la comunidad (PCPS 1) ya que 

explican una cantidad importante de la varianza del tamaño del rango geográfico. Los 

eventos de dispersión, diversificación in situ y la distribución relicta de especies antiguas 

de los pecílidos aportan en gran medida a que el tamaño de las áreas de distribución de 

los pecílidos sean pequeños de los pecílidos, definiendo así la actual distribución de la 

familia Poeciliidae en América. 
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CONCLUSIÓN GENERAL 

 

Con la presente investigación se obtuvieron patrones biogeográficos y macroecológicos 

asociados a procesos históricos, que anteriormente han sido planteados. Se identificaron 

8 biorregiones con una estructura geográficamente congruente, dado que presentaron 

diferencias entre Norteamérica-Centroamérica y Sudamérica. Dicha diferencia es 

respaldada por géneros endémicos de Norteamérica-Centroamérica como Priapella, 

Brachyrhaphis, Xiphophorus, Pseudoxiphophorus entre otros géneros con distribución 

más amplia como Mollienesia y Gambusia, mientras que Sudamérica tiene sus propios 

géneros endémicos como Acanthophacelus, Cnesterodon, Phalloptychys, Phalloceros, 

Poecilia (sensu stricto), Micropoecilia, y Tomeurus. 

 

Otro patrón derivado de la biorregionalización fue la diferenciación entre las vertientes del 

Pacífico y del Atlántico de Norteamérica, que desaparece en el sur centroamericano por 

el intercambio fuerte de especies de pecílidos en la biorregión 6. Además, se reconoció, 

una congruencia aceptable entre los patrones de diversidad y endemismo, similar a los 

“hostpots” reconocidos para la familia Poeciliidae en Las Antillas mayores, México y 

Centroamérica. En cuestión de los centros de endemismos, Norteamérica-Centroamérica 

comprende la zona con mayor cantidad de centros de endemismo en sus diferentes 

categorías.  

 

Los centros de endemismo de Norteamérica de acuerdo al CANAPE se componen por 

diferentes géneros. El endemismo mixto corresponde a los géneros: Alfaro, 

Brachyrhaphis, Carlhubbsia, Gambusia, Girardinus, Heterophallus, Hiatirhaphis, Limia, 

Mollienesia, Neoheterandria, Phallichthys, Poeciliopsis, Priapella, Pseudoxiphophorus, 

Psychropoecilia, Scolichthys, Xiphophorus y las especies Curtipenis elegans y Quintana 

atrizona. Los centros de paleo-endemismo en esta zona están compuestos por 

Brachyrhaphis, Gambusia, Mollienesia, Neoheterandria, Phallichthys, Poeciliopsis, 

Pseudoxiphophorus, Priapichthys, Xiphophorus, y las especies Belonesox belizanus y 

Xenodexia ctenolepis y los centros de Neo-endemismo están compuestos por Gambusia, 

Limia, Mollienesia, Psychropoecilia, Xiphophorus y la especie Pseudoxiphophorus 

jonesii.  
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Los tamaños de rango geográfico de los pecílidos no son influenciados bajo el “efecto de 

Rapoport”. Además de que no presentan heredabilidad entre especies. Aunque si se 

reconoció que los ancestros comunes recientes de esta familia presentaban rangos 

geográficos pequeños (27 000 a 600 000 km) con excepción de ancestros de algunos 

géneros como Poecilia (sensu lato) y Gambusia que tuvieron rangos de distribución 

relativamente medianos (900 000 a 2 000 000 km). Por lo anterior, el patrón actual del 

tamaño de rango geográfico de Poeciliidae este marcado por especies con rangos 

pequeños (10 000 a 500 000 km), teniendo excepciones claras de especies con 

distribución más amplia (2 500 000 a 3 600 000 km), como es el caso en el norte de 

Gambusia affinis, Gambusia hoolbroki y en el sur de Phalloceros caudimaculatus. 

 

Desde el punto de vista filogenético y ambiental, se reconoce que la hipótesis de 

variabilidad climática no aplica para pecílidos, pero desde un enfoque de la composición 

filogenética de la comunidad, la hipótesis de comunidad filogenética es fuertemente 

aceptada, Por lo tanto, se reconoce que los procesos de diversificación y extinción de los 

clados está definiendo el tamaño de rango geográfico, sobre todo en regiones de 

Norteamérica y Centroamérica, donde los pecílidos son altamente endémicos y diversos. 

 

En un marco general, esta investigación aporta información relevante entorno a los 

patrones y procesos de la distribución y estructura de la diversidad de la familia 

Poeciliidae, además, permitió reconocer factores que influyen al tamaño de rango 

geográfico, que es uno de los principales atributos relacionados a la conservación 

biológica. La investigación aquí realizada abre pauta a explorar más patrones y procesos 

dentro de la macroecológica y biogeográfica de la familia Poeciliidae, como la 

caracterización de la diversidad funcional y la comprensión de otros rasgos funcionales, 

por ejemplo, el tamaño de cuerpo o bien el impacto del cambio climático sobre los 

atributos de diversidad. 
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ANEXOS 

 

Anexo 1.- Desglose de las aportaciones relativas por género de cada biorregión 

 

Biorregiones Géneros 
Riqueza 

(%) Biorregiones Géneros 
Riqueza 

(%) 

Biorregión 1 Acanthophacelus 5.77 Biorregión 4 Girardinus 7.69 

Biorregión 1 Cnesterodon 5.77 Biorregión 4 Heterandria 1.28 

Biorregión 1 Limia 1.92 Biorregión 4 Limia 28.21 

Biorregión 1 Micropoecilia 7.69 Biorregión 4 Mollienesia 7.69 

Biorregión 1 Mollienesia 9.62 Biorregión 4 Poeciliopsis 3.85 

Biorregión 1 Neoheterandria 1.92 Biorregión 4 Psychropoecilia 2.56 

Biorregión 1 Pamphorichthys 13.46 Biorregión 4 Quintana 1.28 

Biorregión 1 Phalloceros 40.39 Biorregión 4 Xiphophorus 2.56 

Biorregión 1 Phalloptychus 5.77 Biorregión 5 Alfaro 1.94 

Biorregión 1 Poecilia 1.92 Biorregión 5 Belonesox 0.97 

Biorregión 1 Poeciliopsis 1.92 Biorregión 5 Brachyrhaphis 1.94 

Biorregión 1 Pseudopoecilia 3.85 Biorregión 5 Carlhubbsia 1.94 

Biorregión 2 Acanthophacelus 13.33 Biorregión 5 Gambusia 17.48 

Biorregión 2 Micropoecilia 40 Biorregión 5 Heterophallus 2.91 

Biorregión 2 Mollienesia 13.33 Biorregión 5 Mollienesia 18.45 

Biorregión 2 Pamphorichthys 20 Biorregión 5 Phallichthys 2.92 

Biorregión 2 Poecilia 6.67 Biorregión 5 Poeciliopsis 8.74 

Biorregión 2 Tomeurus 6.67 Biorregión 5 Priapella 4.85 

Biorregión 3 Cnesterodon 38.46 Biorregión 5 Pseudoxiphophorus 8.74 

Biorregión 3 Pamphorichthys 11.54 Biorregión 5 Scolichthys 1.94 

Biorregión 3 Phalloceros 38.46 Biorregión 5 Xenodexia 0.97 

Biorregión 3 Phalloptychus 7.7 Biorregión 5 Xenophallus 0.97 

Biorregión 3 Poecilia 3.84 Biorregión 5 Xiphophorus 25.24 

Biorregión 4 Belonesox 1.28 Biorregión 6 Alfaro 2.78 

Biorregión 4 Curtipenis 1.28 Biorregión 6 Belonesox 2.78 

Biorregión 4 Gambusia 42.31 Biorregión 6 Brachyrhaphis 25 
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Anexo 1. Continuación 

 

Anexo 2.- Correlograma espacial para el tamaño de rango geográfico entre ensamblajes  

 

Biorregione

s Géneros 

Riquez

a (%) Biorregiones Géneros 

Riqueza 

(%) 

Biorregión 6 Gambusia 2.78 Biorregión 7 Gambusia 11.11 

Biorregión 6 Hiatirhaphis 5.5 Biorregión 7 Mollienesia 18.52 

Biorregión 6 Mollienesia 13.89 Biorregión 7 Phallichthys 3.7 

Biorregión 6 Neoheterandria 8.33 Biorregión 7 Poeciliopsis 37 

Biorregión 6 Phallichthys 8.33 Biorregión 7 Priapella 1.85 

Biorregión 6 Poeciliopsis 16.67 Biorregión 7 

Pseudoxiphophoru

s 7.4 

Biorregión 6 Priapichthys 11.11 Biorregión 7 Xenophallus 1.85 

Biorregión 6 Xenophallus 2.78 Biorregión 7 Xiphophorus 9.26 

Biorregión 7 Alfaro 3.7 Biorregión 8 Poeciliopsis 25 

Biorregión 7 Belonesox 1.85 Biorregión 8 Pseudopoecilia 75 

Biorregión 7 Brachyrhaphis 3.7 
   


