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Tradicionalmente, se ha considerado que la formacion del istmo de Panama (durante el Plioceno hace 3 Ma) facilitd el movimiento de especies
entre Sudamérica y Norteamérica. Este proceso ecologico y evolutivo denominado Gran Intercambio Biético Americano (GABI) es determinante en
la configuracion de la biota americana actual. Aunque el GABI comenzé a estudiarse principalmente a partir del registro fosil de diversos grupos (es-
pecialmente mamiferos), el conocimiento actual de las especies derivado de estudios biogeograficos, filogenéticos, y de un sustancial incremento
del registro fésil, asi como el aumento significativo del conocimiento geoldgico de la regiéon, han permitido plantear escenarios donde el GABI
adquiere una mayor complejidad y suguieren un panorama de menor aislamiento para Sudamérica durante el Cenozoico. Las evidencias y estudios
mas recientes en aves y mamiferos apuntan a multiples procesos de colonizacion desde finales del Oligoceno con la entrada de algunos grupos de
aves y durante el Mioceno con la colonizacion de algunos taxones de ambos grupos, eventos que serian previos a lo que habitualmente se ha con-
siderado para el proceso de intercambio. El GABI plenamente establecido, se constituye de 4 fases a lo largo del Plio-Pleistoceno, en cada una de
éstas, se presentardn diferentes oleadas de colonizacion de linajes entre ambos continentes. Asimismo, durante el Pleistoceno-Holoceno se evi-
denciaron diversos procesos de extincion de especies, la explicacion de cuales fueron los factores determinantes en estos procesos han sido causa
de debate, por lo que se discute el estado de la cuestion, mostrando a través de la evidencia como se presenta un importante cambio de paradigma
con explicaciones basadas en la relevancia de los factores paleogeograficos y los cambios ambientales en los procesos de adaptacion biémica,
abandonando la clasida idea de la competencia ecoldgica entre especies nortefias y surefias. En conclusion, el proceso resulta ser un entramado
complejo de interaccidnes bidticas condicionadas principalmente por factores abiéticos cambiantes acaecidos durante el proceso de configuracion
paleoambiental de las américas.

Palabras clave: biogeografia; GABI; intercambio americano; paleobiogeografia; paleoecologia

Pelegrin, J.S., Gamboa, S., Menéndez, |., Hernandez Fernandez, M. 2018. The Great American Biotic Interchange: a paleoecological review
considering neotropical mammals and birds. Ecosistemas 27(1): 5-17. Doi.: 10.7818/EC0OS.1455

Under classical point of view, the formation of the Panama Isthmus during Pliocene (3 Ma ago) would have allowed the species interchange between
North America and South America. This ecological and evolutionary process named Great American Biotic Interchange (GABI) would be determinant
in the configuration of the current american biota. This process began to be studied with information from the fossil record in diverse taxa (especially
mammals). Furthermore, information from extant species, biogeographic aspects, phylogenetical analysis, a constant growing of fossil record, as
well as a significant increase in the geological knowledge of the zone, have allowed us to propose scenarios for a high complexity GABI processes
and suggest a scenario of less isolation for South America during the Cenozoic. The most recent evidence derived from studies in birds and mammals
point to multiple colonization events since the late Oligocene with the entry of some bird groups, and later along the Miocene with the colonization of
lineages in both taxa, these events were previous to what has usually been considered for the interchange process. The fully established GABI is
constituted by 4 phases along the Plio-Pleistocene, in each one of them, different waves of colonization were presented between both continents in
a great diversity of lineages. Also during Pleistocene-Holocene several processes of extinction were evidenced, the explanation of which were the
determining factors in these processes have been cause of debate, this aspect is discussed in our paper, showing through the evidence an important
paradigm with explanations based on the relevance of paleogeographic factors and environmental changes in the adaptation processes to biomes.
Thus, we leave the classical idea of ecological competition between northern and southern species. In conclusion, the process turns out to be a
complex network of biotic interactions conditioned mainly by changing abiotic factors during the paleoenvironmental configuration of the Americas.
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Introduccion

Los diversos procesos geoldgicos y climaticos, asi como la di-
namica evolutiva de las especies asociada a la distribucion geo-
grafica de la biodiversidad (Benton 2009) han llevado a reconocer
reinos o regiones biogeograficas, desde los estudios clasicos de
Wallace (1876) hasta los mas modernos (Cox 2001; Kreft y Jetz
2010). Entre ellas, la region Neotropical en América se considera
las mas biodiversa a nivel global, especificamente para mamife-
ros y aves con cerca del 25% (aprox. 1145 spp) y 33% (aprox.
3370 spp) de la diversidad global respectivamente. (Stotz et al.
1996; Rull 2008; Patterson 2000; Lijtmaer et al. 2011). Gracias a
que agrupa una amplia variedad de biomas, desde pluvisilvas, pa-
sando por desiertos, hasta bosques templados y estepas, asocia-
dos a un amplio rango latitudinal y a una topografia muy compleja
(Tews et al. 2004; Morrone 2014).

Comprender como se han establecido los patrones de distri-
bucién actuales en la fauna neotropical requiere conocer los pro-
cesos histéricos que han influido en la variacion de las tasas de
especiacion y extincion de diferentes grupos (Marshall et al. 1982;
Vrba 1992; Rull 2008; Moreno Bofarull et al. 2008; Cody et al.
2010; Domingo et al. 2012). Con relacion a lo anterior, los procesos
geoldgicos y climaticos que acaecieron en Sudamérica durante el
Cenozoico, como el levantamiento y formacién de la cordillera de
los Andes (Van der Hammen et al. 1973; Antonelli et al. 2009;
Hoorn et al. 2010), la configuracion de la floresta amazdnica
(Hoorn et al. 2010; Antoine et al. 2016), la formacion de ambientes
de sabana asociados al desarrollo de las glaciaciones del Hemis-
ferio Norte (Vrba 1992; Bacon et al. 2016), el establecimiento de
la conexidn terrestre con Norteamérica (Bacon et al. 2015; Carrillo
et al. 2015; Montes et al. 2015; O’Dea et al. 2016) y su impacto en
las corrientes oceanicas y atmosféricas y por ende en el clima
(Duque-Caro 1990; Haug y Tiedemann 1998; Coates et al. 2003;
Bacon et al. 2016) propiciaron eventos evolutivos claves para en-
tender el establecimiento de la identidad faunistica del Neotrépico
(Vrba 1992; Cody et al. 2010; Kreft y Jetz 2010; Morrone 2014;
Bacon et al. 2015; Carrillo et al. 2015; Erkens et al. 2015; Hoff-
meister 2016). En este contexto, el Gran Intercambio Bidtico Ame-
ricano (GABI, denominado asi por sus siglas en inglés; Stehli y
Webb 1985; Marshall et al. 1982; Marshall 1988; Vermeij 1991;
Webb 2006) constituye uno de los eventos biogeograficos de
mayor importancia, no sélo por su influencia en el desarrollo de la
fauna sudamericana sino también a escala global. Por ello, la can-
tidad de publicaciones en torno a este evento ha crecido durante
las ultimas décadas de manera considerable y se ha producido
una evolucion significativa en la comprension del mismo.

Desde sus inicios, el registro fésil empleado en la comprensién
y estudio de los procesos asociados al GABI derivé principal-
mente de yacimientos situados en latitudes templadas del sur de
Sudamérica (Gasparini y Zurita 2005; Domingo et al. 2012; Prado
y Alberdi 2014; Carrillo et al. 2015; Cione et al. 2015) con lo que
existia un sesgo evidente en nuestro conocimiento en favor de las
faunas templadas frente a las tropicales. Sin embargo, recientes
hallazgos paleontolégicos y geoldgicos en latitudes mas cercanas
al Ecuador, tanto en Sudamérica (p.ej. Prothero et al. 2014; Mo-
reno et al. 2015) como en Norteamérica (Bloch et al. 2016) hacen
posible un analisis mas preciso del intercambio faunistico. No obs-
tante, el registro fosil continental de Sudamérica esta claramente
dominado por los mamiferos, por lo que resultaba necesario el
desarrollo de nuevas aproximaciones que nos permitieran deter-
minar los patrones evolutivos observados en otros conjuntos fau-
nisticos con un registro fésil menos conocido. En ese sentido,
aunque los avances en el conocimiento de su registro fésil son
constantes, el moderno desarrollo de nuevas técnicas analiticas
computacionales y un mejor conocimiento de las filogenias desde
la biologia molecular han hecho posible generar nuevas aproxi-
maciones integrando otros taxones (p.ej. Bermingham y Martin
1998; Cody et al. 2010). Quizas el ejemplo mas paradigmatico
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sea el de las aves, que durante mucho tiempo apenas fueron te-
nidas en cuenta en los trabajos paleontolégicos debido a la esca-
sez del conocimiento de su registro fosil. Sin embargo, el
incremento de informacion derivada del estudio de sus filogenias
moleculares ha permitido inferencias importantes con relacion al
GABI. La evolucion de las aves modernas (Neornithes) a partir de
su origen en Sudamérica durante el Cretacico superior (Claramunt
y Cracraft 2015; Pelegrin 2015, 2017) llevé a la diversificacion de
un amplio abanico de grupos a lo largo del Cenozoico. Una gran
diversidad de familias de aves se desarroll6 en este continente y
posteriormente colonizaron Norteamérica, y otros continentes, en
diversos momentos (Tabla 1). Sin duda la capacidad voladora
pudo ser determinante, debido a que facilité la dispersién en un
marco temporal de millones de afios, mediante la colonizacion
progresiva de cadenas de islas que establecerian conexiones
temporales entre masas continentales, las cuales fluctuarian
segun cambios en el nivel del mar.

Los avances en nuestro conocimiento del GABI nos han per-
mitido establecer que no fue un evento Unico, sino que se dividié
en diferentes fases, las cuales se han establecido con mayor pre-
cisién a medida que se ha incrementado del registro fosil (Simp-
son 1980; Woodburne 2010; Erkens et al. 2015). Simpson
(1980)a partir del analisis de la fauna fésil de mamiferos sudame-
ricanos establecid diferentes momentos de intercambio bidtico,
en lo que denomind “fases”. La primera fase representa el origen
en el Cretacico-Paleoceno de los componentes autéctonos o la
entrada de inmigrantes tempranos desde Norteamérica, mientras
que en el caso de la segunda se presenta la colonizacion trans-
atlantica desde Africa en el Eoceno por parte de los ancestros de
los roedores y primates neotropicales (Marivaux et al. 2016; Boi-
vin et al. 2016). Estas fases segun Simpson (1980) no habrian
formado parte del GABI, que habria conformado Unicamente la
“tercera fase”, agrupando a todos aquellos intercambios estable-
cidos a partir de la consolidacion del istmo de Panama durante el
Plioceno (Marshall 1988; Webb 1991). Posteriormente, producto
de un aumento significativo de la informacion fosil, se hizo nece-
sario un analisis mas profundo del GABI. En ese sentido, Wood-
burne (2010) definié dentro del GABI diversos momentos del
intercambio.

Finalmente, también la interpretacion de los procesos macro-
evolutivos responsables de los patrones de cambio observados
en el GABI ha variado en gran medida, acorde al incremento en
los datos disponibles y a los avances en técnicas de analisis.
Desde las primeras interpretaciones que explicaban la menor di-
versificacion de las faunas autdctonas de Sudamérica en relacion
con los taxones inmigrantes procedentes de Norteamérica como
el resultado de una mayor capacidad competitiva de las ultimas
frente a las primeras (Simpson 1950, 1980; Romer 1966; Savage
1977), en las ultimas décadas del siglo pasado el patrén macroe-
volutivo observado en el GABI comenzd a ser interpretado dentro
de un contexto de integracion de factores bioticos y abioticos. En
este sentido, Marshall et al. (1982) abordan el GABI desde la te-
oria de equilibrio de especies propuesta por MacArthur y Wilson
(1963, 1967). De forma mas reciente, el GABI ha sido entendido
como un complejo escenario en el que las faunas implicadas es-
tuvieron sujetas a fuertes presiones selectivas derivadas de los
dramaticos cambios tecténicos, climaticos y biogeograficos de la
region asociados tanto a la formacion del istmo de Panama como
a la orogenia andina y el desarrollo de las glaciaciones del Pleis-
toceno, considerandose la competencia interespecifica como un
factor sin relevancia apreciable a escala macroevolutiva (Vrba
1992; Moreno Bofarull et al. 2008; Bacon et al. 2016).

El presente trabajo revisa los avances recientes realizados en
diferentes grupos de aves y mamiferos que participaron en el
GABI, incluyendo el descubrimiento de nuevos fésiles para el Ce-
nozoico de Sudamérica y estudios de fauna actual y sus filoge-
nias, asi como los avances realizados en el contexto geoldgico
del GABI.
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Tabla 1. Algunas familias de aves representativas presentes en Sudamérica (S) involucradas en procesos de intercambio desde o hacia Norteamérica
(N). Tiempos de presencia inferidos a partir de informacion fésil (rojo), molecular (verde), ambas (azul) y presencia actual (negro). Loc. forma de locomocién
predominante Terrestre (T) y/o Voladora (V). 1. Entrada secundaria del género Falco. Area ancestral en S. 2. Los colibries realizarian una colonizacién
secundaria hacia N en el Mioceno Medio. 3. Los ancestros de éstas familias habrian llegado de N, aunque ellas evolucionarian tempranamente en S, co-
lonizando secundariamente N 4. Ancestro llegado de Africa en el Oligoceno.

Table 1. Representative Bird families in South America (S) involved in interchange processes between S and North America (N). Presence dates inferred
from fossil information (red), molecular (green), both sources (blue) and current presence (black). Lm. Predominant form of locomotion: Terrestrial (T) or
Flying (V). 1. Secondary entrance of Falcons (Falco), ancestral area in S. 2. The Hummingbirds made a secondary entrance in N after their evolution in S
during the Middle Miocene 3. The ancestors of these families arrived from N and evolved in S, after they made a secondary colonization in N. 4. Ancestors
from Africa (F) arrived to S during Oligocene.

Familiasen S EnSdesde Lm. FamiliasenN En N desde Dispersion
Presbyornithidae +  Eoceno M V Presbyornithidae + Paleoceno N = S
Rheidae Paleoceno T No sale de S
Phorusrhacidae + Paleoceno T Phorusrhacidae +  Plioceno S m=p N
k Falconidae Eoceno M v Falconidae Mioceno | N m— S
Anhimidae Oligoceno SV No sale de S
‘ Cathartidae Oligoceno SV Cathartidae Eoceno S N = S
Teratornithidae Oligoceno SV Teratornithidae Pleistoceno S m N
Accipitridae Oligoceno SV Accipitridae Oligoceno | N m— S
‘ Strigidae Mioceno | V Strigidae Mioceno | N ) S
Tinamidae Mioceno I-M T Tinamidae Pleistoceno N S
Steatornithidae Pleistoceno 'V Steatornithidae Eoceno | N m— S
*’ Trochilidae 2 Mioceno | \ Trochilidae Oligoceno N = S
Cariamidae Mioceno | T No sale de S
\ Treskiornithidae Mioceno | v Treskiornithidae Mioceno M S =N
Opisthocomidae 4 MiocenoM 'V o )
Aramidae MiocenoM T Aramidae Oligoceno | N m— S
1 Cracidae MiocenoS T Cracidae Eoceno S N m— S
Odontophoridae Plioceno T Odontophoridae Mioceno M N = S
F "' Trogonidae Mioceno V Trogonidae Oligoceno | N e S
 Picidae MiocenoS  V Picidae Mioceno M N m— S
K\ Ramphastidae 3 Mioceno I-M V Ramphastidae Mioceno S S =N
Galbulidae 3 MiocenoM  V Galbulidae Pleistoceno S =N
} Alcedinidae Plioceno  V Alcedinidae Plioceno | N e S
Momotidae Pleistoceno 'V Momotidae Mioceno S N S
’{ Tityridae Mioceno | V Tityridae Pleistoceno S N
Cardinalidae Pleistoceno  V Cardinalidae Mioceno S N m— S
Passerellidae Pleistoceno  V Passerellidae Mioceno M N — S
i Parulidae Pleistoceno  V Parulidae Mioceno M N — S
Icteridae MiocenoM  V Icteridae Mioceno | N S
_& Thraupidae ? MiocenoM  V Thraupidae Mioceno S S =N
Thamnophilidae Mioceno | V Thamnophilidae Plioceno | S mmmp N
Furnariidae Mioceno | v Furnariidae Pleistoceno S =N
l Tyrannidae Mioceno | V Tyrannidae Pleistoceno S mm N
Pipridae MiocenoM  V Pipridae Pleistoceno S =N
Rhinocryptidae Oligoceno |V Rhinocryptidae Pleistoceno S =N
\ Conopophagidae Oligoceno SV Conopophagidae Pleistoceno S =N
4 Grallaridae Oligoceno SV Grallaridae Pleistoceno S m—pN
Mimidae Plioceno | v Mimidae Mioceno N =S
4 Corvidae Pleistoceno  V Corvidae Mioceno M N =S
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La configuracion de la fauna “autéctona”
sudamericana: contexto histérico de mamiferos y
aves en Sudamérica durante el Paleégeno

Hace 100-110 Ma, durante la fragmentacion de Gondwana,
Sudamérica y Africa comenzaron su separacion con la ulterior for-
macion del Atlantico Sur (Veevers 2004; Upchurch 2008; Ezcurra
y Agnolin 2012). Tradicionalmente se ha considerado que, tras la
separacién de Africa, Sudamérica permanecié aislada del resto
de las masas continentales alrededor de 80 Ma, hasta el estable-
cimiento del istmo de Panama hace 3-3.5 Ma que ocasion6 el con-
tacto con Norteamérica (Simpson 1980; Flynn y Wyss 1998;
Parrish 1993). Otras interpretaciones mas modernas sugieren
que, por el contrario, conservo una conexion con la Antartida
hasta el Oligoceno (hace 30 Ma) (McLoughlin 2001). Dicha cone-
xion habria permitido que se produjeran intercambios faunisticos
con Australia, como sugieren los uUltimos estudios sobre marsu-
piales, que proponen una dispersion de los metatherios desde su
origen en el Hemisferio Norte (Szalay y Trofimov 1996; Cifelli y de
Muizon 1997; Rougier et al. 1998; Luo et al. 2003) hacia Sudamé-
rica y, posteriormente, a Australia a través de la Antartida (Wood-
burne y Case 1996; Springer et al. 1998; Goin et al. 2003, 2016;
Beck et al. 2008; Meredith et al. 2008; Nilsson et al. 2010; Long
2017). Del mismo modo, tras la desconexién con Africa, la forma-
cion inicial de un arco volcanico de islas en el caribe permitié a fi-
nales del Cretacico (hace 75 Ma) intercambios faunisticos de
diversos linajes de dinosaurios como los Hadrosaurios desde Nor-
teamérica (Horne 1994). Todas estas conexiones plantean un es-
cenario donde el aislamiento de Sudamérica no duré tanto tiempo
como se penso tradicionalmente. Asi lo demuestran estudios
como el de Ezcurra y Agnolin (2012) donde se plantean diversos
escenarios de dispersion desde y hacia Sudamérica a lo largo de
diversas fases concretas desde el Cretacico y durante Paledgeno.
Por lo tanto, las evidencias paleontolégicas actuales muestran
una reduccion en el tiempo de aislamiento de Sudamérica que va
de 80 Ma (Simpson 1980; Flynn y Wyss 1998) a 50 Ma (Ezcurra
y Agnolin 2012; Bacon et al. 2015) lo cual pudo ser clave en la
evolucion de los vertebrados.

Las comunidades mas antiguas dominadas por mamiferos en
Sudameérica estan comprendidas entre el Paleoceno inferior y
medio (Goin et al. 2003, 2016; Cione et al. 2015). Tras su probable
origen en el Cretacico del hemisferio norte (Szalay y Trofimov 1996;
Cifelli y de Muizon 1997; Rougier et al. 1998; Luo et al. 2003), en
el continente se desarrollaron diversos linajes de mamiferos mar-
supiales como los didélfidos (zariglieyas) con una destacada diver-
sidad actual en el neotrépico (Gardner 2008), microbioterios
(monitos de monte) con la presencia reciente de tres especies (Dro-
miciops) (D Elia et al. 2016) y los esparasodontos (Krapovickas y
Vizcaino 2016). Estos ultimos fueron desde el Paleoceno (60 Ma)
hasta el Plioceno (4 Ma) los depredadores mas representativos de
Sudamérica (Forasiepi 2009), ocupando los niveles mas altos de
las redes troficas (Prevosti et al. 2012; Goin et al. 2016).

Entre los mamiferos placentados, los primeros registros de di-
versos linajes como los xenartros y diferentes grupos de ungulados
en Sudamérica datan del Paleoceno y Eoceno (Bonaparte y Morales
1997; Line y Bergqvist 2005; Oliveira y Goin 2011; Herrera et al.
2012). El origen de los xenartros, grupo que engloba a los osos hor-
migueros y los perezosos (Pilosa) y por otra parte a los armadillos
(Cingulata), puede considerarse exclusivamente sudamericano de-
bido a las evidencias moleculares (O’Leary et al. 2013; dos Reis et
al. 2014) y paleontoldgicas, con un registro temprano en el Paleo-
ceno superior y diversificacion durante el Oligoceno (Vizcaino 2009).
Alo largo del Cenozoico los xenartros desarrollaron una amplia va-
riedad de formas; dentro de Cingulata, los armadillos (Dasypodidae)
con una primera aparicion en el Eoceno (Herrera et al. 2012) y los li-
najes extintos: Peltephilidae, Glyptodontidae y Pampatheridae (Gau-
din y Croft 2015). Por otra parte, el linaje Pilosa estuvo representado
por familias de osos hormigueros: Myrmecophagidae y Ciclopedidae,
y perezosos: Bradypodidae, Megalonychidae, Megatheriidae, Mylo-
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dontidae y Nothrotheriidae, con especies que alcanzaron grandes
tamarios (perezosos gigantes) y con solo representantes actuales
en las dos primeras (Pant et al. 2014).

Con relacion a los ungulados, a partir de ancestros norteamé-
ricanos se habrian desarrollado durante el Paleoceno linajes endé-
micos de Sudamérica como los litopternos, notoungulados,
piroterios, xenungulados y astrapoterios (Billet 2011; Cione et al.
2015). Por mucho tiempo sus relaciones evolutivas con represen-
tantes actuales fueron un misterio (Billet 2011), sin embargo, estu-
dios moleculares que comprenden analisis de colageno y ADN
mitocondrial en el caso especifico de macrauquenias (litopternos),
evidenciaron que éstos y los toxodones (notoungulados) constitu-
yen un grupo hermano de los actuales perisodactilos (caballos, ri-
nocerontes y tapires) (Buckley 2015; Welker et al. 2015; Westbury
et al. 2017). Esto sugiere una colonizacion temprana de sus ances-
tros desde Norteamérica, como en el caso de los marsupiales.
Estos ungulados sudamericanos presentaron una importante abun-
dancia en los ecosistemas durante el Oligoceno y el Mioceno con
una gran diversificacion ecomorfolégica. Todos los anteriores lina-
jes conforman lo que Simpson (1980) denomind “primera fase”, que
comprende los primeros registros (principalmente del Paleoceno)
de los componentes faunisticos autéctonos.

De igual manera que en el caso de los mamiferos, durante el
Cretécico y Paleoceno, linajes ancestrales de aves cursoriales y
acuaticas actuales como Paleognathae, Galloanseres y Aequorni-
thes evolucionaron en Sudamérica y se habrian dispersado hacia
Africa, la Antartida y Norteamérica por diversas vias de acuerdo
con la capacidad voladora de los grupos (Pelegrin 2015, 2017). Es-
pecificamente, se puede ilustrar el caso de Australia por vias te-
rrestres a través de la Antartida en el caso de los Anseriformes
(Pelegrin 2015). La evidencia de una destacada distribucion actual
de subfamilias y tribus en los continentes australes (Del Hoyo et al.
2014) al igual que diversos hallazgos fésiles (Mayr 2009, 2017) y
linajes afines, como los extintos pelagornitidos, respaldan esta di-
versificacion inicial (Cenizo 2012).

Aunque Sudamérica estuvo aislada, diversas reconstrucciones
paleobiogeograficas y modelos de dispersion bidtica propuestos
apuntan a que desde finales del Eoceno inferior hasta el superior
se presentaron condiciones para la dispersion entre este continente
y Africa (Springer et al. 2011; Ezcurra y Agnolin 2012). Durante el
Eoceno, los ancestros de primates y roedores neotropicales arri-
baron a Sudamérica (Poux et al. 2006; Huchon y Douzery 2001;
De Oliveira et al. 2009), a estos primeros registros se les denominé
“segunda fase” (Simpson 1980). Evidencias paleontoldgicas y mo-
leculares sustentan un proceso que pudo haber sido impulsado por
procesos fisicos tales como la formacién de potenciales arcos in-
sulares entre los continentes y la direccionalidad de las corrientes
oceanicas en el Atlantico en formacién, asociadas al arrastre de
balsas de vegetacién desde las grandes cuencas fluviales de Africa
Central y Occidental (Antoine et al. 2011; Bond et al. 2015).

Los registros de roedores mas antiguos son los de los cavio-
morfos (Parvorden: Caviomorpha) que datan del Eoceno medio pe-
ruano (Antoine et al. 2011). Igualmente, la evidencia molecular
sugiere una divergencia genética hace 43 Ma entre el linaje sud-
americano y el ancestral africano (Antoine et al. 2011). Producto de
esta colonizacion los roedores caviomorfos se diversificaron am-
pliamente durante el Oligoceno (Vucetich et al. 2013; Bertrand et
al. 2012; Boivin et al. 2016) hasta el punto de desarrollar un amplio
espectro de taxones adaptados a diferentes condiciones ecoldgicas
y adquiriendo algunos de ellos tamafios considerables (Rinderk-
necht y Blanco 2015). Con ello, se consolidaron grupos como las
pacaranas (Dinomyidae), agouties (Dasyproctidae), pacas (Cuni-
culidae), maras, capibaras y cobayas (Caviidae), tuco-tucos (Cte-
nomyidae) y ratas espinosas y jutias (Echimyidae), entre otros.

Por su parte, Perupithecus, del Eoceno peruano, constituye el
primate mas antiguo de Sudamérica y presenta afinidad filogenética
con taxones africanos como Talahpithecus (Bond et al. 2015; Kay
2015; Marivaux et al. 2016). Estas especies se consideran los pa-
rientes mas préximos al grupo Platyrrhini, que agrupa a todos los
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primates del Nuevo Mundo actuales, que incluyen tities y tamarinos
(Callitrichidae), capuchinos (Cebidae), micos nocturnos (Aotidae),
sakis y uakaris (Pitheciidae) y monos arafa y aulladores (Atelidae)
(Rylands y Mittermeier 2009). Los primates neotropicales se ha-
brian diversificado durante el Oligoceno (Marivaux et al. 2016),
siendo el registro mas antiguo de platirrinos Branisella del Oligo-
ceno superior de Bolivia (Takai et al. 2000).

Una amplia heterogeneidad de ecosistemas forestales a nivel
global durante el Eoceno (Pound y Salzmann 2017) habria sido fun-
damental en el proceso de diversificacion de los diferentes grupos
de aves asociados a los ambientes arbdreos (Pelegrin 2015; Prum
et al. 2015). El clado Australaves, evolucioné de forma destacada
en Sudamerica y coloniz6 en diferentes momentos otros continen-
tes; incluyendo Africa, y Australia via Antartida (Claramunt y Cra-
craft 2015; Pelegrin 2015). Por su parte, los halcones (Falconidae)
se desarrollaron en los ecosistemas forestales de Sudamérica du-
rante el Eoceno (Cenizo et al. 2016a), ocupando importantes nichos
como depredadores y evolucionando de forma convergente con Ac-
cipitridae (&guilas, busardos, gavilanes y afines) de Africa (Pelegrin
2015; Prum et al. 2015; Mayr 2017). Los ancestros de Falconinae
se extendieron desde Sudamérica alcanzando una distribucion ge-
ografica cosmopolita en un proceso que comenzo en el Oligoceno,
asociado a una expansion inicial de ecosistemas abiertos (Fuchs
et al. 2015; Pelegrin et al. 2016). Entre los Passeriformes, los sub-
oscines (Tyranni) evolucionaron destacadamente en Sudamérica,
con los primeros linajes de Furnarioideos diversificandose en los
ambientes forestales del Eoceno medio (Pinto-Ledesma et al.
2017), mientras que los Tiranoideos comenzarén a diversificarse
durante el Oligoceno en diversas familias (Ericson et al. 2003; Cla-
ramunt y Cracraft 2015), alcanzando una elevada diversidad, que
se relaciona posiblemente con la heterogeneidad de ecosistemas
que emergieron de forma temprana en Sudamérica generando los
primeros ambientes abiertos (Stromberg et al. 2013). Por otra parte,
solo un linaje de Suboscines colonizé el Viejo Mundo (Fjeldsa et al.
2003; Claramunt y Cracraft 2015) probablemente a través de Africa,
de manera inversa al camino que siguieron los roedores y primates
sudamericanos. Del mismo modo, dentro de las familias que evo-
lucionaron en el contexto paleoambiental sudamericano se encuen-
tran las aves del terror (Phorusrhacidae), que aparecieron en el
Paleoceno (Alvarenga et al. 2011), alcanzaron una amplia diversi-
dad durante el Cenozoico ocupando los ecosistemas de Sudame-
rica hasta su extinciéon en el Pleistoceno (Alvarenga et al. 2010).
En la actualidad las seriemas o chungas (Cariamidae) son las es-
pecies mas préximas a este grupo extinto, conformando ambas fa-
milias el clado Cariamiformes (Mayr 2017). No obstante, la
presencia propuesta para forusracidos en Europa y Africa sugiere
un patrén de dispersion biogeografica relativamente complejo, que
podria asociarse con la dispersion transoceanica a través del Atlan-
tico (Angst et al. 2013) responsable de la aparicién de los taxones
sudamericanos incluidos en la “segunda fase” de Simpson (1980).

Del mismo modo, la comunicacién durante el Paleégeno entre
Sudamérica y Australia, via Antartida (\Woodburne y Case 1996;
Springer et al. 1998; Meredith et al. 2008; Long 2017), puesta de
relieve tanto por las relaciones filogenéticas dentro de Australidel-
phia, con el monito de monte (Microbiotheria) como un taxén clave
para su comprension (Szalay y Sargis 2001), como por los registros
en el Eoceno temprano de Australia (Godthelp et al. 1999; Beck et
al. 2008), podria considerarse enmarcada como un evento colateral
dentro del contexto de la “segunda fase” de formacion de las faunas
sudamericanas.

Los eventos de intercambio faunistico americano
durante el Ne6geno-Cuaternario

En general, es creciente la evidencia que parece apuntar hacia
la existencia de cadenas de islas entre Norteamérica y Sudamérica
durante el Paledgeno, ya sean asociadas a las proto-Antillas (Ali
2012) o a la microplaca tectonica panamefia y los complejos igneos
derivados del punto caliente de las Galapagos (Hoernle et al. 2002;
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Farris et al. 2011; Wegner et al. 2011; Montes et al. 2012b), las cua-
les posibilitaron el intercambio faunistico entre ambos continentes
en momentos puntuales y que el grado de conexiéon aumentaria
significativamente a lo largo del Nedgeno (Prothero et al. 2014; Ca-
rrillo et al. 2015; Mothé y Avilla 2015; Tejada-Lara et al. 2015).
Como resultado de ello cerca del limite Oligoceno-Mioceno se inicid
una nueva fase de intercambios relativamente puntuales que pre-
cedio al GABI propiamente dicho (Bacon et al. 2015), prolongan-
dose durante todo el Nedgeno hasta el evento GABI-1 de
Woodbourne (2010), que tuvo lugar cuando se estabilizé la forma-
cion de la conexion terrestre entre Norte y Sudamérica. Esta fase
se conoce como Pre-GABI (Wroe et al. 2004) o Proto-GABI (Cione
et al. 2015) y los hallazgos fosiles en Norte, Centro y Sudamérica,
en numero creciente durante los Ultimos afios, en combinacién con
la informacion aportada por los estudios filogenéticos moleculares,
han puesto de manifiesto la complejidad de los procesos “Proto-
GABI”.

Los primeros grupos que parecen haber protagonizado este
evento de intercambio fueron aves, que se vieron favorecidas de-
bido a sus capacidades de vuelo activo. Durante el Oligoceno se
presentaron algunas colonizaciones de Sudamérica desde Norte-
américa por parte de linajes con una capacidad voladora destacada
como los condores Catartidos y Teratornitidos, cuyo origen se ha
estimado en el Viejo Mundo (Mayr 2009, 2017), Los primeros ad-
quierieron una representacion destacada en Sudamérica que per-
siste hasta la actualidad, por su parte los Teratornitidos hicieron
presencia en los ecosistemas hasta el Pleistoceno (Cenizo et al.
2016b) . En referencia a otros linajes, existe discusion acerca del
origen y posible colonizacion de los hoatzines (Opisthocomiformes),
tipicos de la avifauna neotropical, pero que segun el registro fosil
pudieron estar presentes en Europa y Africa, colonizando Sudamé-
rica en algun momento del Oligoceno como parece sugerir el ha-
llazgo de Hoazinavis (Mayr y De Pietri 2014). Los colibries
(Trochilidae) constituyen en la actualidad un linaje exclusivamente
neotropical. Sin embargo, habrian evolucionado en los ambientes
insulares tropicales de Europa durante el Paleoceno y el Eoceno,
como es evidenciado por hallazgos como Eurotrochilus (Mayr
2014), desde donde habrian colonizado Norteamérica y posterior-
mente Sudamérica en algin momento del Oligo-Mioceno (McGuire
et al. 2014; Pelegrin 2015). Entre los mamiferos, evidencias mole-
culares indican que el linaje de la ardilla pigmea neotropical (Sciu-
rillus) también podria remontarse a este periodo temporal temprano
del Proto-GABI (Mercer y Roth 2003; Fabre 2012; Zelditch et al.
2015), aunque no existe registro fésil de su tribu que pueda confir-
mar su pertenencia a las fases iniciales de este evento. En linea
con lo anterior, el hallazgo de Panamacebus del Mioceno Inferior
de Panama (ca. 21 Ma) constituye no solamente el primer primate
fésil platirrino hallado fuera de Sudamérica, también es la evidencia
fésil mas temprana de intercambio desde Sudamérica hacia Nor-
teamérica en mamiferos (Bloch et al. 2016; Marivaux et al. 2016)
(Fig. 1). Coincidiendo con estos movimientos, los registros mas an-
tiguos de perezosos en las Grandes Antillas datan del Oligoceno y
Mioceno Temprano de Puerto Rico y Cuba (MacPhee e lturralde-
Vinent 1994; White y MacPhee 2001; MacPhee et al. 2003). Todos
estos procesos podrian estar relacionados con la bajada del nivel
del mar asociada a las glaciaciones del Oligoceno, cuando el nivel
del mar era extraordinariamente bajo, lo que permitié por un lado
una conexion entre las Antillas, la dorsal de Aves y el norte de Sud-
américa, generandose el territorio denominado GAARIlandia (Mac-
Phee e lturralde-Vinent 1994, 1995; lturralde-Vinent y MacPhee
1999; MacPhee 2005; Ali 2012) y por otro una conexién entre el
noroeste de Sudamérica y el arco de islas entre Costa Rica y Pa-
nama (Coates et al. 2004).

Una fase de dispersion que hasta el momento sélo ha sido de-
tectada a partir de estudios biogeograficos basados en filogenias
moleculares de paseriformes (Weir et al. 2009) muestra que, coin-
cidiendo con el desarrollo del evento de enfriamiento global del Mio-
ceno medio (Zachos et al. 2008), varias familias de paseriformes
colonizaron Sudamérica desde Norteamérica (Troglodytidae, hace
15.6 Ma, Hirundinidae, hace 13.1 Ma) y viceversa (Tyrannidae,
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Figura 1. Linajes de mamiferos de Sudamérica (S) implicados en procesos de intercambio biético. Linajes de origen norteamericano (N) que colonizan
S en azul. Mamiferos de origen africano que se incorporan a la fauna nativa en rojo y momento de colonizacién de N en rojo oscuro. Linajes nativos sud-
americanos en verde y posterior colonizacién de N en verde oscuro.
Figure 1. South American mammal lineages involved in biotic interchange processes. Lineages with North American origin colonizing South America in
blue. African mammals that are incorporated to the neotropical native fauna in red and later colonization dates of North America in dark red. Native South
American lineages in green and colonization of North in dark green.
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hace 12.7 Ma). Asimismo, analisis filogenéticos y biogeograficos
apuntan a que durante este periodo temporal diversos linajes de
pavas y guacharacas (Cracidae) invadieron diversos ecosistemas
de Sudameérica (Pelegrin 2015; Pelegrin et al. 2016).

El Mioceno superior también ha sido identificado como un mo-
mento de incremento en los intercambios faunisticos entre ambos
continentes (Smith y Klicka 2010; Bacon et al. 2015). Hace unos
9.5 Ma encontramos en la cuenca amazénica tapires (Tapiridae),
pecaries (Tayassuidae) y rumiantes como Suramerix (Dromomery-
cidae), todos ellos representantes de grupos inmigrantes proce-
dentes de Norteamérica (Campbell et al. 2010; Prothero et al.
2014). También se han correlacionado con este momento tempo-
ral restos de gonfoterios en Pert (Campbell et al. 2000), aunque
su asignacion taxonémica y edad ha sido muy cuestionada (véase
Alberdi et al. 2004; Mothé y Avilla 2015). Algo mas recientes son
los primeros procionidos sudamericanos (Cyonasua), de hace
unos 9 Ma, y origen norteamericano (Baskin 1989; Forasiepi et al.
2014). Su llegada coincidié con el declive de los boriaenidos (mar-
supiales carnivoros sudamericanos), lo cual favorecié en su mo-
mento el planteamiento de un escenario de competencia ecoldgica
que ha sido recientemente abandonado (Prevosti et al. 2013). Por
su parte los primeros restos de roedores sigmodontinos, también
de origen norteamericano, han sido registrados en Sudamérica
hacia finales del Mioceno superior, hace unos 5.8 Ma (Verzi y Mon-
talvo 2008). La informacion filogenética aportada familias de aves
como cracidos, ictéridos y mimidos, de origen norteamericano,
también indica su dispersion hacia Sudamérica durante el Mio-
ceno superior (Weir et al. 2009; Pelegrin 2015). En el caso de las
colonizaciones en direccion hacia Norteamérica, perezosos del
género Pliometanastes (Megalonychidae) se han registrado en se-
dimentos del Mioceno superior de Costa Rica con una fecha entre
8.5-6.5 Ma (Laurito y Valerio 2012a). Por otro lado, los estudios fi-
logenéticos de Weir et al. (2009) sugieren que las tangaras (Thrau-
pidae) entrarian en Norteamérica durante el Mioceno superior, lo
cual sugiere una colonizacién temprana del arco centroamericano
ligada a la presencia de ambientes forestales tropicales (Weir et
al. 2009).

Los resultados obtenidos en estos grupos en su mayoria ligados
a ambientes forestales y poco propensos a colonizar islas hacen
necesaria la inferencia de un puente terrestre para la colonizacion
de Norteamérica. Todos estos eventos de dispersion podrian rela-
cionarse con el desarrollo del puente terrestre del Baudo desde
hace unos 10 Ma, el cual conectaria el noroeste de Sudamérica
con el area central de Panama a través de las serranias de San
Blas-Darién y del Baudé (Campbell et al. 2000). Del mismo modo,
esto coincidiria con la propuesta de Montes et al. (2012a; 2015)
sobre el cierre del Canal Marino Centroamericano hace alrededor
de 10 Ma. La intermitencia de los intercambios faunisticos proba-
blemente estaria determinada por las fluctuaciones del nivel del
mar, que interrumpian el paso terrestre (Prothero et al. 2014).

El fortalecimiento de la conexion terrestre durante el Plioceno
posibilitd un incremento del registro de inmigrantes sudamericanos
en Centro y Norteamérica (Carranza-Castafieda y Miller 2004; Wo-
odburne et al. 2006; Smith y Klicka 2010; Woodburne 2010; Laurito
y Valerio 2012b; Vucetich et al. 2013; Barker et al. 2015; Cione et
al. 2015) con aves del terror (Phorusrhacidae) como Titanis, que
evolucionaron en Norteamérica desde hace 5 Ma hasta su extincion
hace 1.8 Ma. A partir de ancestros provenientes de Sudamérica,
un nuevo grupo de perezosos (Paramylodon (McAfee 2007), Mylo-
dontidae) y representantes de mirmecofagidos, fueron registrados
en estratos de 4.7- 4.8 Ma en México, pampatéridos (Pampathe-
rium), glyptodontes (Glyptotherium), y capibaras (Neochoerus) en
estratos de 3.7-3.8 Ma. Por su lado, entre los paseriformes también
se ha datado la entrada en Sudamérica por parte de los escribanos
(Emberizidae, también conocidos como gorriones en América) hace
unos 5 Ma (Weir et al. 2009). Finalmente, hace unos 3.3 Ma se pro-
dujo la entrada en Sudamérica de los camélidos procedentes de
Norteamérica (Lama, Cione y Tonni 1995),(Fig. 1).
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El evento GABI-1 de Woodburne (2010), un periodo que com-
prende desde unos 3 hasta 2.4 Ma, incluye linajes procedentes de
Norteamérica como grisones (Galictis, Mustelidae; Yensen y Tarifa
2003), zorros (“Dusicyon”, Canidae; Prevosti et al. 2013) (Wood-
burne 2010), caballos (Hippidion, Equidae; Prado y Alberdi 2014;
Cantalapiedra et al. 2017) y gonfoterios (Stegomastodon = Notio-
mastodon, Gomphotheridae; Mothé et al. 2013; Prado y Alberdi
2014). Por su parte, entre los linajes sudamericanos que coloniza-
ron Norteamérica, grandes armadillos herbivoros como Holmesina
(Pampateridae), armadillos insectivoros como (Dasypus, Dasypo-
didae), perezosos gigantes (Eremotherium, Megatheriidae), y los
puercoespines arboricolas (Erethizon, Erethizontidae; aunque el
analisis biogeografico de Upham y Patterson (2012) sugiere ade-
lantar al Mioceno superior la entrada de esta familia en Norteamé-
rica). Considerando a las aves, dentro de este conjunto se puede
incluir la entrada en Sudamérica de las perdices del género Odon-
tophorus (Hosner et al. 2015; Pelegrin et al. 2016). igualmente,
segun los resultados de Weir et al. (2009), también los paseriformes
de la familia Thamnophillidae (hormigueritos).

Durante el evento GABI-2 (hace 1.8 Ma) se di6 un intercambio
relativamente desigual, con los osos hormigueros (Myrmeco-
phaga) entrando en Norteamérica, mientras que la mayor parte de
linajes involucrados fueron familias que colonizaron Sudamérica
(Woodburne 2010; Prevosti et al. 2013; Cione et al. 2015) con una
destacada presencia de linajes carnivoros como osos (Arctothe-
rium, Ursidae), gatos (Felis, Puma, Panthera, Smilodon, Felidae),
mofetas (Conepatus, Mephitidae) y nutrias (Lontra, Mustelidae).
Entre los grandes herbivoros, pecaries (Catagonus, Tayassuidae),
ciervos (Epyuriceros y Antifer, Cervidae), camélidos (Hemiauche-
nia, Camelidae), tapires (Tapirus, Tapiridae), gonfoterios (Cuviero-
nius, Gomphotheriidae) y posiblemente caballos del género Equus
(Equidae; Prado y Alberdi 2014; Cantalapiedra et al. 2017) (Fig. 1).

Durante el evento GABI-3 (0.8 M.a — 0.7 Ma) se produjo la co-
lonizacion de Norteamérica por las zariglieyas (Didelphis) y la pre-
sencia emergente en Sudamérica de nuevos taxones de origen
norteamericano, el gato de las pampas (Leopardus), pecaries del
género Tayassu, y ciervos como Paraceros e Hippocamelus, per-
sistiendo los dos primeros taxones hasta la actualidad (Woodburne
2010; Cione et al. 2015).

Por su parte, el GABI-4 transcurre en los ultimos 0.125 Ma con
la entrada en Sudamérica de carnivoros como Nasua (Procyoni-
dae), Pteronura (Mustelidae), Canis (Canidae) y Herpailurus
(ahora Puma, Felidae), y herbivoros como el gliptodonte Glypto-
therium, o los conejos (Sylvilagus, Leporidae). Finalmente, la es-
pecie humana entr6 en Sudamérica durante el Pleistoceno
superior probablemente entre 18 000 y al menos 15 000 afios
(Pérez et al. 2016), constituyendo un componente clave del evento
GABI-4 (Goebel et al. 2008), (Fig. 1), sin olvidar el posible papel
que tuvo como importante agente transformador del ambiente, lo
cual probablemente favoreceria la extincion de muchas especies
durante el Pleistoceno-Holoceno (Cione et al. 2009; Barnosky y
Lindsey 2010).

Cambios de paradigma sobre los procesos
macroevolutivos implicados en el GABI

Los primeros trabajos relacionados con el GABI ya pusieron de
manifiesto el significativo desequilibrio entre los linajes originales
de Sudamérica que conformarian la posterior fauna neartica y vi-
ceversa (Marshall et al. 1982; Webb 1991). Tanto en aves como en
mamiferos, fue mayor el nimero de linajes de origen norteameri-
cano que se habrian incorporado a la emergente fauna neotropical
que en sentido contrario (Marshall et al. 1982; Lessa et al. 1997;
Smith y Klicka 2010). Esta asimetria ha sido tradicionalmente ex-
plicada como resultado de la mayor capacidad competitiva de las
faunas nortefias en comparacion con las meridionales (Simpson
1950, 1980; Romer 1966; Savage 1977). Esta mayor competitivi-
dad vendria dada por el hecho de que las faunas sudamericanas
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habian evolucionado en un aislamiento practicamente continuo du-
rante el Cenozoico mientras que las norteamericanas habian tenido
que hacer frente durante todo el Cenozoico a numerosas invasio-
nes procedentes de Eurasia (Woodburne 2010), ya fuera a través
de Groenlandia durante el Paledgeno o por Beringia durante el Ne-
6geno-Cuaternario (Woodburne 2004)

No obstante, como ha quedado patente por los descubrimien-
tos de las ultimas décadas comentados en los apartados anterio-
res, el presunto aislamiento de Sudamérica durante el Cenozoico
nunca fue completo, siendo interrumpido en numerosas ocasiones,
lo que favorecié la entrada de multiples taxones inmigrantes desde
distintos continentes. Por otro lado, cabe recalcar que la asimetria
registrada en la migracion preferencial direccién Norte — Sur, a la
luz de estudios filogenéticos, pudo no presentarse de manera sig-
nificativa hasta hace 6 Ma (Bacon et al. 2015). Ademas, las asi-
metrias registradas por los paleontélogos podrian estar reflejando
un sesgo de muestreo relacionado con el mayor numero de loca-
lidades estudiadas en latitudes templadas en ambas américas con
respecto a las tropicales (Carrillo et al. 2015), mientras que gran
parte de la informacion de especies actuales proviene de las zonas
tropicales donde se concentra la biodiversidad. Asimismo, a me-
dida que se conoce mejor el registro fosil y las dataciones y méto-
dos analiticos se vuelven mas precisos los procesos de
competencia parecen cobrar cada vez menor importancia como
factor determinante sobre el patron evolutivo observado en el GABI
(Prevosti et al. 2013; Lopez-Aguirre et al. 2017).

Webb (1976) y, en una version mas refinada, Marshall et al.
(1982) plantearon un analisis del GABI dentro del contexto de la
teoria neutral por el cual las asimetrias observadas pudieran ser
el resultado de condicionantes geogréficos e independientes de
las capacidades competitivas de las faunas analizadas. Basan-
dose en el cuerpo tedrico de la biogeografia de islas desarrollado
por MacArthur y Wilson (1963, 1967), Marshall et al. (1982) lle-
garon a la conclusién de que la desigualdad observada en el nu-
mero de taxones emigrantes de ambos continentes no presentaba
diferencias significativas con lo que seria esperable atendiendo
unicamente al tamafio de las dos masas continentales y al aso-
ciado numero de especies de cada una de ellas. Igualmente, tam-
poco observaron diferencias significativas en las extinciones que
se produjeron en los conjuntos faunisticos autéctonos e inmigran-
tes tras la colonizacién de cada continente. Marshall et al. (1982)
tan sélo descubrieron una diferencia entre el patrén de cambio
macroevolutivo observado en Norte- y Sudamérica, correspon-
diente a la mayor diversificacién observada en los inmigrantes
norteamericanos tras el GABI, particularmente en los roedores
sigmodontinos, la cual no pudo ser ajustada dentro de su modelo
neutral.

Durante la ultima década del siglo XX aparecieron estudios en
los cuales se planteé la relevancia de los importantes cambios cli-
maticos del Plio-Pleistoceno como modeladores del patrén de
cambio faunistico observado en el GABI (Webb 1991; Vrba 1992).
Webb (1991) planteé que las asimetrias observadas estaban re-
lacionadas con las diferencias derivadas de la influencia de las
glaciaciones sobre los ecosistemas de Centro y Sudamérica. Pro-
pone la existencia de un corredor selvatico en el area de centro-
américa que favoreceria la dispersion de las faunas de origen
sudamericano durante los periodos interglaciales, mientras que
este corredor se veria interrumpido durante los periodos glaciales
debido al desarrollo de ecosistemas mas aridos y frescos, los cua-
les resultarian mas favorables para las faunas norteamericanas,
asi como para la preservacion de sus fosiles. Estos inmigrantes
desde Norteamérica utilizarian dos vias principales de entrada en
Sudamérica, la de las sabanas de las tierras bajas y la via mon-
tafiosa a lo largo de los Andes (Webb 1991). Por otro lado, Vrba
(1992) planted la relevancia de estos cambios ambientales, no
solo en la explicacién de las diferencias observadas en el inter-
cambio de linajes entre ambos continentes y en la potencial pre-
servacion de sus fésiles, sino también en el establecimiento de
las diferentes tasas de diversificacion observadas. La influencia
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de las glaciaciones en la distribucion de los ecosistemas en las
laderas de los Andes, con variaciones altitudinales que, en un am-
biente de elevada heterogeneidad topografica, darian lugar a mul-
tiples procesos de fragmentacion de las areas de distribucion y
especiacién por vicarianza en las especies de roedores sigmo-
dontinos que ahora constituyen uno de los componentes de mayor
relevancia en las faunas de los Andes (Vrba 1992). Estudios ba-
sados en el analisis de las faunas de mamiferos actuales también
han determinado la gran importancia que presenta la variabilidad
topografica, particularmente la presencia de la cordillera de los
Andes, para comprender los patrones de distribucion de la riqueza
de especies a escala continental tanto en aves como en mamife-
ros (Rahbek y Graves 2001; Ruggiero y Kitzberger 2004; Kattan
et al. 2004).

Finalmente, la influencia de los cambios climaticos del Plio-
Pleistoceno se veria modulada por las caracteristicas ecoldgicas
de los diferentes linajes implicados en el proceso de intercambio
faunistico (Fig. 2). Dado el caracter ambiental cambiante de Cen-
troamérica, debido a la alternancia entre fases glaciales e inter-
glaciales, esta region actuaria como un filtro ecoldgico para las
faunas que se dispersasen a través de ella. Vrba (1992) sugirio
la existencia de diferencias ecolégicas relevantes entre los linajes
de origen sudamericano y norteamericano debido a la distinta his-
toria paleoambiental de ambos continentes; mientras que los pri-
meros serian mayoritariamente forestales, los segundos tendrian
una mayor componente de especialistas de ambientes abiertos.
De esta manera, el area filtro centroamericana sélo podria ser
atravesada por los linajes especialistas correspondientes al eco-
sistema imperante en la region en un momento determinado, asi
como linajes generalistas. La relevancia de las glaciaciones y el
creciente desarrollo de ambientes abiertos favoreceria a las fau-
nas nortefias que estaban adaptadas a esos ecosistemas. El es-
tudio de las caracteristicas ecoldgicas de las faunas de mamiferos
sudamericanos actuales ofrece resultados que apoyan esta hipo-
tesis (Moreno Bofarull et al. 2008). La importancia que presenta-
ron en el GABI las especies norteamericanas de caracter
generalista, adaptadas a ocupar ambientes estacionales, viene
dada por su capacidad de invadir nuevas areas en contraposicion
a la gran mayoria de especies tropicales, que no habrian podido
adaptarse a los regimenes climaticos mas estacionales instaura-
dos en el Plio-Pleistoceno a causa de las glaciaciones (Smith y
Klicka 2010; Pelegrin 2015). Como resultado adicional de estas
diferencias, las faunas sudamericanas actuales presentan una es-
tructura ecoldgica que resulta atipica por comparacion con las de
otros continentes (Croft 2001).

Consideraciones finales

Alaluz de los analisis mas recientes queda patente la existen-
cia de distintas fases de intercambio faunistico durante momentos
previos a lo clasicamente considerado, por lo tanto, existe la nece-
sidad de reevaluar el momento de comienzo del GABI. Los ultimos
estudios llevan a concluir que el GABI es un proceso de una alta
complejidad en donde la dinamica temporal de los factores paleo-
geograficos y paleoclimaticos condicionaron las posibilidades fisi-
cas de colonizacion, mientras la distribucién de los biomas y las
posibles interacciones ecoldgicas de unos organismos provistos de
exaptaciones que les permitirian adaptarse a los cambios ambien-
tales generarian eventos contingentes para la evolucion de muchos
grupos a ambos lados de las américas, siendo asi un proceso que
pone de manifiesto un entramado complejo de condicionantes abio-
ticos y bidticos.

En la evolucion conceptual en los estudios dedicados al GABI
se evidencia la importancia de la reunién de informacién prove-
niente de distintos campos del conocimiento natural como la pale-
ontologia, la biologia molecular, la biogeografia, la geologia y la
ecologia, con miras hacia la generacion de aproximaciones mas in-
tegradoras que permitan aumentar nuestra comprension espacio-
temporal del proceso que configuré la biota de América.
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Figura 2. Algunos de los linajes de mamiferos que participaron en el intercambio biético. Linajes de origen norteamericano que colonizan Sudamérica en
azul. Linajes Sudaméricanos que colonizan Norteamérica en verde. llutracion por Jacobo Sabogal.

Figure 2. Some mammal families that participated in the biotic interchange. Lineages from North American that colonize South America in blue. South
American lineages that colonize North America in green. llutration by Jacobo Sabogal.
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