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RESUMEN

Los modelos nulos son una herramienta que se utiliza para encontrar
evidencia indirecta sobre la existencia de diversos procesos ecolégicos. Cuando
las observaciones no concuerdan con el modelo nulo entonces se analiza la
posibilidad de que exista algun proceso que este afectando el patron en
observacion.

De esta manera los modelos nulos son utilizados para entender los
patrones de distribucion de las especies. Si los resultados de los modelos nulos se
parecen al patron de distribucion observado, la l6gica es que no hay un proceso
que afecte a dicho patrén; de no ser asi y presentar resultados diferentes a los
observados, entonces se consideran los factores que puedan estar influyendo de
alguna manera la distribucién de las especies, bidticos u abidticos.

En este trabajo se desarrollaron cuatro modelos, con el propdsito de
observar el comportamiento del numero de especies, en la relacion especies area
(la cual establece que hay una disminucion del numero de especies al reducirse el
area), utilizando modelos nulos (los cuales excluyen todo factor biolégico) como el
modelo del dominio medio (que predice un pico de la distribucion de las especies
en el centro del dominio) y trabajando con la distribucién de las especies en una y
dos dimensiones.

Es importante entender los mecanismos generadores de los patrones
observados, por esto se utilizd la relacion especies-area que es uno de los pilares
del estudio de los patrones en la diversidad de especies y se gener¢ trabajo
tedrico al respecto que es parte esencial para entender esos mecanismos
generadores.

Con la utilizacion de los modelos nulos se obtuvo un modelo conceptual que
sirve de comparacion con los datos reales, en este caso se emplea uno de los
modelos nulos mas utilizados en el analisis de patrones sobre la diversidad y
distribucién de las especies, el modelo del dominio medio.

Se desarrollaron cuatro modelos, dos variantes unidimensionales y dos
bidimensionales, analizando asi el cambio en la probabilidad de encontrar

especies dentro del dominio al cambiar el nUmero de dimensiones. La distribucion



de las especies en el mundo real se da en mas de una dimensién y por lo tanto
esta es una variable importante de estudio.

Se utilizaron dos propuestas metodologicas que trabajaron de diferente
forma el cambio de escala, observando el efecto que esto tiene en el numero de
especies, y como determina esto la relacion especies-area.

En los cuatro modelos los resultados concuerdan con la teoria: hay una
disminucion del numero de especies al reducirse el area. Los datos no se ajustan
en algunos casos a las ecuaciones mas utilizadas para la relacion especies-area.
Al disminuir el area o extension hacia el centro de dominio de una manera
constante la disminucién en la probabilidad de encontrar especies también lo es.
Al acercarse la reduccién del area o extensién a un punto de area cero, la
diversidad regional de punto promedio es igual a el promedio del tamafio de las
areas de distribucion aleatorias, 1/3 para el modelo unidimensional y 1/9 para el
modelo bidimensional.

Este trabajo tiene implicaciones para la biologia de la conservacion para
predecir cambios en la diversidad de especies bajo escenarios donde hay una
pérdida de habitat, para el disefio estrategias para la conservacion de la diversidad
biologica dentro de reservas geograficamente limitadas y ecosistemas

fragmentados, y para ampliar el conocimiento en la ecologia de comunidades.



INTRODUCCION

En las dos décadas anteriores se realizaron una serie de estudios que
documentan patrones espaciales a grandes escalas de la biodiversidad, buscando
su explicacion y explorando sus implicaciones. Esto es reflejo de la preocupacién
que existe por el futuro de la biodiversidad, de la necesidad que existe de
determinar su estado actual para predecir su respuesta al cambio ambiental global
y para identificar los esquemas mas efectivos para su conservacion in situ y su
uso sustentable (Gaston, 2000).

Se han explorado una serie de patrones globales de la variacion espacial de
la diversidad. Esto incluye estudios en lugares que tienen diferente diversidad de
especies (por ejemplo comparaciones entre regiones biogeograficas), la variacion
con la escala espacial (por ejemplo, la relacion especies-area y la relacion entre la
riqueza local y regional) y la variacion a lo largo de gradientes en el espacio o en
condiciones ambientales (por ejemplo latitud, longitud, altitud, profundidad,
peninsulas, costas, aislamiento, productividad/ energia y aridez) (Gaston, 2000).

El interés en la variacion espacial a grandes escalas de la biodiversidad se
ha enfocado en cuatro areas particulares: gradientes latitudinales en la riqueza de
especies, relaciones especies-energia, relaciones entre la riqueza local y regional,
y la relacion taxonomica en la riqueza de especies.

No hay un unico mecanismo que explique por completo un patrén dado. Los

patrones observados pueden variar con la escala espacial (Gaston, 2000).



Relacién especies-area

La relacion especies-area es uno de los pilares del estudio de los patrones
en la diversidad de especies (Connor & McCoy, 1979; Rosenzweig, 1995; Durrett
& Levin, 1996; Ney-Nifle & Mangel, 1999; Lomolino, 2000). Esta relacion indica
que se puede encontrar un mayor numero de especies si se tiene un area de
mayor tamafio (Rosenzweig, 1995). La curva especies-area originalmente surgi6
para describir un incremento en el nimero de especies encontradas en relacion al
incremento del area muestreada (Tjorve, 2003). Cualquier relacion entre el area y
la rigueza de especies es, por definicion, una curva especies-area (Scheiner,
2004).

Respecto a la relacion especies-area han surgido diferentes ideas. En 1921,
Arrhenius adapté la ecuacion alométrica, usada para el escalamiento del proceso
metabdlico y morfoldgico, para describir la relacion especies-area. La ecuacion
mas comunmente referida como funcion potencia se expresa como:

S=cA*? (1)
Donde S es el numero de especies, ¢ es una constante de proporcionalidad, A es
el area y z representa la pendiente (Brown & Lomolino, 1998). La pendiente es
igual a la potencia a la que esta elevada la variable independiente. La pendiente
de la curva especies-area es una manera de medir el recambio de especies,
usualmente llamado diversidad beta (Scheiner, 2004). Un mayor valor de z
corresponde a una mayor acumulacion de especies dado un incremento del area.
Esto indica una mayor tasa de recambio de especies entre los sitios que

componen el area de mayor tamario (Arita & Rodriguez, 2002).
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Figura 1. a) Funcién potencial especies vs. area de acuerdo a la ecuacién (1). b)
Transformacién log-log de la ecuacion (1). ¢) Distribucion exponencial de especies
vs. area de acuerdo a la ecuacion (3). d) Distribucion exponencial linearizada

mediante una transformacion semi-log.

La ecuacion (1) muestra una relacion especies- area potencial (Fig. 1a).

La transformacién logaritmica de la ecuacion (1) produce dependencia
lineal de las especies con el area:

log S=Zlog A+ log c (2)
(Arita & Rodriguez, 2002), (Fig.1b).

En la funcion potencia, la pendiente (z) se mantiene constante, entonces la
diversidad beta no cambia con la escala. El hecho de que exista una invarianza de
escala quiere decir que hay un arreglo autosemejante a diferentes escalas de
analisis. El cambio en escala no modifica el comportamiento estadistico basico
(Solé et al., 1999).

Una relacién especies area potencia implica autosimilaridad de los patrones
de escalamiento de la riqueza de especies.

Por otro lado, Gleason en 1922 modifico la ecuacion de Arrhenius (1921) y

propuso una funcion exponencial (Brown & Lomolino, 1998) en lugar de una



funcion potencial. Uso la siguiente formula para estudiar la relacion especies-area
en comunidades vegetales:

S=d +klog(A) (3)
donde d representa la interseccion, k representa la pendiente, S es el numero de
especies y A es el area (Brown & Lomolino, 1998). Esta funcion es comunmente
referida como funcion exponencial (Fig.1c). Se convierte en una funcion lineal
mediante una transformacion semi-log (Fig. 1d)

Las funciones potencia y exponencial son los modelos mejor conocidos y
mas frecuentemente aplicados a datos de especies-area. Ambas curvas son
convexas pero no asintoticas (Tjorve, 2003).

Estas funciones han dominado la literatura, pero también hay otras
propuestas de modelos especies-area que explican datos empiricos. Tjorve (2003)
expone varios modelos alternativos y Scheiner (2003) presenta una clasificacion
de las curvas especies-area en seis tipos basados en los patrones de muestreo y
coémo se combinan los datos para formar las curvas (Scheiner, 2004).

En los trabajos sobre la relacion especies-area que utilizan datos empiricos,
los ecdlogos han detectado, a lo largo de la historia y antes que cualquier otro
patron de diversidad, que se encuentran mas especies si se muestrea una mayor
area. Al respecto se han desarrollado varios trabajos, entre los cuales esta el de
Williams (1943) quien detect6 tres patrones; curvas especies-area entre pequenos
fragmentos de biotas particulares, curvas especies-area entre grandes fragmentos
de biotas particulares y curvas especies-area entre areas que han tenido historias
evolutivas separadas. Posteriormente se diferencié un patrén mas; la curva
especies-area entre islas de un archipiélago. Williams reconocio, al igual que otros
investigadores, que las diversas curvas especies-area son producto de diferentes
procesos (Rosenzweig, 1995). Los trabajos descritos representan un avance

importante en el conocimiento sobre la relacion especies-area.



Modelos Nulos

Para el estudio de la relacién especies-area se han utilizado como base
diversas ecuaciones y han surgido diferentes trabajos al respecto, de igual forma
se han empleado diferentes herramientas. Entre éstas se encuentran los modelos
nulos.

El término “modelos nulos” fue aparentemente acunado por Robert K.
Colwell y David W. Winkler en 1984. Los modelos nulos tienen una larga historia
en la comunidad ecolégica y biogeografica (Gotelli & Graves, 1996) y son
utilizados como una herramienta analitica (Gotelli, 2001). Gotelli y Graves (1996)
proponen que un modelo nulo es un generador de patrones basado en la
aleatorizacion de datos ecoldgicos de una muestra aleatoria de una distribucién
conocida o inventada. El modelo nulo es disefiado con respecto a algunos
procesos ecoldgicos o evolutivos de interés. Algunos elementos de los datos se
mantienen constantes, y a otros se les permite una variacion estocastica para
crear un nuevo conjunto de patrones. La aleatorizacién es disefiada para producir
un patron que pueda ser esperado en la ausencia de un mecanismo ecoldgico
particular (Gotelli & Graves, 1996).

En ecologia un modelo nulo formaliza una hipétesis nula: “Una hipotesis
nula contempla la posibilidad de que nada suceda, que el proceso no ocurra, o
que un cambio no sea producido por la variable de interés. Las hipétesis nulas son
puntos de referencia con los cuales deben ser contrastadas otras alternativas”
(Strong, 1980). Los modelos nulos predicen un patron en la ausencia de
gradientes ambientales (Colwell et al., 2004; Rahbek, 2005). Deliberadamente
excluyen algun factor o mecanismo de interés, proveyendo una base para la
comparacion con los datos reales (Harvey et al., 1983; Colwell & Winkler, 1984;
Gotelli & Graves, 1996; Gotelli, 2001). En cambio, los modelos predictivos
predicen efectos con la presencia de los mecanismos de interés; ambos modelos
proveen predicciones en términos del numero de especies encontradas para ser

comparado con el numero de especies observadas (Rahbek, 2005).



Modelo del dominio medio

Uno de los modelos nulos mas utilizados en el analisis de patrones sobre la
diversidad y distribucion de las especies, es el modelo de dominio medio. Los
modelos de dominio medio analizan patrones continentales de la riqueza de
especies, donde las areas de distribucion de las especies se sobreponen
aleatoriamente (Colwell & Hurtt, 1994; Colwell & Lees, 2000; Zapata et al., 2003;
Colwell et al., 2004; Pimm & Brown, 2004).

La delimitacion del dominio tiene efectos sobre la riqueza y distribucién de
las especies, uno de ellos es la formacion de un efecto de borde, lo que significa
que se encuentran menos especies cerca de los bordes o limites del dominio que
en el centro o parte media (Ney-Nifle & Mangel, 1999; McCain, 2003). El arreglo al
azar de las distribuciones geograficas de las especies en un mapa delimitado, libre
de gradientes ambientales, produce un pico en la riqueza de las especies cerca
del centro, conocido como “efecto de dominio medio”, por la sobreposicion en
mayor media de las areas de distribucion en el centro del dominio (Colwell & Hurtt,
1994; Colwell & Lees, 2000; Colwell et al., 2004; Jetz & Rahbek, 2001), en una o
dos dimensiones. De esta manera, en dos dimensiones, si los poligonos que
representan las areas de distribucion de las especies estan colocadas al azar
dentro de un area delimitada, se produce un maximo en la riqueza de especies en
el centro del area (Ney-Nifle & Mangel, 1999; Bokma et al., 2001; Jetz & Rahbek,
2001, 2002; Diniz-Filho et al., 2002; Laurie & Silander, 2002). Estos modelos se
ajustan a una curva parabdlica de la riqueza de especies en funcién del area.

En la Fig. 2 se representa la probabilidad de ocurrencia (p= 2x — 2x?) o
proporcion de especies. La riqueza de especies se obtiene multiplicando (p) por el
numero de especies en el continente (w); el modelo unidimensional presenta un
maximo para x igual a 0.5, es decir la mitad del numero de especies en el centro
del dominio. El modelo bidimensional presenta un maximo similar en la riqueza de

especies, con un valor de 0.25 (Bokma et al., 2001; Arita, 2005).
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Figura 2. Distribucién de probabilidad o proporcidén de especies en funcion de la
distancia normalizada. Los limites del dominio (x) estan dados por O y 1, el punto
medio es 0.5.

A pesar de que el modelo del dominio medio para la riqueza de especies en
escenarios geograficos restringidos ha sido controvertido (para una mayor
descripcion revisar Colwell et al., 2004; Colwell et al., 2005; Hawkins & Diniz-Filho,
2002; Hawkins et al., 2005; Koleff & Gaston, 2001; Laurie & Silander, 2002; Pimm
& Brown 2004; Zapata et al., 2003), el modelo ha demostrado que la distribucion
aleatoria de las areas de distribucidon de las especies dentro de limites geograficos
establecidos pueden generar predicciones precisas de la riqueza de especies
(Colwell & Lees, 2000). Diversos estudios han revelado su potencial para explicar

los patrones de la riqueza de especies (Romdal et al., 2005).



Diversidad regional de punto

En el modelo del dominio medio, al delimitarse la distribuciéon espacial de
las especies por una serie de puntos ocupados por éstas (Fjeldsa & Lovett, 1997;
Webb & Gaston, 2000), la riqueza de especies en un punto esta dada por el
numero de areas de distribucién que cruzan un punto dado dentro del dominio,
este numero se conoce como Diversidad regional de punto de las especies
(RPSD, Regional Point Species Diversity), el cual representa el numero teérico de
especies que potencialmente se pueden encontrar en un punto hipotético de area
cero en el continente (Leitner & Rosenzweig, 1997; Arita & Rodriguez, 2004;
Ricklefs, 2004).

Con la diversidad de punto nos referimos a la medicion de la diversidad en
sitios de area cero y nos referimos con regional a que el valor de la diversidad es
determinado completamente por patrones de la distribucién de las especies a
escalas mayores que las escalas locales (Arita & Rodriguez, 2004). Con este
concepto se introduce la importancia de las areas de distribucién, su tamano y las

implicaciones en el modelo.

En ecologia es importante entender los mecanismos generadores de los
patrones observados; dentro de éstos se deben entender los patrones de
diversidad y la distribucion de las especies, a cualquier tipo de escala, de igual
manera es importante realizar trabajo tedrico que abarque estos aspectos.

En general, los patrones de distribucién y abundancia de las especies son
aspectos muy importantes para la ecologia, proveen informacién de gran
importancia sobre la riqueza de las especies y nos dan una mayor perspectiva
sobre la probabilidad de extincion de las especies en un escenario de pérdida de
habitat, ayudandonos en el disefio de reservas y en el entendimiento de los
procesos que permiten a las especies coexistir y dividirse los recursos (Harte et al.
1999).

La relacién especies-area se ha utilizado en la biologia de la conservacion

para predecir cambios en la diversidad de especies bajo escenarios donde hay
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una pérdida de habitat; también se ha utilizado para disefar estrategias para la
conservacion de la diversidad biolégica dentro de reservas geograficamente
limitadas y ecosistemas fragmentados, y para ampliar el conocimiento en la
ecologia de comunidades (Ney-Nifle & Mangel, 1999). Las curvas especies-area
se utilizan para la estimaciéon de la diversidad de especies en un area total o
pequenos fragmentos al igual que para calcular tasas de extincion, la funcion
potencia ha sido de las propuestas mas utilizadas en este tipo de estudios, es
importante considerar otras alternativas y generar mas estudios al respecto (Losos
& Schluter, 2000).

En este trabajo se utilizaron cuatro modelos nulos basados en el modelo del
dominio medio. Estos modelos son una abstraccion de la realidad, donde las
condiciones no son exactamente las reales, se generaron con el propésito de
obtener un modelo conceptual que sirva de comparacion con los datos reales,
empleando uno de los modelos nulos mas utilizados en el analisis de patrones
sobre la diversidad y distribucion de las especies.

Dado que la relacion especies-area es uno de los pilares del estudio de los
patrones en la diversidad de especies, siguiendo el propdsito de generar un
modelo comparativo dentro de los cuatro modelos propuestos, este trabajo
presenta la relacidn especies-area para distribuciones aleatorias, observando el
cambio en la riqueza de especies, consecuencia de la distribucion al azar de las
especies en un domino y la reduccion del area o extension de éste.

Dentro de los cuatro modelos, se utilizaron dos modelos unidimensionales y
dos bidimensionales, para asi analizar el cambio en la probabilidad de encontrar
especies dentro del dominio al cambiar el numero de dimensiones.

Se utilizan dos metodologias diferentes para reducir la extension o el area,
ambas se proponen para observar el efecto de la escala sobre la riqueza de

especies.
Objetivo General

El trabajo tiene como objetivo predecir la relacion especies-area para

distribuciones aleatorias.

11



MODELOS

Marco Conceptual General

Los modelos son una abstraccion conceptual que constituye una valiosa
herramienta para la comprension de la realidad. El incluir la estocasticidad en los
modelos nulos no implica que los patrones en la naturaleza sean aleatorios
(Connor & Simberloff, 1986). La riqueza y distribucion de las especies puede ser
resultado en parte de procesos ecoldgicos y evolutivos y en parte consecuencia de
la combinacion de la probabilidad y de las restricciones geométricas dadas en la
naturaleza (Bokma et al, 2001), por restriccion geométrica nos referimos a la
limitacién fisica de la distribucion de las especies.

Como no existen las condiciones referidas en los modelos presentados en
este trabajo, por ello son meras suposiciones que se utilizan para seguir una base
y sobre ella hacer una comparacion con los datos reales. Cuando la estocasticidad
no concuerda con la realidad se abre paso a otro tipo de explicaciones, como lo

son las explicaciones evolutivas o ecoldgicas.

En el siguiente apartado se da la definicion, muy particular de una serie de

conceptos, fundamentales en todo el desarrollo del trabajo.

Conceptos generales importantes:

e Area de distribucién. En el caso particular de este trabajo, es la distribucién
espacial de las especies medida en dos dimensiones, considerando los
extremos o limites de dicha distribucién.

e Extent. En el caso particular de este trabajo, es la extensién unidimensional
de la distribucion de cada una de las especies, considerando los extremos.

e Intervalo. En el caso particular de este trabajo, es un espacio dentro del
dominio unidimensional delimitado por dos puntos, para el cual se estima el
numero de especies.

¢ Punto medio. Se define como la media de dos extremos.

12



e Diversidad beta, o tasa de recambio de especies. Es la medida del cambio en
la composicion de especies en gradientes temporales o espaciales (Arita &
Rodriguez, 2002)

La construccion de los modelos utilizados en este trabajo, parte de tres

suposiciones generales.

Suposiciones generales de los modelos:

e Los extent son lineales y las areas de distribucion presentan formas
rectangulares; ambos se asumen como distribuciones continuas o
uniformes en el espacio.

e La localizacion y el tamafo de los extent y las areas de distribucion son
aleatorios.

e Los extenty las areas de distribucién se encuentran en un dominio limitado.

Una de las suposiciones mas simples que se puede hacer acerca del arreglo
de las especies es que se encuentran uniforme e independientemente distribuidas
en el espacio. Con la suposicion de una distribucién uniforme de las especies, no
se encuentra mas variacion en el espacio que la variacion estadistica (Ney-Nifle &
Mangel, 1999); esto hace referencia a que la distribucién es un conjunto continuo
de puntos en el espacio y no presenta discontinuidad alguna.

En los modelos presentados en este trabajo los extent y las areas de
distribucion se arreglan al azar en el espacio; biologicamente esto implica que la
distribucion de las especies es independiente de los gradientes ambientales
(Gleason, 1922). En estos modelos no hay gradientes climaticos, fisicos o
biolégicos (Colwell & Hurtt, 1994). La distribucion de una especie es independiente
de la de las demas especies y se encuentran dentro de un dominio limitado, es
decir, que hay una limitacion geométrica (la distribuciéon de las especies esta
restringida y no puede encontrarse fuera del dominio). Esto tiene ciertas
implicaciones; al delimitar el dominio de la distribucion de las especies, el modelo

de dominio medio predice una curva parabdlica de la riqueza de especies (Colwell
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& Hurtt, 1994; Colwell & Lees, 2000; Willig & Lyons, 1998; Arita, 2005). Es decir,
que las areas de distribucion se sobreponen en mayor medida en el centro del
dominio, creando un pico en la riqueza de especies (Colwell et al., 2004). Debido a
la restriccion geométrica en los patrones de distribucién de las especies, se limita
la ubicacion del punto medio y su relacion con el tamafo del area de distribucion.
Especies con puntos medios cercanos a los bordes necesariamente tendran un
tamafo de distribucién pequefio; de igual forma, especies con un tamafio de
distribucion grande deben tener su punto medio cerca del centro del dominio
(Colwell & Hurtt, 1994).

14



Modelo unidimensional

El primer modelo que consideramos en este trabajo es un modelo
unidimensional lineal, similar al modelo de la vara partida de MacArthur (1957) y el
modelo binomial de Willig & Lyons (1998). Para tener una imagen clara se podria
decir que es una linea, que representa un continente con un dominio (0,1), es
decir que va de 0 a 1, donde las especies se representan en este dominio como
lineas mas pequefas (Fig.6) (Colwell & Hurtt, 1994; Willig & Lyons, 1998; Colwell
& Lees, 2000; Arita, 2005).

0.0 1.0

Figura 3. Distribucion hipotética de las especies en un modelo unidimensional

lineal. Cada linea representa una especie, dentro de un dominio (0, 1).

Las especies se encuentran dentro de los limites del dominio (0, 1) y los
extents se distribuyen de manera aleatoria a lo largo del dominio (Colwell & Hurtt,
1994).

En el caso del modelo unidimensional para todo el dominio, que va de cero
a uno, p esigual a 1 (Apéndice), debido a que la probabilidad de encontrar
especies en todo el dominio es maxima (1). Si consideramos todo el dominio,
encontraremos todas las especies, entonces p= 1; entonces (p) (w)= (1)(w)=w

(Apéndice).
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En el modelo binomial (suponiendo que dos puntos al azar definen los
puntos extremos del extent de distribucion de las especies y considerando un
punto cualquiera x en el dominio) la proporcién de extents para los cuales ambos
puntos de sus extremos quedan antes de x, es x%, ya que la probabilidad de que
un punto de los extremos de la distribucion se encuentre antes de x es x y que el
otro punto de los extremos cumpla con lo mismo también es x (Fig. 4a). Dado que
son eventos independientes las probabilidades se multiplican, o sea (x) (x)=x* y la
proporcion de aquellos que quedan después de x es (1-x)?, ya que la probabilidad
de que un punto de los extremos de la distribucion quede después de un punto x
es el dominio completo menos x, es decir 1-x. La probabilidad de dos puntos que
cumplan esto dado que son eventos independientes es (1-x) (1-x)= (1-x)?
(Fig.4b); por lo tanto la proporcién que intersecta el punto x es 1-x*-(1-x)’= 2x-2x*
(Fig.4c). Entonces para determinar el numero de especies que intersectan un
punto se utiliza la siguiente funcién p = 2 x (1-x)=2x-2x*> (Willig & Lyons, 1998:
Colwell & Lees, 2000; Arita et al., 2005; Arita, 2005).
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a) | ‘
0.0 ) 1.0
X
b) ° ¢
| |
| :
0.0 '
y 1.0
c) :
| I . .
| .
0.0 :
< 1.0

() (x)=x2

(1-x)(1-x)= (1-x)2

1-x2-(1-x)2= 2x-2x2

Figura 4. Distribucién de una especie con relacion a un punto (x) en el dominio.

a) especie cuyos puntos extremos de su extent quedan antes del punto (x) su

probabilidad de ocurrencia es x°. b) especie cuyos puntos extremos de su extent

quedan después de x, su probabilidad de ocurrencia es (1-x)? y c) especies que

intersecta el punto (x), su probabilidad de ocurrencia es

p=1-x%-(1-x)?*= 2x-2x°.

Para conocer el numero de especies que hay en un intervalo delimitado por

X1 Y X2 ,al dominio se le resta el numero de especies que quedan fuera de dicho

intervalo (Ec.(4)); es decir, que los dos puntos que delimitan el extent de las

especies que quedan fuera del intervalo son <x10 2x; (Fig.5).
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0.0 1.0

X1 X2

Figura 5. Intervalo delimitado por los puntos X; y X, cada linea representa una

especie en un dominio (0, 1), las especies que quedan fuera del intervalo estan

delimitadas por dos puntos <x; 0 = Xa.

(x1)?® Probabilidad de encontrar una especie cuyos extremos de extent son
menores o iguales a X1,
(1-x2)*> Probabilidad de encontrar una especie cuyos extremos de extent se
encuentren entre xo y 1.
p=1- (x2)* (1-x)? (4)

=1- X, (1-2%+%57)

=1- X1 2-1+2X2-X2°
Entonces p = 2Xp-Xo>- X1° (5)

La ecuacion (5) (Arita et al., 2005) se utilizé para determinar el numero de

especies (p) (w) que se encuentran en un intervalo delimitado por dos puntos x; y
X2 dentro del dominio (0,1). Esta ecuacion se utiliza en los cuatro modelos para

determinar la probabilidad de ocurrencia de las especies.
Basandose en el modelo unidimensional se realizaron dos procedimientos

diferentes: Modelo 1.1 y 1.2; observando en cada uno la relacion especies-

extension.
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Modelo 1.1

Este es el primer modelo basado en el modelo unidimensional. EI modelo
es similar al procedimiento recursivo desarrollado por Harte et al. (1999) y Harte et
al. (2001), para determinar el numero de especies a diferentes escalas.

Es un proceso iterativo que parte de un dominio con extension Ly (Lo=1), el
cual se divide en 2 y los intervalos resultantes se dividen en dos a su vez, teniendo
que Li= Lo/2', donde i corresponde al niimero de la iteracién (Fig.6).

El primer intervalo (i=0) es la extension total del dominio (Ly), en este caso
X1 Yy X2 son 0 y 1 respectivamente. De la ecuacion (5) tenemos
P = 2Xo-X2>- x1°= 2(1)-(1)*- (0)*= 1, la probabilidad es maxima, por lo que en la
extension total del dominio se encuentra el total de las especies.

En i=1, L1= Lo/2, se obtienen dos intervalos L; con una extension de 0.5
cada uno (Fig. 6), por lo que p=0.75 y tendremos tres cuartos del total de las
especies [(p) (w) = 0.75 w = (3/4) (w)].

En i=2, de los intervalos L; se obtienen cuatro intervalos L,= Lo/2? (Fig.6).

i=0

i=3
Figura 6. Subdivisién del dominio de acuerdo a Harte et al. (1999) y Harte et al.
(2001). Proceso iterativo, de L= L¢/2'. Dentro del proceso iterativo, para i=1
L= Lo/2, de Lo se obtienen dos intervalos L cada uno tiene una extension de
0.5 Lo, si Lo=1 entonces L4=0.5. Siguiendo el proceso iterativo de dos intervalos

L1 se obtienen cuatro intervalos Lo en i = 2.
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Aplicando este proceso iterativo, la ecuacién (5) y el promedio de los

resultados de acuerdo con la ecuacion (5). Se obtuvo el numero promedio de
especies E a las diferentes escalas, es decir se obtuvo el nimero de especies

(Ec.(5)), en cada intervalo dado, por iteracion (Fig. 7 y Tabla 1).

En los resultados se observa que para i =0, tenemos p =1=p, y en este
caso encontramos el total de las especies (w). En cada iteracion el numero

promedio de especies E va decreciendo. Cuando i— o, la extension de los
. . - _1 . . 1
intervalos tiende a cero, porlo que p = 3 el valor minimo de especies es §w,

donde w es el numero total de especies dentro del dominio (Figs. 7y 8).

0.9
0.8
0.7
0.6
0.5
0.4
0.3
0.2
0.1

p promedio

o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 M

Iteracion

Figura 7. Relacién especies-iteracion. Se observa una disminucién de p, conforme

va aumentando el numero de los intervalos, donde los intervalos son cada vez

mas pequefos.
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1
0.9 1
0.8 -
0.7 1
0.6 1
0.5 1
0.4’7

0.3 7
0.2 1
0.1 1
0 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
0 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1

p promedio

Extensién

log p promedio

log extension

Figura 8. a) Relacion especies-extension se observa un mayor numero de
especies p cuando la extension es mayor. b) Representacién Log-Log de la

relacion especies-extension correspondiente a los datos de la Tabla 1.
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Tabla 1

Iteracion | Extension p
0 1.000 1.000
1 0.500 0.750
2 0.250 0.563
3 0.125 0.453
4 0.063 0.395
5 0.031 0.364
6 0.016 0.349
7 0.008 0.341
8 0.004 0.337
9 0.002 0.336
10 0.001 0.334
11 0.000 0.334

Entre mas pequerios se van haciendo los intervalos, menor es la reduccion
en el numero promedio de especies (Tabla 1) y la relacion intervalo-numero de

especies se vuelve lineal.

[N

El limite inferior de p es =, p es la suma de un numero infinito de valores

w

de p, dividido entre el numero de éstos dentro de un intervalo delimitado porb vy a,

entonces Ez[.[: (2x-2x?)dx ]/ b-a, para el dominio completo donde a=0 y b=1,

B= , e€s decir el promedio de diversidades de punto para todo el dominio

Wl

(Apéndice). Esto quiere decir, que en promedio el minimo de especies que pueden
llegar a encontrarse en el dominio unidimensional, es un tercio del total de las
especies en todo el dominio, esto concuerda con lo que se observa en la relacion
especies extension (Fig. 8).

La distribucidon de frecuencias del tamafo de las areas de distribucion es

o . , 1
una funcién lineal decreciente con un valor promedio de 0.33, o 3 en el caso de

un modelo unidimensional estocastico (Arita, 2005). Esto indica que las especies
con extents de distribucién mas pequenas seran mas frecuentes que aquellas con

extents mas grandes. El valor de la diversidad regional de punto promedio en este
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modelo es igual a % dado que la diversidad esta determinada por el tamafo

promedio de los extents de distribucion; en otras palabras, el promedio de la
diversidad de las especies es igual a la suma de los extents de distribucion de las
especies medido como proporciones del area total (Arita & Rodriguez, 2002).

Los datos no se ajustan a una recta en escala logaritmica como puede
observarse de la Fig. 8; con la reduccion de la extension no hay una reduccién del

numero de especies que sea proporcional a la reduccion en la extension.
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Modelo 1.2

Este es el segundo modelo basado en el modelo unidimensional. En este
modelo hay una reduccion iterativa, es decir, que en cada iteracion se consideran
intervalos del dominio cada vez mas pequefos y se obtiene la probabilidad de
encontrar especies en cada uno, esto con el propdsito de ver el efecto del cambio
de escala en la riqueza de especies.

El punto medio del dominio es M= (x;+x2)/2 (Arita et al., 2005) para el
dominio (0,1), M= 0.5 (Fig. 9).

Lo 0.5

X1=0 X2=1
M= (X1 +X2) / 2

Figura 9. El punto medio del dominio L, (0,1).
M=(x1 +x2) / 2= 0.5.

Para este caso se obtuvo el numero de especies en diferentes intervalos
dentro del dominio. Todos los intervalos mantienen el punto medio en 0.5; es
decir, que los dos puntos que delimitan cada intervalo (xi, X2) se encuentran a la
misma distancia del punto medio del dominio, los intervalos mantienen la misma
proporcion entre cada uno. Por ello s6lo hay un valor de p (Ec. (5)) para cada
intervalo, dado que so6lo hay un intervalo con la extensién determinada por x; y X2,
y su punto medio sea justo el centro del dominio.

En este ejemplo en cada iteracion el intervalo es 0.2 mas chico que en la
iteracion anterior (Figs. 10, 11y 12).
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Iteraciones
0 ° )
Xx1=0 Xo =1
1 ° { | i
x1=0.1 x2 =0.9
2 . : | J
X1 =.0.2 X2 =0.8
3 ° } ®
X1 = 0.3 X, =0.7
4 . —— o
X1 =0.4 Xo = 0.6
° ’ )
o |
X1 =M=X;

Figura 10. Caso en el cual en cada iteracion los intervalos son 0.2 mas chicos que

el anterior y el punto medio M se mantiene constante en todos los intervalos.
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En los resultados se observa que p empieza a decrecer desde 1 (Figs. 11y

12, Tabla 2), la iteracion i=0 corresponde a la extension total del dominio.

1
0.9
0.8
0.7
0.6 >~
o 05 ~
0.4 -
0.3
0.2
0.1
0 . . .
0 1 2 3 4 5
Iteracion

Figura 11. Relacion especies-iteracion. Se observa una disminucién en el numero

de especies p conforme va cambiando el tamario de los intervalos.

;
0.9 /
08

07

06 /

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

Extension

)
<)
&

y =0.2484x + 0.0106

log p

D
N
[¢)]

)
No

log extensién

Figura 12. a) Relacion especies-extensién. Se observa un mayor numero de
especies p conforme va aumentando la extension de los intervalos. b) Relacion
log-log especies-extension correspondiente a los datos de la Tabla 2, con la linea

de tendencia y la ecuacion de la recta.
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Tabla 2

lteracion |[Extension
0 1 1
1 0.8 0.98
2 0.6 0.92
3 0.4 0.82
4 0.2 0.68
5 0 0.5

El numero de especies se va reduciendo conforme se reduce la extension
de los intervalos (Tabla 2). El valor mas pequefo para p, es decir la probabilidad
de encontrar especies, es p = 0.5, dado que si se mantiene 0.5 como punto medio
el valor minimo que pueden tomar x; y X, es 0.5. p es igual a la p de un punto ya

que X1y X2 son iguales, en este caso 0.5, y este es el valor mas pequefio en las

Figs. 11y 12a.

Los datos se ajustan a una curva seudo sigmoide muy cercana a una recta en
escala logaritmica como puede observarse en la Fig.12b. La pendiente de la recta
en un espacio log-log corresponde a la diversidad beta; es decir, a la tasa de

recambio de especies entre las diferentes escalas. El hecho de que se ajuste a

una recta implica que no varia con la escala.

\

—— 1.1
1.2

probabilidad
OCOCO0O0O000000 =
O=_NWAhUIONOOO

Extension

0.0 0.1 0.2 0.3 04 0506 0.7 08 09 1.0

Figura 13. Relacion especies-extension de los modelos 1.1 y 1.2. En ambas se ve

un mayor numero de especies conforme va aumentando la extensién de los

intervalos.
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El modelo 11 y 1.2 parten del mismo modelo unidimensional,
conceptualmente son muy similares, sin embargo, hay diferencias importantes
(Fig. 13). Una diferencia fundamental es que el modelo 1.1 siempre toma en
cuenta la totalidad del dominio, mientras que el modelo 1.2 en cada iteracién toma
en cuenta una menor parte del dominio.

Por otro lado, en el modelo 1.1 se considera un promedio de los intervalos
del mismo tamano dentro del dominio y se grafican los diferentes resultados para
cada iteracién. En el caso del modelo 1.2 no se obtiene un promedio de la
probabilidad de encontrar especies; se toma en cuenta el Unico resultado para ese
tamano de intervalo, la probabilidad de encontrar especies de cada intervalo es la
probabilidad maxima que puede tener un intervalo de ese tamano dentro del
dominio, esto se debe a que no hay otro intervalo de esa extensién que tenga
como punto medio 0.5, por eso presenta valores mayores en la probabilidad de
encontrar especies que el modelo 1.1 para el mismo tamano de intervalo. En este
caso la restriccion geométrica mas importante es el punto medio del dominio que
corresponde también al punto medio de cada uno de los intervalos y por esto los
resultados difieren.

El modelo 1.2 se ajusta significativamente a una recta en un espacio Log-
Log, dada una disminucion constante del area hay una disminucion constante en
el numero de especies. En modelos del dominio medio, el numero de especies
tiene un maximo en el centro del dominio, el modelo presenta una curva
parabdlica para la riqueza de especies. Al ir reduciendo la extensién del dominio
de una forma constante, también se reduce de una forma constante la
probabilidad de encontrar especies en dicho dominio. En los dos modelos se

observa que hay un mayor numero de especies en una mayor extension.
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Modelo bidimensional

El uso de dos dimensiones nos ayuda estimar el cambio en la probabilidad
de encontrar especies producido por una diferencia en el numero de dimensiones
en comparacion con el modelo bidimensional y ver el efecto del cambio de escala.

El modelo bidimensional se basa en una superficie o continente
representado por un cuadrado con un dominio (0,1), la distribucion de las especies
se representan en este dominio como rectangulos de diferentes tamanos (Fig.14)
(Arita, 2005).

0.0 1

Figura 14. El cuadrado mas grande representa un dominio (0,1) en las dos
dimensiones, cada uno de los rectangulos que se encuentra en el interior

representa la distribucién de una especie, cada una con una forma diferente.
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Las especies se encuentran dentro de los limites del dominio (0,1), ninguno
de los puntos del area sale del dominio y las areas de distribucidén de las especies
se acomodan de manera aleatoria en el dominio. Cada area rectangular esta
delimitada por cuatro puntos (X1, X2, Y1, ¥2) (Arita, 2005) con los cuales se dan los
valores que conforman los vértices del rectangulo (x4, y1) (X1, Y2) (X2, Y1) (X2, Y2).
(Fig.24).

Para determinar el numero de especies que se encuentran en un area
delimitada por cuatro puntos correspondientes a los ejes X, y (Fig.24) se utiliza la
siguiente ecuacion:

P= (2X2-X2*- X1%) (2y2-y2>- y1°). (6)

Para una dimension la ecuacion que se utiliza es:

P= 2X2-X22- X1°
(Esta ecuacion se explica en el modelo unidimensional)

Para obtener el numero total de especies en la region, dado que los ejes
son independientes, se multiplica la probabilidad de encontrar especies dentro de
un intervalo, (p) de cada uno de los ejes (Ec.(5)), [en el eje de las x es
Px=2X2-X2°- X,°] por la probabilidad de encontrar especies dentro de un intervalo en

su proyeccion sobre el eje de las y, [en el eje de las y es py=2y2-y22- y12.
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(X1, y2) (X2, ¥2)

Figura 15. Representacion de la distribucion de especies en un modelo
bidimensional. En el dominio cuadrado (0.1) se encuentran las especies. Los
rectangulos marcados en lineas punteadas muestran la distribucién de las
especies. Se utiliza la ecuacion (6) para determinar el numero de especies en un
area delimitada, como se ejemplifica en la region de linea gruesa, se usa la

ecuacion (6).

Con base en el modelo bidimensional se realizaron dos procedimientos

diferentes, modelo 2.1 y 2.2; observando en cada uno la relacion especies- area.
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Modelo 2.1

Este es el primer modelo basado en el modelo bidimensional. En este
modelo se parte de un area (Ag) que tiene la extension total del dominio. Para Ag
X1Y X2 son 0 y 1 respectivamente, al igual que y1 y yo. Entonces p =(2X-X2>- x1°)
(2y2-y22>- y19)= (2(1)-(1)* (0)%)(2(1)-(1)* (0)®)= 1, en el area total del dominio se
encuentra el total de las especies.

Partiendo de un cuadrado Ao se realiz6 una division iterativa donde
Ai = Ai/2®, iterando la divisién i veces, se obtienen una serie de cuadros mas
pequefios de lados L = Lo/2' y area Aj = L?>= Ao/2” y se obtuvo el promedio del
numero de especies de cada serie (p) (Harte et al., 1999; Arita & Rodriguez,

2002), con la siguiente ecuacion:

Donde i es la iteracién, p es la probabilidad en cada una de las areas dada
por la ecuacion (6) y w se utiliza para representar el numero de especies, en este
caso es igual a 1.

En i=1, el dominio tiene area A; = Lo?, con lados Lo se dividid en cuatro,
obteniendo asi cuatro cuadros (A;) (Figs. 16 y 17) (Arita & Rodriguez, 2002). Los
cuadros resultantes tienen un area A;= L1%= Ay/2?, con lados Li= Lo/2.

En i=2 los cuadros A; se dividieron en cuatro cuadros cada uno con area
Az = Lo*= Ao/2%, con lados Lo= Lo/2?, obteniendo dieciséis cuadros (Fig. 16) se
tiene A= Ag/2%.
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L1 A,

Lo

L, Az

Figura 16. Division iterativa de un cuadro de &rea Ao iterando la division i veces, se
obtienen una serie de cuadros més pequefios de lados Li= Lo/2'y 4rea A = Li’=
Ag/2?.

Ao

A1

A2

i=0 i=1 =2 el —> o

Figura 17. Divisiones del dominio. En cada iteracion se van teniendo cuadros

de diferente tamafo, cada vez mas pequefos.
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De esta forma se obtuvo el numero promedio de especies a diferentes
escalas, es decir, se obtuvo el numero de especies (Ec. (6)) en areas de diferente
tamafio dentro del dominio y se uso la ecuacion (7).

En los resultados observamos que para i=0, tenemos p=1, es el dominio

completo y ahi se encuentra el total de las especies. En cada iteracion el numero

1 ,
, el area es

promedio de especies E va decreciendo, cuando i— « donde E: 3

. . . 1
0, es un punto, es decir el valor minimo de especies es §W’ donde w es el numero

total de especies dentro del dominio, (Figs. 18 y 19).

-

o
®

k=l
B 0.6
§
s 04
S \
0.2
v\’\HQ——.—._._()
0 . . . . . . . . .
0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Iteraciones

Figura 18..Relacion especies-iteracion. Se observa una disminucion en el numero

de especies p conforme va cambiando el area.

Segun Scheiner (2003) esta es una curva tipo Il A. En una curva de este
tipo los cuadros pequenos son contiguos, estan espacialmente definidos, se utiliza
la media de la diversidad en el area y es una curva no decreciente (esto es con
respecto a un aumento en el area y por lo tanto un aumento en el numero de

especies).
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Figura 19. a) Relacion especies-area. Se observa un mayor numero de especies
p cuando el area es mayor. b) Representacion Log-Log de la relacién especies-

area correspondiente a los datos de la Tabla 3.

Tabla 3
Iteracion Area p
0 1.00000 1.0000
1 0.25000 0.5625
2 0.06250 0.3164
3 0.01563 0.2053
4 0.00391 0.1557
5 0.00098 0.1327
6 0.00024 0.1217
7 0.00006 0.1164
8 0.00002 0.1131
9 0.00000 0.1123
10 0.00000 0.1119
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Entre mas pequefio se va haciendo el tamafio de los cuadros, menor es la
reduccion en el nimero de especies promedio (p ) (Tabla 3).

La distribucion de frecuencias del tamano de las areas de distribucion tiene

un valor promedio de 0.11 6 3 en el caso de un modelo bidimensional estocastico

(Arita, 2005). Esto indica que las especies con areas de distribucion mas

pequenas seran mas frecuentes que aquellas con areas mas grandes. El valor de

la diversidad regional de punto promedio también es igual a é dado que la

diversidad esta determinada por el tamano de las areas de distribucion. De
manera similar al modelo unidimensional, esto indica que el promedio de la
diversidad de las especies es igual a la suma de las areas de distribucion de las
especies medido como proporciones del area total (Arita & Rodriguez, 2002).

Los datos no se ajustan a una recta en un espacio Log-Log como puede
observarse en la Fig. 19; es decir, no hay una disminucién constante del numero

de especies dada una disminucion en el area.
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Modelo 2.2
Este es el segundo modelo basado en el modelo bidimensional. El modelo 2.2 es
aquel en el cual el centro del cuadrado Ap (X1=y1=X>=Y»=0.5) (Fig. 20) se mantiene

constante y las iteraciones se efectuaron en torno a dicho centro.

Ao

X1=Y1=X2=Y2=
n..L. ‘

U.O

Figura 20. Representacién del centro del dominio en un modelo 2.2. El cuadro A
es todo el dominio, el punto negro es el centro del cuadrado donde

X1=Y1=X2=Y>=0.5.

En este proceso iterativo todos los cuadrados mantienen el mismo centro y
mantienen una proporcion en el tamafo, x;= y1 Y Xo= Yo, Yy se encuentran a la
misma distancia del centro (Fig. 21). Ao es el area total, conforme se da el proceso
iterativo de reduccion de la longitud de los lados de los cuadrados, el area de los
cuadrados va disminuyendo, con el objetivo de observar el cambio de escala en la

riqueza de especies. Lennon et al. (2001) presentan un procedimiento similar.
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Figura 21. Disminucion del area del cuadrado en un proceso iterativo. Los
cuadrados mantienen el mismo centro, mantienen una proporcion en el tamafio,

X1= Y1Y X2= Y2 Y se encuentran a la misma distancia del centro.

De cada cuadrado de diferente tamafio dentro del dominio se obtuvo el
numero de especies (Ec. (8)). En este caso no se obtuvo un promedio ya que solo

hay un cuadrado de cada tamafo que tenga como centro (0.5, 0.5).
En los resultados se observa que E empieza a decrecer desde 1 (Fig. 22); la

iteracion i=0 corresponde a la extensién total del dominio.
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Figura 22. Relacidn especies-iteracion. Se observa una disminucién en el numero

de especies p conforme va disminuyendo el area.
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Segun Scheiner (2003) esta es una curva de tipo |, la cual se construye con
datos unicos, es decir, que no hay ninguna media del numero de especies, cada
dato es tomado de un tamano unico de area, por lo que es una curva no
decreciente.

p
OO 0000000

L@l L
*

O=2NWAUIOON 0O
!

0.2 0.4 0.6 0.8 1

o

Area

y=0.401x + 1.0154
R%=0.9926

log p

-1.5 -1 -0.5 0
log A

Figura 23. a) Relacion especies-area. Se observa un mayor numero de especies
p cuando el drea es mayor. b) Relacién Log-Log de la relacion especies-area

correspondiente a los datos de la Tabla 4, con la linea de tendencia y la ecuacion

de la recta.
Tabla 4
lteracion [Area  |p
0 1 1
1 0.64, 0.9604
2 0.36 0.8464
3 0.16 0.6724
4, 0.04 0.4624
5 0 0.25
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El numero de especies se va reduciendo conforme se reduce el area de los
cuadrados (Tabla 4).

El valor mas pequefio para p es 0.25 dado que si se mantiene
X1=X2=Yy1=Y»=0.5 como el centro, el valor minimo para xi, X2, y1, y2€s 0.5, y esto es
obtener la probabilidad de encontrar especies (p=0.25) en un punto que en éste
caso es 0.5, dado que se multiplica el valor en los dos ejes, ecuacion (6) y este es
el valor minimo que se observa en la curva (Figs. 22 y 23a).

Los datos se ajustan a una recta en un espacio logaritmico, como puede
observarse en la Fig.23b. La pendiente de la recta en el espacio Log-Log
corresponde a la diversidad beta, es decir a la tasa de recambio de especies entre
las diferentes escalas, el hecho de que se ajuste a una recta implica que no varia
con la escala. Hay una disminucion constante del numero de especies al reducir el
area, esto se debe a que son datos unicos de tamafos de area dentro del dominio.
El tamafo del area de los cuadrados presenta una reduccién constante, el dominio
presenta una curva parabdlica de la probabilidad de la riqueza de especies y hay

una disminucion constante de dicha probabilidad.

1.2
1
e]
T 08
= ——21
9 06
a2 2.2
© 0.4
o
0.2
04 ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
0 0.2 0.4 0.6 0.8 1 1.2
area

Figura 24. Relacion especies-area de los modelos 2.1 y 2.2, en ambas se observa
un mayor numero de especies conforme va aumentando la extension de los

intervalos.

Entre el modelo 2.1 y el 2.2, de manera analoga a los modelos

unidimensionales se observan diferencias basicas (Fig. 24). Los resultados del
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modelo 2.1 son, en cada iteracion, el promedio de las areas de distribuciéon del
mismo tamano dentro del dominio. En el caso del modelo 2.2 no hay un promedio,
se toma en cuenta el unico resultado para ese tamafno de area; la probabilidad de
encontrar especies en cada cuadro es la probabilidad maxima que puede tener un
area de ese tamafo dentro del dominio, por eso presenta valores mayores en la
probabilidad de encontrar especies que el modelo 2.1 para el mismo tamafo de
area. En este caso la restriccion geométrica mas importante es el centro del
dominio, que corresponde al centro de cada uno de los cuadrados y por esto los
resultados difieren. Sin embargo, en ambos casos se observa que hay un mayor
numero de especies en un area mayor.

Ambos modelos son analogos a los modelos unidimensionales, son la
version de dos dimensiones. El modelo 1.1 es analogo al modelo 2.1 y el modelo
1.2 al 2.2, por ello los resultados son muy similares. Las coordenadas en el
modelo bidimensional son independientes entre ellas, se comportan como un
modelo unidimensional; cuando se intersectan se produce una reduccion de
superficie (L)(L)=A=L?, por eso las diferencias que se observan fundamentalmente
son consecuencia del numero de dimensiones. Las graficas presentan un forma
similar, pero una de las diferencias principales que se observa entre el modelo 1.2
y 2.2 es la diversidad regional de punto promedio, en el caso del modelo
unidimensional es 1/3 y en el caso del modelo bidimensional es (1/3)* = 1/9
(Fig.25).

1.20
1.00

0.80 \

0.60
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probabilidad

0 5 10 15

iteraciones

Figura 25. Probabilidad en cada iteracion de los modelos 1.1 y 2.1. Se observa la

diferencia en la diversidad regional de punto.

41



DISCUSIONY CONCLUSIONES

Para entender los patrones de diversidad y distribucion de las especies es
importante entender los mecanismos o procesos que los generan. Estos son
aspectos importantes para la ecologia, dado que aportan informacién sobre la
rigueza de especies, que es utilizada en la biologia de la conservacién y amplia el
conocimiento en la ecologia de comunidades (Ney-Nifle & Mangel, 1999; Losos &
Schluter, 2000).

El analisis de dichos patrones a diferentes escalas es parte importante del
trabajo tedrico que se requiere para su entendimiento. Las curvas especies-area
pueden ser utilizadas para poner a prueba hipotesis sobre los procesos
responsables de los patrones de diversidad, facilitando comparaciones a
diferentes escalas de medicion (Scheiner et al., 2000). Una mayor area permite un
mayor numero de especies y un mayor numero de habitats, lo cual permite que
coexistan un mayor numero de especies; los procesos poblacionales o
metapoblacionales de las especies producen agregacion espacial (Storch, 2003).
Por esto las curvas especies-area generadas con datos empiricos se relacionan
con la heterogeneidad ambiental, se ven afectadas por factores que determinan la
distribucion espacial de los individuos (He & Legendre, 1996, 2002); esto depende
del area estudiada y por lo tanto de la escala utilizada. Por ello tiene gran
relevancia el uso de las curvas especies-area, las implicaciones biologicas que
cada una tiene y la interpretacion que se le da a los resultados.

Los modelos nulos se utilizan en este trabajo como una herramienta teorica
para trabajar con la relacion especies-area. Un modelo nulo tiene como principio la
exclusion de los factores biolégicos, siendo asi un modelo que sirve para la
comparacion con la realidad y por lo tanto los resultados observados siguen
siendo una base de la cual pueden partir diferentes explicaciones (Gotelli &
Graves, 1996).

Los modelos presentados en este trabajo estan basados en el modelo del
dominio medio. Como otros modelos de sistemas ecoldgicos, los modelos de

dominio medio no son realistas. Por otro lado, como otros modelos nulos, no
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pretenden reproducir a detalle los procesos y patrones que pueden observarse en
la naturaleza, los modelos de dominio medio extraen los componentes principales
de los patrones naturales, en ese sentido constituyen un modelo nulo adecuado y
perfectamente valido para estudios ecoldgicos de la riqueza de especies (Arita,
2005; Collwell et al., 2004).

En modelos con las restricciones geométricas establecidas en este trabajo,
las distribuciones aleatorias presentan una reduccion del area o extensiéon. Es
importante mencionar que estos modelos generan una prediccidn para
distribuciones aleatorias, esto no significa que sea un prediccion para cualquier
tipo de dato, por ello sirven como un modelo comparativo para los datos reales
(Rahbek, 2005), el azar no es una explicacion sino un elemento comparativo.
Cuando se introducen en los modelos mecanismos como la especiacion, extincion,
migracion, colonizacién o competencia, se tiene como resultado un modelo donde
uno no puede estar seguro de cual es el mecanismo responsable de la variabilidad
del comportamiento observado (Durrett & Levin 1996).

Como resultados de este trabajo se observa en los modelos presentados
que hay una disminucién en el numero de especies al reducir el area, esto
concuerda con la relacion especies-area y con esta base se pueden hacer
predicciones sobre la riqueza de las especies (Colwell & Winkler, 1984).

A lo largo del estudio de la relacion especies-area se han generado
diferentes curvas y hay diferentes funciones a las que se ajustan cada una de
estas curvas (Rosenzweig, 1995; Tjorve, 2003; Scheiner, 2004). En otros estudios,
los resultados presentan que con un aumento del area se tiene un aumento en el
numero de especies (Connor & McCoy, 1979; Rosenzweig, 1995; Durrett & Levin,
1996; Ney-Nifle & Mangel, 1999; Lomolino, 2000; Tjorve, 2003; Scheiner 2003,
2004). Los modelos presentados en este trabajo parten de un area finita y de un
numero finito de especies, el area y el numero de especies van disminuyendo. El
analisis se realiza con base en una reduccién del numero de especies, no en un
aumento y en este caso la curva parte de un numero fijo, que por la delimitacion
del dominio y las restricciones geométricas del modelo es 1, no se puede observar

el comportamiento mas alld de dicho limite. Al disminuir el area hasta un valor
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proximo a cero se obtiene un numero que equivale a la diversidad regional de
punto.

La diversidad regional de punto de las especies puede predecirse con la
suma de las areas de distribucion de las especies, medido como proporciones del
area total. Los valores de la diversidad de punto esperada pueden ser utilizados
en los modelos nulos como una comparacién neutra para las comunidades reales,
para probar el efecto de las interacciones locales de las especies (Arita &
Rodriguez, 2002). Hay una relacion matematica entre los parametros regionales y
la composicion de las comunidades locales, dicha composicion se puede predecir
conociendo los valores de los parametros regionales (Schluter & Ricklefs, 1993;
Gaston, 2000; Arita & Rodriguez, 2002). El tamafio de las areas de distribucion es
un parametro regional que determina la diversidad regional de punto, que es un
indicador de la composicion de las comunidades locales.

En los modelos presentados se observa que el numero promedio de
especies presenta una disminucion al irse reduciendo el tamano del extent o el
area, el numero promedio de especies va haciéndose menor y tiende a la
diversidad regional de punto promedio, es decir el numero promedio de especies
que se encuentra en un punto o area cero.

La distribucién de frecuencias del tamafio de las areas de distribucion
afecta la curva de la relacidon especies-area, debido al acomodo que tienen las
especies en el dominio, si el promedio baja debido a la presencia de un mayor
numero de especies con tamafo pequefo de distribucion en proporcion al tamafo
del dominio, el efecto de dominio medio sera menos perceptible, ya que las
especies pueden acomodarse a lo largo del dominio mas uniformemente y no
forzosamente en el centro del dominio, a diferencia de areas de distribucién con
un tamafio muy cercano al tamafio del dominio. En este trabajo la distribucién de
frecuencias del tamafno de las areas de distribucion es aleatoria y esto determina
la diversidad regional de punto promedio en cada uno de los casos, 1/3 para el
modelo unidimensional y 1/9 para el caso bidimensional. Los modelos
unidimensionales presentan valores mas altos de diversidad regional de punto

promedio, dado un aumento en el numero de dimensiones se va reduciendo el
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numero de especies que pueden encontrarse. Se han realizado pocos estudios
con modelos bidimensionales (Lees et al., 1999; Taylor & Gaines, 2000; Bokma et
al., 2001; Jetz & Rahbek, 2001, 2002; Diniz-Filho et al., 2002; Hawkins & Diniz-
Filho, 2002; Zapata et al., 2003); en los resultados de estudios realizados hasta
ahora con modelos bidimensionales no concuerdan las predicciones con los datos
observados (Zapata et al., 2003).

El cambio en el numero de dimensiones ha sido muy poco estudiado
dentro de este contexto y es importante ampliar su estudio, dado que las especies
se distribuyen en el mundo real en mas de una dimension y los procesos
biolégicos actuan en al menos dos dimensiones (Zapata, Gaston & Chown, 2003),
aunque los modelos no son una representacidon exacta de la realidad, si es
importante considerar variables como esta, los modelos bidimensionales
consideran la variacion latitudinal y longitudinal de la riqueza de especies (Bokma
et al., 2001), ajustando el modelo a ciertas caracteristicas de la distribucién real de
las especies y ayudan a observar como y cuanto afecta la geometria a los
patrones de la riqueza de las especies.

En la relacion especies-area la pendiente de la curva se relaciona con la
diversidad beta, Rosenzweig (1995) la propone como medida de recambio, dado
el aumento en el numero de especies con el incremento del area. En la relacion
especies-area hay una relacion entre el area, los endemismos y el recambio de
especies (Harte & Kinzig, 1997), cuando se trabaja con este ultimo es importante
considerar el aumento y la pérdida de especies en el espacio (Cody, 1975; Wilson
& Shmida, 1984), precisamente es la pendiente de la relacion especies-area la
que se relaciona con este aspecto. Para distribuciones aleatorias, en el caso de
los modelos de este trabajo donde se saca un promedio del numero de especies
(modelos 1.1 y 2.1), no se observa una pendiente constante. El incremento de
especies no se mantiene constante con el incremento en escala, o que, no se
ajusta a una funcion potencia y esto significa que la diversidad beta no es
autosimilar, es decir que no hay una disminucion constante, por lo tanto, no es
invariante con la escala. Los patrones espaciales de la taza de recambio se

modifican con la escala. Si la relacion especies-area es una funcion potencia,
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entonces la diversidad beta debe ser invariante con la escala, al medirse
incrementos constantes en la escala (Arita & Rodriguez, 2002).

En el caso de los modelos 1.2 y 2.2 se observa un ajuste en espacio log-log
y esto refleja una beta autosimilar; es decir, que es invariante con la escala, esto
se debe a que la reduccion de la extension o area es constante y al mantener el
punto medio fijo la reduccién del nimero de especies también es constante en el
espacio log-log. En los modelos de dominio medio el valor maximo del numero de
especies se encuentra en la mitad de dicho dominio. Si se va reduciendo la
extension manteniendo el punto medio fijo en la mitad del dominio, el numero de
especies se va reduciendo hasta llegar a un valor fijo, que es la mitad de las
especies para el modelo unidimensional, en los modelos se observa que se
mantiene un maximo en el centro del dominio.

Estos resultados se deben a las metodologias utilizadas en cada caso y al
manejo de la diversidad que se da en consecuencia, las escalas en cada caso son
manejadas de diferente forma.

Es importante trabajar con diferentes distribuciones de frecuencias de los
tamarios de areas de distribucién para comparar con las distribuciones aleatorias y
entender los diversos cambios que puedan observarse.

Un trabajo como este pretende proponer un sustento tedrico a las
observaciones empiricas y es importante realizar estudios con datos empiricos,
utilizarlos en simulaciones, por ejemplo donde el tamafo de las distribuciones es
empirico pero la distribucién es al azar y donde se incluyan variables como la
agregacion u ocupacion (Ney-Nifle & Mangel, 1999). Al comparar los resultados
del trabajo tedrico con el empirico puede haber cambios significativos y estos
pueden tener diferentes explicaciones, que se pueden relacionar con las
caracteristicas muy particulares de la zona de estudio y el tamafo de la escala
utilizada; un ejemplo de estas explicaciones son los procesos ecologicos a
diferentes niveles y la historia evolutiva local y regional.

La forma de las curvas especies-area ha sido utilizada para determinar el
area que se requiere para obtener una muestra adecuada de especies en una
comunidad particular (Goodall, 1952; Hopkins, 1957; Cain & Castro, 1959;
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Barkman, 1989), para caracterizar la estructura de una comunidad, para medir la
riqueza de especies, para medir el efecto de disturbio dentro de las comunidades y
para definir el tamafo apropiado de reservas naturales (Fisher et al., 1943;
Goodall, 1952; Preston, 1962). La ubicacion de puntos de concentracion de
rigueza para un taxén o la coincidencia para multiples taxa esta intimamente
ligado a la escala de analisis; la ubicacion de una reserva natural puede ser
seleccionada con base en la maxima riqueza, y esto cambia el tamafio de la
reserva o la escala de analisis (Lennon et al., 2001). Por todo esto en biologia de
la conservacion, este estudio sirve para predecir cambios en la diversidad de
especies bajo escenarios donde hay una pérdida de habitat. Sirve como una
herramienta en el disefio de estrategias para la conservacién de la diversidad
biolégica dentro de reservas geograficamente limitadas y ecosistemas
fragmentados, ya que se estima la diversidad de especies en un area o en
pequenos fragmentos (Brown & West, 2000; Lomolino, 2000).

Este trabajo se realizé con el fin de ampliar el conocimiento que se tiene de
los patrones de diversidad y la distribucion de las especies, y los mecanismos

generadores de estos patrones.
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APENDICE

p: la probabilidad de ocurrencia o proporcion de especies, cuyo extent o
area cruza el punto, intervalo o area, determinados por los valores dados en x
dentro del dominio; para un punto p= 2x — 2x?, para un intervalo p= 2xo-X2>- X12 y
para un area p= (2Xo-X2>- X1°) (2y2-y2>- y1°).

(p) (w): donde w es el total de especies en el dominio, es la diversidad

esperada, para un punto, intervalo o area con probabilidad p.
p: promedio de p de varios puntos; p para una dimension es la suma de un

numero infinito de valores de p, dividido entre el numero de ellos dentro de un

intervalo delimitado por b y a, como se ejemplifica en la grafica.

(p)(w): es el numero de especies promedio que se pueden encontrar en el
dominio, p representa la proporcion de especies promedio.

Varios valores de x

/—H

p /\

a b

Figura 26. Distribucion promedio (E) de la probabilidad o proporcién de especies

en el intervalo (b,a).

Entonces p =| jb (2x-2x3)dx ]/ b-a = bla jb (2x-2x3)dx

1 Ao 2 b i
" b a L (2x-2x )dx—b_a L X(1-x)dx
sia=0y b=1
—_ 1 2 oy L i :1
p={ 3(1) [2-3]}- 3(0) [2(0)-3]} 3
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