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[...] un Aleph es uno de los puntos del espacio que contienen todos los puntos. [...] el lugar
donde estan, sin confundirse, todos los lugares del orbe, vistos desde todos los angulos. [...]
Claro esta que si no lo ves, tu incapacidad no invalida mi testimonio...

El Aleph
Jorge Luis Borges

Yo he preferido hablar de cosas imposibles, porgue de lo posible, se sabe demasiado.

Resumen de noticias
Silvio Rodriguez
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El Nicho Ecolégico y la Abundancia de las Especies
(RESUMEN)
Laboratorio de Analisis Espaciales, Departamento de Zoologia,
Universidad Nacional Autonoma de México
dfdp@ibiologia.unam.mx

El nicho ecoldgico —entendido como el hipervolumen n-dimensional compuesto de
variables bidticas y abidticas dentro del cual las poblaciones de especies pueden sobrevivir
sin necesidad de inmigracion debido a la capacidad genéticamente determinada (limite de
tolerancia) y el patrén de respuesta bioldgica de un individuo, una poblacién o una especie
a las condiciones ambientales— es un marco conceptual de trabajo que permite la
comprension de como factores proximos determinan los rangos de distribucion de las
especies. Ademas las extensiones tedricas del concepto del nicho proponen que estas
diferencias en la abundancia poblacional de una especie dentro de su rango depende de la
posicion de tales poblaciones con respecto al centroide del hipervolumen (en espacio
ecoldgico en lugar del espacio geografico), donde se suponen las condiciones dptimas para
persistir. A pesar de su importancia, no existe ninguna prueba empirica para estas ideas en
una escala mayor (macroecoldgica), en parte debido a la falta de herramientas
metodologicas. En este estudio se prueba la hipotesis de que la abundancia de las especies
estd negativamente correlacionada con la distancia al centroide de los hipervolimenes de
sus nichos. Se modelaron los nichos ecoldgicos de varias especies de vertebrados via el
Genetic Algorithm for Rule-set Prediction (GARP) y se estimaron sus centroides
individualmente en el espacio ecoldgico; entonces, para cada especie se calculé la distancia
de cada una de las poblaciones que la integran, al centroide de su nicho y se correlaciond
con su abundancia local. La interpretacion de resultados fue realizada a nivel de
poblaciones individuales (microescala) y a nivel promedios de abundancias dentro de
rangos distancia al centroide (macroescala), lo cual, origind resultados diferentes. En
general, estos indican una fuerte correlacion negativa entre la distancia al centroide del
nicho ecoldgico y la abundancia de las especies, por lo que sustentan la hipdtesis planteada
en este estudio; aunque la fuerza de la correlacion y la forma de la curva varia entre ellos.
Los resultados logrados3 indican que es posible la aplicacion en el modelado de nichos
ecoldgicos para generar no s6lo mapas binario/probabilisticas de distribucion, sino ademas
mapas de abundancias relativas que pueden llegar a tener un potencial enorme para la
ciencia teorica y aplicada en areas intimamente ligadas como la ecologia de comunidades,
la ecologia de poblaciones, la biologia de la conservacién y la ecologia de la restauracion.

Palabras claves: nicho ecoldgico, abundancia, rango geografico, modelado bioclimatico






CAPITULO 1

ORIGEN Y EVOLUCION DEL CONCEPTO DE NICHO

ECOLOGICO DENTRO DEL PENSAMIENTO CIENTIFICO






Introduccion

Las teorias cientificas parten de elecciones y supuestos que no son ni arbitrarios ni
inevitables. La ciencia de la ecologia estudia las interacciones de los sistemas bioldgicos
con el medio ambiente (Odum, 1971; Begon et al, 1996) y que determinan la distribucion y
la abundancia de los organismos (Krebs, 1994). El concepto de nicho ecologico es la base
central de este estudio ya que describe cémo los organismos en diferentes niveles de
organizacién interactlan con su medio ambiente a distintas escalas espacio-temporales
(Chase y Leibold, 2003; Leibold y Geddes, 2005). EIl término nicho ecoldgico forma parte
del vocabulario del ec6logo desde hace méas de medio siglo, pero durante los primeros 30
afios su significado fue mas bien vago (Begon et al. 1996), ya que han existido diferentes
definiciones y diferentes perspectivas sobre la forma de entenderlo (Leibold y Geddes,
2005). El nicho es un concepto de suma importancia para la teorias ecoldgicas y las teoria
evolutivas, de ahi que su historia como término o concepto ha sido revisada y analizada por
diferentes autores, bajo diferentes enfoques y a diferentes niveles de profundidad en el
analisis (e.g. Udvardy, 1959; Vandermeer, 1972; Whittaker et al. 1973; Whittaker & Levin,
1975; Colwell and Fuentes, 1975; Kulesza, 1975; Hutchinson, 1978; Hurlbert, 1981; Giller,
1984; Schoener, 1989; Griesemer, 1992; Colwell, 1992, Leibold, 1995; Looijen, 2000;
Chase and Leibold, 2003; Milesi y Lopez de Casenave, 2005). Literalmente, la palabra
nicho ha sido usado en el lenguaje inglés (niche or nitch) por cientos de afios (Chase and
Leibold, 2003) y desde hace 250 afios en el sentido figurativo de oquedad (Schoener,
1989). La definicion que de “nicho” proporciona cualquier diccionario es casi unanime:
“concavidad en el espesor de un muro para poner una imagen, estatua, jarrdn, etc.” y, son

pocos los diccionarios (de gramaética espafiola principalmente) los que incluyen una



definicion ecologica o cientifica como tal (Diccionario de la Real Academia Espafiola,
2001).

Normalmente se sostiene que el primer uso de la palabra “nicho” en un sentido
ecologico fue hecho por Joseph Grinnell en 1917, pero se argumenta también que la idea
habia sido desarrollada todavia antes en 1904 (Vardermeer, 1972; Gaffney, 1975).
Actualmente se reconoce que el primer uso del término “nicho” fue de Johnson en 1910
(Gaffney, 1975). Sin embargo, Joseph Grinnell puede ser reconocido como el primero en
desarrollar el concepto de nicho y de incorporarlo bajo un marco teérico biogeografico
(Griesemer, 1992). Charles Elton, introdujo de manera independiente y mas o menos al
mismo tiempo un concepto de nicho pero sustancialmente distinto al de Grinnell (Udvardy,
1959; Vandermeer, 1972; Odum, 1971; Whittaker et al. 1973, 1975; Whittaker & Levin,
1975; Hutchinson, 1978; Schoener, 1989; Griesemer, 1992; Colwell, 1992; Leibold, 1995;
Chase and Leibold, 2003). A maés de 40 afios de la utilizacion por parte de Johnson del
término de nicho ecoldgico, Hutchinson (1957) formulé su ya trascendental concepto de
“nicho multidimensional” o de “hipervolumen”. Fue el primer intento de integrar cada una
de las interpretaciones que se habian venido desarrollando desde Grinnell y Elton aunque
bajo una perspectiva diferente a la de ambos (Vandermeer, 1972; Schoener, 1989;
Griesemer, 1992; Colwell, 1992; Leibold, 1995; Chase and Leibold, 2003).

En sintesis, fueron tres las etapas medulares en el desarrollo de la teoria del nicho
durante la primera mitad del siglo XX, que dieron pie a las ideas, conceptos y definiciones
del nicho ecoldgico aceptadas y utilizadas actualmente; aunque no se puede soslayar que
existen una serie de contribuciones intermedias y posteriores a estas fechas por diferentes
autores que han intentado aportar una definicion literal y/o establecer un modelo

complementario o ampliado para el estudio de los nichos ecoldgicos, esencialmente bajo el



enfoque multidimensional de Hutchinson (véase Gause, 1936; McCarthur, 1968; Maguire,
1967 y 1973; Colwell y Futuyma, 1971; Vandermeer, 1972; Whittaker et al. 1973 y 1975;
Kulesza, 1975; Gaffney, 1975; Giller, 1984; Schoener, 1989; Griesemer, 1992; Colwell,
1992; Leibold, 1995; Chase and Leibold, 2003). Para abordar cada una de estas etapas, es
necesario un analisis de cada una de las principales fases, del impacto que han tenido dentro
las ciencias bioldgicas, asi como de sus debilidades respecto a explicar cada uno de los
procesos que la integran, principalmente de la abundancia y distribucion de las poblaciones

de las especies, que es la parte esencial de esta tesis.

Todo tiene un principio: Johnson y la primera utilizacién del concepto de nicho bajo un
enfoque ecologico

La primera utilizacién del término “nicho” como concepto cientifico se registra en
un articulo escrito por Roswell H. Johnson en 1910 y titulado: “Determinate evolution in
the color of the lady-beetles”, el cual, a pesar de haber sido utilizado bajo un enfoque
bioldgico, tuvo poco impacto dentro de la comunidad cientifica de aquella época (Gaffney,
1975; Hutchinson, 1978; Schoener, 1989). Ciertamente, Johnson vio al nicho como una
unidad de distribucion determinada primariamente por el suministro de alimento, pero
también por factores medioambientales (Gaffney, 1975). A pesar de este comentario, la
escasa importancia se debid tal vez a que no desarroll6 un concepto como tal y se limité a
utilizar el término “nicho” en todo su escrito para indicar que uno deberia esperar que las
diferentes especies en una region dada tiendan a ocupar diferentes sitios en el medio
ambiente (Schoener, 1989). No obstante, Johnson debe ser considerado un pionero del

concepto del nicho ecoldgico (Gaffney, 1975).



De lo macro a lo micro: la unidad de distribucion ultima y la concepcion de nicho de
Grinnell

Segun Schoener, (1989), Grinnell desarrollé su concepto de nicho en una serie de
publicaciones que comenzaron en 1914 y continuaron hasta los afios 20’s. Sin embargo y
de acuerdo con Kingsland (1985), Joseph Grinnell empezé a desarrollar su idea de nicho
diez afios antes de lo que Schoener (1989) argumenta. Grinnell menciond por primera vez
la palabra “nicho” en un trabajo titulado: ““An account of the birds and mammals of the San
Jacinto area of southern California, with remarks upon the behavior of geographic races
on the margins of their habitats” (Grinnell y Swarth, 1913, citado en Cox, 1980;
Kingsland, 1985; Griesemer, 1992 y Schoener, 1989), no obstante, el concepto lo uso6
substancialmente en *“*An Account of the Mammals and Birds of the Lower Colorado Valley,
with Especial Reference to the Distributional Problems Presented” (Grinnell, 1914a).
Evidentemente, el uso de la palabra nicho en ambas publicaciones fue meramente
semantico sin una definicion conceptual que lo sustentara (Schoener, 1989), ya que aparece
una sola vez y sin indicar concepto alguno. Grinnell se servia de la palabra nicho ““como
concepto de la unidad de distribucion tltima, en cuyo seno cada especie es mantenida por
limitaciones estructurales e instintivas ... no pudiendo dos especies del mismo territorio
general ocupar por mucho tiempo idénticamente el mismo nicho ecol6gico” (Odum, 1971).
Es tal vez basandose en definiciones similares, que algunos de los revisores del concepto de
nicho arguyen que Grinnell concebia el nicho en términos de microhébitat. No obstante, es
posible considerar que esta concepcion que se tiene no es del todo correcta en el sentido y/o
en la interpretacion que se le ha dado (Udvardy, 1959; Whittaker et al., 1973; Griesemer,

1992; Schoener, 1989).



Al ser zodlogo y biogedgrafo de formacidn, el origen y el desarrollo del concepto de
nicho ecoldgico por parte de Grinnell se generaron principalmente y de manera gradual, por
interrogantes sobre la distribucion y abundancia de las especies, mismas que lo llevaron a
publicar una serie de articulos que involucraban de manera implicita o explicita el concepto
de nicho. Una de estas primeras interrogantes fue sobre la relacién entre la variacion
fenotipica a lo largo de la distribucién geogréfica de las especies asociada a la humedad y
en la existencia de un hipotético centro de distribucion de cualquier animal donde se
deberia dar la mayor tasa de incremento poblacional, fenémenos que bien podian ser
explicados por las variaciones en las condiciones ambientales locales como la temperatura
y humedad (Grinnell, 1904). De la competencia instraespecifica resultante en estos centros
de abundancia, surge una tendencia por parte de las especies a ocupar largas extensiones de
espacio geogréafico, reproduciéndose y dispersandose de manera radial, parsimoniosamente
en cualquier direccion, y extendiéndose hacia aquellas porciones de la frontera de su limites
territoriales donde existe menor resistencia (de factores abidticos y bidticos) de acuerdo con
el grado de pasibilidad de barreras opositoras, que consisten en cualquier clase de
condiciones menos favorables para la existencia de las especies que aquellas presentes en

los centros de abundancia (Grinnell, 1914b) (Tabla 1).

Tabla 1. Clasificacion de barreras para las especies con énfasis en mamiferos y aves (Grinnell, 1914b).
Tipo de barrera

Intangible Tangible (mecanica)

(a’) Zonal (por temperatura) (&) Tierra para las especies

(b’) Faunal (por humedad atmosférica) acuaticas

(c) Asociacional (b’) Cuerpos o arroyos de agua
(1) Por suministro de alimento* para las especies terrestres

(2) Por sitios de reproduccién*
(3) Por refugios temporales*

e Cada uno de estos con consideracion de las inherentes caracteristicas estructurales concerniente a
cada especie



El comportamiento de la distribucion de estos individuos, poblaciones o especies,
puede ser comparado con el movimiento de una ameba, la cual se contrae y se expande de
acuerdo al cambio de las condiciones que le son favorables, esto gracias a que las barreras
opositoras no son fijas (Grinnell, 1922a).

El efecto de factores comunmente observables sobre la distribucion de las especies
producen un area definida (un hébitat o rango), amplio o restringido y en donde a pesar de
la considerable variacién en estos grados de restriccion distribucional, muchas especies (o
grupos superiores) son encontrados cercana o enteramente coincidiendo en el rango. Esto
permite que grupos de especies puedan ser reconocidas distribucionalmente como
constituyentes de reinos, zonas, faunas, subfaunas, asociaciones, etc. (Grinnell, 1916). Con
base en estas observaciones, Grinnell realizé una lista de los posibles factores que afectan

las distribuciones de las especies (Tabla 2).

Tabla 2. Posibles factores que afectan la distribucion de las especies segun Grinnell (1917).

Vegetacion

Suministro o disponibilidad de alimento, tipo y calidad

Lluvia

Humedad del aire (relativa o absoluta)

Humedad y aridez del suelo

Presién barométrica o altitud

Densidad atmosférica

Lugares de refugio o reproduccion

Agua (para especies terrestres)

Tierra (para las especies acuaticas)

Naturaleza o disponibilidad de coberturas o refugios contra enemigos

Naturaleza del suelo (suelo grueso o fino o roca)

Insolacion o intensidad de la luz

Nubosidad

Temperatura: en general; media anual; de invierno; del periodo reproductivo; de la parte mas

caliente del afio

Presion interespecifica 0 competencia, o antagonismo de razas

Parasitismo

Preferencias individuales o raciales

Nota: es evidente que a diferencia de la clasificacion de barreras, no hace una distincion del tipo de estos
factores ni la relevancia de cada uno de éstos.

10



Paralelamente, expresa que la distribucion de los animales no es fija, ya que cambia
de manera directamente proporcional a los cambios que sufren los diferentes tipos de
barreras e indudablemente como resultado de una gradual adquisicion de los mismos
animales para poder traspasar tales barreras, habituandose por ejemplo, en mayor o menor
grado, a la temperatura. La fuerza de tal acomodamiento, o la inherente plasticidad,
evidentemente varia mucho entre los diferentes animales y en el mejor de los casos su
operacion es muy lenta. De la misma manera, menciona que las especies pueden ser
afectadas por los multiples factores de manera diferencial como resultado de la naturaleza
critica de la inexorabilidad de los factores que las limitan. Esto es, cada especie puede
tener su factor limitante principal y en donde aquel que sea mas importante para una
especie demuestre quizéa poco efecto sobre otras especies ya que éstas no reaccionan
uniformemente al mismo ambiente, siendo indudable ademas que existe siempre una
combinacidn de diferentes factores en los rangos geograficos de los animales y en todas las
partes de la periferia de dichos rangos. Indica asimismo, que si bien la temperatura puede
ser el factor mas importante o el que més frecuentemente puede uno encontrar como
limitante de la distribucidn de las especies, nadie podré afirmar que es el Gnico ni podra
esta demanda ser hecha para la humedad sola, o el suministro de alimento, o lugares de
seguridad o reproduccion solamente. Los ejemplos que cita ilustran el principio de que en
cualquier direccién, la temperatura mas alla de ciertos limites, hacia arriba o hacia abajo,
acota la dispersion de los individuos. Esto es fundamental para entender la idea de zona de
vida (Grinnell, 1916).

Hasta aqui, Grinnell no se habia valido de la palabra “nicho” para englobar muchas
de las ideas que venia desarrollando. Es en “The niche relationships of the California

thrasher’ (Grinnell, 1917), donde escribe:

11



“These various circumstances, which emphasize dependence upon cover, and adaptation in physical
structure and temperament thereto, go to demonstrate the nature of the ultimate associational niche occupied
by the California Thrasher. This is one of the minor niches which with their occupants all together make up
the chaparral association. It is, of course, axiomatic that no two species regularly established in a single

fauna have precisely the same niche relationship™.

La distribucion restringida de Toxostoma redivivum hizo suponer a Grinnell que la
explicacion se encontraba en la tolerancia restringida de esta ave a varios aspectos
fisiolégicos y etoldgicos en un estrecho rango de condiciones medioambientales a lo largo
de su distribucidn geogréafica y que podia ser reconocido como su “nicho”. Otro problema
abordado por Grinnell (1922b) que tuvo cierta relacién con su concepcion de nicho fue el
decremento poblacional y la extincién local de algunas aves californianas. Expone que si
se conoce lo que restringe las poblaciones, se podra saber qué es mejor para cada especie.
Explica de igual forma que existe un principio que establece la presencia de una especie en
una region dada y que es absolutamente dependiente de un apropiado suministro de comida,
del tipo correcto de lugares de reproduccion y de una cobertura o proteccién para los
individuos, en ese orden de importancia. Con esto, afirma que cualquier observador en el
campo puede detectar unidades intangibles llamadas “nichos ecoldgicos” -cubiles de
reproduccion separados o guaridas o habitats- (en el sentido mas estricto), los cuales
difieren en esencia unos de otros. Hace alusion por primera vez a la idea de lo que podrian
Ilamarse “nichos vacios” y es con base en esto que alega existen tantos nicho como
especies hay y viceversa (Grinnell, 1922b). Asi, Grinnell (1924) concluye que el factor
mas importante para explicar la distribucion geografica y la evolucion de las especies es el
nicho ecoldgico o nicho medioambiental, como él lo Ilama también, y que aun dentro de

éste, las caracteristicas fisicas o inanimadas son las de mayor relevancia. Un punto
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trascendental aqui es que bajo su perspectiva, la evolucion no es en solo variacion,
herencia, mutacidn genética, produccion de hormonas o cualquier otra calidad o
caracteristica o proceso, aunque éstos puedan ser vitales para la existencia de los seres
vivos. Evolucion es principalmente cambio en el tiempo, la fluctuacién del ambiente
abiotico con los seres organicos y que la diversidad de especies que puede mantener un
lugar esta correlacionado con la diversidad de ambientes que pueda tener dicho sitio
(Grinnell, 1924). No obstante, sefiala que no se puede soslayar la importancia de los
factores bioticos (interacciones, alimentacion, refugios, zonas de reproduccion, etc.), en un
ambiente general (bi6tico y abiotico), ya que tales elementos son controlados, en un analisis
general y a menudo en similar grado, por las fuerzas fisicas comprometidas con la
“geografia” (Grinnell, 1924).

Con esto, aunque de manera implicita, parece hacer referencia a una jerarquizacion
(Schoener, 1989; Griesemer, 1992) de los componentes ecoldgicos (abstractos) que pueden
ser materializados para definir la unidad de distribucion Gltima (nicho) de un individuo, una
poblacion o una especie. Esto puede ser descrito de la siguiente manera: considerando
tanto el ambiente fisico como el bidtico de las especies, Grinnell desarroll6 una jerarquia
ecoldgica de reinos mundiales, regiones, zonas de vida, areas faunales, asociaciones
(cobertura vegetal), y nichos parangonando la jerarquia en sistematica, de los reinos a la
subespecie. Los factores abidticos fueron principalmente asociados con los niveles mas
altos, por ejemplo, la temperatura con las zonas de vida y la humedad con las areas
faunales. En los niveles mas bajos los nichos fueron asociados con un complejo Gnico de
factores bioticos y abidticos, cada especie ocupaba un nicho, es decir, un espacio fisico

caracterizado por un conjunto de factores abidticos. Este concepto jerarquico de Grinnell

13



de determinantes de distribucion ambientales lo llevo a caracterizar el nicho como la unidad
de distribucion altima (Griesemer, 1992).

Por ultimo, expresa gque el uso de un concepto puramente geografico para designar
el rango de las especies ya que aunque Util, tiene serias fallas con respecto a los factores
que delimitan a las especies (Grinnell, 1927). Concluye que existe una correlacion
importante entre la ocurrencia de las especies con ciertas peculiaridades climaticas,
topogréficas y florales del territorio ocupado exclusivamente por éstas y afirma que nadie
puede negar que las especies sean controladas y directivamente modificadas a través del
tiempo, por el ambiente; en otras palabras, la evolucion y la persistencia (versus extincién)
de las especies esta limitada a la evolucion, multiplicacion y persistencia (versus
eliminacién) de areas de relativa uniformidad en las condiciones ambientales. Su propuesta
final es utilizar ademas de la geografia, los sistemas de zona de vida, el sistema de la
subdivisién faunal de las zonas de vida, los sistemas de asociaciones y el concepto de
“nicho ecoldgico”, ya que la combinacién de éstos, podrian servirnos mas exacta y
significativamente en la definicion de los modos de ocurrencia de las especies. En
conclusién, es evidente que a pesar de tener siempre en mente la idea de nicho, Grinnell
nunca dio un definicidn precisa de su concepto de nicho, lo cual es una de las razones por la

que ha sido interpretado de diferentes maneras (Schoener, 1989).

14



La importancia de comer y no ser comido: las interrelaciones animales y la concepcion
de nicho de Elton

De acuerdo con Cox (1980) y Schoener (1989), fue en un trabajo titulado “Periodic
fluctuactions in the numbers of animals: their causes and effects” publicado en 1924 en el
British Journal of Experimental Biology, en donde Elton utiliz6 por primera vez la palabra
nicho pero sélo para referirse a los ahora denominados equivalentes ecolégicos. No
obstante, ambos coinciden que Elton no parecia tener atn una definicién explicita de nicho
ni lo habia enfocado aln hacia la funcionalidad de las comunidades animales. La mayoria
de los revisores del concepto de nicho, reconocen que Elton desarrollo su concepto (al
menos en cuanto a publicaciones de refiere) de una sola vez en su libro Animal Ecology, en
donde dedica una seccion completa titulada Niches dentro del capitulo V, denominado a su
vez: The Animal Community. Sin embargo, también en 1933, en su obra titulada The
Ecology of Animals escribid sobre la idea del nicho dentro del capitulo Animal Inter-
Relations para apoyar sus hipotesis sobre éstas, como fuerza motora en la estructuracion de
las comunidades.

Elton (1927) desarrolld su concepto con base en la idea que tenia sobre la
estructuracion de las comunidades animales. Reconoce que cada animal esta intimamente
relacionado con un cierto numero de animales alrededor de él, y que estas relaciones en una
comunidad animal son generalmente relaciones tréficas. Menciona que estas
interrelaciones entre animales son tremendamente complejas a primera vista, pero son
menos dificiles de estudiar si se hace bajo cuatro principios que propone. EIl primero de
estos principios es el de las Cadenas Trdficas y los Ciclos Tréficos. Segun esta idea, la
alimentacion es uno de los factores mas importantes en la vida de los animales y por ello la

mayoria de las comunidades bidticas estan dispuestas en cadenas tréficas, las cuales se
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combinan para dar forma a todo un ciclo tréfico. Muy relacionado con el primer principio
se encuentra el segundo principio y el cual se refiere al Tamafio del Alimento. En esta parte
sefiala que aunque los animales varian mucho en tamafo, cualquier especie de animal sélo
se alimenta de comida entre ciertos limites de tamafio, ya sea grande o pequefia. El tercer
principio es el que mas nos atafie para los propdsitos de esta revision y es el de los Nichos.

Considerando los dos primeros principios, dice: “Itis therefore convenient to have some term to

describe the status of an animal in its community, to indicate what it is ‘doing’ and not merely what it looks

like, and the term used is “niche’”’.

Segun estas ideas, por nicho debemos entender el lugar de los animales dentro de su
comunidad, su relacién con su alimento y sus enemigos y en cierta dimension con otros
factores. Nos expone que el nicho de cualquier animal puede ser definido en un sentido
amplio por su tamafio (del animal) y sus hébitos alimenticios. Afiade que la importancia de
estudiar los nichos es en parte a que nos permite que veamos como comunidades animales
muy diferentes pueden parecerse una a la otra en lo esencial de su organizacion. Para
ejemplificar esto refirio:

*“... there is the niche which is filled by birds of prey which eat small mammals such as shrews and

mice. In a oak wood this niche is filled by tawny owls, while in the open grassland it is occupied by

kestrels™

De acuerdo con esta declaracion, Elton (1927) propone que existe a menudo un
extraordinario y cercano paralelismo entre nichos entre comunidades separadas

ampliamente:

“In the artic regions we find the artic fox which, among other things, subsists upon eggs of
guillemots, while in winter it relies partly on the remains of seals killed by polar bears. Turning to

tropical Africa, we find that the spotted hyaena destroys large numbers of ostrich eggs, and also
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lives largely upon the remains of zebras killed by lions. The artic fox and the hyaena thus occupy the

same two niches —the former seasonally, and the latter all the time™

A manera de sintesis, Elton indica que se puede dar un nimero incontable de
ejemplos sobre los nichos, muchos de los cuales nos pueden mostrar que los mismos nichos
pueden ser ocupados por animales enteramente diferentes en distintas partes del mundo.
Finalmente, en lo referente al cuarto y ultimo principio, el cual denomina la Piramide de
los NUmeros en una comunidad, propone que existe una gran abundancia de los organismos
en la base de la cadena trofica y una comparativa escasez de animales en el final de dichas
cadenas. Queda claro que para Elton (1933), las interrelaciones animales son uno de los
factores més importantes para entender la estructuracion de las comunidades y dentro de
éstas, la alimentacién (a decir, la depredacion o incluso el parasitismo) es un punto

medular:

“Enough has been said to indicate the importance of ecological ‘niches’. The niche means the mode
of life, and specially the mode of feeding of an animal. It is used in ecology in the sense that we speak
of trades or professions or jobs in a human community. And it is these niches which give any animal

community much of its special structure and appearance”

Resulta verdaderamente axiomatico que Elton prosigue con su conceptualizacion de
nicho centrandolo alrededor de propiedades tréficas y, en concordancia con Schoener
(1989), en esta caracterizacion excluye los factores de macrohabitat. Algo relevante y que
debe ser mencionado, es que a diferencia de Grinnell que nunca cité o manifesté de alguna
manera conocer la idea de nicho de Elton, éste si cita a Grinnell para referirse a la idea del

nicho ecoldgico de la siguiente manera (Elton, 1933):

“Grinnell and Storer (1924) successfully developed the idea of ecological niches during their study

of the life zones of the Rocky Mountains. They found that where several species of any of genus of

17



mammal (e.g., ground squirrels) occurred in the same area, they usually occupied different

ecological niches and did not come into direct competition”

Claro esta, que podria interpretarse que Elton (1933) se refiere a Grinnell y Storer
(1924) debido al factor de competencia mencionado en las afirmaciones de este trabajo, y
nada mas. Es necesario sefialar que Elton bajo su muy diferente percepcion, concebia la
idea de nichos vacios, ya que en aquellas comunidades que no tuvieran un equivalente
ecoldgico al de las demas, estaria incompleta. Es decir, ambos veian a los nichos como
“posiciones” principalmente inmutables o “huecos” en el ambiente y respectivamente en la

comunidad (Schoener, 1989).

Una teoria unificada bajo la propiedad intrinseca de las poblaciones: la concepcion de
nicho de Hutchinson

La tercera gran etapa en el desarrollo del concepto tedrico de nicho inicié cuando G.
Evelyn Hutchinson (1957 y 1978), integré bajo el concepto de Nicho Multidimensional ¢ de
Hipervolumen las ideas de Grinnell y Elton, asi como las de los demés investigadores
(principalmente la de Volterra y Gause) que habian intentado establecer un cuerpo teérico
formal con base en esta idea de nicho ecoldgico. La importancia de la aportacion de
Hutchinson reside en que, desde la aparicion del articulo denominado Concluding Remarks
que publicé en 1957, la investigacion basada en el tema del nicho se ha ido expandiendo
exponencialmente, llegando a ser un concepto central para la teoria de las comunidades
naturales, y para la interpretacion de la evolucion de las especies (Whittaker & Levin,
1975), asi como para la ecologia en general. Hutchinson (1957, 1978) hace una
formalizacion de un concepto integral de nicho ecoldgico: si consideramos un espacio n-

dimensional en el cual cada punto esta definido por algun valor de las variables x’, X,
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x*’... X" medidas a lo largo de coordenadas rectangulares, podemos representar las
condiciones para la existencia de una especie que requiera que los valores de x’ se
encuentren entre x’; y X’», los de X’” entre X’’;1 y X’’», etc., como un hipervolumen, que en el
caso mas simple tendra una proyeccion rectangular sobre cualquier plano de coordenadas
tal como x’ x*’. Este hipervolumen es el nicho fundamental o preinteractivo

(‘fundamental niche’) de la especie (Fig. 1).

Figura 1. Un nicho fundamental tridimensional ortogonal; x’ puede definir el tamafio del alimento,
en este caso el diametro medio de varias semillas o frutos, en especial bellotas; x” puede definir la
tolerancia a la temperatura, y X’ alguna medida de la densidad de ramas, entre determinados
didmetros, por unidad de volumen de espacio fisico. Por lo tanto, el eje X’ es un eje biondmico, el
eje X" es escenopoético, mientras que el status del X" no es intuitivamente evidente, aunque
resulta claramente significativo (Hutchinson, 1978).

Al conjuntar la teoria de la competencia con la teoria del nicho, argumenta que si
introducimos una segunda especie y sus nichos fundamentales se solapan (N1:N2), debemos
esperar que en la parte del hiperespacio donde haya ocurrido la superposicién, tendra lugar

una exclusion competitiva y la region superpuesta se incorporara al nicho de una u otra
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especie, o se dividira entre las dos, produciendo los nichos efectivos o postinteractivos
(‘realized niche”) de las dos especies (Fig. 2). Indica ademas que cada nicho puede
considerarse como un conjunto de puntos, cada uno de los cuales define un conjunto de
valores ambientales que permiten que las especies y sus poblaciones vivan sin necesidad de
migracion.

Estas dos contribuciones relevantes de Hutchinson (1957 y 1978), tienen en si la
misma base conceptual y metodoldgica en cuanto a la manera de generar y proponer un
modelo matematico de nicho que pueda integrar las ideas que se habian venido
desarrollando, sobre todo las de Grinnell y Elton. De hecho en su libro An Introduction to
Population Ecology (Hutchinson, 1978), emplea todo un capitulo simplemente titulado:
What is a niche?, cuyo contenido no es mas que una extension de lo que habia venido

planteando desde la publicacion de 1957. Aqui, Hutchinson sefiala que como

X’y X, X3

Figura 2. Dos nichos fundamentales bidimensionales ortogonales que se superponen. En la
interseccion tiene lugar exclusion competitiva: una especie o la otra resultan eliminadas, o bien
ambas se reparten el espacio del nicho, lo que produce sendos nichos efectivos (Hutchinson,
1978).
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resultado de la competencia dos especies similares muy rara vez ocupan nichos similares y
mas bien se desplazan mutuamente de tal manera que cada una toma posesion de algunos
tipos peculiares de alimento y modos de vida en los que tiene ventaja sobre sus
competidores. Esta afirmacion, incluye lo que se conocia como Principio de Gause; sin
embargo, menciona que Gause muestra ya era conocido a partir de la matematica de
Volterra. Asevera también que esta aportacion hizo posible ir desde la teoria matematica a
la interpretacion de la naturaleza, pasando por la experimentacion en el laboratorio. De la
misma manera, expresa que aunque todo este cuerpo tedrico-matematico se desarrollé con
base en el concepto de nicho de Elton, puede sefialarse que la exclusién competitiva no era

una preocupacion bésica de Elton al concebir este concepto.
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Figura 3. Espacio del nicho y espacio del biotopo en un sistema lacustre simple, que supone
variacién en la gama de temperaturas y de alimento algal. Cualquier punto en el espacio del nicho
puede corresponder a muchos puntos en el biotopo, pero no todos los puntos estan representados
en cualquier biotopo dado. Los dos nichos que no se superponen de las especies S1y S2
contienen zonas que podrian ser ocupadas por las especies si existieran en el biotopo, pero
realmente esto no ocurre (Hutchinson, 1978).
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Es indudable que el modelo al que denomina Volterra-Gause y el cual se basa
principalmente en lo que hoy conocemos como la teoria de la competencia, tiene una fuerte
implicacion basada en la teoria de conjuntos, de como dos especies no pueden ocupar el
mismo nicho ya que caerian en competencia y una tenderia a desplazar a la otra orillandola
por lo menos a la extincion local. Esto es utilizado para explicar de manera un tanto mas
sencilla la dinamica de los nichos de las diferentes poblaciones de las especies. Otra
cuestion relevante que Hutchinson (1978) apunta, es que Grinnell habia sido
malinterpretado hasta entonces ya que, éste concebia al nicho como un espacio abstracto y
no el espacio fisico real del habitat. Afade que aunque Grinnell est& pensando todo el
tiempo geométricamente, el espacio ocupado “dnicamente por una especie” es un espacio
abstracto que no puede ser una subdivision del espacio de hébitat ordinario. Esto
concuerda con otro aspecto que Hutchinson venia proponiendo en ambas publicaciones,
con respecto a que cada punto del espacio multidimensional del nicho deberia estar
representado, en un espacio fisico-biolégico al que denomina biotopo, y el cual nos dice, es
un segmento de la biosfera con fronteras superior e inferior convenientes y arbitrarias, que
es homogéneamente diverso en el sentido horizontal en relacion a los organismos maviles
mas grandes que se hallan presentes en su interior y en donde la diversidad sera en parte
bioldgica y no una propiedad fisica previa del espacio. Sefiala ademas que es importante
saber que el nicho no forma parte del biotopo, puesto que cada punto del nicho puede
corresponder a muchos puntos en el biotopo aunque si es legitimo decir que un biotopo
proporciona nichos a las especies que viven en él (Fig. 3). Por Gltimo, Hutchinson (1978)
escribid:

“Any volume not inside the boundaries of all niches afforded by a given habitat is available

without competition to a further species”
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Por lo tanto, para Hutchinson implicitamente no hay nichos “vacios” sino espacio
ecologico vacio, el cual, al ser sélo una caracteristica del ambiente no puede ser
considerado como un nicho ecologico per se. Esto es, en un biotopo (espacio geografico)
puede haber partes del hipervolumen correspondiente (en el espacio ecoldgico), que no este
ocupado por los nichos de las especies que habitan ese biotopo. Ese espacio esta disponible
para que el nicho de una 0 mas especies lo llenen sin competencia con las deméas. Aunque
el ambiente ecoldgico pueda ser definido sin la presencia de los organismos, el nicho

ecoldgico no puede existir independientemente de sus ocupantes.
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Discusion

De acuerdo con Schoener (1989), el desarrollo del concepto de nicho en ecologia en
sus tres etapas mas importantes fue gradual en un principio (Grinnell, 1904, 1914, 1916,
1917, 1922a,b; 1924, 1927), con un intermedio independiente, singular y repentino (Elton,
1927), y con un corolario “revolucionario” (Hutchinson, 1957 y 1978). A pesar de tener
origenes dispares, podemos decir que las diferencias entre los precursores del concepto de
nicho en ecologia (i.e., Grinnell, Elton y Hutchinson), fueron generalmente debido a las
interrogantes y enfoques de formacion que cada uno tuvo en su momento, mas no asi en las
particularidades de los elementos que cada uno contempl6 como determinantes en la
presencia y adecuacion de las especies, ya sea en el aspecto geografico y/o ecoldgico. Es
decir, la concepcion de Grinnell (1917; 1924), surgi6 de comparar estudios sobre la
distribucidn, abundancia y evolucién de las especies bajo la perspectiva no sélo de la
complejidad medioambiental sino también de la importancia relativa de cada uno de sus
factores, llevandolo a definir al nicho como la menor unidad de distribucion en una escala
jerarquica y con base en el principio de exclusién competitiva, mientras que la de Elton
(1927) se origind al tratar de explicar la estructuracion de las comunidades con base en las
variables troficas (Griesemer, 1992; Milesi y Lépez de Casenave, 2005). Por su parte, la
propuesta de Hutchinson (1957; 1958) fue esencialmente integradora pero apoyada en un
cuerpo tedrico-matematico robusto.

La propuesta de nicho de Hutchinson (1957) ha trascendido histéricamente y es
actualmente la méas aceptada de modo general, debido quiza a que establecid tres preceptos
de suma importancia. Primordialmente, su formalizacion mateméatico-geométrica con la
cual se pudo estudiar la relacion entre los organismos y su ambiente y de cémo éstos

interactGan para estructurar las comunidades, establecer los factores limitantes de las
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poblaciones de las especies (e.g. temperatura, competencia, etc.), tanto ecolégica como
geograficamente. Esta formulacion implica precision, es decir, el nicho solo podria ser
definido con respecto a un conjunto de ejes continuos (Schoener, 1989) y, en donde, la
competencia ha llegado a ser de central importancia en el entendimiento del nicho efectivo
(realized niche), porque los competidores interactian para restringirse los unos a los otros
de aquellas regiones con sobreposiciones en el espacio del nicho (Griesemer, 1992). En
segundo lugar, el nicho dejé de ser considerado como una caracteristica del ambiente
(Grinnell, 1917; 1924; Elton, 1927), y pas6 a ser una caracteristica de los organismos
(Schoener, 1989; Leibold, 1995; Chase and Leibold, 2003), es decir, el nicho es una
propiedad intrinseca de los organismos y un atributo de las poblaciones. Esto permite
“medir” el nicho en términos de calidad y lo hace sujeto de los procesos evolutivos (i.e.,
variacion, seleccién natural y herencia, entre otros).

Finalmente, el hecho de distinguir entre el espacio ecoldgico abstracto (nicho) y su
proyeccién fisica (biotopo) es de suma importancia, ya que con esto podemos tener una
mejor percepcion entre lo que determina que la poblacion de una especie dada sea
reproductivamente mas exitosa en ciertas partes de su rango geografico que en otras. Por
otra parte, a pesar de las diferencias, las tres concepciones (Grinnell, Elton y Hutchinson)
consideraron factores micro (e.g. interacciones bidticas, alimentacion, zonas de
anidamiento, etc., todo dentro de una sola comunidad y no a lo largo de la distribucién
geogréfica de las especies), pero sélo Grinnell y Hutchinson consideran factores macro
(e.g., rangos de temperatura, de precipitacion, de humedad, etc.,) a lo largo de la
distribucion geogréafica de la especie y en donde las poblaciones ocupan un punto o un
rango menor dentro del gradiente macroecolégico. Por su parte, Elton (1927) declar6

literalmente que aungue hubiera otros componentes del ambiente que pudiesen afectar a los
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organismos (e.g., abioticos), la relacion funcional que llegara a tener cualquier animal con
el alimento y sus enemigos (ambiente bidtico) es lo que debemos considerar como su nicho
ecologico.

Cuando Hutchinson (1957) desarrollé su conceptualizacion de nicho
multidimensional parecio integrar los puntos de vista de Grinnell y de Elton; sin embargo,
incluyo a la teoria de la competencia como fuerza motora en la estructuracion del nicho y
esto fue suficiente para hacer su concepcion diferente de cualquiera de las dos anteriores.
De hecho Hutchinson (1978) se refiere a la competencia como la parte medular de la
estructuracion del nicho efectivo (realizad niche). Grinnell (1916,1917, 1924) y Elton
(1927), también consideraron a la competencia en su planteamiento aunque la connotacion
fue diferente. En este sentido, Grinnell (1916,1917, 1924) la consider6 implicitamente al
afirmar que la existencia de dos especies con habitos alimenticios similares, puede
ocasionar una disminucion poblacional en cualquiera de éstas, por lo que es comprensible
que especies asi, no puedan ocupar el mismo nicho ecoldgico, aunque claro esta, su idea se
fundamenta manifiestamente en su interés por lo que origina e influye en la distribucion y
abundancia de las especies. Elton (1927) por su parte, no dio importancia alguna a este
factor pero si la consider6 al contemplar la presencia de enemigos en el ambiente bidtico
(Schoener, 1989). La posibilidad de que un nicho pueda contener mas de una especie no es
viable de acuerdo al principio de exclusion competitiva, y esto fue considerado por Grinnell
(1917) y Hutchinson (1957; 1978), no asi por Elton (1927), que lo creia posible ya que cada
comunidad animal debe contener los mismos ocupantes de los nichos aunque no sean las
mismas especies las que los llenen. Una de las mas importantes incompatibilidades, ya

mencionada, entre Hutchinson y Grinnell-Elton estriba en que, mientras que para el primero
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el nicho es un atributo de las poblaciones de las especies, para los dos Gltimos el nicho es
un atributo del ambiente, ya sea abidtico o bidtico (Schoener, 1989; Leibold, 1995).

Por ultimo y de acuerdo con Schoener (1989) y Griesemer (1992), una diferencia
paradojica entre las concepciones Eltoniana-Hutchinsoniana con la Grinnelliana, radica en
que el nicho de éste altimo, es la unidad de distribucion ultima de esquema anidado o
jerarquico del medio ambiente. Algo notable es que Hutchinson de alguna manera traté de
separar al nicho en dos partes, debido a la dificultad de medir un nicho multidimensional
como él mismo menciond (Hutchinson, 1957). Asi, sugirié considerar a los factores del
nicho abiotico -representado por variables quimicas y fisicas- como factores limitantes con
base en los rangos de tolerancia especificos de las poblaciones, como ejes del nicho
escenopoético; variables no susceptibles de competencia® (sic), los cuales, a su vez,
establecen el escenario en donde suceden las interacciones bioticas, principalmente la
competencia por los recursos, y son considerados como ejes del nicho bionémico. Segun
palabras del propio Hutchinson (1978), en teoria, un espacio de nicho podria dividirse en
nichos sélo por las variables de los ejes escenopoéticos, sin que tuviera lugar competencia
alguna, mientras exista un biotopo en el que estén presentes simultdneamente una variedad
suficiente de valores de las variables fisicoquimicas (para una mejor revision sobre
diferencias y similitudes de los componentes del nicho considerados véase Schoener, 1989
0 Milesi y Ldpez de Casenave, 2005, para interpretaciones).

A pesar de que el modelo hutchinsoniano de nicho ha sido el mas utilizado, presenta
algunas dificultades inmediatas (reconocidas algunas por el propio Hutchinson en 1957;

1978), de las cuales s6lo se hara mencion de las méas relevantes y segun los intereses de esta

! No obstante esta declaracion de Hutchinson (1978) pag. 172, sabemos que un recurso puede ser un factor del
tipo escenopoético; en las selvas altas, por ejemplo: los arboles y otras especies vegetales compiten por la
energia luminica del sol.
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tesis. En primer lugar, no todas las variables ambientales pueden ordenarse exactamente de
modo lineal. Para evitar este problema y hacer el modelo entero mas viable, Hutchinson
(1957; 1978) tradujo esta formulacién de hipervolumen n-dimensional en un tipo de
representacion basado en la teoria de conjuntos. Desafortunadamente, en la conversion, los
atributos de la densidad de eficacia bioldgica o reproductora del modelo de dimensién n se
pierden en un modelo basado en la teoria de conjuntos (Pianka, 1978). Generalmente, el
nicho como un atributo de la poblacion ha sido indisolublemente conectado con
investigaciones empiricas y con el modelado del rol de la competencia entre las especies en
la estructura de la comunidad, por esto, la “teoria del nicho” ha llegado a ser sinénimo de la
teoria de la competencia aunque por razones de historia mas que por Idgica (Colwell,
1992). El esquema conceptual de Hutchinson (1957) supone que todos los puntos dentro
del hipervolumen que define al nicho fundamental implican la misma probabilidad de
supervivencia de la especie, y que todos los puntos fuera del nicho fundamental implican
una supervivencia igual a cero. Sin embargo, Hutchinson crey6 que ordinariamente deberia
existir una parte del nicho con marcadas condiciones subdptimas cerca de los bordes. Esta
suposicion fue probada y redefinida por Maguire (1973), quien propuso que en la regién
Optima (cercanas al centroide del hipervolumen en el espacio ecolégico multidimensional)
la probabilidad de supervivencia de las poblaciones serd maxima, y se reducira
paulatinamente conforme las poblaciones se alejan del centroide hacia regiones subdptimas
donde la probabilidad de supervivencia sera menor, es decir, donde la tasa de mortalidad
sea mayor o igual a la tasa de natalidad hasta que las poblaciones no puedan mantenerse a
si mismas sin necesidad de inmigracion. Esta aportacion de Maguire (1973), es una de las
mas importantes desde Hutchinson (1957), ya que en su conceptualizacion las condiciones

ambientales contienen cada una de las caracteristicas fisico-quimicas y bioldgicas del
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medio ambiente en el que un individuo, poblacion o especie vive e interacta. Ademas,
Maguire (1973) hace referencia al habitat como una combinacion particular de las
caracteristicas ambientales, tomando en cuenta sus fluctuaciones temporales y espaciales, y
sostiene que desde el punto de vista de una especie, poblaciéon u organismo, no importa si el
factor que lo restringe es abiotico o bidtico (Vazquez, 2005) (Para una mejor revision

sobre la aportacién de Maguire a la teoria del nicho ecolégico, revisar Hutchinson, 1978).

Conclusiones

La interpretacion que se le ha dado al concepto de nicho ecoldgico por los diferentes
autores ha sido muchas veces confusa. Esto debido, tal vez a que en el lenguaje coloquial
la palabra “nicho” significa una posicion en el espacio. Este no debe ser el significado en la
ciencia de la ecologia, y es importante comprender que un nicho ecoldgico no es algo que
se pueda ver. Se trata de un concepto abstracto que agrupa en un solo término descriptivo
todas las condiciones ambientales y los recursos necesarios para mantener una poblacion
viable de un organismo. Por lo tanto, no es necesario efectuar comprobaciones de cada una
de los ejes del nicho para que éste sea un concepto valido. Del mismo modo, el nicho debe
ser visto estrictamente bajo la perspectiva de entidades bioldgicas, es decir, el nicho es una
propiedad intrinseca de los organismos, poblaciones o especies y no puede existir sin la
presencia de éstos; y debe evitarse la utilizacién, ya se implicita o explicita, de “nicho
ecoldgico vacio”, pues sugiere que el nicho es una propiedad del ambiente y puede existir
sin la necesidad de que “alguien lo defina”.

En suma, la teoria del nicho ecoldgico es, ha sido y sera sin duda, parte medular de
la ecologia, biologia evolutiva y disciplinas afines. No obstante la existencia de una gran

controversia sobre su utilidad como concepto fundamental de la ecologia, ya que a partir de
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la formulacion del nicho multidimensional de Hutchinson (1957), aunque constructiva, no
ha faltado la critica a este modelo, incluso ha habido quienes han aseverado que la
enunciacion de Hutchinson no vino mas que a incrementar la confusion de la
conceptualizacion del nicho al ser ambiguo en sus definiciones (Leibold, 1995), o que su
aportacion haya sido para mal o para bien (Vazquez, 2005), o que en subsiguientes
revisiones y/o aportaciones del propio Hutchinson, éste se ha retractado de algunas de sus
proposiciones anteriores (Schoener, 1989). Asi, en una etapa hacia los afios 80’s, el
concepto de nicho estuvo principalmente dirigido hacia sistemas en los que la competencia
por los recursos predomina (Schoener, 1989), por lo que la nocién dominante era el de
funcionalidad dentro de una comunidad dada. No estad por demas sefialar que el nicho debe
ser considerado y evaluado en cada una de los diferentes niveles de escala en los que
actualmente se sustentan los programas de investigacion ecoldgica, evolutiva,
biogeografica y de la conservacion, sélo por mencionar algunas. ES bajo una perspectiva
holistica que incluya cada una de estas disciplinas biolégicas, que los patrones y procesos
naturales podran ser estudiados y podran comprenderse de una manera mas integral. El
concepto de nicho ecoldgico sigue siendo pues hasta el momento, una de las herramientas
mas poderosas, ya que tiene el potencial para convertirse en una teoria general y
unificadora de la ecologia (Looijen, 2000), la biologia evolutiva y otras ramas derivadas de
éstas, a pesar, muy a pesar, de intentos por sustituirla por otras nuevas hipétesis (ver

Hubell, 1979; 1997; 2001).
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CAPITULO 2

RELACION ENTRE LA DISTANCIA AL CENTROIDE DEL
NICHO ECOLOGICO Y LA ABUNDANCIA DE LAS

ESPECIES






Introduccion

En el altimo parrafo de la introduccion de El Origen de las Especies, Darwin (1859)
escribio: “Who can explain why one species range widely and is very numerous, and why
another allied species has a narrow range and is rare?” Es claro que desde aquellos
tiempos, aunque seguramente desde antes, se ha venido explorando la razén de por qué
existen especies con distribucion restringida y por qué las hay de distribucion amplia; y por
qué algunas son raras y otras abundantes. Diferentes son los factores (abidticos y bidticos)
que pueden influir en la distribucién y abundancia de las poblaciones de las especies a lo
largo de su rango geografico, asi como diferentes son también las hipotesis y teorias que
tratan de explicar este fenémeno.

Una de estas teorias es la del nicho ecolégico. El concepto de nicho ecoldgico
impregna toda la ecologia; si no fuera por el hecho de que el término “nicho ecolégico” se
ha usado de tantas maneras distintas, la ecologia casi podria definirse como el estudio de
los nichos (Pianka, 1978). Por otra parte, la ecologia de ecosistemas, de comunidades, de
poblaciones y evolutiva, se han convertido en disciplinas casi separadas con muy poca o
casi nula integracion (Chase y Leibold, 2003). De ahi la importancia de la teoria del nicho
ecoldgico como concepto integrador de tales disciplinas y como herramienta tedrica para
tratar de explicar interrogantes como la relacion entre la abundancia y la distribucion de las

especies, asi como otros problemas de las teorias ecoldgicas contemporaneas.
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La extensién de la Teoria del Nicho de Maguire

En 1973, Maguire definié al nicho ecoldgico como la capacidad genéticamente
determinada y el patron de respuesta biologica de un individuo, una poblacion o una
especie a las condiciones ambientales (rango de tolerancia). Con base en esta definicion,
sugirio una extension del nicho multidimensional en donde éste es caracterizado como una
propiedad intrinseca de las poblaciones y sus individuos; es decir, la estructura interna del
nicho estd determinada por la respuesta de las poblaciones a las condiciones ambientales
locales (habitat) a lo largo de la distribucidn geogréfica de la especie. Asi, primero se
trazan los valores de dos factores en dos dimensiones, x e y, a lo largo de dos ejes. Se
interpreta que su efecto es el de interactuar, produciendo un nicho con una frontera eliptica
u ovoide (biim) (Fig. 4). Esta frontera establece el limite fuera del cual la mayoria de las
poblaciones de la especie no puede sobrevivir sin inmigracion; ental casob=d 6r =0
(parametro Maltusiano de la tasa intrinseca de crecimiento de la poblacion) (Fig. 4c).
Segundo, si tomamos un punto en el interior del nicho en el que la tasa de natalidad sea
maxima (bmsx) y dibujamos a su alrededor contornos de tasa de natalidad decreciente -
puesto gque se van dejando atras las condiciones 6ptimas en dicho punto- se alcanzan
finalmente los contornos limitantes (Fig. 4a). Tercero, de modo similar, podemos tomar
una tasa de mortalidad minima en dm, que bien puede caer sobre el punto que representa
bmax 0 muy cerca del mismo, hasta alcanzar el contorno limitante, en el que la mortalidad
equilibra exactamente a la natalidad (Fig. 4b). La diferencia entre b y d proporciona
todavia otra serie de isolineas para r, que generalmente tendra un valor maximo en la region
inmediata a byax Y dmin, Y Un valor de cero en los contornos limite. Cualquier parte
uniforme de un hébitat esta representada por un punto; cada habitat que permita que bmax

sea posible, podré ser considerado como punto representativo (bidimensional), dentro del
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Figura 4. Un espacio de nicho definido por dos variables x e y que interactlian. a) b €s el punto
representativo para todas las partes del biotopo que permiten una tasa de reproduccion maxima de
0.5; las isolineas dan los puntos representativos para una serie de tasas de natalidad menores,
desde 0.4 a 0.0, méas alla de la cual no tienen lugar nacimientos. b) Figura comparable, en la que
dmin €S el punto representativo para todas las partes del habitat que permiten una tasa de
mortalidad minima de -0.1. Las isolineas definen tasas de mortalidad de hasta -0.5, a la cual todos
los organismos activos mueren rapidamente, aunque los organismos en diapausa pueden
sobrevivir hasta dx rest C) Grafico comparable parar = b — d, que muestra el limite externo al que
la especie puede autoperpetuarse, aunque pueden sobrevivir individuos activos, sin reproducirse,
en los puntos que van hasta la linea de trazos, y hasta la linea de puntos si se trata de individuos
quiescentes (Hutchinson 1978, modificado de Maguire 1973).

nicho. Conforme el habitat cambia, este punto se desplazara en el espacio del nicho ya sea
como resultado de cambios externos o como resultado del efecto de los organismo sobre el
habitat (Maguire, 1973). Si incrementamos el nimero de dimensiones y realizamos
abstractamente esta misma representacion, el punto representativo debera ser considerado

ya no como tal, sino como un centroide dentro del hipervolumen del espacio ecoldgico

(Fig. 5).
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Figura 5. Representacion grafica de la eficacia biologica (adecuacion) a lo largo de tres variables
ambientales arbitrarias y en donde el punto 6ptimo tridimensional representa el centroide del nicho
ecoldgico. Mientras mas cerca, se encuentren las poblaciones del centroide de su nicho, mayor
sera su abundancia.

Esta concepcion de Maguire (1973), esta muy relacionada por una parte con la
denominada Ley del minimo de Liebig (1840; citado en Odum 1971), la cual nos dice que
todas las especies tienen un conjunto de requerimientos minimos, es decir, un minimo de
agua, de temperatura, de humedad, de profundidad del suelo, etc., y en donde un organismo
0 una poblacién dados estaran ausentes de todos los lugares en que cualquiera de dichos
factores esté por debajo del umbral minimo necesario para ese organismo; y por la Ley de
tolerancia de Shelford (1913; citado en Odum, 1971), que apunta que ademas de existir
bordes inferiores también los hay superiores, lo cual define un rango de tolerancia. Esta
ley refiere que un organismo o una poblacién dada sobrevive y se reproduce s6lo dentro de

un rango limitado de valores para cada una de las dimensiones del nicho (Fig. 6),
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independientemente de si los organismos en cuestion sean esteno (angosto) o euro (amplio)

(ver Odum 1971, para una explicacion mas detallada).

ESTENOTERMICA EURITERMICA ESTENOTERMAL
(oligotermal) Punto 6ptimo (politermal)
punto 6ptimo punto 6ptimo

—_—

ACTIVIDAD (desarrollo)

Minimo Maximo Minimo Maximol

TEMPERATURA

Figura 6. Comparacion de los limites relativos de tolerancia de organismos estenotérmicos y
eurotérmicos. Para una especie estenotérmica las minima, Optima y maxima, quedan bastante
cerca una de la otra, de modo que una pequefia diferencia de temperatura, que en una especie
euritérmica tendria poco efecto, podria resultar acaso peligrosa. Obsérvese que los organismos
estenotérmicos parecen tolerar temperaturas bajas (oligotérmicos), altas (politérmicos) e
intermedias. (Segun Ruttner 1953, tomado de Odum 1972).

Con base en lo anterior, consideremos a una poblacion en un ambiente abidtico
determinado sin interacciones bidticas. Los limites a su posible distribucion en este espacio
estaran determinados por su capacidad para tolerar las variables abioticas. Obviamente, las
poblaciones de cualquier especie podran tener un mejor desempefio bioldgico si éstas, se
encuentran posicionadas hacia los puntos éptimos en el espacio ecoldgico abstracto, a
saber, los puntos mas alejados de los limites y que son, por lo general, los puntos cercanos a
valores centrales. En otras palabras, si tales poblaciones se encuentran en, o cerca de las

zonas cercanas al centroide del nicho, dentro la estructura n-dimensional del espacio
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ecologico determinada por las caracteristicas intrinsecas de la especie, su adecuacion
bioldgica podra ser mayor a 0 y con tendenciaa 1. La adecuacion bioldgica (Darwin,
1859), puede ser medida por el éxito reproductivo, la sobrevivencia (Odum, 1971; Brown,
1995; Ridley, 1997; Futuyma, 1998), o el tamario poblacional (Brown, 1995; Futuyma,
1998). No obstante, es importante considerar que puedan existir otros factores que puedan
influir sobre estas caracteristicas de las poblaciones, a diferentes escalas y pueden variar
entre las diferentes especies (i. e. fendbmenos estocasticos, perturbacién por actividades

antropogeénicas, etc.).

La abundancia de las especies y el nicho ecoldgico

El estudio de la abundancia de los organismos es fundamental para la ecologia
(Krebs, 1994); el estudio de los patrones de abundancia de las especies es fundamental para
la macroecologia (Nee, 2003). En afios recientes la nocion de Maguire (1973) ha sido
ampliada en la escala ecolégica denominada por Brown y Maurer (1989), Brown (1995;
1999), Blackburn y Gaston (1998), Gaston y Blackburn (1999), Maurer (1999) y Marquet
(2002), como macroecologia; y basicamente dentro de una subdisciplina de ésta: la
estructura y dinamica de los rangos geograficos de las especies (Brown, 1984, 1995;
Gaston, 1990, 1991, 1994a,b, 1996, 2003; Brown et al. 1996; Gaston y Blackburn, 2000).
A pesar de este fructifero programa de investigacion macroecoldgica, Maguire (1973) no ha
sido citado una sola vez por estos investigadores.

La relacion de las especies con su medioambiente es reflejada en la distribucion de
su abundancia, tanto en el tiempo como en el espacio (Brown et al. 1995). Existen teorias
muy dispares y contradictorias para la explicacion de la distribucién de la abundancia de las

especies (Begon et al. 1986), por lo que a lo largo de la historia se han desarrollado
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diferentes corrientes en cuanto a la manera de estudiar y verificar tedrica y
experimentalmente los nichos ecoldgicos de las especies y su relacion con la abundancia y
distribucion de las mismas, ya sea de manera explicita o implicita. Sin embargo, los
ecélogos han medido solamente una o unas pocas variables relacionadas con el nicho e
ignorado otras (Brown et al. 1995), de acuerdo al area de su especializacion (e.g. fisiologia,
ecologia de poblaciones, ecologia de comunidades), al tratar de explicar los patrones de
distribucion y abundancia de las especies (Brown, 1995). Esto ha originado dos vertientes
principales: los que han dado mayor peso a las variables abidticas como la temperatura o la
humedad (e.g. Grinnell, 1904, 1914, 1916, 1917, 1924, 1927; Andrewartha y Bich, 1954;
Porter y Gates, 1969; Nobel, 1980; Cox y Moore, 1985; Repasky, 1991), y los que se lo han
dado a las variables bidticas del nicho como son la competencia o la depredacion (e. g.
Connell, 1961, 1975; Brown, 1971; Paine, 1974; Lubchenco y Menge, 1978; Pianka, 1978).
A pesar de que el modelo de nicho Hutchinsoniano le da una cuantia importante a un factor
bidtico como la competencia, permite ser ecléctico y/u holista con respecto a la importancia
de cada uno de los factores del nicho. De acuerdo con esto, Brown (1984, 1995) nos dice
que las abundancias locales son reflejos de qué tan bien un sitio en particular redne las
necesidades de las especies a través de muchos ejes del nicho. Estos ejes se relacionan con
las caracteristicas fisioldgicas de las especies (e.g., tolerancia a la temperatura) asi como
caracteristicas ecologicas (e.g., respuesta a competidores y depredadores). Como
consecuencia de esto se generan patrones espaciales a diferentes escalas. Por ejemplo, las
aves, los mamiferos, algunas plantas y otros organismos exhiben un patron comdn: cada
especie es representada por relativamente pocos individuos en la mayoria de sitios a lo
largo de su distribucién geogréfica (“cool spots™) y por 6rdenes de magnitud de mayor

abundancia en pocos sitios (“hot spots”) (e. g., Ascombe, 1948; Taylor et al. 1978; Perry y
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Taylor, 1988; Melhman, 1994; Gaston, 1994, 2003; Brown et al. 1995; Winston y
Angermeier, 1995; Murray et al. 1999; Condit et al. 2000). En el contexto de los rangos
geograficos ha sido por mucho tiempo aceptado que, la abundancia local de las especies
tiende a alcanzar su pico maximo cerca o hacia el centro de su rango geografico y a
declinar gradualmente hacia las periferias (Shelford, 1911, cit. en Gaston y Blackburn,
2000; Whittaker, 1956; Whittaker y Goodman, 1979; Rapoport, 1982, segiin Brown, 1995;
Westman, 1980, Hengeveld y Haeck, 1982; Brown, 1984, 1995; Maurer y Brown, 1989;
Hengeveld, 1990; Lawton, 1993; Brown et al. 1995; Brown et al, 1996; Maurer, 1999;
Hochberg e lves, 1999; Curnutt et al. 1996). Esto es, la estructura de la abundancia en un
gradiente geografico puede, al menos en la mayoria de los casos, ser visualizada
esencialmente como una “forma de joroba” (Gaston, 2003). Sin embargo, algunos
investigadores no han encontrado dicho patrén en sus estudios (Rapoport, 1982, segln
Gaston y Blackburn, 2000; Brussard, 1984; Carter y Prince, 1985; Wiens, 1989; Woods y
Davis, 1989; Blackburn et al. 1999). La mayoria de los diferentes modelos que se han
generado (con una fuerte influencia de la ecologia de comunidades) para tratar de explicar
este tipo de patrones, se han enfocado principalmente a los patrones en la abundancia
relativa de las especies ya sea con base en procesos fractales, estadisticos, de dindmica de
grupos (basada a su vez en procesos de nacimientos y muertes), y modelos basados en el
nicho ecoldgico (pero véase Marquet et al. 2003). Dentro de estos ultimos, destaca por
mucho el propuesto por Brown (1984, 1995), denominado de nicho ecoldgico-estatico
(Marquet et al. 2003), ya que ha sido utilizado para tratar de explicar tanto patrones de
abundancia relativa bajo un contexto interepecifico (la relacién entre la abundancia y la
distribucidn de las especies; multiespecie o de comunidad), asi como la abundancia

intraespecifica (la relacion entre la abundancia y la distribucion dentro de las especies;
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posicion dentro del rango geografico). Este Gltimo contexto es el que sera utilizado de aqui
en adelante cuando de variacion de la abundancia, ya sea en espacio ecolégico o
geografico, sea referido.

El modelo Browniano se fundamenta en tres supuestos para tratar de explicar la
variacion en la abundancia dentro del rango geografico de las especies: 1) La abundancia y
la distribucion reflejan la respuesta de poblaciones locales a condiciones locales; 2) La
abundancia local y distribucion reflejan qué tanto los ambientes locales cumplen los
requisitos hutchinsonianos de nicho de cada especie; y 3) Las variables ambientales que
afectan la abundancia y distribucion tienden a estar autocorrelacionadas sobre el espacio, de
tal forma que sitios muy cercanos tienden a presentar caracteristicas abidticas y bioticas
mas similares (incluyendo interacciones interespecificas), que sitios mas distantes (Brown,
1984, 1995). Si se aceptan estos supuestos como validos, los dos primeros sugieren que la
abundancia debe variar a lo largo del area, de valores altos, donde las condiciones abidticas
y bidticas locales son mas conducentes para la sobrevivencia y la reproduccién, a cero
donde una 0 més variables impiden su ocurrencia. El tercer supuesto implica que la
abundancia también estara autocorrelacionada espacialmente, es decir, sitios cercanos
soleran tener abundancias mas similares que aquellas que se encuentran distantes debido a
que las variables ambientales de nicho que las determinan también lo estan (Brown et al.
1995; Brown, 1995). Es con base en estos supuestos que generalmente se ha tratado de
justificar la tendencia central de los picos de abundancia dentro de los rangos geograficos
de las especies.

A pesar de su importancia, la hip6tesis de Maguire (1973) ha sido ignorada por todo
este programa de investigacion macroecoldgica que se ha venido desarrollando en los

ultimos afos, lo que ha provocado que su verificacion haya quedado sélo a nivel
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microecologico con microorganismos y/o con parametros fisico-quimicos analizados dentro
de un laboratorio o en parcelas pequefias y no a nivel poblacional de los diferentes grupos
taxondmicos y en espacios geograficos mayores. Por lo tanto, en lo general, este estudio
pretende por primera vez probar con datos empiricos algunas hipotesis planteadas dentro de
la teoria del nicho ecoldgico con base en el planteamiento de Maguire (1973), bajo una
perspectiva de nicho ecoldgico Hutchinsoniano-Grinneliano y de rangos geograficos de
acuerdo a lo propuesto por Brown (1984, 1995), Brown et al. (1995; 1996). Ademas desde
su concepcion, el estudio del nicho ecoldgico se habia mantenido en un nivel tedrico-
matematico. Recientemente, el desarrollo de herramientas y métodos como los sistemas de
informacion geografica (SIG), modelado espacial y geoestadistica, principalmente, ofrecen
la oportunidad de explorar aspectos de la teoria del nicho ecolégico desde un enfoque
diferente. En particular, estos nuevos metodos permiten caracterizar al nicho en varias
dimensiones y brindan la posibilidad de abordar cuestiones que son relevantes para
entender por qué las especies se encuentran donde estan y por qué sus poblaciones varian
geograficamente en nimero. De acuerdo con las manifestaciones e hipétesis anteriores
(Hutchinson, 1957; Maguire, 1973 y Brown, 1984), en el presente trabajo se pretende
determinar de manera especifica si existe una relacion entre la abundancia de las especies
que sean indicadores de su adecuacion bioldgica y la distancia al centroide de sus nichos

ecoldgicos, pero en el espacio ecoldgico o ambiental, no en el geografico.
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Meétodos

Para poder conocer la relacion entre la distancia al centroide del nicho ecoldgico y
la abundancia de las especies, se realizo una investigacion documental exhaustiva de
diferentes grupos de vertebrados terrestres que tuvieran referencia de haber sido
ampliamente estudiados tanto en espacio como en el tiempo y que tuvieran, principalmente,
datos poblacionales de abundancia suficientes a lo largo de toda su distribucion geogréfica,
asi como una indicacion precisa del sitio (georrefereniciado o georreferenciable) en el que

se realizaron dichos estudios.

Seleccion de las especies: aves

Seis especies de aves fueron seleccionadas y analizadas bajo dos criterios
adicionales: 1) que fueran preferentemente residentes o con migraciones cortas y 2) que
estuvieran representadas tanto las de distribucion amplia como las de restringida. Las
especies de aves seleccionadas fueron: Calamospiza melanocorys, Hylocichla mustelina,
Spiza americana, Toxostoma redivivum, Tringites subruficollis y Tympanuchus cupido.
Los datos de C.melanocorys, H. mustelina, S. americana, T. redivivum y T. cupido,
provienen de la base de datos del North American Breeding Bird Survey (BBS)
(http://www.mbr-pwrc.usgs.gov/bbs/bbs.html). EI BBS consiste de censos estandarizados
Ilevados a cabo anualmente en mas de 2000 sitios a traves de los Estados Unidos y Canada.
En cada sitio, en una mafiana de junio, un observador experimentado realiza una caminata
sobre una ruta de 39.4 km, parando por 3 minutos cada 0.8 km y registra el numero de aves
de cada especie que ve o escucha. Algunas rutas de la parte central y este de Estados
Unidos han sido censadas anualmente por mas de 30 afios. El U. S. National Biological

Service y el Canadian Wildlife Service supervisan y mantienen la base de datos. La base
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de datos del BBS puede presentar problemas de replicacion, prejuicio y exactitud que debe
ser considerada en los andlisis y en la interpretacion de los resultados (Bart y Schoultz,
1984; Sauer et al. 1994). No obstante, debido a sus métodos de censo estandarizados, su
control de calidad por los cientificos de los gobiernos de Estados Unidos y Canada y de su
inaudita escala espacial y temporal, el BBS es Unico en proveer datos cuantitativos sobre la
abundancia relativa de cientos de especies en varias décadas y sobre una escala espacial
subcontinental (Brown, 1995). Otro factor importante a destacar, es que las bases de datos
estan clasificadas en tres grados de confiabilidad a nivel estatal. Sdlo se tomaron aquellos
de clasificacion A, que es la de mayor verosimilitud. Ademas, las rutas con sélo dos
registros de los afios 60°s al 2004 y las de un solo registro de los afios 80’s al 2004, fueron
excluidas del andlisis. Esto Gltimo con el fin de aumentar la probabilidad de que se trata de
poblaciones verdaderas y no solo avistamientos ocasionales. La informacion sobre T.
subruficollis fue obtenida de una publicacion sobre la especie en el que se analiza el estado
de conservacidn, la distribucidn histérica y contemporanea en Sudamérica ya que su

distribucion en Norteamérica va mas alla del alcance del BBS (ver Apéndice 1).

Seleccion de las especies: otros vertebrados terrestres

Nueve especies de mamiferos y un reptil, fueron elegidas y examinadas con base a
los criterios establecidos. La informacion sobre abundancia fue obtenida de la literatura
especializada ya sea por via electronica (publicaciones de reportes técnicos en la red) o por
medio de articulos cientificos impresos (ver Apéndice I). Para el caso de los mamiferos las
especies analizadas fueron: Alouatta palliata, Canis lupus, Loxodonta africana, Panthera
leo, P. onca, P. tigris, Peromyscus maniculatus y P. leucopus y Clemmys guttata, una

tortuga de Norteamérica, fue el reptil para el que se obtuvieron datos suficientes para su
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analisis. Los datos de cada una de las especies fueron estandarizados con el fin de
homogenizarlos de acuerdo a la técnica utilizada para su muestreo. Por ejemplo, los datos
de ambas especies de Peromyscus fueron estandarizados bajo el criterio de indice de
Abundancia Relativa (IAR), que es determinada por el nimero de individuos Unicos
capturados entre el esfuerzo de captura (nimero de noches-trampa). Esté método resultd
ser una buena medida para homogenizar los diferentes tipos de trampeo utilizados y de la
variacion temporal y espacial de los estudios. Las bases de datos de la densidad del jaguar
(Panthera onca) y del tigre (P. tigris), fueron elaboradas de acuerdo a lo més utilizado en la
literatura para medir este parametro en estas especies, 1 ind/100 km® En lo referente a
Allouata palliata y Clemmys guttata, se utiliz6 la densidad de individuos por hectarea ya
que es también la mas recurrida en la literatura para estas especies. Sin embargo, para A.
palliata se eliminaron poblaciones que se encontraban en zonas altamente perturbadas
debido a la deforestacién ya que estos lugares tienden a tener altas densidades en pocos
parches de selva. Para los casos de Canis lupus, Panthera leo y Loxodonta africana, las
bases de datos fueron obtenidas ya homogenizadas de publicaciones especializadas sobre la
situacion y/o biologia de cada especie en general. No obstante, para el caso de estas dos
ultimas especies se utilizaron sélo los datos de mejor calidad de acuerdo con lo sugerido
por la propia publicacion.

La informacion contenida en cada una de las bases de datos para cada una de las
diferentes especies analizadas fue: nimero consecutivo, nombre del lugar o sitio (Pais.
Estado, Localidad, etc.), coordenadas geograficas de la localidad (latitud, longitud), valores

de abundancia o densidad relativa obtenida ya sea de manera directa o indirecta’, como en

! Para homogenizar las bases de datos, densidad, abundancia relativa, AR, etc, seran referidas s6lo como
abundancia de aqui en adelante.
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el caso de las dos especies de Peromyscus, fuente o cita bibliografica de donde fue
conseguida la informacidn y valores cuantitativos de cada una de las variables (WorldClim)
del nicho ecologico propias de cada sitio con base en su ubicacion geogréfica.

Elaboracion de modelos de nicho ecoldgico multidimensional de las especies.

Se ocuparon en una primera instancia 23 variables del nicho ecoldgico, 19
climaticas o medioambientales (WorldClim, http://www.worldclim.org/?) y cuatro
topograficas(http://edc.usgs.gov/products/elevation/gtopo30/gtopo30.html®), que
caracterizan las condiciones ecologicas locales de los puntos poblacionales
georreferenciados para cada una de las especies anteriormente mencionadas (ver Apéndice
I1), es decir, a cada punto poblacional le correspondio un conjunto de valores de nicho que
lo describen.

Para la elaboracion de los modelos de nicho multidimensional se utilizo el software
Desktop GARP en su version 1.1.6, desarrollado en The University of Kansas Natural
History Museum (http//beta.lifemaper.org/desktopgarp/). Este paquete se basa, como su
nombre lo indica, en el algoritmo de inteligencia artificial GARP (Genetic Algorithm for
Rule-set Prediction), que usa puntos de presencia y datos ambientales en forma de
coberturas SIG para poder elaborar los modelos de nicho ecologico. GARP funciona de
una manera iterativa, con la seleccion de las reglas o condicionantes ambientales con base
en reglas atdbmicas, de rangos y regresiones logisticas, con una evaluacion y pruebas de
éstas, incorporandolas o rechazandolas aleatoriamente al/del modelo y asi sucesivamente
hasta para producir un conjunto de reglas que describen el nicho ecologico, que

posteriormente puede ser proyectado al espacio geogréafico, produciendo asi una prediccion

2 WorldClim es un conjunto de capas globales de clima (formato raster) con una resolucién espacial de 1
kilébmetro cuadrado.

¥ GTOPO30 es un modelo de elevacién digital global (variables topogréficas) de formato raster y con una
resolucion espacial de aproximadamente 1 kilémetro.

46



de la presencia y ausencia de la especie (Stockwell y Noble, 1991; Stockwell y Peters,
1999). Las reglas o condicionantes ambientales en GARP se refieren a la relacion que
tienen las localidades georreferenciadas con las variables ambientales, tales como
precipitacion, temperatura, elevacion o geomorfologia. En un principio, GARP selecciona
un método estadistico comun (e.g. regresion logistica, BIOCLIM) para aplicarlo a los datos
y asi generar la regla o conjunto de condicionantes ambientales. De esta manera se genera
un modelo “semilla” de nicho ecoldgico cuya exactitud es evaluada usando 1250 puntos re-
seleccionados al azar, reemuestreando los datos de presencia conocidos y 1250 puntos de
pseudoausencia muestreados al azar en toda el area de estudio (en donde no se ha registrado
la presencia de la especie). Este procedimiento emula de alguna manera el proceso
evolutivo via iteracion de mutaciones o delecciones, principalmente (Stockwell y Peters,
1999). Para evitar errores de omision (prediccion de ausencia en donde la especie si esta
presente) y/o comisién (prediccion de presencia en donde la especie esta ausente), la
precision de la prediccion es calculada con la suma de los puntos que fueron correctamente
predichos tanto con la especie presente o ausente, dividido por el nimero total de puntos en
el espacio geogréfico (Stockwell y Noble, 1991). Para evaluar si una regla es incorporada o
no al modelo de nicho se utilizan los cambios (incremento) en la precision de prediccion de
una iteracién a otra, con base en 1000 iteraciones o hasta que la adicion de nuevas reglas no
pueda incrementar mas la precisién predictiva del modelo, es decir, hasta que exista una
convergencia considerable entre estas iteraciones (Stockwell y Peters, 1999). Finalmente,
la interface de Desktop GARP da la opcion de obtener los mejores modelos (Best subset),
lo cual consiste en el consenso sucesivo de las condicionantes ambientales en el espacio
ecoldgico por parte del total de modelos de nicho ecolégico generados, con base en ciertos

umbrales de omision y comision. La omision aqui utilizada fue del 10 % y de estos se
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selecciond la mitad de los modelos que estuvieron mas proximos a la mediana en el eje de
la comision (Anderson et al. 2003). En este caso, se generaron 100 modelos para cada
especie y se seleccionaron los 10 mejores; éstos fueron sumados para obtener un mapa de
consenso de distribucion potencial de cada una de las especies analizadas (Apéndice 111,
Mapas 1 al 15).
Obtencion de valores ecologico-cuantitativos con que fueron construidos los modelos de
nicho ecoldgico

Con la utilizacion de ArcView 3.2 (www.esri.com), del mapa obtenido para cada
especie, se extrajeron los valores derivados en cada uno de los pixeles del modelo para cada
una de las variables ambientales que determinan su nicho (e.g. temperatura, precipitacion,
elevacion, etc.). Se estandarizaron las variables en una escala de 0 a 1, y fueron vaciados
en una nueva matriz de datos. Por ultimo, se elaboraron matrices de correlacion y
diagramas de dispersidn entre cada una de las variables del nicho con que fueron
construidos los modelos (ver Apéndice 1) para detectar casos de multicolinearidad entre
éstas. Con base en esto, se eliminaron variables reduciendo su nimero de acuerdo a la
especie analizada. Cada uno de los pasos para construir el modelo de nicho ecolégico,
fueron repetidos con la nueva dimensionalidad de las variables hasta la estandarizacion.
Esta dimensionalidad varié entre especies (Tabla 3). Cada uno de estos procedimientos fue

realizado con el paquete estadistico SPSS 8.0.

Estimacion del centroide del nicho ecolégico y medicion de la distancia para cada una de

las especies
El centroide del nicho ecoldgico multidimensional fue caracterizado con base en la

media aritmética de cada una de las variables y de acuerdo a la concepcion de Maguire
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(1973) (Fig. 4), con excepcion para el caso de Canis lupus que fue la Gnica especie en la
que se integraron valores cuantitativos de una variable bidtica en la base de datos (i.e.,
biomasa de presas); para esta variable, la distancia no se midio a la media, si no a uno
(valor maximo), ya que representa el punto 0ptimo, a diferencia de las demas variables
cuyo punto 6ptimo se encuentra alrededor de la media (Fig. 7). El célculo de la distancia al
centroide de cada punto poblacional fue efectuado mediante la distancia euclidiana

multidimensional:

Dc=+VS X — a2

donde

Dc = distancia al centroide
X; = media de la variable j

a;; = valor de la variable j en la poblacion i

es decir, se realizo la sumatoria de los valores absolutos de la distancia de cada variable a
su media para todas las variables en cada punto poblacional y asi obtener la distancia al

centroide del nicho ecoldgico para cada poblacion de cada especie.
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Correlacion entre las distancias obtenidas y las densidades poblacionales para cada
especie

Una vez que se obtuvo la distancia de cada punto poblacional al centroide del nicho
de la especie, se realiz6 un analisis de regresion entre este valor de distanciay la
abundancia poblacional, tanto a nivel local como a nivel de rangos de distancia al centroide,
para obtener la ecuacidn que mejor se ajustara para cada especie en ambas escalas. Las
regresiones se realizaron con base en las cuatro principales funciones elementales: lineal,

logaritmica, exponencial y potencial, ya que se trata de funciones que se originan de

ABUNDANCIA
ABUNDANCIA

opPTIMO) O 1 0 1 (OGPTIMO)
VARIABLE AMBIENTAL VARIABLE AMBIENTAL

ABUNDANCIA

0o — L, OPTIMO «— 1

VARIABLE AMBIENTAL

Figura 7. Las tres principales tendencias de los 6ptimos de las diferentes variables que componen
el nicho ecolégico de las especies. El punto 6ptimo (punto representativo bivariado de Maguire,
1973), puede encontrase hacia un extremo ya sea negativo (A) o positivo (B), esta tendencia
resulta caracteristica de las variables bidticas como la competencia y la depredacién. Por ejemplo,
los sitios con mayor abundancia de presas incrementaran las posibilidades de supervivencia y por
lo tanto un mayor éxito reproductivo si se trata de un depredador no obstante este patron pueda ser
ciclico y la disponibilidad de presas no sea la Unica variable que determine este resultado. Por otro
lado, la tendencia mas caracteristica de las variables abioticas es la del tipo central (C), es decir,
los 6ptimos suelen encontrarse en o cerca de las medidas de tendencia central (media, mediana o
moda).
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manera natural al correlacionar una variable dependiente (abundancia) y una independiente
(distancia al centroide). Las relaciones entre ambas variables utilizadas fueron graficadas
en escala aritmética. La abundancia dentro de estos rangos de distancias se midié como
abundancias promedio, es decir, el promedio de abundancias de poblaciones que tuvieron
una distancia entre 0 y 0.999, entre 1y 1.999, entre 2 y 2.999, etc., obteniendo asi un patron
de abundancias y distancias al centroide del nicho a escala macroecoldgica. Cuando algun
rango presentd un solo valor poblacional, éste se incluyo en el promedio del rango mas
cercano. Por ejemplo, si el valor de distancia fue 5.81, este Unico valor se promedio con los
de 6; por el contrario si el valor era 9.29, se promedi6 con los de 8. La razon de obtener y
evaluar los resultados en estas dos diferentes escalas fue debido a que la fuente de los datos

fueron de dos tipos: ecoldgicos y geograficos, los cuales, tienen diferente resolucion.
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Resultados

La distribucidn geogréafica de cada una de las especies analizadas fue predicha
estadisticamente de manera significativa (Tabla 3). Asimismo, las predicciones
representaron adecuadamente la distribucion conocida segun distintas las fuentes para las
distintas especies examinadas (e.g., Natureserve, Mammalian Species, etc.) (Apéndice I,
Mapas 1 al 15). Esto indica, a su vez, que las variables ecolégicas ambientales utilizadas

para cada una de las especies fueron apropiadas (Tabla 4).

La interpretacion de los resultados fue realizada tanto a nivel poblacional
(microescala) como a nivel de rangos de distancia al centroide (macroescala). En ambos
casos se encontrd una fuerte correlacion negativa entre la distancia al centroide del nicho
ecoldgico y la abundancia de las especies; sin embrago, la funcion de la relacion no fue

consistente en todas las especies.

La mayoria de las regresiones realizadas con base en las cuatro principales
funciones elementales: lineal, logaritmica, exponencial y potencial, fueron significativas
excepto la lineal y la logaritmica para P. leucopus a nivel poblacional (Tabla 5); la lineal
para C. guttata, P. leo, P. onca y P. maniculatus, la logaritmica para P. onca, la potencial
para P. oncay P. leucopus y exponencial para P. leucopus a nivel de rangos de distancia al
centroide (Tabla 6). La tendencia de la relacion vario entre y dentro de especies a través de

los dos diferentes niveles evaluados.

A nivel de poblaciones Unicas, los resultados muestran que las relaciones entre
distancias al centroide y las abundancias, aunque significativas, no fueron tan fuertes en lo
general, excepto para A. palliata, C. guttata y C. lupus, que presentaron las relaciones

estadisticas muy altas: R? = 0.8622, P < 0.0001, lineal; (R? = 0.7842, P < 0.0001, potencial;
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y R?=0.716, P < 0.0001, potencial, respectivamente. Las més débiles a esta escala fueron
para L. africana (R? = 0.1524; P < 0.0001; potencial), T. cupido (R? = 0.1555; P = 0.001;
potencial) y P. leo (R® = 0.1524; P = 0.001; logaritmica) (Figs. 8 a 12). Los tipos de
funcién de la relacion mas comunes a este nivel fueron principalmente potencial y

exponencial negativas (Tabla 5).

Al comparar las relaciones exponenciales y potenciales a nivel poblacional
encontramos que la inclinacién de la pendiente hasta alcanzar la asintota, fue mucho mas
pronunciada para C. melanocorys, P. tigris que para S. americana, P. onca, P. leucopus y
P. maniculatus mientras que T. redivivum, T. subruficollis, T. cupido y L. africana
presentaron una pendiente menos acentuada con respecto a H. mustelina, C. lupus 'y C.

Guttata (Figs. 8 a 12).

Las gréficas a nivel poblacional muestran que especies como C. melanocorys, H.
mustelina, S. americanay P. leo que tienen tamafos de muestra grandes, presentaron una
mayor dispersion de los puntos que representan sus poblaciones independientemente del
modelo que describe la relacion de la abundancia de sus poblaciones con respecto a la
distancia al centroide (Figs. 8 a 11). No obstante, no fue este el caso para L. africana quien
a pesar de tener un tamafio de muestra n = 138, presentd una menor dispersion de los
puntos en la gréfica. Lo contrario sucede con A. palliata y C. gutatta, sin embargo, estas

especies presentan el menor tamafio de muestra (Figs. 11y 12).
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Tabla 3. Tamafio de muestra y significancia de los valores de x? de los modelos obtenidos con
GARP para cada una de las especies analizadas y en donde se puede observar que todas las
predicciones de las distribuciones de las diferentes especies analizadas son estadisticamente
significativas.

No. Especie n X P
1 Calamospiza melanocorys 277 294.25 < 0.0001
2 Hylocichla mustelina 699 157.57 < 0.0001
3 Spiza americana 170 212.62 <0.0001
4 Toxostoma redivivum 48 53.99 < 0.0001
5 Tryngites subruficollis 65 26.87 < 0.0001
6 Tympanuchus cupido 64 176.32 < 0.0001
7 Alouatta palliata 10 6.85 0.009
8 Loxodonta africana 138 80.64 < 0.0001
9 Canis lupus 28 14.6 0.0001
10 Panthera leo 79 17.44 < 0.0001
11 Panthera onca 32 16.91 < 0.0001
12 Panthera tigris 32 28.22 < 0.0001
13 Peromyscus leucopus 55 38.05 < 0.0001
14 Peromyscus maniculatus 54 12.58 0.0004
15 Clemmys guttata 14 18.48 < 0.0001
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Tabla 4. Variables ambientales utilizadas para la elaboracién de modelos de nichos ecolégicos después de la eliminacién de las
gue estaban altamente correlacionadas (multicolinealidad)

BIO1 BIO2 BIO3 BIO4 BIO5 BIO6 BIO7 BIO8 BIO9 BIO 10 BIO 11 BIO 12 BIO 13 BIO 14

Calamospiza melanocorys * * * * *
Hylocichla mustelina * * * * * * * *
Spiza americana * * * * *
Toxostoma redivivum * * * * * * *
Tryngites subruficollis * * * *

Tympanuchus cupido * * * * * * * *

Alouatta palliata * * * * * * * * *
Canis lupus * * * * * * *
Loxodonta africana * * *
Panthera leo * * * * * *
Panthera onca * * * * * * * * * *
Panthera tigris * * * *

Peromyscus leucopus * * * * * * *

Peromyscus maniculatus * * * * * * *

Clemmys guttata * * * * * * * * * *
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Tabla 4. (Continuacion)

B1O 15 BIO 16 BIO 17 BIO 18 BIO 19 TOPOIND SLOPE DEM ASPECT BIOMASA PRESAS TOTAL

Calamospiza melanocorys * * * * * * 11
Hylocichla mustelina * * * * 12
Spiza americana * * * * * 10
Toxostoma redivivum * * * * 11
Tryngites subruficollis * * * 7
Tympanuchus cupido * * * * 12
Alouatta palliata * * * * * * * 16
Canis lupus * * * 10
Loxodonta africana * * 5
Panthera leo * * * * * * * 13
Panthera onca * * * * * * * 17
Panthera tigris * * * * 8
Peromyscus leucopus * * * * * * 13
Peromyscus maniculatus * * 9
Clemmys guttata * * * * * * * * 18

NOTA: Para el significado de cada una de las variables revisar el Apéndice Il
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Tabla 5. Comparacion del tipo y la magnitud de la relacién entre la abundancia y la distancia al centroide a nivel poblacional para las
diferentes especies analizadas. En negritas las relaciones mas fuertes y en gris claro las no significativas.

POBLACIONALES

No. Especie n R®Lineal Ecuacion P R®Logaritmica Ecuacion P
1 Alouatta palliata 10 0.8622 y=-28.563x+129.29 <0.0001 0.8261 y =-69.621Ln(x) + 111.72 0.005
2 Calamospiza melanocorys 277 0.3568 vy =-47.804x +242.27 <0.0001 0.377 y =-165.6Ln(x) + 274.76 < 0.0001
3 Canis lupus 28 05709 y=-4.4053x +41.22 <0.0001 0.6257 y =-24.506Ln(x) + 56.852 < 0.0001
4 Clemmys guttata 14 0.3542 y=-8.0387x+ 37.12 0.025 0.5396 y =-29.701Ln(x) + 42.34 0.003
5 Hylocichla mustelina 699 0.2992 y=-2.0788x +19.64 <0.0001 0.3473 y =-12.839Ln(x) + 29.316 < 0.0001
6 Loxodonta africana 138 0.0433 y=-489.16x + 3904.8 0.014 0.0555 y = -2264Ln(x) + 4875.2 0.005
7 Panthera leo 79 0.2753 y=-4.6142x +20.969 < 0.0001 0.3458 y =-14.971Ln(x) + 22.816 < 0.0001
8 Panthera onca 32 0.2344 y=-74576x +213.48 0.005 0.2609 y =-151.03Ln(x) + 159.3 0.003
9 Panthera tigris 32 04372 y=-3.1x +16.761 < 0.0001 0.4354 y =-9.7404Ln(x) + 17.511 < 0.0001
10 Peromyscus leucopus 55 0.0614 y=-3.7098x + 15.725 0.068 0.0661 y =-10.71Ln(x) + 16.01 0.058
11 Peromyscus maniculatus 54 0.2459 y=-5.426x +21.57 <0.0001 0.305 y =-18.755Ln(x) + 25.403 < 0.0001
12 Spiza americana 170 0.3307 y=-13.112x +99.529 < 0.0001 0.3614 y =-90.116Ln(x) + 203.55 < 0.0001
13 Toxostoma redivivum 48 0.2698 y=-5.0351x +23.107 < 0.0001 0.3746 y =-60.789Ln(x) + 123.63 < 0.0001
14 Tryngites subruficollis 65 0.2072 y=-29.365x +97.038 < 0.0001 0.2709 y =-79.946Ln(x) + 92.162 < 0.0001
15 Tympanuchus cupido 64 0.1213 y=-2.7211x+ 7.7694 0.005 0.1353 y =-5.8335Ln(x) + 6.1655 0.003
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Tabla 5. (Continuacion)

POBLACIONALES

No. Especie n R’Potencial  Ecuacion P R®Exponencial Ecuacién P

1 Alouatta palliata 10 07581  y=17p40¢toess 0013 07729 y = 295.4¢02sex  0.001
2 Calamospiza melanocorys 277 03926y = o576y 367 <0001 0.4196 y = 155211712 < 0.0001
3 Canis lupus 28 0716  y=14932ct4s <0.0001 06831 y = 59.804¢ 027> < 0.0001
4 Clemmys guttata 14 07842  y=10345¢3%0: <00001 07775 y = 111.4ge 1104 <0.0001
5 Hylocichla mustelina 699 03706 =199 g2t <00001 03468 | _ g pge-034xx <0.0001
6 Loxodonta africana 138 0.1524 y = 325414768 < 0.0001 0.1457 y = 1999 5033 < 0.0001
7 Ppanthera leo 79 0.2305 y = 23.14x 20604 < 0.0001 0.2197 y = 21.783¢ 0696 < 0.0001
8 Ppanthera onca 32 05215 = 143495330 <0.0001 0.5316 y = 580.37¢’ 7% < 0.0001
9 Ppanthera tigris 32 04658 y=4go75x2t7 <0000 05044 y = 44.97¢07202x  <0.0001
10 peromyscus leucopus 55 03198 =76 72453012 <0.0001 0.3641 y = 99.3¢ 13 <0.0001
11 peromyscus maniculatus 54 04194 - 961 3346zt <0.0001 0.4233 y = 163.96e 15022 < 0.0001
12 Spiza americana 170 0.5493 y = 596.97x 2726 < 0.0001 0.5621 y = 233.67 05672 < 0.0001
13 Toxostoma redivivum 48 0.3673 y = 48.702x "% < 0.0001 0.3306 y = 30.886e %9 < 0.0001
14 Tryngites subruficollis 65 0.543 y = 111.73x3174 < 0.0001 0.5043 y = 182.11¢t240x < 0.0001
15 64  0.1555 0.001  0.1509 0.002

Tympanuchus cupido

y = 3.3761x%**°

y = 7.2878e ™%
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Figura 8. La abundancia poblacional como funcién de la distancia al centroide del nicho ecoldgico
para tres especies de aves con una distribucion amplia dentro de los Estados Unidos de
Norteamérica (A, B y C). Las estadisticas dentro de cada grafico muestran la fuerza de la relacién
(R?) asi como la inclinacién de la pendiente y el tipo de funcién que mejor se ajusta a cada especie
en particular. Notese que a pesar de haber una tendencia claramente negativa independientemente
de la funcién, existe una gran variacién en la abundancia.
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Distancia al Centroide

Figura 9. La abundancia poblacional como funcién de la distancia al centroide del nicho ecolégico
para dos especies de aves con una distribucién restringida dentro de los Estados Unidos de
Norteamérica (A y C) y una especie con distribuciéon en gran parte de América del Sur (B). Las
estadisticas dentro de cada grafico muestran la fuerza de la relacion (R?) asi como la inclinacién de
la pendiente y el tipo de funcién que mejor se ajusta a cada especie en particular. La tercera grafica
de abajo hacia arriba, nos indica que la tendencia, aunque negativa, es ligeramente menor a la de
las otras dos especies. Aqui, la variacién en la abundancia no es tan marcada debido quiza al
tamafio de muestra.
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Figura 10. La abundancia poblacional como funcién de la distancia al centroide del nicho ecoldgico
para tres especies carnivoros esencialmente tropicales de la familia Felidae; dos con distribucion
subcontinental, en Africa (A) y en América (B); y uno con menor rango geogréafico y altamente
fragmentado en Asia (C). Las estadisticas dentro de cada grafico muestran la fuerza de la relacién
(R?) asi como la inclinacién de la pendiente y el tipo de funcién que mejor se ajusta a cada especie
en particular. La tendencia negativa es evidente y la variacién en la abundancia es regular.
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Figura 11. La abundancia poblacional como funcién de la distancia al centroide del nicho ecolégico
para tres especies de mamiferos con diferentes tipos de distribucién geografica: A) el mono
aullador centroamericano (tropical de rango medio), B) el elefante africano (tropical/subtropical y
casi continental) y C) el lobo gris (boreal y subcontinental). Las estadisticas dentro de cada grafico
muestran la fuerza de la relacién (R2) asi como la inclinacion de la pendiente y el tipo de funcién
gue mejor se ajusta a cada especie en particular. Nétese que A. palliata fue la Unica especie que
present6 un tendencia de tipo lineal y la mas fuerte a nivel poblacional pero también fue el menor
nimero de muestra.
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Figura 12. La abundancia poblacional como funcién de la distancia al centroide del nicho ecoldgico
para tres especies de vertebrados boreales: dos mamiferos pequefios de la familia Rodentia (A y B)
y una tortuga de humedal de la costa este de los Estados Unidos (C). Las estadisticas dentro de
cada gréafico muestran la fuerza de la relacién (R?) asi como la inclinacion de la pendiente y el tipo
de funcién que mejor se ajusta a cada especie en particular. Estas tendencias son un claro ejemplo
de lo que podia ser general para una amplia gama de especies a diferentes escalas espaciales.
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Por su parte, los resultados obtenidos a nivel macroecoldgico (rangos de distancia),
fueron altamente significativos y robustos. Las relaciones estadisticas mas fuertes en este
nivel, fueron para P. onca (R? = 0.9997; P = 0.011; exponencial), P. maniculatus (R* =
0.9958; P = 0.002; exponencial) y P. leo (R* = 0.9932; P < 0.0001; potencial). Las mas
“débiles” para este nivel fueron para L. africana (R* = 0.9336; P = 0.002; exponencial), T.
cupido (R? = 0.9688; P = 0.001; exponencial) y (R* = 0.9718; P < 0.0001; exponencial)
(Figs. 13 a 17). Aqui, los tipos de funcion mas comunes fueron principalmente exponencial
y logaritmica negativas (Tabla 6). A nivel macroecoldgico, la forma de la curva no vario
significativamente entre las diferentes tendencias encontradas en cada una de las especies
analizadas (Figs. 13 a 17).

En suma, las tendencias generalizadas en ambos niveles, independientemente de la

especie 0 grupo taxonémico, fueron exponenciales y potenciales negativas (Tabla 7).
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RANGOS

No. Especie n R?Potencial Ecuacioén P R? Exponencial Ecuacion P

1 Alouatta palliata 10  0.9634 y=108.04x""®?  0.003 0.9758 y =170.46e 7% 0.002
2 Calamospiza melanocorys 277  0.8239  y=362.45x>%**  0.012 0.9671 y = 636.56e 8% < 0.0001
3 Canis lupus 28 0.9647  y=99.382x"%" 0.004 0.9558 y =61.513¢%%%*  0.003
4 Clemmys guttata 14  0.9244 y = 49.36x 314 0.009 0.9748 y =120.49¢%°  0.001
5 Hylocichla mustelina 699  0.8575 y=27.089x-°*?*  0.003 0.9718 y = 31.221e %% < 0.0001
6 Loxodonta africana 138  0.8583  y=7489.6x""®°  0.008 0.9336 y = 10594 0%2% 0.002
7 Pantheraleo 79 09932 y=23.508x"""" <0.0001 0.939 y = 34.445e %% 0.007
8 Panthera onca 32 09724 y=126.56x>%"  0.106 0.9997 y = 566.18e™°***  0.011
9 Panthera tigris 32  0.8267 y=18.098x"""*"  0.032 0.9549 y =29.785e %% 0,004
10 Peromyscus leucopus 55  0.6623 y=20.638x*%®"  0.186 0.8114 y = 82.583e ™ 0.099
11 Peromyscus maniculatus 54 0.953 y =28.827x>%*®  0.024 0.9958 y = 88.782¢%%%  0.002
12 Spiza americana 170  0.8281  y=217.53x*°%"  0.004 0.9534 y = 292.47e%7%* < 0.0001
13 Toxostoma redivivum 48  0.9903  y=15.864x""** <0.0001 0.9133 y = 17.644e %% 0.003
14 Tryngites subruficollis 65  0.9386 y = 208.1x %7 0.007 0.9778 y = 477.04eH2**  0.001
15 Tympanuchus cupido 64  0.8893 y=7.4454x*%%  0.016 0.9688 y = 13.855e %85 0.005
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Rangos de Distancia al Centroide

Figura 13. La abundancia promedio por rango como funcién de la distancia al centroide del nicho
ecolégico para tres especies de aves con una distribucién amplia dentro de los Estados Unidos de
Norteamérica (A, B y C). Las barras de error indican una desviacion estandar de la media. Las
estadisticas dentro de cada grafico muestran la fuerza de la relacion (R?) asi como la inclinacién de
la pendiente y el tipo de funcién que mejor se ajusta a cada especie en particular. Notese que la
abundancia aumenta significativamente hacia valores cercanos al centroide dentro de los rangos de
distancia.
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Rangos de Distancia al Centroide

Figura 14. La abundancia promedio por rango como funcién de la distancia al centroide del nicho
ecolégico para dos especies de aves con una distribucién restringida dentro de los Estados Unidos
de Norteamérica (A y C) y una especie con distribucién en gran parte de América del Sur (B). Las
barras de error indican una desviacion estandar de la media. Las estadisticas dentro de cada
grafico muestran la fuerza de la relacion (R?) asi como la inclinacion de la pendiente y el tipo de
funcién que mejor se ajusta a cada especie en particular. Nétese que la abundancia aumenta
significativamente hacia valores cercanos al centroide dentro de los rangos de distancia.
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Rangos de Distancia al Centroide

Figura 15. La abundancia promedio por rango como funcién de la distancia al centroide del nicho
ecoldgico para tres especies carnivoros esencialmente tropicales de la familia Felidae; dos con
distribucién subcontinental, en Africa (A) y en América (B); y uno con menor rango
geogréfico y altamente fragmentado en Asia (C). Las barras de error indican una desviacion
estandar de la media. Las estadisticas dentro de cada gréfico muestran la fuerza de la relacién (R?)
asi como la inclinacién de la pendiente y el tipo de funcién que mejor se ajusta a cada especie en
particular. Notese que la abundancia aumenta significativamente hacia valores cercanos al
centroide dentro de los rangos de distancia.
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Figura 16. La abundancia promedio por rango como funcién de la distancia al centroide del nicho
ecoloégico para tres especies de mamiferos con diferentes tipos de distribucién geogréfica: A) el
mono aullador centroamericano (tropical de rango medio), B) el elefante africano
(tropical/subtropical y casi continental) y C) el lobo gris (boreal y subcontinental). Las barras de
error indican una desviacion estandar de la media. Las estadisticas dentro de cada grafico
muestran la fuerza de la relacién (R?) asi como la inclinaciéon de la pendiente y el tipo de funcién
gque mejor se ajusta a cada especie en particular. Nétese que la abundancia aumenta
significativamente hacia valores cercanos al centroide dentro de los rangos de distancia.
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Figura 17. La abundancia promedio por rango como funcién de la distancia al centroide del nicho
ecolégico para tres especies de vertebrados boreales: dos mamiferos pequefios de la familia
Rodentia (A y B) y una tortuga de humedal de la costa este de los Estados Unidos (C). Las barras
de error indican una desviacion estandar de la media. Las estadisticas dentro de cada grafico
muestran la fuerza de la relaciéon (R2) asi como la inclinacion de la pendiente y el tipo de funcién
gue mejor se ajusta a cada especie en particular. Nétese que la abundancia aumenta
significativamente hacia valores cercanos al centroide dentro de los rangos de distancia.
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Tabla 7. Comparacion de las tendencias observadas tanto a nivel poblacional como de rangos para las diferentes
especies analizadas y con base en la fuerza de la tendencia. El puntaje fue asignado de la siguiente manera: 1 = muy
fuerte; 2 = fuerte; 3 = medio; 4 = débil. La tendencia con menor puntaje fue considerada como la mas fuerte y viceversa.

POBLACIONALES RANGOS
No. Especie Lineal Logaritmica Potencial Exponencial|l Lineal Logaritmica Potencial Exponencial

1 Alouatta palliata 1 2 4 3 4 3 2 1
2 Calamospiza melanocorys 4 3 2 1 3 1 4 2
3 Canis lupus 4 3 1 2 4 1 2 3
4 Clemmys guttata 4 3 2 1 4 3 2 1
5 Hylocichla mustelina 4 2 1 3 3 2 4 1
6 Loxodonta africana 4 3 1 2 4 2 3 1
7 Panthera leo 2 3 1 4 4 3 1 2
8 Panthera onca 4 3 2 1 4 3 2 1
9 Panthera tigris 3 4 2 1 2 1 4 3
10 Peromyscus leucopus 4 3 2 1 2 1 4 3
11 Peromyscus maniculatus 4 3 2 1 4 3 2 1
12 Spiza americana 4 3 2 1 4 1 3 2
13 Toxostoma redivivum 4 2 1 3 4 3 1 2
14 Tryngites subruficollis 4 3 1 2 4 3 2 1
15 Tympanuchus cupido 4 3 1 2 4 2 3 1
Total 54 43 25 28 54 32 39 25

Tendencia Poblacional Rangos Total

Lineal 54 54 108

Logaritmica 43 32 75

Potencial 25 39 64

Exponencial 28 25 53



Discusion

Los resultados generados en este estudio concuerdan de manera general con el
modelo propuesto por Maguire (1973) sobre la estructura interna del nicho como respuesta
a las variaciones ambientales a lo largo de la distribucion geogréafica de las especies y con
base en la teoria del nicho de Hutchinson (1957). Por lo tanto, se demuestra que existe una
fuerte relacién entre la distancia al centroide del nicho ecoldgico y la abundancia de las
especies a través de sus rangos geograficos. Esto explica que la abundancia de las especies
estd determinada principalmente por la cercania de sus poblaciones hacia los 6ptimos de las
variables de nicho ecoldgico relevantes para su sobrevivencia. También, los resultados
logrados concuerdan con los dos primeros supuestos en que se basa el modelo sugerido por
Brown (1984) para tratar de explicar el patrdn de variacion en la abundancia dentro de los
rangos geogréficos de las especies. Es decir, la abundancia de las especies a través de sus
rango geogréaficos ya sean estos parcelas, localidades o toda una region, esta determinada
por las condiciones locales de nicho y qué tanto estos ambientes locales cumplen los
requisitos hutchinsonianos de nicho multidimensional de cada especie (Brown, 1984, 1995;
Brown et al. 1995; Brown et al. 1996).

Por otra parte, la variacion en la abundancia hacia estos 6ptimos en los resultados a
nivel poblacional (microescala), podria estar determinada por factores como la
competencia, la dispersion, la dindmica poblacional, la conducta de los individuos, la
denso-dependencia, la dinamica micro-climatica, el impacto antropoldgico, entre otras. De
hecho, el modelo mecanistico de nicho de Brown (1984, 1995) supone implicitamente
alguna dependencia de la densidad basado en interacciones de tipo bidtico, y es al parecer,

algo de lo que sucede cuando se evalUan los resultados generados a nivel poblacional,
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aunque seguramente aunado a uno o mas de los otros factores. Por tal razon, los fendmenos
que acttan a nivel de meso y microescala son fundamentales en la teoria del nicho
ecologico propuesta por Hutchinson (1957), asi como en el modelo de Maguire (1973). Por
su parte, los resultados a nivel macroecolégico demuestran una cuestion fundamental: el
enfoque macroecoldgico detecta patrones estadisticos emergentes mas o menos estables en
espacio y tiempo que no pueden ser detectados a escalas menores (Brown, 1995), y que son
de suma importancia para tratar de entender fendmenos como la relacion entre la
abundancia y la distribucion de las especies.

Con todo, la idea generalizada de que estas condiciones éptimas, para la
supervivencia de las especies se encuentran hacia los centros de los rangos geograficos de
las especies, reflejada grosso modo en una mayor abundancia de las poblaciones que se
localizan hacia el interior de dicho rango, y propuesta en mayor o menor grado, directa o
indirectamente por Shelford (1911, cit. en Gaston y Blackburn, 2000), Whittaker (1956),
Whittaker y Goodman (1979), Rapoport (1982, segiin Brown, 1995), Westman (1980),
Hengeveld y Haeck (1982), Brown (1984, 1995), Maurer y Brown (1989), Hengeveld
(1990), Lawton (1993), Brown et al. (1995), Brown et al. (1996), Maurer (1999), Hochberg
y Ives (1999), Curnutt et al. (1996) (véase también Kolasa y Drake, 1998; Sagarin y
Gaines, 2002; Guo et al. 2005), ha resultado un tanto ambigua ya que en algunos casos se
cumple y otros no. Esto Gltimo de acuerdo a lo reportado por Rapoport (1982, segun
Gaston y Blackburn, 2000), Brussard (1984), Carter y Prince (1985), Wiens (1989), Woods
y Davis (1989), Blackburn et al. (1999). De acuerdo con Gaston (2003), las evidencias
hasta ahora presentadas en favor de una tendencia de declinacién de la abundancia hacia los
limites de los rangos geograficos, sufren algunas limitaciones importantes o han sido

insuficientes para poder ser generalizados y aplicados para la solucién de problemas
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ecologicos y de conservacion (Sagarin y Gaines, 2002). En primer lugar, muchas de estas
evidencias han sido con base en una interpretacion visual de las abundancias generadas
superficialmente sobre un mapa para todo o parte del rango geografico de las especies sin
ningun tipo de validacion estadistica (Sagarin y Gaines, 2002; Gaston, 2003), o con
problemas de subjetividad y/o de resolucion espacial en el analisis (Wiens, 1989).
También, la mayoria de las observaciones sobre la variacion en la abundancia han
contemplado s6lo parte del rango geografico de las especies (Gaston, 2003). Los analisis
aqui realizados a nivel de rangos de distancia ecoldgicos fueron completamente
cuantitativos y cubrieron, para la mayoria de las especies, la mayor parte de su de sus
rangos geogréaficos. Asimismo, aunque la autocorrelacion espacio-ambiental propuesta y
validada estadisticamente por Brown (1984, 1995), Brown et al. (1995) y Brown et al.
(1996), es cierta de algun modo (pero véase Gaston, 2003), pero no sucede lo mismo con la
abundancia. Las observaciones a nivel poblacional demuestran un gran variacion en la
abundancia hacia los 6ptimos de cada una de las variables ecoldgicas utilizadas ademas de
una dispersion considerable tanto en la distancia hacia el centroide de los nichos
ecoldgicos, como de la ubicacién de los sitios en el espacio geografico, es decir, los picos
de abundancia hacia el centroide ecol6gico, no necesariamente podian estar fisicamente
hacia los centros de los rangos geogréficos, aunque esto debe ser probado.

Sin dejar de lado esta disyuntiva geogréafica-ecoldgica, la tendencia de la abundancia
dentro del espacio ecoldgico, sobre todo si se consideran variables abioticas de nicho como
las aqui utilizadas, parece estar mas de acuerdo con el patrén geogréfico unimodal
discontinuo sugerido por Gaston (2003). Este, parte del patroén unimodal continuo
Browniano (curva en forma de “joroba”), pero tiene mejor perspectiva ya que considera que

existe una mayor varianza en la abundancia hacia los centros de los rangos geogréfico,

75



disminuyendo gradualmente hacia los limites en ambos sentidos de dicho rango, lo cual en
verdad se observa en lo aqui generado, si bien bajo un contexto puramente ecologico. No
obstante y una vez mas, este patron solo es distinguible en la escala poblacional ya que al
generar patrones macroecoldgicos de rangos de distancia al centroide esta variacion es
indistinguible. Esto sugiere que es muy importante diferenciar claramente entre las formas
en que la abundancia de las especies es determinada y la magnitud en que la abundancia es
regulada.

De acuerdo con Begon et al. (1986), la regulacion se refiere a la tendencia de una
poblacion a disminuir el tamafio cuando se encuentra por encima de un determinado nivel y
aumentar el tamafio cuando se halla por debajo del mismo. En otras palabras, la regulacion
de una poblacién puede ocurrir, por definicion, como resultado de que una 0 mas
caracteristicas de la propia poblacion estén actuando sobre las tasas de natalidad (y/o
migracion) y/o de mortalidad (y/o emigracion) a causa de procesos potencialmente
dependientes de la densidad ocasionados principalmente, por la competencia, la
depredacién y el parasitismo. Por su parte, la abundancia de las especies vendra
determinada por los efectos combinados de todos los factores y todos los procesos que
actuan sobre sus poblaciones, ya sean dependientes o independientes de la densidad (Begon
et al. 1986). Con esto podriamos sefialar que, la regulacion interviene y puede ser
detectada primariamente a escala local y la determinacién influye y puede ser manifestada
esencialmente a una escala regional o mayor.

Con base en lo anteriormente expuesto, es seguro que el centroide del nicho
ecoldgico de cualquier especie sea dindmico en el tiempo y en el espacio. De hecho, el
propio Maguire (1973) lo considero al tratar de incorporar a su modelo las variables de

nicho, bidticas y abioticas, que seguramente afecta a las poblaciones de manera ciclica,
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estacional, temporal o de limitantes, sin embargo, los patrones macro en espacio y tiempo
pueden mostrarnos, como se ha venido sugiriendo, que independiente de esta dinamica ya
sea mecanistica o estocastica, los procesos tienden a seguir una pauta determinada por el
conjunto de condiciones ecoldgicas en espacio y tiempo ecologicos.

Por otra parte, estudios recientes han cuestionado la validez de la utilizacion de
solamente coberturas climéticas en el modelado de nichos ecoldgicos y sefialan que existen
muchos factores ademas del clima que son una parte importante en la determinacion de la
distribucion y abundancia de las especies y su dindmica con el tiempo (Pearson y Dawson,
2003). Como ya se indicd, los resultados obtenidos en dos escalas espaciales diferentes,
nos demuestran que no se debe descartar la importancia de los factores que pueden afectar a
la abundancia y la distribucion de las especies a diferentes niveles espaciales (e.g., micro,
local, paisaje, regional, continental, global) y van de acuerdo con una perspectiva
contemplada bajo la teoria de jerarquias. Las teorias relacionadas con una estructura
jerarquica en los sistemas ecoldgicos han sido discutidas por varios autores (Kotliar y
Wiens, 1990; Wu y Loucks, 1995; Collingham et al. 2000; Whittaker et al. 2001; Willis y
Whittaker, 2002; pero véase Pearson y Dawson, 2003). Por lo tanto, los analisis sobre el
nicho ecoldgico y su relacion con la distribucion y abundancia de las especies deben
enfocarse en la escala en la cual el fendmeno de interés es preponderante. Bajo este marco
tedrico jerarquico, el modelado de nichos ecoldgicos con coberturas bioclimaticas se ajusta
muy bien en la identificacion de las principales limitantes en un nivel esencialmente
macroscopico aunque es posible que pueda de alguna manera, explicar el desempefio

diferencial de estos modelos de nicho a diferentes escalas. (Pearson y Dawson, 2003).
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Conclusiones e implicaciones

A pesar de las diferentes tendencias obtenidas, debe existir una ecuacion que
determine un modelo general que represente la tendencia de cualquier especie que se
analice, sobre todo a nivel mecroecoldgico. Asi, es preponderante establecer una funcién
matematica general que aplique a una amplia gama de especies. A saber, una ecuacion
exponencial parece ser la mas indicada, aunque la tendencia potencial no estd muy lejos de
ser la adecuada. Lo que si queda claro es que la relacion entre la abundancia y la distancia
al centroide no es en lo absoluto de tipo lineal. Resulta notable que todos los modelos
empleados ambos niveles tengan en general una alta significacion estadistica (P < 0.01) lo
que en principio haria de todos ellos buenos candidatos para explicar estos datos. Sin
embargo, en parte por el criterio del principio de la parsimonia y en parte por que el
coeficiente de correlacion de los modelos exponencial y potencial son algo mayores, parece
razonable escoger entre estos modelos el mejor descriptor de la relacion entre distancia al
centroide y abundancia poblacional, a nivel macroecoldgico principalmente. Aunado a esto
e independientemente del modelo, serd importante evaluar si la forma de la curva tiene
alguna relacion con las caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas propias de cada taxon.
Ademas, sera necesario evaluar qué tipo de distribucién estadistica presenta dicha relacion
sin caer en la vasta y hasta a veces confusa y contradictoria gama de modelos tedricos que
se han propuesto, para tratar de explicar mas elegantemente la variacién en la abundancia
dentro de los rangos geograficos de las especies (Gaston y Blackburn, 1999; pero véase
Sagarin y Gaines, 2002 y Marquet et al. 2003). No obstante, se podria esperar que la
distribucidn estadistica para los rangos ecoldgicos tienda a ser mas 0 menos similar a la de

los rangos geogréficos. Los modelos nulos (Harvey et al. 1983; Colwell y Winkler 1984;

78



Strong et al. 1984; Gotelli y Graves, 1996), podrian resultar de gran relevancia para evaluar
ésta y otras cuestiones planteadas anteriormente.

La distribucidn y la abundancia de las especies tanto en espacio ecolégico como
geografico, es pues un tema medular dentro de la teoria ecoldégica moderna y es primordial
establecer con mayor certeza y exactitud cuales son los mecanismos que subyacen a la
estructura y dinamica de dichas caracteristicas. El modelo de nicho ecoldgico
independientemente de la escala, resulta ser en general un mecanismo viable para la
comprensidn de tales patrones; si bien es evidente que para obtener respuestas completas,
aunque sélo fuera para una sola especie en una sola localidad, necesitariamos idealmente
conocer las condiciones fisicoquimicas, el nivel de recursos disponibles, el ciclo vital de los
organismos que componen las poblaciones y las interacciones bi6ticas, asi como
comprender el modo en que estos factores influyen sobre la abundancia a través de las tasas
de natalidad, mortalidad, dispersion y migracién. No obstante, se demuestra ademas en el
aspecto técnico que herramientas como los sistemas de informacion geografica y el
modelado de nichos ecolégicos (e.g., GARP, Stockwell y Noble, 1991; Stockwell y Peters,
1999; BIOMAPPER, Hirzel et al. 2002) son de gran relevancia en la caracterizacion de

patrones (al menos mecroecoldgicos) que de otra manera, seria muy dificil identificar.

Por otra parte lo aqui generado puede implicar grandes avances para la teoria
ecoldgica, la teoria evolutiva y la biologia de la conservacién. Los resultados alcanzados
indican que es posible generar mapas de prediccion de abundancias relativas inicamente a
partir de registros de presencia y que pueden llegar a tener un potencial enorme para la
ciencia teorica y aplicada en areas intimamente ligadas como la ecologia de comunidades

(abundancia vs riqueza de especies, competencia, etc.), la ecologia de poblaciones
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(extincion, colonizacion y dindmica de diversificacion), la biologia de la conservacion
(identificacion de areas criticas para las especies individuales), el control biologico y, la
ecologia de la restauracion (especies invasoras, cambio climatico, etc.). Por ejemplo, si las
variables del nicho que limitan la abundancia local pueden ser identificadas (al
correlacionar la abundancia local con variables ambientales) entonces se pueden predecir
efectos como la dispersion, o como en el caso de los resultados obtenidos en este estudio, se
podria pronosticar con cierto grado de certidumbre, hacia dénde se encuentran (en el
espacio geogréafico) las poblaciones con mayor abundancia de cualquier especie (sitios con,
0 cercanos a, las mejores condiciones de nicho en el espacio ecoldgico), a lo largo de toda
su distribucién geografica. Ademas, el entendimiento de los patrones geograficos y
ecoldgicos de la abundancia de las especies, puede proporcionarnos una vision mucho mas
amplia para afrontar preguntas ecoldgicas y evolutivas fundamentales tales como: ¢ Como
es el flujo genético entre las poblaciones? ;Como es que los rangos geogréaficos de las
especies cambian a causa del cambio climéatico y qué determina los limites de estos rangos
geogréficos? Sin embargo, hoy en dia carecemos de un conocimiento adecuado sobre los
patrones geogréaficos y ecoldgicos de abundancia para la mayoria de las especies sobre la
Tierra. Por lo mismo, se debe continuar probando si este modelo se sostiene para las
diferentes especies y a diferentes escalas espaciales, lo cual nos permitira dejar de especular
y comprender mejor la magnitud de los procesos que han intervenido en esta
extremadamente compleja relacion ecoldgico-geogréfica con la abundancia de las especies

y de cémo ésta se ha dado.
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CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados obtenidos en este trabajo demuestran que a pesar de una muy larga 'y
controversial historia, el nicho ecolégico prevalece como un excelente modelo
unificador de investigacion en ecologia, biologia evolutiva y sub-disciplinas

derivadas de éstas.

La relacion de el nicho ecoldgico con la abundancia de las especies es un patron
ampliamente extendido el los procesos y dindmica de los rangos geograficos de las
especies, los cuales parecen ser mas 0 menos estables desde un punto de vista

macroecologico.

La adecuacidn bioldgica de las especies esta determinada en gran medida por la
posicion sus poblaciones dentro de la estructura interna del nicho ecologico

multidimensional percibida a través de sus rangos geograficos.

Los resultados sugieren también que el nicho ecoldgico, como la mayoria de los
modelos en la ecologia, es dependiente de la escala por lo que es necesario

analizarlo bajo un esquema jerarquizado de la naturaleza.

La aplicacién de lo aqui generado seré de gran utilidad para resolver problemas
globales en poco tiempo para desarrollar mejores estrategias de conservacion y
entender de una manera mas amplia los procesos ecoldgicos y evolutivos a escalas

regionales y continentales.
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APENDICE |1

Variables climaticas y de aspecto topografico utilizadas para realizar los modelos de nichos
ecologicos.

B1O1 = Temperatura media anual

B102 = Rango diurno medio (media mensual (max temp - min temp))
B103 = Isotermalidad (P2/P7) (* 100)

B104 = Estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar *100)
BIO5 = Temperatura maxima del mes mas caluroso

B106 = Temperatura minima del mes mas frio

B1O7 = Rango de la temperatura anual (P5-P6)

B108 = Temperatura media del cuarto mas humedo

BIO9 = Temperatura media del cuarto mas seco

B1010 = Temperatura media del cuarto mas caluroso

BIO11 = Temperatura media del cuarto mas frio

B1012 = Precipitacion anual

BI1013 = Precipitacion del mes mas humedo

B1014 = Precipitacion del mes mas seco

B1015 = Estacionalidad de la precipitacion (coeficiente de variacion)
B1016 = Precipitacion del cuarto mas humedo

BI017 = Precipitacion del cuarto méas seco

B1018 = Precipitacion del cuarto mas caluroso

BI1019 = Precipitacion del cuarto més frio

TOPOIND = indice topogréafico (capacidad de encharcamiento del terreno por efecto de la
morfologia)

SLOPE = Pendiente
DEM = Elevacién
ASPECT = Orientacion de las pendientes

96



APENDICE 11 )
(MAPAS DE DISTRIBUCION GEOGRAFICA)

A

W Abowvs 100
W =30-100
M =10-30
=310
0 =1-3

[ 005-1
[ None Countad

Mapa 1. A) Mapa del modelo de nicho ecologico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Calamospiza melanocorys. El tamafio de los puntos corresponden de manera
visual los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala
una zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucién de C. melanocorys segun el
Breeding Bird Survey, 2005 (www.mbr-pwrc.usgs.gov/bbs/).
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Mapa 2. A) Mapa del modelo de nicho ecologico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Hylocichla mustelina. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribuciéon de H. mustelina segin Breeding
Bird Survey, 2005.

(Www.mbr-pwrc.usgs.gov/bbs/).
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Mapa 3. A) Mapa del modelo de nicho ecolégico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Spiza americana. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribuciéon de S. americana segin Breeding Bird
Survey, 2005.

(www.mbr-pwrc.usgs.gov/bbs/).

99



Bl * FermanentResident
Bl *= Brecding Resident
Bl = rionbreeding Resident
[1] FPassage Migrant
Il & Uncertain Status
[ @ Introduced
® Wagrant
77 ExtirpstedsExtinct
_ Histarical
S HNational boundary
/.7 Subnationalboundary
. Rwwar
WY ater body
NactureServe
750 o 750 Kilometers
| fap created June 2005

Mapa 4. A) Mapa del modelo de nicho ecologico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Toxostoma redivivum. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucién de T. redivivum segun Nature
Serve, 2005.

(www.natureserve.org).
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Mapa 5. A) Mapa del modelo de nicho ecolégico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Tryngites subruficollis. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucién de T. subruficollis segun Nature
Serve, 2005.

(www.natureserve.org).
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Mapa 6. A) Mapa del modelo de nicho ecologico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Tympanuchus cupido. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de T. cupido segin Nature Serve,
2005.

(Www.mbr-pwrc.usgs.gov/bbs/).
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Mapa 7. A) Mapa del modelo de nicho ecoldgico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Alouatta palliata. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de A. palliata segin Nature Serve, 2005
(www.natureserve.org).
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Mapa 8. A) Mapa del modelo de nicho ecologico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Canis lupus. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de C. lupus segun Nature Serve, 2005
(www.natureserve.org).
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Mapa 9. A) Mapa del modelo de nicho ecolégico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Loxodonta africana. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de L. africana segin Larsen y
Bekoff, 1978 (Mammalian Species 92: 1-8).
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Mapa 10. A) Mapa del modelo de nicho ecoldgico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Panthera leo. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de P. leo seglin Haas et al. 2005

(Mammalian Species 762: 1-11).

106



Bl ® Peimanent Resident
Il ® Br:cding Resident
Il ® tonbreeding Resident
[] Passage Migrant
I = Uncertain Status

I » Introduced

@ Vagrant
E Extirpated/Extinct
] Historical

M ational boundany
"\-/ Subnationalboundary

River

W ater body

B -

NatureServe

TADOTE0  Kilometers
Map created June 2005

Mapa 11. A) Mapa del modelo de nicho ecolégico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Panthera onca. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de P. onca segin Nature Serve, 2005
(www.natureserve.org).
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Mapa 12. A) Mapa del modelo de nicho ecolégico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Panthera tigris. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de P. tigris segin Mazak, 1981

(Mammalian Species 152: 1-8).

108



Mapa 13. A) Mapa del modelo de nicho ecoldgico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Peromyscus leucopus. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual
los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una
zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucion de P. leucopus segun el
Smithsonian Nacional Museum of Natural History, 2005. (www.mnh2.si.edu)
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Mapa 14. A) Mapa del modelo de nicho ecoldgico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Peromyscus maniculatus. El tamafio de los puntos corresponden de manera
visual los valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala
una zona de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucién de P. maniculatus segun el
Smithsonian Nacional Museum of Natural History, 2005. (www.mnh2.si.edu)
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Mapa 15. A) Mapa del modelo de nicho ecoldgico generado con el algoritmico de inteligencia
artificial (GARP) de Clemmys guttata. El tamafio de los puntos corresponden de manera visual los
valores de abundancias; a mayor tamafio, mayor abundancia; un tamafio mayor sefiala una zona
de mayor abundancia y viceversa. B) Mapa de distribucién de C. guttata segun el Center for Reptile
and Amphibian Conservation and Management.

(http://herpcenter.ipfw.edu).
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