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Resumen 

El conjunto de los factores que limitan el área de distribución geográfica (AD) de las especies es aún 
poco entendido. Se ha planteado de manera general que los límites están restringidos por factores 
abióticos y bióticos. Sin embargo, la integración de la teoría de los procesos ecológicos e históricos que 
influyen a la distribución de las especies es aún inconclusa. Un punto de particular interés se refiere a la 
existencia de sitios geográficos con condiciones ecológicas favorables para la presencia de una especie 
pero en la cual ésta no esta presente. Estas áreas son conocidas como nicho ecológico potencial (NE). 
Actualmente se han desarrollado modelos de predicción del NE de las especies (considerados aqtú 
como modelos del "ambiente realizado' ') , obtenidos con información ambiental de los sitios donde la 
especie ha sido reportada. Este estudio consideró únicamente información ambiental abiótica de los 
sitios de presencia de especie, permitiendo reconocer especies cuyas principales lirnitantes de 
distribución son posiblemente principalmente abióticas (cuando AD::::NE), mediante la proyección del 
NE de las especies en el espacio geográfico relacionada con las áreas de ocupación "real" de las especies 
(AD). Se ha documentado que las especies rara vez llegan a "ocupar" todo el espacio geográfico 
representado por el NE (Stockwell & Peterson 2002; Segurado & Araújo 2004). Esta lirnitante de 
ocupación puede estar relacionada con características propias de las especies como la capacidad de 
dispersión y/ o la historia. Una propuesta no explorada aún, es sobre la implicación que tienen las 
características ecológicas y geográficas de las especies y su capacidad para ocupar el NE (dada por 
AD/ NE). Aquí se consideró a los manúferos endémicos como estudio de caso para explorar por un 
lado el patrón general en la relación que existe entre el AD y NE, y por otro i) la influencia de las 
variables geográficas (i.e. latitud, heterogeneidad topográfica) y ii) los factores autoecológicos (i.e. 
hábito, grupo trófico, edad, masa corporal y ámbito hogareño) en el grado de ocupación del NE de las 
especies . Los resultados muestran que existe una correlación positiva entre el AD y el área del NE 
(F11. 11 '.!)= 843.092, p<0.0001 ). Asimismo muestra que la ocupación del NE para los manúferos 
endémicos de México es baja en promedio (Media=0.56, DE=0.28). Sin embargo 50 de 113 especies 
presentan más de 60% del NE ocupado. Se encontró una correlación negativa entre el tamaño de NE y 
la proporción de ocupación de este ((r, = -0.383, p<0.0001). La ocupación del NE se incrementa con la 
latitud (r,=0.245, p=0.009) y con la baja heterogeneidad topográfica (U=876.5, Z=-2.089, p=0.03). Los 
herbívoros presentan una tendencia a ocupar más el NE que los frugívoro-garnívoros (U=524.5, Z=-
1.55, p=0.121). Los manúferos voladores presentan mayor ocupación del NE que los arborícolas 
(U=79, Z =-1.59, p=0.111) y en general con los no voladores (U=528, Z=-1.441, p=0.15). Sin embargo, 
entre insectívoros voladores e insectívoros no voladores no se observaron diferencias significativas. Por 
lo tanto, latitudes mayores, sitios con heterogeneidad topográfica baja, capacidad de volar, una dieta 
herbívora, o tener un NE restringido son características de especies cuya AD están determinadas por 
factores abióticos. Se sugiere que características relacionadas con la posición geográfica y la complejidad 
ambiental del sitio, la morfología, el tipo de alimentación y la amplitud del NE de las especies, son 
factores importantes para permitir la dispersión y ocupación de sitios abióticamente favorables. 
Asimismo, se evaluó si la edad del género influye en la ocupación del NE. Finalmente evaluando las 
áreas de coincidencia en la superposición de las AD y de los NE de todas las especies, se propone que 
junto con la historia, la baja ocupación del NE amplios, puede ser una de las causas de los patrones de 
alta diversidad beta observados en un grupo con alta especiación en una zona fisiográficas complejas 
conocida como lo son los mamíferos endémicos de una región de transición biogeográfica. 
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Abstract 

The complex interplay of abiotic and biotic factors delimiting species' distributions is still poorly 
understood. A particular interesting approach is to evaluate the relationship between the specie's area of 
distribution (AD) and its ecological niche (EN); there are geographic sites with potencial suitable 
ecological conditions favouring the presence of a species, but for sorne reason, it is not present. I 
modelled species' ecological niche for the endemic manunals, using point occurrence data from 
museum specimen, abiotic factors- e.g., environmental variables-, and a GIS platform, and compared 
the AD with the actual EN occupancy (i.e., AD/EN) (Stockwell & Peterson, 2002; Segurado & Araújo, 
2004), for all endemic manunals. Further, I explored the effect of i) geographical variables (i.e. latitude, 
topographic heterogeneity) and ii) autoecological factors (i.e. habit, diet, body size and home range) 
influencing species' AD/EN ratio. 

I found a positive significant correlation between AD and EN in endemic mammals (F11,11 2)= 

843.092, P < O 0001 ), with an overall low species' average EN occupation (Mean = 0.56, SD = 0.28). 
However, 50 of 113 species showed more than 60% of their EN occupied. I found a negative 
significant correlation between EN size and capacity of EN occupancy (r, = - 0.383, P < 0.0001). 
Further, EN occupancy increased with latitude (rs = 0.245, P = 0.009) and with a low topographic 
heterogeneity (U = 876.5, Z = - 2.089,P = 0.03). Herbivores tended to occupy more their EN than 
frugivore /granivore species (U= 524.5, Z = - 1.55, P = 0.121). Volant mammals showed higher values 
of EN occupancy than arboreal mammals (U = 79, Z = - 1.59, P = 0.111 ), and than non Volant 
endemic mammals (U= 528, Z = - 1.441, P = 0.15); insectivorous volant and insectivorous non volant 
endemic manunals showed no significant difference. Thus, the most important abiotic factors resulting 
in a high EN occupancy were higher latitudes, low topographic heterogeneity, species' volant capacity, 
an herbivore diet and EN small size. I presume that these species' distributions are influenced 
predominantly by abiotic factors. Conversely, a low EN occupancy was related to historical factors, age 
of taxa, as well as other biotic factors- vicariance speciation, competition, etc.,- Low EN occupancy 
occurred in regions related with a high mammal beta diversity. 
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INTRODUCCIÓN 

Unas de las principales preguntas en biogeografía son ¿por qué una especie está restringida a su 
área geográfica actual? , y ¿qué factores restringen a las especies para colonizar otras áreas?, 
preguntas planteadas desde los primeros estudios y teorías propuestas por autores tales como 
Charles Darwin, Alfred Russel Wallace, Joseph Dalton Hooker, George Gaylord Simpson, 
Emst Mayr, Robert MacArthur y Edward O. Wilson. Desde entonces, una de las primicias 
centrales en el estudio de los factores que restringen las áreas de distribución (AD), ha sido que 
el clima representa un factor importante que influye sobre la distribución de las especies 
(\V"oodward 1987; Huntley 1999; Davis & Shaw 2001). Estos autores argumentan que el 
cambio climático tiene una profunda influencia en la expansión y contracción del AD de las 
especies (Pearson & Dawson 2003). Un ejemplo reciente es el de Thuiller et aL (2004), donde 
valoraron la influencia de variables climáticas y de la cobertura de uso de suelo, con un modelo 
de distribución de las especies en Europa (plantas, mamíferos, anfibios, reptiles y aves), 
encontrando que el clima covaría significativamente con la distribución de las especies, mas 
que el uso de suelo. Sin embargo, existen criticas que han cuestionado la validez de modelar 
las AD exclusivamente con factores climáticos, ya que en estos no se incluyen a las 
interacciones bióticas, el cambio evolutivo y la capacidad de dispersión de las especies (Pearson 
& Dawson 2003). Un punto de vista más reciente propone que los factores físicos (abióticos), 
actúan en niveles jerárquicos más altos que los factores bióticos; en este contexto, la aplicación 
de esta teoría apoya la tendencia de que los factores bióticos son los limitantes, cuando los 
factores físicos son menos severos (Pearson 2003). 

Los patrones relacionados con los factores involucrados en la delimitación del AD de 
las especies no han sido explícitamente demostrados. Por ejemplo, Brown et aL (1996) discuten 
que aún no se ha determinado qué tipo de especies presentan qué tipo de factores limitantes -
abióticos ó bióticos. Al no conocerse patrones que determinen el límite geográfico de las 
especies, aparentemente, las causas serían específicas para cada especie. Un punto de particular 
interés se refiere a la existencia de sitios geográficos con condiciones ecológicas favorables para 
la presencia de una especie pero en la cual ésta no esta presente. Estos sitios son potenciales a 
ser invadidos por la especie representan la combinación de variables ambientales donde fue 
colectada o registrada, estudios de invasión de especies a áreas diferentes a las nativas han sido 
propuestos, y existen además diversos ejemplos de ocupación de estas áreas potenciales 
(Peterson & Vieglais 2001; Peterson 2003). Por ejemplo algunas especies consideradas como 
invasoras son tales como: Carpodacus mexicanus nativo de las grandes planicies en el oeste de 
Estados Unidos hacia el Océano Pacífico el cual desde los 60 ' s se ha dispersado hacia 
Inglaterra y al este de Estados Unidos; Bubu/cus ibis originaria del Trópico en el Viejo Mundo la 
cual se a dispersado hacia Sudamérica desde los años 50 's y hacia Centro América y México, ya 
sea de manera intencional o accidental el hombre ha facilitado la dispersión de especies las 
cuales han podido establecerse y colonizar, sitios que potencialmente son favorables y los 
cuáles pueden ser estimados a partir de los sitios nativos (Peterson & Vieglais 2001; Global 
lnvasive Species Data Base, IUCN/SSC). 

Una observación común acerca de la predicción de AD, es que éstas son usualmente 
amplias, y se extienden ya sea en regiones bióticas adyacentes o distantes (Peterson et aL 1999). 
La precisión con el que se pueden modelar las AD en base a variables abióticas de la especie, 
puede ser una forma de entender en que casos las especies están limitadas por éstas, bajo el 
supuesto de que las variables abióticas restringen parcial o totalmente el AD de las especies. 
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E sto se sustenta en el posrulado conocido sobre variación cíclica o azarosa de los factores 
ambientales el cuál representa un reto para los organismos; el monto y la variedad de actividad 
de regulación requerida para el mantenimiento del estado de homeostasis o estabilidad es 
dictada por el ambiente (Conell & Orias 1964) . 

.. Así, desde el punto de vista de este estudio, el contraste en entre el tamaño del AD de 
una especie (área ocupada) y el tamaño de NE (predicho), obtenido mediante un modelo que 
incorpora exclusivamente variables abióticas de los sitios de presencia, representa la posibilidad 
de conocer patrones generales entre la relación que existe entre el AD y el NE y, representa 
una oportunidad para explorar la forma de revelar el tipo de factores relevantes en delimitar el 
AD de las especies. Se ha observado, por ejemplo, que existen especies cuyas AD resultan ser 
más fáciles de modelar, como el caso de las especies muy localizadas y menos abundantes, de 
AD restringida (Stockwell & Peterson 2002, Segurado & Araújo 2004), lo que nos indica que 
las especies con menor tamaño de AD parecen tener mayor sensibilidad a los factores con los 
que fue evaluado (en el caso de Segurado y Araújo lo evaluaron con variables de temperatura, 
precipitación, pH, drenaje, socioeconómicas y de uso de suelo). 

Son pocos los estudios que han abordado la pregunta sobre la relación entre el AD y NE. 
Hoffman (2005) evaluó esta relación, donde encuentra que el ambiente climático realizado, esta 
positivamente correlacionado con el del AD de las plantas del género Arabidopsis, utilizando 
intersecciones climáticas con este taxa; sin embargo, no se conoce lo que ocurre en el caso de 
los anímales. Aquí, esta relación es evaluada para el caso de los mamíferos y además, se 
pretende conocer la proporción de AD qu las especies de mamíferos ocupan de su NE 
proyectado como la distribución potencial. Una proporción de ocupación alta, permitiría 
reconocer a las especies que presentan limitantes abióticos; aquellas especies que ocupen una 
proporción baja de su NE, pueden asociarse a que existen otros factores, además de los 
abióticos, en delimitar su AD. 

Al respecto, sólo pocos estudios han cuantificado la extensión que las especies ocupan 
en sus distribuciones potenciales (Gaston 2003; Sevenning & Skov 2004). Sevening y Skov 
(2004) utilizaron un modelo bioclimático basado en tres variables climáticas (grados-día, 
temperatura míníma y balance de agua), donde encontraron que la baja capacidad de ocupación 
del NE (nicho potencial, P en ese estudio) en árboles de Europa, esta asociada principalmente 
a la capacidad de dispersión del grupo en una expansión post-glacial y, además, encontraron 
que existe una fuerte correlación con la ocupación de P y la posición geográfica latitudinal de 
las especies. Sin embargo, Guisan y Thiuller (2005) sugieren realizar una evaluación formal de 
estas hipótesis. 

Unos de los primeros estudios que se han propuesto sobre la relación del NE y el AD 
fue el de Pulliam (2000), quien propuso cuatro puntos de vista teóricos de esta relación: 1) el 
nicho grinelliano, 2) el nicho realizado de Hutchinson, 3) la dinámica fuente-sumidero, y 4) los limites de 
dispersión. (ver Antecedentes de esta propuesta teórica Relación A D y NE). Para explicar y predecir 
los patrones biogeográficos observados, estas reconsideraciones del concepto de nicho en 
relación con las AD ha provocado el interés en incluir otros parámetros in1portantes como la 
dispersión (Carey 1996; lnverson et al. 1999; Dullinger et aL 2004) . La alta capacidad de 
dispersión de las especies ha sido considerablemente reconocida como una de las primeras 
causas, por lo que las especies presentan amplias AD (en anímales terrestres y de agua dulce; 
Juliano 1983; Kavanaugh 1985, Gutierrez & Méndez 1997; Dennis et aL 2000; Malmqvitz 
2000). En términos poblacionales, esta capacidad ha sido explicada por la alta producción de 
propágulos (en el caso de las plantas y sus semillas, Roukolainen et al. 2002), o el número de 
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individuos inmigrantes de una población en los animales hacia sitios disponibles. Otra forma 
que permite tener una alta capacidad de invasión de áreas, es presentar estructuras 
morfológicas como la capacidad de vuelo (Gaston 2003). Sin embargo, si no existen sitios 
favorables que invadir, esta capacidad, aunque alta, tiene pocas esperanzas de ser percibida 
mediante el tamaño de su AD. Entonces, se puede considerar que la capacidad ecológica de 
dispersión puede ser reflejo en la ocupación del NE, donde una proporción alta de ocupación 
del NE implicaría una alta capacidad de dispersión, ocupando una alta proporción de sitios 
favorables. Ciertos modelos bioclimáticos de distribución como el Genetic algorithm for rules
set production (G.'\RP; Stockwell & Noble 1992; Stockwell & Peters 1999), utilizado en es te 
estudio, son considerados como métodos de modelos . de nicho basado en los algoritmos 
ecológicos que proveen una evaluación acertada de organismos que tienen capacidades de 
dispersión (Stock.man & Bond 2006). 

En términos evolutivos, algunos estudios han involucrado a las barreras geográficas en 
eventos específicos de especiación (e.g. Patton & Da Silva 1998), aunque pocos han 
identificado los factores extrínsecos e intrínsecos, por lo que las especies subyacen estas 
barreras (Wiens 2004). Los mamíferos endémicos de este estudio habitan una reconocida zona 
de transición entre las regiones Neoártica y Neotropical (en el centro de México) y muestran 
una alta tasa de especiación (Eisenberg 1981 ). Sin embargo, la evolución moderada del NE de 
las especies en periodos de tiempo evolutivo (Martínez-Meyer 2002), podrían propiciar una 
baja proporción general de ocupación del NE en este grupo de mamíferos. El espacio del NE 
no ocupado por una especie puede ser entendido por la presencia de una especie hermana 
ecológicamente similar en dicho sitio (Peterson et aL 1999). Esto representa que las especies 
aisladas por eventos geológicos que han divergido donde su especie hermana ecológicamente 
similar desencadenara patrones de ocupación de NE parciales, permanecerán únicamente 
ocupando parcialmente su NE. Si las especies tienen alto potencial de ocupación pero, no 
ocupan totalmente su NE, y si las similitudes de NE entre éstas dentro de los dados, son 
mejor explicados por la distancia geográfica, que por las relaciones filogenéticos (Martínez
Meyer 2002), es posible que la especie hermana y/ o similar ecológicamente, sea un competidor 
potencial que impida su (re)colonización. Aquí, se pone a prueba si el aislamiento topográfico, 
medido con la complejidad topográfica que habita una especie (ver mas adelante 
heterogeneidad topográfica), es el limitante de la ocupación del NE, donde se asume que ha 
estado aisladas por la historia geológica del lugar. 

Posición geográfica 
Existe un paradigma, relacionado con los limitantes del AD, que se ha mantenido desde que 
fue planteado (MacArthur 1955, 1972); éste propone que las especies que se distribuyen en 
latitudes mayores están especialmente definidas por factores abióticos, como la temperatura, 
precipitación, etc. Este autor propone que las especies de regiones tropicales están restringidas 
principalmente por factores bióticos, como la competencia, comensalismo, parasitismo e 
interacciones planta-animal. Sorprendentemente, este patrón ha sido pocas veces evaluado 
(Sánchez-Cordero, et aL, en rev.) y la idea fundamental entre la presión biótica vs. abiótica a lo 
largo de gradientes ambientales ha sido escasamente discutido en la literatura (Guisan et aL 
1998). 

En este sentido, mediante el modelado de la distribución de las especies con variables 
abióticas que ocurren en los sitios donde están presentes, se esperaría que los puntos medios 
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del AD de las especies localizados hacia latitudes mayores, muestren una mayor ocupación del 
NE; debido a que sus limitantes de distribución serían principalmente factores abióticos. 

Por otro lado, la complejidad topográfica ha representado para varias especies una 
variación geológica crucial donde limitan . su AD, por lo que constituye una barrera 
biogeográfica importante. Se han observado patrones que reflejan una alta tasa de recambio de 
especies a lo largo de gradientes altitudinales (Gaston 2003; Sánchez-Cordero 2001). Así, la 
generación de grandes cadenas montañosas han representado barreras importantes que 
inclusive han sido causa de eventos de especiación vicariante conocidas (Patton & Da Silva 
1998). Asimismo, el conservadurismo del NE ha sido una evidencia de que este tipo de 
contrastes geomorfológicos donde ha propiciado la ocupación de especies hermanas en zonas 
separadas (i.e. Istmo de Tehuantepec, Peterson et aL 1999), pero ecológicamente equivalentes, 
en donde destaca el papel que el tiempo desempeña en la biogeografía. 

Para el caso de los mamíferos, se ha especulado que las especies que presentan áreas de 
distribución restringida están delimitadas por la disponibilidad de hábitat, el cual ha sido 
asociado con características topográficas (Brown y Maurer 1989). La heterogeneidad ambiental 
implica entonces un factor que debe de ser considerado para entender la ocupación diferencial 
del NE. Aquí, se estima la heterogeneidad topográfica en relación a la variación altitudinal que 
cada especie presenta en los sitios donde ha sido colectado. Es decir, se propone que las 
especies cuyo intervalo de variación altitudinal es bajo, y ocupan sitios mas homogéneos (baja 
heterogeneidad ambiental; BH en este estudio) con respecto a aquellas cuyo intervalo 
altitudinal de ocupación es mas amplio (alta heterogeneidad ambiental; AH, en este estudio). Se 
esperaría encontrar que las especies que ocupan sitios de AH, es decir con amplios gradientes 
ambientales (menor estabilidad ambiental) pueden estar reflejando una amplia plasticidad 
fisiológica y de movilidad (Conell & Orias 1964), capaces de desplazarse a través de regiones 
con complejidad variable, por lo que presenten menos limitantes de ocupación de NE. 

Características a autoecológicas 
Southwood (1962) ha predicho que un taxón con hábitat temporal, es mas propicio a migrar 
que las especies que ocupan un hábitat permanente, donde la estabilidad del hábitat, 
homogeneidad y aislamiento (Roff 1990) pueden ser la clave de la existencia de especies no 
voladoras (Lobo et al. 2006, en prensa). En el caso de los mamíferos, los murciélagos 
presentan movimientos a larga distancia y, en ocasiones, un comportamiento migratorio 
altamente asociado con la abundancia del recurso que usan (Hodgkison et aL 2004). Su mayor 
movilidad les permite ser menos sensibles a barreras fisiográficas, por lo que tienen una mayor 
probabilidad de colonizar áreas de distribución potencial dentro de la región (Arita & 
Rodríguez 2004). Se ha encontrado que, en promedio, los mamíferos voladores se distribuyen 
en áreas de mayor extensión que los no-voladores y que están asociados a sitios de 
productividad potencial- esto es, con la media de la temperatura y la media de la precipitación-; 
y los mamíferos no voladores están altamente correlacionados con la heterogeneidad ambiental 
(Arita 1997). Aquí, se evalúa la ocupación del NE de acuerdo a la movilidad de los mamíferos, 
como voladores o · no voladores, donde se espera que la mayor ocupación del NE se 
encuentre entre las especies de mamíferos voladores (Chiroptera). 

El uso de sustrato varía también dentro de los mamíferos no voladores. El hábito 
(terrestre, arbóreo, cavador o fosorial) , se refiere a las diferentes estrategias de movilidad de las 
especies y la utilización de un tipo de sustrato determinado, que reflejan en ocasiones, 
adaptaciones en la anatomía y fisiología animal. La especificidad de sustrato puede ser una 
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limitante de distribución importante, como se ha observado en el caso de los escarabajos 
(especies del genero Jekelius; Lobo et al. 2006), donde la naturaleza del sustrato influye en la 
ocurrencia de las especies de este taxón. En zonas con alta complejidad topográfica, 
ecosistémica y fisiográfica, como el área de estudio de este trabajo, los mamíferos fosoriales 
(representantes en Geomidae y algunas especies de Heteromyidae), o especies arbóreas 
(algunas representantes en Muridae, Sciuridae), dependiente del sustrato, podrían tener 
mayores limitantes de dispersión (reflejadas en la baja ocupación del AD en el NE), que las 
terrestres Oa mayoría de Muridae, Dasyproctidae, Sciuridae, Leporidae). 

En cuanto a otras las características autoecológicas, el grupo trófico o funcional refleja 
el intervalo y disponibilidad estacional de los recursos usados por los mamíferos (Eisenberg 
1981). Este factor puede influir en la capacidad de desplazamiento de las especies y, por lo 
tanto, tiene implicaciones importantes en la ocupación del NE. Se ha propuesto que las 
especies que se encuentran entre los niveles más altos en la cadena trófica tienen AD mayores 
(Gaston 2003). Es probable que por sus requerimientos energéticos altos asociados a una 
demanda por obtener recursos alimentarios suficientes, las estas especies se vean obligadas a 
desplazarse hacia sitios favorables y, consecuentemente, sean buenos colonizadores. Asimismo, 
especies herbívoras (representantes mayoritariamente en Leporidae, Geomidae, Muridae), por 
el bajo contenido calórico de su alimento, requieren de consumir altas cantidades de alimento, 
por lo que necesitan moverse a través de extensiones suficientemente grandes, para satisfacer 
su demanda energética. Las omnívoras (Muridae) al tener una amplia flexibilidad en cuanto a 
los recursos que consumen, pueden presentar menos limitantes de desplazamiento e invasión 
de sitios potenciales que las especies especialistas; en este caso, se esperaría que tiendan a 
ocupar ampliamente su NE. Frugivoros-Granivoros (Heteromidae, Muridae, Sciuridae, 
Dasyproctidae) asociándolas con las arborícolas y siendo altamente dependientes de la 
vegetación (factor biótico) se encuentren restringidas a ocupar zona~ con disponibilidad de 
frutos y granos. Los insectívoros (Geomydae, Heteromydae) presentan gran restricción de la 
presencia de alimento con alto grado energético y la alta dependencia a la presencia de los 
insectos significa una asociación crucial en la presencia de ellos por lo que se pude esperar que 
su AD se vea limitada por estos. 

Se ha propuesto que la masa corporal, relacionada con el AD, refleja la variación de 
ocupación de ambientes locales con características de historia de vida, ecológicas y fisiológicas 
(Peters 1983, Calder 1984, Badgley & Fox 2000). La proporción entre AD y NE puede 
incrementar con el tamaño corporal pues, en promedio, las especies con tamaño corporal 
mayor se dispersan más rápida y exitosamente que las de tamaños corporales menores, por lo 
que presentan AD mayores (Gaston & Blackburn a y c 1996). Por lo tanto, especies de mayor 
tamaño corporal pueden ocupar una mayor proporción de su NE (Gaston 1994). Sin embargo, 
todavía no existe un análisis cuantitativo que apoye esta idea (Gaston 2003). De acuerdo a esto, 
la masa corporal puede ser un factor que determine el desplazamiento de las especies dentro de 
su área potencial de NE. Cabe mencionar, que la representación de tamaño corporal dentro de 
los mamíferos endémicos es estrecha respecto al resto de los mamíferos (el representante mas 
pequeño con 3.7 g Sorex milleri, Geomydae; y el más grande de 3500g, Lepus Jlavigularis, 
Leporidae) . Sin embargo, si la hipótesis planteada es acertada, espero encontrar una tendencia 
que refleje este patrón en mamíferos endémicos. 

Finalmente, el áinbito hogareño es una característica de las especies que delimita el 
área de movimiento de un individuo, y se ha demostrado que su amplitud tiene implicaciones 
en el tamaño del área geográfica de la especie. Así, se ha encontrado que la alta sobre posición 
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de ámbito hogareño esta relacionado implícitamente con la densidad poblacional, siendo 
mayor entre un grupo denominado de "tamaño óptimo" (entre 80 g 120g), para el caso de los 
manúferos (Douglas & Van Vauren 2001). Una alta densidad poblacional puede resultar en 2 
tendencias. La primera, se relaciona con la alta probabilidad de emigración de individuos y su 
consecuente colonización de sitios favorables, traducido en una amplia ocupación en el NE; la 
segunda, se refiere a que especies denso-dependientes presentan baja dispersión, por lo tanto 
menor probabilidad de dispersarse ocupando sitios potenciales (Maurer & Taper 2002). 

Escala de estudio 
Las AD de las especies dependen, además, de una gran variedad de procesos que operan a 
diferentes escalas y que linútan el uso de hábitat y dispersión de los organismos, a través del 
espacio geográfico (Maurer & Taper 2002). Uno de los problemas frecuentes en la 
construcción de modelos de distribuciones potenciales de especies, es la identificación de 
escalas apropiadas (Wiens 2002). La escala es expresada generalmente como la resolución 
(tamaño de grano) y la extensión del área de estudio, considerando que el modelado de especies 
en un área extensa, no necesariamente implica una amplia resolución (Guisan & Thuiler 2005). 
En estos términos, la relación ambiental con la biota presenta importantes implicaciones en la 
variedad de factores que operan a diferentes escalas, donde a escalas continentales, el clima 
puede ser considerado el factor dominante, en tanto que a escalas locales la topografia y 
cobertura vegetal incrementan su importancia (Pearson & Dawson 2003). Los resultados de 
este estudio son discutidos sobre escalas que van de locales (por la topografia) a regionales (por 
el clima) de acuerdo al planteamiento escalar de los factores linútantes del AD de Pearson y 
Dawson (2003), basado en las categorías de escalas de Willis & Whittaker (2002; Fig.1 ); y 
significan, a este nivel, una primera aproximación a nivel de patrones de delinútación del AD 
de las especies en manúferos. 

Global 1 Continen tal 1 Regiooal 1 Paisaje 1 Local 1 Sitio 1 Micro 

>10 OOOkm 2000- 10 000 km 200-2000 km 10-200 km 1-10 km 10-IOOOm < lOm 

Clima -
Topografia 

Uso d.:= tierra 

Tipo de suelo 

Interacciones 
' bióticas 

Figura 1. Esquema (Fuente: Pearson & Dawson 2003) sobre los diferentes factores que pueden afectar la 
distribución de las especies a lo largo de diferentes escalas. Extensiones espaciales aproximadas han sido asignadas 

para categorias de la escala basada en parte por Willis & Whittaker (2002). Es asumido que extensiones a gran 
escala son asociadas con datos de resolución gruesa, extensiones pequeñas con extensiones de resolución fina . 

Las variables climáticas utilizadas son interpolaciones entre estaciones climáticas (1km2
, 

Tellez 2005), con las linútantes que la distancia entre estaciones climáticas significa (Guisan & 
Thuiller 2005). Se incluyeron a los manúferos endémicos en una extensión políticamente 
delimitada (casi 2 000 000 km2

, México), debido a que existe disponible información a una 
resolución fina y homogénea de las variables climáticas. Sin embargo las barreras oceánicas, al 
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W y E de México son una delimitación natural de la posición geográfica del país. Para reducir y 
evitar una incorrecta interpretación sobre el gradiente ambiental de la extensión usada, se 
enfocó el estudio en los mamíferos endémicos de México, para abarcar el total del AD de un 
grupo comparativamente mejor conocido que otros grupos de taxa, a nivel ecológico, 
taxonómico y geográfico en México (diversos trabajos de Villa, B., Sánchez Cordero, V., Arita, 
H ., Cervantes, F., Medellin, R., Ceballos, G., Rámirez-Pulido L. entre otros lo demuestran). 

Finalmente se conoce para ciertos géneros la Edad de las especies y en específico para 
lo mamíferos de la región de estudio se han identificado a especies Paleoendémicas y 
Neondémicas. Aunque el tiempo no ha representado ser un factor importante en el tamaño del 
AD (Hoffman 2005), especies más antiguas podrían presentar una ventaja temporal en la 
ocupación de su NE. Sin embargo los eventos de especiación que ocurren a lo largo del 
tiempo también podrían representar un límite de dispersión por enfrentarse con la presencia de 
especies ecológica o filogenéticamente similares que impidan la ocupación alta de su NE. Si 
estas interacciones bióticas no son importantes como limitantes, entonces se esperaría que 
especies Paleoendémicas presenten una alta proporción de ocupación con respecto a las 
N eoendémicas. 

Biodiversidad 
La capacidad de ocupac10n diferencial del NE entre grupos de especies con diferentes 
características morfológicas, ecológicas y funcionales, puede permitir integrar y entender 
patrones de biodiversidad, que dominan en diferentes regiones. Sin embargo, estos han sido 
ignorados pese a la importancia para la viabilidad de la biota en una determinada área (Roy et 
aL 2004). Al respecto, sitios como la Faja Neovolcánica (región con alto endemismo en el 
centro de México) es considerada centro de origen y refugio para especies que quedaron 
aisladas durante glaciaciones del Pleistoceno (Ceballos & Navarro 1991; Fa & Morales 1991), y 
donde se ha producido una alta tasa de recambio de especies, que explican la elevada riqueza 
de la región (diversidad gamma) y la gran diferencia encontrada entre la identidad de las 
especies que habitan a lo largo de esta zona fisiográfica (diversidad beta; Ceballos & Rodríguez 
1993). La región con mayor número de géneros endémicos de mamíferos en México son la 
selva baja caducifolia, que ha mantenido una unidad vegetal desde el Terciario y se postula que 
ha servido de refugio para especies de distribución restringida de origen antiguo (Bullock et aL 
en prensa). Este tipo de que especies cercanas de origen reciente como en el caso de los 
mamíferos endémicos han sufrido contracciones, expansiones, fragmentaciones y aislamiento 
de comunidades vegetales en el Pleistoceno (Henei 1973; Toledo 1982), por lo que pueden aún 
mantener características ecológicas similares entre especies cercanas (conservadurismo de 
nicho, Peterson et al. 1999; Ackerly 2003; Tiffney & l\fanchester 2003) permitiendo que la baja 
ocupación del NE domine en esta región y sea la observada en las AD actuales. 

En el presente estudio se (1) describe la relación entre el AD y NE, (2) se cuantifica 
el área de ocupación de AD de las especies de mamíferos endémicos, en relación al NE 
estimado modelado (GARP) es decir, la proporción del AD / NE; y (3) se analiza si la 
proporción de ocupación del NE esta asociado a la ubicación geográfica o características 
autoecológicas de las especies. 
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ANTECEDENTES 

Áreas de distribución geográfica 
El área de distribución geográfica es considerada como la manifestación espacial de 
interacciones complejas entre las características intrínsecas de los organismos -especialmente 
sus tolerancias ambientales, requerimientos de recursos, y de historia de vida, demografía y 
atributos de dispersión- y las características extrínsecas ambientales- en particular aquellas 
características cuya variación en el espacio y en el tiempo limitan la distribución y el ambiente 
(Brown et al. 1996). E n concreto, son la expresión geográfica de la ecología e historia de las 
especies (Brown 1994). La mayoría de las medidas utilizadas para estimar el AD de las especies, 
desde la década de los 70 ' s hasta la actualidad presentan diversas desventajas y poca 
consistencia (Gaston 1994). Las principales desventajas de los métodos propuestos han sido 
tales como la alta sensibilidad del tamaño de muestra de colectas en la que está basada la 
mayoría de las medidas, la falta de distinción entre áreas con extensiones similares entre 
diferentes especies, importancia a localidades extremas (outliers), la falta de capacidad para 
considerar dimensiones tales como la altitud, no distinguen patrones de disyunción o 
fragmentación (Gaston 1994) y, finalmente, no presentan consideraciones ecológicas, como 
asociación con variables ambientales. Sin embargo, uno de los principales problemas a los que 
se han enfrentado las medidas de AD geográfica han sido la definición del borde y la 
determinación del área interna ocupada por la especie. 

Parte de la causa de estas limitantes es la falta de conocimiento de factores que influyen 
en la delimitación de las áreas de distribución de las especies. Existe una gran diversidad de 
grupos taxonómico delimitados mediante polígonos que rodean los puntos marginales de sitios 
de ocurrencia de las especies colectadas (Hall 1981, para el caso de los manúferos) . Una 
solución aplicada a muchos estudios, ha sido la medida del AD relativa aplicada a áreas 
definidas (como en regiones biogeográficas) . Esta propuesta se basa en el área dentro de los 
límites para datos de ocurrencia, usando una gradilla regular donde el tamaño del AD es el 
número de unidades de celdas (generalmente en unidades cuadradas) dentro de las cuales las 
especies han sido registradas (e.g. Lawton & Scroder 1977, Clardige & Wilson 1981, 1982, 
Neuvoen & Niemela 1981, Juliano 1983, N iemela & Neuvoen 1983, Godfray 1984, Leather 
1985, Me Allister et al. 1986, Schoener 1987, Ford 1990, Gaston & Lawton 1990a y b, Pomeroy 
& Ssekabiira 1990, Maurer et al. 1991 ). La medida de tamaño de AD mediante el uso de 
gradillas puede, además, ser escalada y presenta claramente mayor importancia que otros 
métodos de dependencia con el tamaño medido del AD de las especies en la escala, en la cual, 
es proyectado en un mapa. Por tanto, mediante la reducción de tamaño de celdas es posible 
refinar el mapeo para obtener medidas de tamaño de AD más precisas, ya que es posible 
discriminar áreas que no están siendo ocupadas por las especies en escalas más pequeñas 
(Gaston 1994, Araújo 2005). Este método no deja de ser sensible y depender de la calidad y 
cantidad del muestreo realizado. 

Actualmente, se prefieren los métodos donde los límites del AD son determinados 
usando un algoritmo explicito. Existen diversas alternativas de uso de técnicas de modelado 
explorando la correlación entre una variable de respuesta (e.g. registro de ocurrencia de las 
especies) y un conjunto de variables predictivas (e.g. clima y topografía) entre los que destacan 
los modelos generalizados aditivos (GAM), modelos lineales generalizados (GLIM) y los 
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algoritmos geneucos (Guisan y Zimermann 2000, Araújo 2005) entre otros. Uno de los 
algoritmos que se han utilizado en la última década ha sido el Genetic Algorithm for Rules set 
Production (GARP) (Stockwell & Noble 1992; Stockwell & Peters 1999), que caracteriza el 
NE en las dimensiones determinadas por las variables ambientales incluidas en el modelo (ver 
más adelante). 

Sin embargo, el área predicha por los modelos basados en variables ambientales 
generalmente es mayor a la ocupación real de las especies por eso el término de áreas 
potenciales o nicho ecológico. Se ha propuesto que esta estimación resuelve el problema de 
sesgos de muestreo (Peterson 2001). Que junto con la delimitación del perúnetro del AD con 
los puntos marginales de colecta y manteniendo el área interna predicha dentro del polígono es 
posible determinar finalmente a las AD (obtenida así en este estudio) . La medida de AD 
utilizada presenta así una combinación de criterios de los métodos propuestos anteriormente. 
Las ventajas son la obtención de área interna del AD basada en parámetros ecológicos 
ambientales encontrados en presencias reales de la especie. 

Modelo de Nicho Ecológico 
En este estudio, los modelos de NE fueron desarrollados usando el Genetic Algorithm for 
Rules set Production (GARP) (Stockwell & Noble 1992; Stockwell & Peters 1999), 
específicamente con el paquete DesktopGarp (http//www.lifemapper.org/desktopgarp/). 
GARP está diseñado para identificar correlaciones entre la ocurrencia de las especies y los 
parámetros ambientales a través de un proceso iterativo de reglas de selección, evaluación e 
incorporación y rechazo. Este proceso es logrado por un proceso iterativo azaroso en el cual 
son exploradas soluciones mediante mutaciones en reglas que delinean dimensiones del nicho. 
En el proceso de GARP, primero, un método es escogido de un conjunto de posibilidades 
(regresión logística, BIOCLIM, reglas de negación, atómica). Después, basado en 1250 puntos 
muestreados desde los puntos de ocurrencia conocidos y 1250 puntos muestreados de la zona 
de estudio como un todo, la exactitud predictiva es calculada con la suma de los puntos 
predichos presente como presente y aquellos predichos ausentes como ausentes, dividido por 
el total de puntos en el mapa. El cambio en la exactitud predictiva de una iteración a otra es 
utilizado para evaluar si una regla en particular debería de ser incorporada dentro del modelo. 
El algoritmo genera 1000 iteraciones o hasta que la adición de reglas no tenga un efecto 
apreciable en la calidad del modelo (convergencia). Las predicciones de distribución de GARP 
pueden incluir áreas no habitadas por las especies, un efecto del modelo siendo enfocado en 
nichos ecológicos y distribuciones geográficas potenciales. Estos errores de comisión 
(sobrepredicción) pueden ser reducidos en algunos casos por la inclusión de dimensiones 
ecológicas adicionales o puede requerir la combinación de factores históricos que dirigen a la 
ausencia de la especie de áreas habitables (Peterson et al. 1999; Peterson & Vieglais 2001; 
Peterson 2004). 

En virtud de que GARP genera predicciones de distribución basadas en una exploración 
azarosa de soluciones espaciales, las predicciones varían de modelo a otro. Para capturar esta 
variación, se generaron 100 modelos por especie, de estos se seleccionó el mejor modelo, que 
es aquel que presenta, por un lado, errores de omisión mínimos y, por otro, l~ mediana de 
errores de comisión (Anderson et al. 2002), cuya extensión (km2) fue utilizada como medida de 
NE. 
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Relación Área de distribución y Nicho ecológico 
Uno de los primeros estudios que se han propuesto sobre la relación del AD y el NE fue el de 
Pulliam (2000), quien propuso cuatro puntos de vista teóricos de esta relación: 1) el nicho 
grinelliano, donde las especies ocurren si las condiciones ambientales son favorables (i.e. nicho 
fundamental, con una tasa de crecimiento poblacional ~1); 2) el nicho realizado de Hutchinson, 
donde una especie es excluida de parte de su nicho fundamental por un competidor o 
depredador; 3) la dinámica fuente-sumidero, donde una especie comúnmente ocurre en un hábitat 
sumidero, donde su tasa de crecimiento poblacional es < 1 y donde ésta desaparecería sin una 
constante inmigración de los hábitat fuente; y 4) los limites de dispersión, donde las especies están 
frecuentemente ausentes en el hábitat disponible porque los constantes eventos de extinción y 
capacidad de dispersión limitada evita una recolonización total (e.g. Sevening & Skov 2004). El 
nicho grinelliano asume que las especies están en todo su hábitat o nicho fundamental. Sin 
embargo, un ejemplo de la dificultad de medir el nicho fundamental es el caso de Chtalamus sp. 
propuesto por Connell (1970), el cual se distribuye de manera natural hasta una profundidad 
dada en la zona intersticial de oleaje, pero al eliminar a su competidor y depredador en zonas 
más profundas, es capaz de ocupar estas zonas, por lo que con los datos ambientales de la 
especie en su AD natural, hubiera sido imposible conocer su nicho fundamental. Es conocido, 
entonces, que únicamente mediante modelos mecarústicos, basados en medidas fisiológicas o 
parámetros de comportamiento (Kearney & Porter 2004), ó en modelos de distribución de 
especies con datos ex situ (e.g. crecimiento de plantas en jardines botánicos fuera del rango 
natural; Vetaas 2002), es posible conocer una aproximación del nicho fundamental (Guisan & 
Thiuller 2005). 

Por otro lado, con respecto a la propuesta 1 y 3 de Pulliam en los modelos de 
distribución de especies, se asume que los datos de colecta en los que están basados los análisis 
de inferencia de presencia, son individuos que pertenecen a poblaciones con crecimiento 
poblacional >1, aunque se sugiere que se tenga certeza de este supuesto para obtener modelos 
mas confiables (Guisan & Thiuller 2005). En seguimiento con la propuesta 2 de Pulliam, para 
Hutchinson, el nicho realizado representa solo una parte del nicho fundamental debido a las 
interacciones bióticas que tiene, y representa únicamente los sitios donde las especies están 
presentes (Silvertown 2004). En particular, los modelos de distribución obtenidos a partir de 
puntos de colecta en el proceso de modelado, no incluye dichas interacciones bióticas pero si el 
ambiente del nicho realizado donde existen esas interacciones. Con base en esta primicia, se 
considera aqill que las predicciones obtenidas por el modelado de variables abióticas 
representan lo que Ackerley (2003) denomina ambiente realizado o nicho potencial (NE). 

Variables ambientales incluidas 
En el modelo se incluyeron variables abióticas (climáticas y topográficas): 19 coberturas 
climáticas interpoladas para México (Téllez 2004; Comisión Nacional para el Uso y 
Conocimiento de la Biodiversidad, CONABIO), a partir de estaciones climatológicas en 
México con una resolución de 1 x 1km. Las coberturas utilizadas fueron de temperatura 
(temperatura media anual, media del rango diurno, media mensual -temp. máx.-temp. min.-, 
isotermas, temperatura estacional -desviación estándar *100-, temperatura máxima del mes 
más húmedo, temperatura minima del mes más frío, rango de temperatura anual, temperatura 
media del mes más húmedo, temperatura media del mes más seco, temperatura media del mes 
más caliente, temperatura media del mes más frío) y precipitación (anual, mensual del mes más 
húmedo, mensual del mes más seco, estacionalidad de la precipitación -coeficiente de 
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variación-, precipitación del trimestre más húmedo, del trimestre más seco, del trimestre más 
cálido, del trimestre más frío. Las variables climáticas han sido consideradas determinantes de 
procesos fisiológicos limitantes de la distribución de las especies (e.g. Bartlein et aL 1986; 
Wodward & Wlliams 1987;. Prentrice et aL 1992; Sykes 1997; Crick 2004) . La cobertura 
topográfica c;on cotas de nivel fue obtenida de la CONABIO. 

Mamíferos incluidos en el estudio 
México presenta un alto endemismo de mamíferos, cuya AD se limita dentro del país en un 
área total de 1 996 885 km2

. De los 462 especies de mamíferos terrestres, una proporción muy 
elevada (29.6%) son especies endémicas no insulares. Los mamíferos endémicos de México 
pertenecen a cerca del 31 % de los géneros, 40% de las familias y 80% de los ordenes (Ceballos 
& Rodríguez 1993). Aunque el endemismo es alto a nivel de especie, es bajo a nivel de género 
y no existen grupos endémicos en jerarquías taxonómicas más altas (Ceballos & Rodríguez 
1993). Las especies endémicas en México tiend~n a presentar AD reducidas, tamaños 
corporales pequeños y ser herbívoras, características asociadas a ciclos de vida cortos y 
velocidad de especiación alta (Ceballos & Rodríguez 1993). 

Existen 146 especies de mamíferos endémicos de México que por falta de información 
suficiente (no se obtuvo registro georeferciados de 33 de ellas) se analizaron 113 especies en 
este estudio (Fig.2, ver Anexo I ). 
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Figura 2. Número de localidades por especie utilizadas para modelar el N E de cada especie y estimar el AD. 

Los mamíferos endémicos representan a 6 órdenes, de los cuales Rodentia es el dominante, 
con más del 73% de las especies, seguido de Chiróptera, con más de 12%. Los insectívoros y 
los lagomorfos representan al 8.8% y 3.5% respectivamente, y los Carnívoros y Marsupiales 
únicamente presentan una especie cada uno (Tabla 1). 
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Tabla 1.1.a. Representación taxonómica de los mamíferos endémicos de México (basada en clasificación Wilson 
& Reeder 1993. En: Villa & Cervantes 2003). 1.b. Niveles taxonómicos de los mamíferos endémicos de México. 

1.a. 1.b. 

Orden No. Porcentaje 
Especies 

Mamíferos endémicos de México 

endémicas 
Clase Orden Familia Géneros Especies 

Rodentia 83 73.5 
Chiróptera 14 12.4 2 6 11 43 113 
Lagomocpha 4 3.5 
Insectívora 10 8.8 
Carnívora 1 0.9 
Didelphimorphia 1 0.9 
Total 113 100 
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MÉTODO 

Obtención de Áreas de distribución y de Nicho ecológico 
Se revisaron las georeferencias de cada especie con base en el atlas de Mamiferos de Norteamérica 
(Hall 1981), antes de ser incluidos en el DesktopGarp. Se consideran las localidades únicas de 
cada especie para evitar una reiterada evaluaci6n con puntos que contienen la misma 
información en el modelo. En el sistema de información geográfica Are View 3.2 (ESRI 1999), 
se superpusieron los puntos de colecta georreferenciados de cada especie sobre la cobertura 
espacial resultante del modelo de predicción, y, mediante el Manual Editor (ESRI 1999), se 
delineó un polígono por cada especie delimitado por los puntos marginales de presencia, para 
calcular posteriormente el área dentro polígono delimitado y obtener finalmente el AD de cada 
especie. Además de cada especie se calculó el área total de la predicción resultante para obtener 
el área de NE del modelo resultante por el GARP (Fig.3, ver Anexo 11). 

Tanto el AD como el NE se les aplicaron pruebas de Q-Q plots (Brodgar 2005) para 
normalizar los datos. El cociente AD/NE permite obtener la proporción de área de 
ocupación del AD en el NE (ver Anexo 11), la cual fue la variable de respuesta tanto en las 
correlaciones de Sperman con los factores explicatorios como en las pruebas no paramétricas 
de U de Mann-Witney realizadas para las características geográficas y autoecológicas (ver 
detalles más adelante). 

Datos de colecta 

Modelo 
NE 

AD/NE 

AD 
conocida 

(Atlas, Hall 
1981) 

Fig.3 Proceso para la obtención de la proporción de ocupación del AD en el NE. 

Análisis de variables predictivas 
Fueron realizadas correlaciones de Spearman (SPSS 1 O.O) de las variables predictivas con la 
proporción de ocupación del NE, debido a que los valores de proporción son datos no 
paramétricos, limitados a valores entre O y 1. Las variables evaluadas en dicha correlación con 
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datos continuos fueron: latitud, AD, NE, masa corporal y ámbito hogareño. Las variables 
nominales fueron contrastadas con una prueba no paramétrica de dos muestras independientes 
(U-Mann Whitney, en SPSS 10.0), para la heterogeneidad topográfica, dos grupos: baja y alta; 
el hábito, tres grupos: terrestre, volador y arborícola; y para el grupo trófico, cinco grupos: 
herbívoro, omnívoro, frugívoro-granívoro, nectarívoro e insectívoro. El carácter volador se 
comparó adicionalmente con los mamíferos no voladores, y los insectívoros voladores con los 
mamíferos insectívoros no voladores. 

Posición geográfica 

La posición geográfica de la especie es referida tanto a la latitud media del AD de las especies y 
al tipo de sitios que habitan las especies en cuanto a su heterogeneidad topográfica. 

Latitud 
El área de estudio representa a un gradiente latitudinal de 18 grados que van desde los 14 ° a 
32° Lat. N, esta es una restricción política. Sin embargo, tiene ventajas en cuanto a la calidad, 
resolución y homogeneidad en cuanto a las interpolaciones entre estaciones climáticas de las 
que se obtuvieron las variables abióticas incluidas y que se incorporaron en el modelado del 
NE de las especies de este estudio (ver Variables ambientales). Los límites W y E representan 
para los mamíferos en estudio barreras naturales, al Oeste limita el Océano Pacífico y al Este 
con el Golfo de México, una extensión del Océano Atlántico. Los valores de latitud media del 
AD fueron obtenidos en Arita y Rodríguez-Tapia (2004, Base de datos 2ª versión, SNIB
CONABIO), los cuales fueron calculados para cada especie, como el punto medio del 
intervalo entre el extremo norte y extremo sur del AD de los mamíferos en México (Fig.4, ver 
Anexo II) . 
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Figura 4. Frecuencia de Punto medio del AD dada en ° latitud (DE=3.76, Media=21 .2, N=113). 
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Heterogeneidad topográfica 
Las especies se clasificaron por ocupar sitios de alta o baja heterogeneidad ambiental, mediante 
intervalos de topografía donde están presentes las especies (puntos de colecta) . El cambio de 
estructura de vegetación a lo largo de un gradiente altitudinal esta asociado a variable climáticas 
(Guisan & Zimermann 2000), e implica cambios del hábitat asociado a la topografía. Se 
determinó así, que si las localidades de registros de cada especie están en intervalos de 
variabilidad mayor de 1 500 m de altitud son especies que habitan sitios de alta heterogeneidad 
topográfica (HA), por lo que se asume que estas especies habitan preferentemente montañas 
(sitios donde se encuentran amplios intervalos altitudinales). Por otro lado, aquellas que 
muestran un intervalo de variabilidad menor a 1500 m de altitud, son especies que habitan 
sitios de baja heterogeneidad topográfica (HB, ver Anexo 11). 

Características autoecológicas 
La clasificación del hábito utilizada fue la de Eisenberg (1981 ), modificada para México por 
Frisch (1995). Los mamíferos endémicos representaron los hábitos: volador (14 especies), 
arboócola (17 especies), cavador (41 especies) y terrestre (41 especies). La clasificación de los 
grupo trófico, de acuerdo a la clasificación Eisenberg (1981) modificada para México por Frisch 
(1995), fue reagrupada en este estudio para tener una representación amplia de especies por 
categoóa (Tabla 2). Dentro de los mamíferos endémicos no existen representantes de los 
sanguinívoros, pero existen: frugívoros-granívoros, herbívoros, omnívoros, nectaóvoros, 
insectívoros y carnívoros (Tabla 2, ver Anexo 11). 
Existe poco conocimiento en cuanto a la Edad de las especies, sin embargo, pero en cuanto a 
los géneros se han reconocido a dos grupos: Paleoendémicos y los Neoendémicos. Los 
Paleoendémicos son: Romerolagus, Xenomys y Zygogeomys; y los Neoendémicos son: 
Cratogeomys, Cynomys, Geomys, Pappogeomys, Peromyscus y Reithrodontomys; estos 
últimos todos pertenecientes al orden Rodentia. 

Tabla 2. Reasignación de categorías para gmpo trófico a partir de la categoría de dieta. 

Dieta (Clasif. Eisenberg, 
1981, modif. Frisch 1995) 

Carnívoro / Omnívoro 
1 nsectívoro áerco 
Insectívoro de sustrato 
Insectívoro Omnívoro 
Nectarívoro 
Fmgívoro 
Granívoro 
Herbívoro ramoneador 
Herbívoro pastoreador 
F mgívoro/ 1-1 erbívoro 
Fmgívoro/ Omnívoro 
Carnívoro 

Grupo trófico 
(Reagrupado en este estudio) 

Omnívoro 
Insectívoro 
Insectívoro 
O mnívoro 
N cctarivoro 
Fmgívoro/ Granívoro 
fómgívoro / Granívoro 
Herbívoro 
1-lervíboro 
Herbívoro 
Omnívoro 
Carnívoro 

Porcentaje 
(No. Especies 

entre paréntesis) 

9%(9) 
10%(10) 

2% (2) 
54%(54) 

24%(24) 

1% (1) 

El valor de masa corporal se obtuvo en la recopilación obtenida por Figueroa (1995) para los 
mamíferos de México y representa el promedio entre los sexos de cada especie (Fig.5). 
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frt"cue111cia 

Figura 5. Distribución de frecuencias de la masa corporal de los manúferos voladores M y no voladores (NV) 
en estudio (en intervalos de 200 g) 

Con base en la masa corporal se estimó el área de ámbito hogareño (AH) de acuerdo a la 
propuesta de Douglas y Van Vuren (1999): Log AH = -1.010og.masa corporal) +0.720 para las 
especies menores de 100g y; Log AH =1.31 Oog.masa corporal)- 4.06 para especies mayores 
de 100g (Fig.6, ver Anexo II). 
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Figura 6. Distribución de frecuencias del Oog) ámbito hogareño obtenido en base a la masa corporal Douglas y 
Van Vuren (1999) de los mamíferos no voladores (DE=0.53, Media=-0.7, N = l 13). 
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RESULTADOS 

Distribución de frecuencias del AD y NE de los mamíferos endémicos. 
Se observó tma alta proporción de especies con _-\D restringida (54 especies con .:\D menor a 
25 000km2

) , en contraste con la baja proporción de especies con _-\D amplia (8 especies con 
más de 400 000 km1 . El tamaño de AD varió de 1 km2 

- 800 000 km2 (DE = 173 609 km2
, M 

= 109 725 km2
, N = 113; Fig.7 .-\.).Este patrón general fue observado también para las áreas 

de NE donde se muestra una alta proporción de áreas de NE menores a 25 000 km 2 (39 
especies), con un intervalo de variación de 1 km2 a 1 100 000 km2 (DE = 282288 km2

, i\1 = 
221 003 km2

, N = 113) (Fig.7 B). Sin embargo, existen algunas diferencias; ambos histogramas 
de frecuencia presentan el mismo intervalo de valores en los inte1valos de clase (cada 25 000 
km\ pero la distribución de frecuencias de AD presenta valores mayores que el área de NE, 
tanto de sesgo, como de curtosis (sesgo: g .1n = 2.3 y gNI' = l.56; curtosis leptocúrtica: gw = 5.4 
y gNE = 1.95) . Además, existe una mayor frecuencia en el primer intervalo de las AD con 54 
especies, en tanto, en el NE no alcanza las 40 especies. Esta diferencia sugiere que no todas las 
especies con 1\D más restringida presentan un NE de tamaño equivalente, por lo que el área de 
NE debe de estar presente en las siguientes categorías ele área de NE mayores. Como se 
observará posteriormente, estas especies no presentan áreas de NE muy lejanas de este primer 
intervalo. 

En el siguiente intervalo , en ambos histogram as, el número de especies es mayor 
también en el de la categoría del .-\D, por lo que igual que en la primera categoría, las especies 
podrían presentar áreas de NE mayores, ya que la frecuencia no es la misma entre ambas 
medidas de este intervalo; esto sugiere que deben estar presentes en los siguientes intervalos. 
E n los subsecuentes intervalos, a partir de la tercera categoría, existen menos número de 
especies o frecuencia en cada intervalo de las .t\D, que de NE, y existen más inte1valos de clase 
en el histograma de las áreas de NE. Debido a que las .-\D siempre están incluidas dentro del 
NE, esta "extensión" (indicada por una flecha en la Fig.7 B) en el número de intervalos para 
las áreas de NE, indica que las especies presentan áreas de NE mayores hasta en 6 inte1valos 
de clase. 

En general, se observa que bs especies con .r\D restringida presentan áreas de NE 
mayores que el de su propio intervalo. Sin embargo, por ser únicamente una representació n de 
frecuencias, no es posible detectar qué especies presentan dichos inte1valos de tamaño del NE, 
si las de ¡\D pequeña, o bien, las cercanas a los intervalos más grandes. Es to se podrá observar 
en la proporción de ocupación dada por el AD / NE que se evalúa posteriormente. 
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Figura 7. (A) Distribución de frecuencias de h s r\D (DI ·: = 173 609, i\·I = 109 725. N = 11 3), y (B) áreas de 
NE modelado. Las flechas indican la diferencia en d intervalo máximo del ,\[) y d NE de las especies (a parir de 

800 000 km2 hasta l 100 000 km2; DE = 282288, M = 22 1 003, N = 11 3). 

Relación entre Área de Distribución y Nicho Ecológico 
Se evaluó gue el mejor ajuste a la normalidad de la distribución de los datos del _-\D )' NE fue 
la transformación de la raíz cúbica (mediante prncbas de Q-Q plot). La relación entre el _-\D y 
el NE fue positiva (Fig. 8 _:\),lo que sugiere una covariación entre el tamaño del NE y el AD 
(F\1,11 2)= 843.092, p < 0.0001). Es decir, las especies gue presentan mayor .AD, también 
presentan mayor NE. La relación ·entre NE y AD puede ser cuestionada debido a la aparente 
falta de independencia entre dichas variables; El _'\D calculada por el área interna del polígono 
de los puntos marginales de colecta, y el NE calculado con las variables ambientales (N E) no 
indican dicha dependencia, pues delimitarlo con los puntos de colecta no representa esta 
dependencia. Al calcular las ;\.D por los atlas (Hall 1981; ver Fig. 8 B) se obtuvo una relación 
también positiva y significativa (F(1,11 ,1= 50.112, p<0.0001 ), aunque dicha correlación fue más 
débil (r211a11 =0.31 V S. r2.1Dcsiccsrm!.o= 0.88). 

21 



A. B. 

'O' 100 

"' • " " • 
14 

e 80 • ..:.: • 
..ci .... " " . , .. N 

60 ·¡; 
~ 

. ... . 
" .. o 

80 

· O .. ·¡; 40 .. 
" . . :g • 
1ñ 
'6 20 

" "O 

r 
.; 
< 
¡ 

1 
ó 
~ 

~ Rsq = 0.8837 ·< 
20 40 60 80 100 120 

1 
Rsq = 0.3 13() 

20 40 60 80 100 120 

Nicho Ecológico(Raíz cub. km. cuad.) 
NK:ho ccológ;co (Raiz cub.km. cuad.) 

Figura 8. A) Regresión lineal del Area de Distribución (A D) y el area de Nicho Ecológico (N E), (Fo,1q= 

843.092,p<0.0001) y r2dc 0.884, 3-./1\D =-0. 19+0.76*3-./N i\, B) (r(1, 111¡= 50.1"12, p<0.0001 ) r2 Je0.31 , 3-./r\D ll all 
=-22 . 9+0.37 ~3-.JNE. 

22 



111 

Figura 9. Patrones de :;uperposición de ¡\[) y NE de mamíferos endémicos en el área de estudio (113 especie:;) 
l. Patrones de N ¡-' de mamíferos no voladores. Los círculos muestran la,; principales regiones que difieren en lo; 
parrones de AD y NE, son áreas potenciale,; no ocupados. 11. Patrones de AD de mamíferos no voladores (99 
e,;pecies); y 111. Parrones de NE de mamífero,; voladores, IV. Parrone,; de J\D de marrúferos voladores (14 
especies). 

Los patrones de las AD de los mamíferos dentro de un gradiente latitudinal-longitudinal, 
muestra la alta coincidencia de especies, tanto voladoras como no voladoras, hacia el oeste 
(entre los 19° y 21 º); con una baja ocurrencia (menos de 8 especies, 8%, para no voladores; y 
menos de 4 especies, 28.6%, para voladores), por debajo de los 95° de longitud (Istmo de 
Tehuantepec), para todos los mamíferos (no voladores y voladores). En contraste, en los 
mapas de NE de voladores y no voladores, se observa que en ambos, a longitudes menores de 
95° N, existe una alta ocurrencia de predicciones de NE (o sobreestimación del . .c\D en 
términos de modelado). Al oeste y sobre la Sierra Madre Occidental (22-25° N y 104-106° W) 
existen también NE no ocupados por un alto número de especies . .Asimismo, también sobre la 
Sierra Madre Oriental y la Península de Yucatán (Fig.9). 
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Figura 10. Región del Istmo de Tehuanrcpec y topografia cada 200 metros. 1'1 círculo muestra una región que 
difiere en el patrón de superposición de N I ~ y AD en mamíferos no voladores; es un área potencial para 41 

especies (ver Fig. 9.1), sin embargo sólo esta ocupado por 10 especies. 

Los patrones de AD de las especies y del NE permiten detectar posibles barreras 
biogeográficas, comparando en ambos patrones las áreas que presentan baja y alta 
superposición de áreas, respectivamente, en una misma región (Fig. 9 y 10). De esta manera, 
conociendo las áreas de coincidencia de especies, tanto el de las AD, como el de los NE, es 
posible detectar el grado en el que las especies se encuentran "desocupando" su NE a nivel d~ 
ensamblaje de especies. Al calcular el área y número de especies, cuya AD coincide en las 
diferentes regiones, se encuentra que en amplias regiones hay coincidencia en un reducido 
número de especies. Dentro del área total de la región de estudio (2 000 000 km2) en un área de 
252 399 km2

, sólo presenta 1 sola especie y la presencia de 2 especies, que coinciden en 261 
295 km2

. Así, altos valores de especies que coinciden se encontraron sólo en regiones muy 
reducidas (el valor más alto mostró 22 especies cuya AD coinciden en 14 km2 y, 41 especies, 
cuyo NE coincidió en 3 km2

) . El número de especies máximo de coincidencia de AD de las 
especies, fue de 22 para mamíferos no voladores, en tanto que de NE, fue 41 especies. Esta 
diferencia representa el área que no "ocupan" las especies, pero presentan condiciones 
ambientales favorables para su presencia. Cabe mencionar que lo que se muestra en este 
análisis, sobre áreas de coincidencia de especies, es únicamente el área total en el que coinciden 
especies, por lo que esta área no representa necesariamente a la misma(s) especie(s) a lo largo 
de toda esa región (Fig. 11 ). 
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De las especies de mamíferos endémicos, se 
obtuvo la proporción del "-\D en su NE, 
con el cociente ~-\D / NE, y se obtuvo un 
histograma de frecuencia, donde la media 
fue de 56% de ocupación, 4 especies el 5%, 
46 especies entre el 15 y 45 ''lo, 12 el 55%, 
19 ahededor de 65 %, 8 obtuvieron el 75%, 
20 especies presenten alrededor de 85% y, 4 
especies presentaron 95 % de ocupación 
(Fig. 12). 

e 
e 

•;:I 

z 

30 

10 

1 
j Srd. Dcv = .28 

¡- 1\ feai1 =.S6 

..._~_.___..-"""'-""..._~_._.,,....._~I ........ N = 11 3.00 
.os .25 .45 .65 .85 

.15 35 .55 .75 95 

Proporción AD/ NE 

Figura 12 .Distribución de fn·cuencús de especies y la proporción que ocupan en su N I•:. 

E ntre las variables asociadas con la proporción de ocupación del NE, se encontró que la 
latitud presenta una correlación positiva con la ocupación del NE, por lo que se obtiene un 
efecto latitudinal en la relación NE y .AD (Iabla 3). Una alta proporción de los puntos medíos 
del .-\O de los mamíferos endémicos voladores y no voladores, se localizan entre los 18° y 23° 
N (Fig. 13). No existió una correlación con la masa corporal ni con el ámbito hogareño. 
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Tabla 3. Correlación Je S¡warman Je la proporción J e ocupación del Nl".'. (¡\])/ NE) con las variabks: i\fasa 
corporal, :\mbito hogaret'io, LatihKI, r\D y NI•: v la proporción de ocupación del N I•: . 

N r2 Spcarman p 

(r,) 

Masa corporal 113 0.005 0.958 

Ámbito hogareño 113 0.067 0.483 

Latitud (punto medio del intervalo 
latitudinal del AD) 113 0.245 0.009~ 

AD 113 -0.177 0.061 

NE 113 -0.383 <0.0001 *** 

J\demás, se observó una correlación negativa con el área de NE y, marginal, con el 
tamaño de las },D (e.g. Xenomys nel.roni con NE reducido y alta ocupación, Fig.14 y Romerok.¡gtts 
diazi con NE amplio y baja ocupación, Fig. 15). Sin embargo, se encontró que especies no 
voladoras mantienen una correlación negativa de ocupación del NE, donde las especies de NE 
restringido, presentan una alta ocupación del NE (r, = -0.207, p = 0.40); esta correlación no se 
observó para las especies voladoras (r, = -0.325, p = 0.257; Tabla 3). 
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Figura 13. Punto medio latitudinal de los manúfrros y ocupación del .1\D en el NE J e cada especie. 
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Los mamíferos que habitan sitios con heterogeneidad baja presentan baja ocupación de NE 
(fabla 4). No hubo diferencia entre las especies pertenecientes a géneros conocidos como 
Paleoendémicos y Neoendémicos (ver Método) en cuanto a la ocupación de su NE (l'abla 4) . 
• -\unque para las paleoendémicas, se tienen representantes únicamente a tres especies Xenom_ys 
nelsoni y Zygogeom_p trichoj>NJ. (Fig. 14), éstas presentan valores altos de proporción, 0.96 y 1 
respectivamente; Romerolag11s diazj (Fig. 15) tiene una baja ocupación, que alcanzó apenas el 
0.09. 

Tabla 4. Corrclaciún de Spcarman dl' b. proporción de ocupación del NE (1\D/N F·:) con las variables: 
hctl'rogcneidad topográfica (HB, baja hl'tt·rogcneidad V H :\ , alta heterogeneidad) r antigüedad del genero de las 

cspcc1cs. 

U-Mann 
N Whitnev Wilcoxon W z p 

HAvs. HB 
l 13 876.5 1282.5 -2.089 0.03º 

Neoendémico vs. 
Paleondémico 36 37 598 -0.7 16 0.474 
p< ll. (lt_~ JPH- , p < (l.OOP-..-, p< O.tl l ~ 

1 
p < o.1 ·· 

Los herbívo ros presentan mayor ocupación del NE que los frugívoro-garnivoros y que los 
omnívoros (fabla 5); no hubo diferencia de ocupación de NE entre los demás grupos tróficos 
( f'abla 5) . 
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Figura 14. Ejemplo de especie,; de NE reducido; Zigogeomys trfrhopus con 96% ocupación del NE, cavador, SOOg, 
punto medio del r\ 0=18.SºW, herbívoro, paleoendémico, en sitios de aira heterogeneidad; (donde, 
r\ D(í':igtri+)::::N J·:(ZigtriO)) y Xenomy s ne!sonz con 100% ocupación del N 1', arborícola, 120.2 g, punto medio del 
r\D= 21°W, herbívoro, paleoendémico, en ,;itios de baja heterogeneidad; (donde, r\D(Xennel+)=NE(í':igtriO)). 
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Figura 15. Romerolagus diazj, ocupación del 9% de su NE, cavador, 477g, punto medio del J\ D=19°W, herbívoro, 
palcoendémico, en sitios de alta hetcrogenciedad (donde, 1\l) = Romdia +, N I·: = RomdiaO). 
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Tabla 5. Prueba pareada (U d<' \lann \Vhitney) de la proporción Je ocupación del NI•: (1\D/NE) y los grupos 
tróficos: l lcrbívoro, 1 nscctívoro, Ncctarívoro, Carnívoro y Ncctarivoro y Frigívoro-Granívoro(Jo'r-C ). 

N U-Mann Wilcoxon W z p 
Whitnev 

GRUPO TROFICO 
Fr-C vs. llcrbivoro 80 524.5 2120.5 -1.55 0.121·· 

Fr-G vs.Carnívoro 58 52.5 1648.5 -0.149 0.881 

Fr-G v,;. lnscctívoro 76 483 2079 -0.909 0.363 

Fr-C vs.Omnívoro 65 220 265 -0.608 0.543 

1 ~ r-(; vs. Ncctarivoro 58 54 57 -0085 0.932 

l lerbívoro vs. 44 230.S 440.5 -0.228 0.82 
lnsecávoro 
Herbívoro vs. Omnívoro 33 75 120 -134 0.179 ' 

1 krbívoro v,;. 26 18 21 0.558 0.558 
Ncctarivoro 
l nscctívoro vs. 29 65.5 111.5 - 1.113 0.266 
Omnívoro 
Nectarívoro v~. 11 8 53 -0.237 0.813 
()m11ÍV<.)f<.l 

p<l_l.{¡(~J1 H\ p < 0.001.t•·, p <.(UJI ", p<(J l 

Finalmente, los mamíferos voladores presentan mayor ocupación que los arborícolas y 
terrestres y que los no voladores; al separar a los insectívoros voladores (V espertillionidae) y no 
voladores (Soticidae) no se observaron diferencias (fabla 6). 
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Tabla 6. Prueba pareada (U de ivlann Whirney) de la proporción de ocupación del N I·: (AD/ NE) y el hábito: 
i\rborícola, Terrestre, Cavador y \'olador. /\demás entre el grupo volador y no volador, y entre insectívoros 

voladores y no voladores. 

N U-Mann Wilcoxon W z p 
Whitney 

H ABIT O 

i\rborícola vs. Cavador 58 330.5 483.S -0.39 0.758 

t\ rborícola vs. Terrestre 58 340 393 -0.145 0.885 

Arborícola vs. Volador 31 79 232 -1.59 0.1 11 

Cavador vs. Terrestre 82 774.5 1635.5 -0.613 0.54 

Cavador vs. Volador 55 229.5 1090.5 -1.1 19 0.263 

Terrestre vs. \'olador 55 219.5 1080.5 -1.305 0.192 

VO LADORES vs. NO 113 528 5478 -1.441 0.15 
VO LADORES 
Ins. Vol vs . lns. No 20 39.S 94.5 -804 0.421 
vol. 

p< 0.0001 ***, p< O.t>tl l *"' , p< 0.111 ", p< tl. l 

En resumen, se observó una correlación negativa entre el tamaño del NE y la proporción 
de ocupación del NE; mamíferos hacia latitudes mayores, heterogeneidad topográfica baja, 
voladores y herbívoros, presentan una alta proporción de ocupación del NE (Fig.16). 

+ Mamíferos 
T H eterogeneidad 

Mamíferos Herbívoros 

Latitud Nicho Ecológico 

AD 

+ *' NE 

Figura 16. Representación gráfica sobre los resultados principales sobre las característícas autoecológicas y 
posición geográfica de los mamíferos en Ja ocupación de su NE. 

30 



DISCUSIÓN 

Relación AD y NE de los mamíferos endémicos 
Se encontró que el .-\D presentó una relación significativa positiva con el NE. Previamente, se 
ha encontrado una relación significativa positiva entre el espacio ambiental climático de las 
especies de plantas, con el tamaiio de AD; esta relación se mantiene aún después de que las 
especies aumentan su AD con el tiempo (Hoffman 2005). Aquí, por definición, el I\D es una 
variable incluida siempre en el NE. Sin embargo, las áreas obtenidas de los atlas de manúferos 
(Hall 1981), donde el .-\Des independiente del NE, se encontró que la relación se mantiene. 
Una posible explicación sobre este patrón puede ser entendida por la combinación de variables 
ambientales que una especie tolera. Por ejemplo, Hoffman (2005) encontró una correlación 
significativa entre el número actual de combinaciones de temperatura y los valores de 
precipitación, con el tamaiio de .-\D. Por tanto, es posible considerar aqtú que el .-\D, que no es 
estrictamente independiente del número de localidades reportadas de presencia de cada especie 
(r,= 0.483, p < 0.0001, Fig.17), representa mayor número de combinaciones ambientales y, por 
lo tanto, una mayor probabilidad de encontrar sitios con dichas combinaciones. Así, una 
especie con mayor níunero de combinaciones de condiciones ambientales en su área ocupada, 
representa también una mayor área de NE con condiciones favorables adecuadas. 
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Figura 17. l'recucncia de número de localidades por especie y AD de las especies. 

Cuando el NE es definido por el uso de recursos, se han observado correlaciones significativas 
positivas entre su amplitud y el intervalo geográfico (Gas ton 2003). Sería relevante comprobar 
la dependencia de la amplitud ambiental de variables abióticas, con la amplitud de recursos 
utilizados por las especies, y probar la dirección de la presunta causalidad (es decir, si el 
ambiente abiótico es el que determina la amplitud de recursos que puede usar la especie o 
viceversa). Debido a que el AD está siempre incluido en el NE, una relación con una pendiente 
de 1 implicaría que el .-\D y de NE son iguales, es decir, que las especies ocupan todo su NE. 
Sin embargo, la relación difiere de este valor, por lo que la ocupación del NE se estima por la 
pendiente de la regresión. Por tanto, el grado de "ocupación" es posible de ser evaluado 
mediante el valor de la pendiente y además por la proporción dada por el cociente AD /NE. La 
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importancia de la relación .\D vs. NE radicó, en detectar aquellas especies que ocuparon 
mayor o menor .AD en relación a su NE. 

Ocupación del Nicho Ecológico 
Existe una correlación negativa entre el tamaño del NE y la proporción de ocupación. 
Las especies que presentan NE reducidos, tienden a ser ocuparlos en su totalidad. Este 
resultado puede 1) reflejar la rareza de la combinación de condiciones ambientales de estas 
especies en otros sitios, 2) ser efecto de la tolerancia fisiológica de la especie o 3) producto de 
la dinámica de las AD. 

La rareza o ausencia de sitios con las combinaciones ambientales que necesita la especie 
para estar presente, sólo en los sitios que sí presentan estas condiciones y por lo tanto limita al 
.-\D de las especies a un área restringida. Sin embargo es necesario considerar que si ha habido 
un bajo esfuerzo de , colecta para algunas especies, entonces falta información sobre la 
representatividad de condiciones ambientales que habita la especie. 

Una parte del nicho realizado es el nicho climático realizado (aquí NE), que resulta del 
efecto acumulado de la tolerancia fisiológica de las especies y sus interacciones bióticas (i.e. la 
constitución ecológica de las especies) en respuesta al clima (,\ckerly 2003). La "envoltura" 
climática de cada especie puede tener un estado endógeno que es transmitido a lo largo de 
diferentes linajes; esto es, la amplitud climática del nicho (Hoffman 2005). Los altos valores de 
ocupación de NE encontrados, podría estar relacionada con la alta especificidad en 
condiciones de temperatura, humedad, y altitud de los que depende, probablemente por causas 
fisiológicas, de ahí la importante influencia de las condiciones abióticas sobre estas especies. 

Otro factor que podría estar desempet'i.ando un papel en la ocupación del NE de las 
especies puede ser la dinámica de las ~\D (Gaston 2003). Una especie bajo un proceso de 
contracción, como consecuencia ele una disminución de condiciones climáticas favorables, se 
limitaría a ocupar la mayor área disponible, aunque debería ele existir un tamaño múiimo para 
ser viables las poblaciones de dicha especies; en caso contrario, estarían destinadas a la 
extinción o a adaptarse a nuevos nichos (Holt & McPeek 1996). Esta última opción de acuerdo 
al conservadurismo de NE es poco probable. El nicho realizado es la fracción del espacio 
ambiental que ocupa actuahnente una especie (Hoffman 2005) . La ocupación ele NE diferentes 
al de la especie ancestral, puede requerir también cambios evolutivos, aunque esto representa 
una nueva cualidad del nicho realizado de las especies la cual difiere de la especie ancestral 
(Hoffman 2005). En este sentido, el análisis de caracteres ecológicos o ecogeográficos de los 
taxa es confrontado con el conservadurismo de nicho (Peterson et al 1999; Hoffman 2005). 
Pero en caso de presentarse una presión selectiva por la disminución de ese N E ancestral, 
podría representar una ventaja la alta ocupación de ese NE "relicto" favorable. i\demás se ha 
evaluado anteriormente, que una extensión reducida puede presentar dominancia localmente 
expresada en el altc) poder competitivo, como el de las especies especialistas sobre las demás 
especies en los sitios que habitan (Glazier & Eckert 2002). 

Este efecto de ocupación alta de NE reducidos, parece ser independiente del tiempo, 
en las tres especies paleoendémicas, cuyos géneros son endémicos de la región, existe un alta 
ocupación (arriba de 0.96) para Z. trichopus y X. 11elsoni con NE reducido, pero R. diaz! presenta 
un AD muy reducida en un NE amplio, es decir presenta una ocupación baja (de 0.09), aunque 
las tres especies presentan un }J) reducida y diferentes proporciones de ocupación R. diazj 
presenta NE más amplio que no es ocupado. 
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La especialización ecológica es una caractenst:lca común que se le ha atribuido a 
especies endémicas (Glazier 1980). Se han propues to modelos como el de nicho ecológico de 
l\liller (1967) y f-.forse (197 4), que relacionan el carácter especialista o generalista, con el 
tamaño. del espacio del nicho, siendo menor en el caso de los especialistas. Las especies 
endémicas presentan generalmente una ,\D restringida (Ceballos & Rodríguez 1993). En los 
mamíferos endémicos, el tamai1o de NE y su proporción ele ocupación están relacionados ele 
manera negativa; esto sugiere que el tamaúo de AD parece estar restringida por el tamaúo ele 
NE. Una especialización puede pennitir un mayor y eficiente uso de recursos o puede 
favorecer la evolución ele mayor agresividad para excluir a especies más generalistas (?-.-filler 
1967; Morse 1974; Holbrook 1978; Hallet 1982; Glazier 1980). En este sentido, si las especies 
ele AD pequeña son el reflejo ele una alta especialización por el uso de algún recurso y, por lo 
tanto, mayor eficiencia o agresividad en proteger su nicho, se entendería la alta ocupación en 
los NE de las especies con AD pequeúa . .-\unque la capacidad de ocupación de los mamíferos 
no voladores resultó ser alta cuando el NE es restringido, no resulta así para los mamíferos 
voladores. Los mamíferos voladores presentaron amplia ocupación con respecto a los no 
voladores, independientemente del tamaño del NE (ver abajo). 

Es interesante que especies con una capacidad de dispersión tan diferente como son los 
cavadores y los voladores, presenten altos valores de ocupación del NE. Por ejemplo, 
Cratogeomys neglectu.r. es una tuza cuyo NE es pequeúo y presenta una alta proporción, que 
alcanza toda el área del NE (AD=NE). Esta especie presenta tma _-\D restringida a la Sierra 
del Doctor y habita principalmente pendientes y valles intermontanos, ubicados entre altitudes 
entre los 2 570 y 2 896 msnm, en zonas de transición entre pino y encino y entre la región 
biogeográfica del _-\ltiplano sur Zacatecano Potosino y la Sierra l\fadre Oriental. Su hábito es 
fosorial, es localmente abundante, pero solitario y se alimenta de raíces y tallos de diversas 
plantas, principalmente de gramíneas nativas, como Bouteloua y i\1uhle11bergia (;\Ionterrubio 
1995). Los hábitos de esta especie podrían es tar asociados estrechamente con variables 
abióticas o la especie tiene una alta dependencia a estas variables abióticas por lo que explican 
ser las principales determinantes de su límite de AD debido a que no existen otros sitios con 
esas condiciones. Se ha propuesto que la correlación entre el clima y el límite de AD no 
necesariamente es causal, aunque esto puede reflejar la correlación entre el clima y la 
ocurrencia y una u otras variables relacionadas entre sí (Gaston 2003) . Además, en la relación 
AD y NE, también es importante explorar si existe una relación esperada por el azar; una 
forma de explorar sería mediante la aleatorización de la ubicación geográfica de los puntos de 
colecta de especies de .-\D restringida y amplia, y medir la proporción resultante entre su ,-\D y 
NE. 

Posición Geográfica 
Latitud 
Aunque el área de estudio presenta un gradiente que abarca 15° de latitud, la tendencia de 
ocupación de NE es significativa; esta tendencia apoya la teoría de MacArthur (1967) sobre el 
gradiente latitudinal y los factores limitantes de la distribución: al norte, los factores abióticos 
juegan lU1 papel preponderante en limitar la distribución de especies. ¡\qtú, las especies al 
norte ocuparon más su NE (fabla 3) . 

El efecto de la variabilidad climática a lo largo de gradientes latitudinales puede estar 
relacionado con los patrones de ocupación de NE observado. La temperatura media 
incrementa desde los polos hacia latitudes cercanas a los 25° Norte y Sur (f erborgh 1973) y los 
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rangos mínimos y máximos son más distantes hacia los polos. Por lo que se infiere que, en el 
trópico las condiciones de temperatura muestran una variación menor (Gaston 2003). Aunque 
las especies en los trópicos pueden tener grandes áreas porque el área que ocupa el trópico es 
más grande, a latitudes mayores, las .especies pueden tener amplias AD, debido a su habilidad 
de soportar amplios intervalos de condiciones de temperatura principalmente (Gaston & 
Chown 1999). Esta explicación adoptada para cuestionar la regla de Rapoport (Rapoport 
1982), puede ser entendida en términos de ocupación de NE donde esta habilidad de las 
especies de soportar condiciones amplias de temperatura principalmente hacia latitudes 
mayores permite que las especies tengan la flexibilidad ambiental de encontrar y ocupar su NE 
probablemente, esto les ha permitido tener ventajas sobre especies tropicales, pudiendo 
explorar nuevos hábitat. El conservadurismo de nicho tropical, recientemente propuesto por 
Wiens y Donoghue (2004), propone que el origen de la mayoría de los dados, ha sido en los 
trópicos por lo que el nicho ecológico de la especie ancestral limita a las especies a permanecer 
en los trópicos. 

Heterogeneidad Topográfica 
Simpson y Wilson (1974) encontraron que los mamíferos cuadrúpedos no exhiben un cambio 
en la densidad latitudinal de especies en Norteamérica. Este pico está en los 20º N y aparece en 
los grupos Rodentia, Insectívora, Chiróptera, pero no en los otros ordenes (Fa & i\Iorales 
1993; i\kC:oy & Connor 1980). La baja capacidad de ocupación observada en los man1íferos 
endémicos, por debajo de esta latitud podría estar limitada por la alta ocurrencia de especies no 
endémicas en esta zona o bien, por la asociación entre de las especies endémicas y la alta 
heterogeneidad topográfica en esta región (Martin & McKay 2004). Las especies que ocurren 
en baja heterogeneidad topográfica (1--IB), presentan una mayor ocupación que las que ocurren 
en alta heterogeneidad topográfica (HA). Las especies en sitios de BH tienen una varianza 
altitudinal baja y las ele _\H presentan colectas en intervalos mayores a 1 500m, las cuáles están 
representando a especies sobre sistemas montañosos. Un alto porcentaje del área ele estudio, 
representan regiones de BH (rangos menores a 1 OOOm) entre sus puntos ele colecta. 

Aunque las especies con NE amplio no ocupado pueden significar que las variables 
abióticas climáticas que favorecen su presencia son ampliamente distribuidas, otros eventos 
como un posible aislamiento en el pasado por eventos geológicos, o bien, la historia 
biogeográfica ele esta zona de transición Neártica y Neotropical, han dacio lugar a una amplia 
variedad ele ecosistemas, que resulta en un alto remplazamiento de especies (Rodríguez et al 
2003; i\fonguía-Carrara 2004). El aislamiento geográfico puede propiciar, a largo plazo, que las 
especies se adapten localmente, tengan baja capacidad de moverse a través de un NE 
fragmentado ya que no exista hábitat favorable que permita el desplazamiento ele las especies 
mediante corredores con su hábitat. 

La ~arreras geográficas reducen la capacidad de dispersión ele las especies (Henningson 
& .t\lerstam 2005); la heterogenidacl topográfica significa barreras que los organismos tienen 
c¡ue cruzar, aunque podría plantearse que especies que están en sitios ele alta heterogeneidad 
pudieran dispersarse por cualquier ambiente, las especies que tienen amplios rangos 
altitudinales, son los que habitan ambientes montanos por lo que en base a la baja ocupación 
que presentan puede ser que quedaron aisladas por un largo periodo de tiempo y no pueden 
cruzar los sitios que los rodean. En este sentido, surgen 2 hipótesis; una histórica (no 
adaptativa): quedar aislados por barreras representadas por tierras bajas, que parece suceder al 
obtener el contraste entre especies que habitan zonas ele baja y alta heterogeneidad; y otra 
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adaptativa: entre más accidentado sea el paisaje las especies desarrollan adaptaciones para 
crnzar las barreras, esto puede estar sucediendo en el caso de los murciélagos por lo que 
tienden a ocupar mas su NE (ver más adelante). Sin embargo la heterogeneidad y la latitud 
podrían ser un factor de confusión, porque al sur el paisaje esta mas accidentado, por lo que es 
necesario evaluar si hacia latitudes mayores hay menor heterogeneidad topográfica o el efecto 
que se observa es efectivamente la latitud. 

:\nteriormente, se ha propuesto que la diversidad de mamíferos .no voladores se 
encuentra asociada a zonas de alta heterogeneidad ambiental (.\ rita 1993; Wilson 1974) y la 
riqueza de las especies de murciélagos se encuentra determinada por las condiciones de 
temperatura y precipitación asociadas con el gradiente latitudinal (~-\rita & León Paniagua 
1993). En el caso de los murciélagos endémicos, la mayor riqueza se encontró igual que para 
los no voladores al oeste de la latitud 20° sin diferir en el gradiente latitudinal de ambos grupos 
de mamíferos. 

La baja heterogeneidad fue el principal factor físico que explicó la alta ocupación del NE. 
Las implicaciones que tiene en las especies el sitio en donde están, está altamente relacionado 
con factores históricos. Sin embargo, la baja variación ambiental de NE, tiene que ver con la 
homogeneidad del ambiente. Existen evidencias empíricas de que las áreas de mayor 
endemicidad presentan una elevada heterogeneidad ambiental, generalmente asociada a 
gradientes altitudinales y a las áreas a las que convergen en las regiones Neártica y Neotropical 
(Sánchez-Cordero 2001; Ceballos & Rodríguez 1993). Se ha propuesto que zonas con mayor 
heterogeneidad ambiental presenta mayor variación espacial y microclimática, la cuál facilita la 
coexistencia de un mayor número de especies ya que estas situaciones favorecen la explotación 
de los diferentes recursos, disminuyendo así la competencia; además ofrecen mayor número de 
refugios y favorecen la especialización, es decir, ofrecen más opciones para que diferentes 
especies puedan satisfacer sus requerimientos (Boecklen 1986; Graham 1983; Pagel et al. 1991 ). 

Hábito 
Mamíferos Voladores vs No voladores 
Las especies voladoras muestran mayor potencial de ocupación de NE que los no voladores. 
E n general, manúferos no voladores de tamaño pequeiio, presentan una capacidad de 
movilidad reducida, en comparación a la de los murciélagos (Frisch 1995). Quizá por la 
capacidad de vuelo, que otorga una alta facilidad de dispersión, los murciélagos muestren un 
patrón diferente al de los mamíferos no voladores; así, los murciélagos al presentar una mayor 
movilidad y ser menos sensibles a barreras fisiográficas, tienen mayor posibilidad de colonizar 
áreas potenciales (.r\rita & Rodríguez 2004). Una excepción, dentro de los murciélagos fue 
Rhogessa gracilis, la cual es una especie de .-\D restringida que además presentó un proporción 
de ocupación de NE muy baja (0.16). Este género presenta las especies más pequeñas de los 
mamíferos endémicos (Ceballos & Rodríguez 1993), aunque se conoce que, en general, no 
existe una correlación entre el AD y el tamaño corporal de las especies de murciélagos en 
México (.-\rita et aL 1997). Si el efecto observado de los mamíferos voladores sobre la 
ocupación del NE es estrictamente por su habilidad de locomoción, sería posible plantear 
hipótesis sobre la asociación entre limitantes abióticos de las AD, en especies como aves y 
mariposas, grupos potenciales de presentar una alta ocupación de NE. Un trabajo relevante 
que ha integrado la amplitud del NE con características de historia de vida y el AD en 
mariposas, encontró que la movilidad esta relacionada con la amplitud del nicho, 
disponibilidad de recursos y posición del "\D (Komonen et aL 2004). Las especies del límite 
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norte con NE restringido tienen períodos de vuelo más cortos, presentan una pres1on de 
selección dirigida hacia tasas de migración mas bajas y baja disponibilidad de recursos 
(Komonen et al 2004) . 

Grupo trófico 
Los herbívoros presentan mayor ocupación del NE que los frugívoro-granívoros y que los 
omnívoros. Las especies herbívoras (representantes mayoritariamente en Leporidae, 
Geomidae, Muridae), por el bajo contenido calórico de su alimento, requieren de consumir 
altas cantidades de alimento, por lo que necesitan moverse a través de extensiones 
suficientemente grandes, para satisfacer su demanda energética (Douglas & Van Vuren 1999). 
Aunque este estudio no pennite determinar interpretaciones en términos de interacciones 
bióticas, sería interesante medir lo que la teoría predice acerca del compromiso que existe entre 
la competencia y la dispersión ("\marasekare & Nisbet 2001) . Especies cuyo alimento está 
restringido a un solo tipo de gremio alimenticio, muestran cierto grado de especialización y 
presentan dominancia sobre sus competidores más cercanos, que presentan más opciones de 
alimento (Glazier & Eckert 2002); esto plantea que si la competencia es intensa, la dispersión 
puede pasar a segundo plano y, en este grupo, su ocupación de NE sería bajo. Por otro lado, 
los omnívoros, al ser desplazados por grupos más especializados en su alimentación, se 
restringen a sitios donde los especialistas no habiten, evitando así la competencia, pero no 
pueden ocupar áreas potenciales para ellos. 

Masa corporal y ámbito hogareño 
En general, se conoce que especies más grandes pueden alcanzar _'\D mayores porque su NE 
es amplio (Ricklefs & Latham 1992). En el caso de los mamiferos pequeños no voladores, se 
conoce que tienen menos movilidad y costos más altos en relación a la locomoción 
comparados con las especies mayores (Eisenberg 1981). Sin embargo, la masa corporal no 
parece presentar alguna relación directa con la ocupación del NE. E studios previos como el 
realizado por Komonen et aL (2004), con mariposas tampoco encuentra alguna relación entre la 
amplitud del NE con la masa corporal. Aunque el ámbito hogareño tampoco parece ser un 
factor detenninante en el potencial de ocupación de NE, probablemente sería necesario 
considerar el grado de superposición de ámbitos hogare!los de los individuos de una población 
y evaluarlo sobre la capacidad de ocupación de su NE. 

Las especies de este estudio presentan una alta frecuencia en los intervalos de tamaño de 
> 0-200g, se ha reportado que es menos frecuente el sobrelapatniento de AD de especies de 
tamaño corporales similar en una misma región y que la coexistencia de especies con tamaüos 
diferentes es más común (Brown 1995). 

Diversidad Beta 
Los roedores son el grupo de mamiferos que presenta el mayor recambio de especies en la 
región de estudio (Rodríguez 2005). Si bien, la diversidad beta es alta para los roedores (Arita 
& León-Paniagua 1993), ya que existe una relación directa inversa entre el tama!lo de AD y la 
diversidad beta (Arita 1999), la predicción no se cumple en los murciélagos, un grupo también 
con reducidas áreas de distribución (Arita et aL 1997). El contrastaste patrón de diversidad beta 
entre roedores y quirópteros, no está asociado únicamente al tamaño de las áreas de 
distribución de las especies. Una explicación alternativa, es que el tamaño de las áreas per se, no 
es el único factor que explica las variaciones de la diversidad beta en la región; sino que además 
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el nivel de anidamiento influye en esta medida de biodiversidad. El nivel de anidamiento es 
inverso a la diversidad beta, es decir, mientras más superpuestas están las áreas de distribución, 
menor es el recambio de especies, y viceversa (Wrigth & Reeves 1992). La alta diversidad beta 
de los roedores indica que, las áreas de distribución de este grupo no están anidadas, resultado 
probablemente de los requerimientos de hábitat más particulares de los roedores (Brown 
1995). Aquí se observan cuatro principales zonas con alta superposición de NE no ocupados: 
Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental, Centro-Este de la Faja Neovolcánica, la 
Península de Yucatán y al Este del Istmo de Tehuantepec. Si las especies ocuparan todo su 
NE, la diversidad beta observada sería menor. 

La historia en los patrones de NE y _\D de las especies desempeña sin duda un papel 
dominante. Por ejemplo, en la región sur del área de estudio (Istmo de Tehuantepec, Fig.10), 
ha sido fuertemente aceptada la existencia de eventos de especiación, que ocurren en una 
dimensión geográfica donde los NE están siendo ocupados por especies relacionadas, evaluado 
para diferentes taxa (Lepidópteros, !\ves y Mamíferos; Peterson et al. 1999). Por lo tanto, los 
NE no ocupados reflejan una restricción en las AD, con un componente histórico importante, 
que además refleja un recambio de especies intra-nicho ecológico y por lo tanto una diversidad beta 
alta en la región. 

Otras explicaciones 
Este estudio exploró las causas de la ocupación del NE de las especies por: i) características 
autoecológicas y ii) su posición geográfica. Sin embargo, aunque este estudio, puede revelar las 
causas relacionadas con la alta proporción de ocupación del ambiente de NE realizado, sin 
incluir interacciones bióticas directamente medidas, no muestra la causa de la baja ocupación, 
ya que aún hace falta incluir otro tipo de datos que podrían estar influyendo. Enseguida se 
muestran otras opciones que pueden explicar la causa de la baja ocupación del NE. 
1) La ausencia de ciertos ciados en un área dada puede ser debido a que está extinto o emigró 
(Wiens & Donoghue 2004), ya sea por causas históricas o recientes, y dicha área no ha sido 
recolonizada . .'\quí es necesario considerar que la evolución (baja) del NE incapacita a ciertas 
especies y sus descendientes a dispersarse en nuevos hábitat y regimenes climáticos (\Viens & 
Donoghue 2004). 
2) No se ha colectado y realmente si esta la especie. Sin embargo, en el caso de los mamíferos 
son un grupo mtensamente muestreado a lo largo del tiempo (las primeras colectas de 
mamíferos endémicos han sido desde hace casi 2 siglos; e.g. en 1877 Ct]!ptorys me.xicana; Choate 
1973). 
3) Los datos tanto de las especies como de las variables ambientales están generahnente 
muestreadas durante un periodo de tiempo y/o espacio limitado, por lo que los modelos 
arreglados así pueden únicamente reflejar únicamente un punto de vista actual (Guisan & 
Thuiller 2005) . 
3) Exclusión competitiva. La competencia puede ser un factor que evite que algunas especies 
estén ausentes en sitios favorables para ellos (e.g. LJnx mjús en Sánchez-Cordero en rev.). 
4) Presencia de especies ecológicaniente similares o hermanas. Una de las implicaciones de este 
estudio a nivel evolutivo, fue entender las principales factores extrínsecos e intrínsecos 
limitantes de las especies en la ocupación de su propio nicho, que a nivel evolutivo y de 
especiación tienen importante trascendencia; el conservadurismo del nicho de las especies que 
presentan bajas proporciones de ocupación podrían estar altamente relacionadas con aquellos 
linajes de especies originadas por especiación alopática que mediante procesos de vicarianza y 
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de dispersión invadieron nichos potenciales ancestrales (Peterson et al. 1999). La vicarianza es 
la consecuencia de procesos que restringen la capacidad de dispersión de los individuos dentro 
del AD de la especie ancestral (\Viens 2004) y para . entender la vicarianza se requiere de 
entender la dispersión (\\/iens & Donoghue 2004), el NE no ocupado de las especies son un 
indicio de un posible evento de esta naturaleza. 
5) Dinámica poblacional. Kirkpatrick y Barton (1997) proponen mecanismos poblacionales 
que limitan el ":\D de las especie debido al efecto de flujo génico donde, especies distribtúdas 
en condiciones continuas de hábitat existe una alta denso-dependencia como limitante del AD, 
el centro del _:\D con altas densidades favorece la colonización y dispersión; las especies de 
rápida maduración pueden alcanzar mayores .AD a través de tasas poblacionales en expansión 
(Skov & Seve1úng 2004). 
4) El "·\D está en expansión por lo que todavía no alcanza a ocupar su NE. Esta explicación es 
difícil de conocer, ya que sólo depende del tiempo, además la dinámica de variación de áreas de 
distribución es lenta a menos que el hombre este involucrado en ellas (Chanell & Lomolino 
2000). 
5) Las variables abióticas no representan lúnites de .r\D, por lo tanto, los modelos abióticos de 
NE no reflejan parcial ni totalmente el AD para las especies. Sin embargo, se ha reconocido 
que los modelos de NE, usando métodos y muestras cuantitativas con puntos conocidos de 
ocurrencia, pueden ser buenos estimadores de la distribución de las especies (e.g. Peterson et al. 
1999; Peterson 2003; Rice et al. 2003). 
6) La superposición de especies puede ser un factor importante. Letcher et al. (1994) evaluó 
que el monto de superposición de los intervalos geográficos de las especies del Paleártico y 
mamíferos en Inglaterra. Especies cercanas tienden a superponerse más de Jo esperado por 
azar, sugiriendo que las especies están restringidas más por sus requeri.tnientos de nicho, que 
por competencia. Especies que se superponen menos que por el azar, fueron más similares en 
masa corporal y viceversa, lo que sugiere que la competencia puede causar que especies con 
tamaño corporal sinlliar reduzcan la superposición. Por tanto, especies que tengan NE 
sinlliares, pueden dividir el NE y no ocuparlo totalmente. 
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CONCLUSIONES 

• Existe una relación entre el A.rea de distribución y el área de N icho ecológico. 

• Las categorías de áreas de NE son 0.3 órdenes de magnitud más grandes que las ; \.D. 

• La proporción promedio de ocupación del NE es baja en la región de estudio, la cuál 
parece estar respondiendo a que las especies presentan un NE amplio, a estar en 
latitudes mayores, en sitios de alta heterogeneidad topográfica y ser no volador. 

• Las características relacionadas con la amplitud del NE de las especies, la posición 
geográfica y la complejidad ambiental del sitio, la morfología y el tipo de alimentación, 
son factores importantes para permitir la dispersión. 

• Los mamíferos con NE restringido, en latitudes mayores, ba¡a heterogeneidad 
topográfica, ser volador y herbívoros, presentan mayor AD ocupando su NE y por lo 
tanto pueden estar restringidos principalmente por factores abióticos. 

• La masa corporal, ámbito hogareño y la antigüedad del genero al que pertenecen las 
especies no presentan una correlación directa con la proporción ele ocupación del NE. 

• La baja ocupación promedio de los mamíferos no voladores, específicamente la de 
aquellos que habitan sitios de alta heterogeneidad topográfica, tiene importantes 
implicaciones en los patrones ele diversidad beta ya que la diferencia entre las áreas 
donde se superponen las .:\D y los NE, y el alto número de mamíferos no voladores 
(específicamente roedores) pueden explicar el alto remplazo de especies ya que las 
especies no es tán presentes en tocio su NE. 
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ANEXO l . 

Especies de mamíferos endémicos de México (claves) . 
Clave 

Clave Esp ecie Especie Especie Especie 

arthir Artibeus hirsutus m1coax Microtus oaxacensis 
chacar Chaetodipus arenarius micqua Microtus quasiatcr 
chaeart Chaetodipus artus musharr Musonycteris harrisoni 
chaegold Chaetodipus goldmani myocar Myotis carteri 
chaelin Chactodipus lineatus myopen Myotis peninsularis 
chaeper Chaetodipus pernix myopla Myotis planiceps 
crafum Cratogcomys fumosus myovtv Myotis vivesi 
cragol Cratogcomys goldmani nelgol Nclsonia goldmani 

cragym Cratogeomys gymnurus nelneo Nelsonia neotomodon 
cramerr Cratogeomys mcrriarni neoaug Neotoma angustapalata 
craneg Cratogeomys ncglcctus ncogol _ Neotoma goldmani 
cratyl Cratogeomys tylorhinus nconel Neotoma nclsoni 
craz1n Cratogeomys zinseri neopal Neotoma palatina 

crymag Cryptotis ma¡,111a neophe Ncotoma phenax 

crymcx Cryptotis mexicana neoals Neotomodon alstoni 
cynmex Cynomys mexicanus ortcun Orthogeomys cuniculus 

dasmcx Dasyprocta mexicana ortlan Orthogeomys lanius 

dipgra Dipodomys gravipes orymel Oryzomys melanotis 
dipnel Dipodomys nelsoni osgban Osgoodomys banderanus 

dipphi Dipodomys phillipsii papalc Pappogcomys alcorni 
gcotro Gcomys tropicalis papbull Pappogcomys bullcri 
glomor Glossophaga morenoi papmek Pcorrnyscus mekisturus 
habchin 1-labromys chinantcco pcrbca Peromyscus beatae 
hablep 1-labromys lepturus perbull Peromyscus bullatus 

habsim 1-labromys simulatus perdif Peromyscus di fficilis 
hodall 1-lodomys allcni pereva Peromyscus eva 

lcpfla Lepus fl avi¡,>ularis pcrfur Peromyscus furvus 

liospc Liomys spcctabilis pcrhoo Peromyscus hooperi 

marcan Marmosa canescens pcrmeg Peromyscus megalops 
mcgcry Megadontomys cryophilus permelca Peromyscus melanocarpu 

megnel Megadontomys nelsoni pcrmelph Peromyscus mclanophrys 
megtho Mcgadontomys thomasi permelan Peromyscus melanurus 

mc!!cie- Mc~sorcx irie-as pcroch Peromyscus ochraventcr 
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ANEXO l. Continuación de Especies de mamíferos endémicos de México (claves). 

Clave Especie 

perper 

perpol 

pcrsim 

perspi 

pertru 

penvin 

peryuc 

pcrzar 

plemex 

rcibur 

reich ry 

reihir 

rhemex 

rhoaen 

rhoall 

rhogen 

rhogra 

rhomir 

rhopar 

romdia 

sciall 

scicoll 

SC10CU 

si galle 

sigleu 

sigmas 

sorem a 

sormac 

sormill 

so rore 

sorscl 

sors ti 

sorven 

speado 

speann 

speatri 

spemad 

speper 

spipyg 

sylcun 

sylins 

tambull 

tamdur 

tammca 

tyltum 

xennel 

zygtri 

Especie 

Peromyscus perfulvus 

Peromyscus polius. 

Peromyscus simulus 

Peromyscus spicilegus 

Peromyscus truei 

Peromyscus \Vinkclmani 

Peromyscus yucatanicus 

Peromyscus zarhynchus 

Plecotus mcxicanus 

Reithrodontomys burti 

Reithrodontomys chryso 

Reithrodontomys hirsut 

Rheomys mexicanus 

Rhogeessa aeneus 

Rhogeessa alleni 

Rhogeessa genowaysi 

Rhogeessa gracilis 

Rhogeessa mira 

Rhogcessa parvula 

Romerola¡,'us diazi 

Sciurus alleni 

Sciurus colliaei 

Sciurus oculan1s 

Sigmodon alleni 

Sigmodon leucotis 

Sigmodon mascotensis 

Sorex cmarginatus 

Sorex macrodon 

Sorex milleri 

Sorex oreopolus 

Sorex sclateri 

Sorex stizodon 

Sorex ventralis 

Spermophilus adocetus 

Spermophilus annulatus 

Spermophilus atricapillus 

Spermophilus madrensis 

Spermophilus perotensis 

Spilogale pygmaea 

Sylvilagus cuniculariu 

Sylvilagus insonus 

T amias bulleri 

Tamias durangae 

Tamiasciurus mearnsi 

Tylomys tumbalensis 

Xenomys nelsoni 

Zygogeomys trichopus 
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ANEXOII 

Hábito: T= Terrestre, V= Volador, C= Cavador, ,\= Arborícola. 
G rupo trófico: O=Omnívoro, l= lnsectívoro, FG=Frugívoro-Granívoro, 1-1=1-lcrbívoro 
l letcrogcneidad topográfica: B= l letcrogeneidad topográfica baja, A= Heterogeneidad topográfica J\ lta. 
Ó rdcn: C=Carnivora, CI l=Chiróptcra, D=Didelphimorphia, 1= Insectívora, R=Rodcntia, L=Lagomorpha. 

ANEXO 11. Tabla de datos obtenidos para los mamíferos endémicos de México, Háb=Hábito, Pto.Med.AD=Latitud media 
del AD,ÁH= Ámbito hogareño, Gr. Tróf.= Grupo trófico, NE= Nicho ecológico, AD= Área de distribución, AD/NE= 
Proporción de ocupación del NE, HA= Heterogeneidad ambiental topográfica. 

Órdrn Fa'milia H áb. Masa(g) P10.M<d. AD. 

c Sciuridat: spipy_g T 230 19.3 

CH V esocrronidae rhm?en V 3.9 22.5 

CH Vcspcrtonidac myopht V 24.75 

CH Vesoertonidac mvoviv V 20.S 27.5 

CH Vespcrtonidac myopen V 23.9 

CH V csocrtonidac rhomir V 18.75 

Cll V cspcrtonid:1c rho~ra V 3.5 20. 15 

CH V cspcrtonidac m\·ocar V 20.25 

Cll J>hyllostornidae musharr V 11.6 18.25 

Cl-1 V cspcrtonidac rhoacn V 3.9 19.8 

CH Phyllosto midac glomor V 9.2 17.4 

CH Vcspcrtonidae rhoall V 6.9 19.05 

CH Phvl lostom idac arthir V 35.5 22.3 

Cll Vcspenonidac rhopar V 4.1 22.5 

Cll Vespcrtonidae plcrncx V 23.25 

[) Diddphidae ~2 2 1.55 

Soricidae so rsr1 c 17.25 

Soricidae so rsd e 17.25 

Soricidfle sorrnac c 19.25 

Soricidae so rrnill c 3.7 27.25 

Soricidac sorvcn c 18.5 

Soricidae crymag e 17.25 

Soricidae crvmcx c 19.55 

Soricidae son:ma c 19.75 

Soricidae c 10.6 19.08 

Soricidae soro re c 2 1.5 

L 1.eooridae T 3000 17.5 

L T Pnoridae romdia c 477 19 

L Leooridae lc.:p tla T 3500 16.35 

l. Lcporidae svkun T 2050 20.05 

R l\foridae meen el T 75 18.75 

R Geomyidae cr.im."R c 150 2 1 

R Geomvidac papa le c 150 19.75 

R l\ luridac nconel A 198 19.75 

R Geomyidac o rtlan c 500 19.25 

R t ... luridae nele.ol T 52.4 19.S 

R Gcomvidac ortcun c 500 16.5 

R Gcom vidae crazin c 150 21 

ÁH(log) Gr. tróí. 

-1.67 o 
0. 12 

0.24 

-0.6 c 
-0. 13 

0.2.t 

0. 17 

0 .03 

-0.36 N 

0.12 

-0.25 N 

-0 .13 

-0 .85 FG 
0. 1 

-0. 13 

-0.92 FG 
-0.13 

-0. 13 

-0 .13 

0. 15 

-0.13 

-0. 13 

-0 .13 

0.01 

-0 .32 

0.01 

0.5 H 

-0.55 H 

0.58 H 

0.28 

-1.1 7 FG 

-1.48 

-1.48 H 

- 1.6 o 
-0.52 H 

- 1.02 H 

· -0. 52 

-1.48 H 

NE 
(km') 

232850 

53 

2909 

35-l2 

13292 

217460 

123403 

138626 

2077!0 

389097 

41 9584 

49%74 

11 20839 

!080274 

772161 

217 

83892 

23284 

5267 1 

85897 

529886 

368218 

402885 

-t24796 

823 18 

9-t1 57 

5673-45 

53 

65 

188 

AD 
(km' ) 

12-1093 

53 

2909 

3540 

5480 

33923 

63482 

72264 

8626ü 

202305 

242789 

33 1889 

748834 

8 15727 

51 8764 

2 17 

8003 

8429 

17098 

2 1570 

174004 

2272 14 

238385 

26 11 98 

7783 

22335 

337509 

49 

65 

86 

AD/ NE HA. 

0.53 B 

B 

ll 

B 
B 

0.41 n 
0. 16 ll 
0.5 1 ll 
0.52 B 

0.42 ll 

0.52 ll 

0.58 ll 
0.6<> ll 

0.67 ll 
0.76 B 

0.67 B 

¡\ 

ll 
0.1 B 

0.36 B 

0.32 B 

0.25 

0 .33 B 

0.62 ¡\ 

0.59 B 

0.6 1 B 

B 

0.09 A 

0.2-t B 
0.59 B 

B 

ll 

A 

B 

0.92 ¡\ 

ll 

0.46 B 
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ANEXO 11. Tabla de datos obtenidos para los mamíferos endémicos de México, Háb=Hábito, Pto.Med.AD=Latitud medía 
del AD,ÁH= Ámbito hogareño, Gr. Tróf.= Grupo trófico, NE= Nicho ecológico, AD= Área de distribución, AD /NE= 
Proporción de ocupación del NE, HA= Heterogeneidad ambiental topográfica. 

Órdcn Familia Especie Háb. Masa(g) Pto.Mcd. AD. 

R l\·lu ridac perw1n T 40 18.75 

R Muridae xennel A 120.2 2 1 

R Muridac papmck T 60 18.75 

R Gcomvidae e:eotro e 350 22.5 

R l\.fu ridac tyltum A 280 17.S 

R Sciuridac rammca A 225 3 1.75 

R J\.furidae habsim A 40 20.25 

R 1\.luridae micoax e 40.4 17.S 

R Geo myida cra fum e ISO 19.25 

R Gcomyida e 500 18.5 

R Muridac hablco A 85 17.25 

R Muridac m:oau_g A 198 23.25 

R Mu ridac T 40 19.5 

R Muridae liospc T 40 17 

R /\foridae ncooal A 198 22 

R Hcreromydae habchin e 40 19.25 

R l\foridae rhcmex T 19 16.5 

R Mu ridae T 75 17.25 

R l-lcteromyd11c ch:iclin e 23 22.75 

R 1-lctcromvdac dip¡;i,:ra e 92 30.5 

R J\foridae perbull A 40 17.5 

R f\foridae pers1m T 26.3 23 

R Muridac oermelan T 33.5 16.5 

R Muridae peroch T 40 22.36. 

R Sciuridac cvnmex e 26 25.5 

R Mu ridae reibur T 20 27 

R J\foridae perhoo T 36 26.5 

R Muridae ocrvuc T 32.8 19.8 

R Sciuridac sciall ¡\ 420 2-J.25 

R Muridac sigmas T 82.9 18.35 

R J-Jctcromv chacl!old e 21.35 27.S 

R Sciurida sciocu A 625 2 1 

R l\foridac ocrool T 40 29.25 

R Muridae reihir T 20 21 

R Muridae perpcr T 52.4 19.S 

R Heteromvdac chacart e 31 25 

R Gcomvidae crn¡zol e 263 24.95 

ÁH(log) Gr. uóf. 

-0.9 FG 

-1.38 11 

- 1.08 FG 
-0.73 H 

-0.85 o 
- 1.66 FG 

-0.9 FG 

-0.9 H 

- 1.48 

-0.52 11 

-1.23 FG 

-1.6 o 
-0.9 FG 

-0.9 FG 

- 1.6 o 
-0.9 FG 

-0.57 e 
-1.17 FG 

-0.66 FG 

-1.26 FG 

-0.9 FG 

-0.7 1 FG 

-0.82 FG 

-0.9 FG 

-0.71 1-1 

FG 

-0.85 FG 

-0.81 FG 

-0.62 FG 

-1.22 o 
-0.62 FG 

-0.4 FG 

-0.9 FG 
-0.59 FG 

-1.02 FG 

-0.79 FG 

-0.89 H 

NE 
(km') 

122 

123 

769 

270 

757 

641 

1355 

12743 

1789 

1163 

6248 

5432 

7373 

15543 

2407 1 

21534 

50760 

65141 

14275 

28159 

83869 

12868 

42152 

22832 

20494 

175 19 

46450 

42966 

885413 

356603 

23600 

42598 

37505 

44864 

44375 

82748 

57990 

AD 
(km') 

12 1 

123 

152 

270 

3 10 

641 

655 

960 

1089 

1120 

2494 

2599 

4674 

6168 

7294 

7771 

7984 

8704 

9180 

9199 

9209 

10690 

10914 

12 173 

15525 

16588 

16730 

18479 

18785 

21999 

23600 

23850 

28-J37 

32137 

34324 

38310 

39226 

AD/NE H 

0.99 HB 
HB 

0.2 HB 
HB 

0.41 1-IB 

HB 
0.48 l-IB 

0.08 HA 

0.61 HB 
0.96 HA 

0.4 HA 

0.48 1113 

0.63 l-IB 

0.4 1-IB 

0.3 l-IB 

0.36 1-IB 

0. 16 1-IB 

0. 13 HA 

0.64 1-IB 

0.33 HB 
0.11 1-IB 

0.83 HB 
0.26 IH 

0.53 l-IB 

0.76 HB 
0.95 B 

0.36 HB 
0.43 HB 

0.02 l-IB 

0.06 HB 

HB 

0.56 HA 
0.76 HA 

0.72 1-IB 

0.77 l·IB 

0.46 HB 

0.68 1-IB 
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ANEXO 11. Tabla de datos obtenidos para los mamíferos endémicos de México, Háb=Hábito, Pto.Med.AD=Latitud media 
del AD, ÁH= Ámbito hogareño, Gr. Tróf.= Grupo trófico, NE= Nicho ecológico, AD= Área de distribución, AD /NE= 
Proporción de ocupación del NE, H= Heterogeneidad ambiental topográfica. 

Órdco Familia Especie Háb. Masa(g) P10.Mcd. AD. 

R Geomyidac e 263 24.95 

R Muridae ocm1ck;t T 58.8 17.25 

R Sciuridac e 153.5 27 

R Geomvidac e 620.5 20 

R J\fo ridac pcrcva T 17.8 25.65 

R D-t1syp roctid:ic d:1smcx T 2000 19.5 1 

R Muridac ncophc A 227.5 26.25 

R Sciuridac spcp cr e 140 19.5 

R Sciurid:1c spcmri e 275 26.75 

R Sciurid:1e SP~lclO e 125 18.5 

R Gcomyidac papbull e 145 20.25 

R i\ lu ridi1c ncoals 40 19.25 

R i\luridac mei!tho T 80 17.75 

R 1\lurid;1c rc.ichrv T 19 19 .5 

R l·lctero mvd<te chacocr e 3 1 25.75 

R Muridac nclnco T 52A 23 

R Muridac pcrfur T 33 19.75 

R Gromyidac cramcrr e 11 98 19.25 

R Sciuridac tambull T 7 1.5 2-1 .25 

R l\luridac mi e Qua e 40 19.75 

R Hctcromydae chaea r e 23 27 .65 

R Sciuridae spe mn e 500 19.8 

R Muridae n COllOI T 198 25.5 

R Geomvídac cr-.uvl e -12-1.5 20 

R l\ luridac hodall A 369.3 20 

R J\ furidae A H .8 19.05 

R Muridac perbca T 26.3 18.08 

R Sciuridae tamdur T 7-1.5 25.25 

R Muridac pcrsp i T 26.3 16 .69 

R Heterom vdae dipp hi e 41 2 1.5 

R f\foridac permcg T 66.2 16 .38 

R Sciurida scicoll A 465 24 

R Muridac T 138 19.8 

R l\luridac T 129 22.25 

R Here ro m ydac dipnd e 89 26.75 

R l\luridae orvmcl T 25 20.3 

R 1\ luridae ocrmcloh T 40 21 .25 

R Muridac pcrtru T 23.3 38.25 

R J\.furidac ocrclif T 28 22.75 

ÁH(log) Gr. tróf. 

-0.89 H 

- 1.07 FG 
-1.49 FG 
-0 .4 1-1 

-0.5-t FG 
0.26 FG 
-1.66 o 
-1.45 FG 
-0.86 FG 
-1.4 FG 
-1.46 1-1 

-0.9 FG 
- 1.2 FG 
-0.57 FG 
-0.79 FG 
-1.02 11 

-0.8 1 FG 
-O.o3 1-1 

·- 1.1 5 FG 
-0.9 H 

-0 .66 FG 
-0.52 FG 
-1.6 1-1 

-0.62 1-1 

-0.7 FG 
-0.95 FG 
-0.7 1 FG 
- 1.1 7 FG 
-0.7 1 FG 
-0.9 1 FG 
- 1.1 2 FG 
-0.57 FG 
-1.44 o 
-UI o 
-1.25 FG 
-0.69 FG 
-0.9 FG 
-0.66 FG 
-0 .74 FG 

NE 
(lao' ) 

57990 

3 136 15 

145606 

779 18 

193058 

74376 

163644 

262290 

82802 

14013 1 

162010 

2 14844 

177826 

46230 1 

116660 

370087 

20586-t 

-i11578 

139045 

480733 

179693 

156330 

408860 

375388 

27 1988 

475976 

713623 

66 1522 

53061-1 

60 1747 

376736 

5632-16 

539421 

7 15678 

1059532 

1077398 

106 1889 

AD 
(km' ) 

39226 

·6489 

4733 1 

47347 

49430 

55027 

55559 
56008 

5786 1 

59699 

636 18 

69000 

72833 

79805 

847 !0 

94634 

10 1388 

104043 

11 6926 

11 7989 

132699 

13982 1 

145176 

173504 

198750 

2097 15 

2 19899 

253226 

268000 

32 1173 

325408 

326856 

36 108 1 

37986 1 

4699 11 

59 1-102 

702267 

736274 

AD/NE H 

0 .68 1-IB 

O.IS HA 
0.32 l-IA 

0 .6 1 l-IB 

0 .25 HB 
0.66 1-IB 
0.34 1-IB 
0.21 HA 
0.68 HB 
0. 41 HB 
0.37 HB 
0.3 HA 

0.39 HB 
0. 16 HA 
0.68 l-IB 

0.23 l-IB 

0.46 l-IB 

0.25 H A 

0.75 1-IB 

0.24 HB 
0.25 HB 
0 .74 l-lll 
0.89 1-IB 

0.36 HA 

0.46 HB 
0 .73 HB 

1 IB 
0.3 1 l-IA 

0.56 1-IB 

0.41 1-1.A 

0 .6 1 HA 
0.54 l-IB 

0.87 l-IB 

0.64 HA 
0.7 HB 

0.66 HB 
0.56 HA 
0.65 l-IA 

0.69 l-IA 
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